
ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2019, № 1, с. 7–18

7

ОБЩИЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ И ОСОБЕННОСТИ МОРФОГЕНЕЗА 
КАТЕХОЛАМИНЕРГИЧЕСКИХ СИСТЕМ У ГАСТРОПОД И НЕМЕРТИН, 

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ АСПЕКТЫ
© 2019 г.   О. В. Зайцева*, @, А. Н. Шумеев*, С. А. Петров*

*Зоологический институт РАН, Россия, 199034 Санкт-Петербург, Университетская наб., 1
@E-mail: ovzaitseva@inbox.ru

Поступила в редакцию 14.05.2018 г.
После доработки 31.07.2018 г.

Принята к публикации 31.07.2018 г.

Представлены данные по распределению катехоламинсодержащих регуляторных клеток и иннерва-
ции ими различных частей тела и органов у представителей гастропод и немертин. Показаны общие
и специфические закономерности морфогенеза катехоламинергических нейроэндокринных си-
стем, приведены данные, свидетельствующие в пользу универсальности ряда принципов их органи-
зации и функций. Отмечено, что результаты исследования позволяют предположить участие ка-
техоламинергических систем в осуществлении механосенсорных функций, локомоции и других
двигательных актов, в регуляции работы пищеварительной системы, в работе связанных с половы-
ми функциями эндокринных желез, в выполнении центральных интегративных функций, а также в
реализации различных форм защитно-оборонительного поведения.
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Нейроны, синтезирующие биогенные амины
(катехоламины (КА) и серотонин), – важные со-
ставляющие периферической и центральной
нервной систем всех исследованных к настояще-
му времени беспозвоночных и позвоночных жи-
вотных. Моноаминергические нейроны одни из
первых появляются в ходе эволюции и онтогенеза
животных и играют важную роль в их морфогенезе
(Сахаров, 1974; Hay-Schmidt, 1990; Joffe, Kotikova,
1991; Croll et al., 1997; Voronezhskaya et al., 1999;
Dickinson et al., 2000; Welsh, Willams, 2004; Croll,
2006; Baratte, Bonnaud, 2009). Наиболее распро-
страненный катехоламин у беспозвоночных – до-
фамин. Показано, что у позвоночных животных
дофамин- и серотонинергические системы осу-
ществляют регуляцию нейроэндокринных, репро-
дуктивных, пищеварительных и поведенческих
функций (Овсянников, 2005; Пущина, 2009). Есть
сведения о том, что эти системы играют сходную
роль и у представителей беспозвоночных (Solon,
Koopowitz, 1981; Schlawny et al., 1991; Smith et al.,
1998; Croll et al., 1999; Faccioni-Heuser et al., 2004;
Wyeth, Croll, 2011). Отмечено важное для регуля-
ции поведения у животных разного уровня орга-
низации паракринное действие этих веществ
(Овсянников, 2005; Дьяконова, 2012). Интересно,
что КА и серотонин (5-HT), по всей видимости,
выступают в качестве антагонистов при форми-
ровании основных форм поведения у животных
(защитно-оборонительного и пищевого, связан-

ного с поисковыми реакциями). Повышенные
концентрации 5-HT приводят к преобладанию у
представителей разных по уровню организации
животных пищевого поведения над защитно-оборо-
нительным (Дьяконова, 2012). Для дальнейшего по-
нимания функциональной роли и становления мо-
ноаминергических систем в ходе фило- и онтогенеза
животных необходимы сведения по беспозвоноч-
ным, которые в этом плане остаются мало изученны-
ми. Прежде всего, это относится к катехоламинерги-
ческим (КАе) системам, выявление которых сопря-
жено с рядом методических трудностей.

Цель работы – анализ и обобщение собствен-
ных экспериментальных данных по особенно-
стям и общим закономерностям становления и
развития КАе регуляторных систем в ходе исто-
рического развития у ряда разных по общему
уровню организации, среде обитания, образу
жизни и систематическому положению предста-
вителей брюхоногих моллюсков и немертин.

Особое внимание в работе уделено КАе клеткам
периферической нервной системы, где концентри-
руются сенсорные и эффекторные элементы нерв-
ной системы. Исследование локализации и особен-
ностей распределения отростков, содержащих КА
клеток в различных участках тела и органах с из-
вестной функцией, может способствовать понима-
нию роли КА в жизнедеятельности исследованных
животных.

УДК 594:595.124:591.88

МАТЕРИАЛЫ
КОНФЕРЕНЦИИ
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В качестве объектов исследования были вы-

браны взрослые, а в отдельных случаях и юве-
нильные особи представителей брюхоногих
моллюсков из подкласса морских Opisthobran-
chia из отр. Doridida – Cadlina laevis (L., 1758) сем.
Chromodorididae, а из отр. Nudibranchia – Nudi-
branchus rupium (Müller,1842) сем. Eubranchidae,
Coryphella verrucosa (M. Sars, 1829) сем. Flabellini-
dae и Aeolidia papillosa (Linnaeus, 1761) сем. Aeolidi-
idae. Кроме этого исследовались представители
наземных легочных улиток и слизней из отр. Sty-
lommatophora – Achatina fulica (Bowdich, 1822)
сем. Achatinidae и Lehmannia valentiana (Férussac,
1821) сем. Limacidae, а также в качестве предста-
вителей немертин – Lineus ruber (Müller, 1774)
(Anopla: Pilidiophora).

Морских представителей моллюсков собирали
на Белом море на биологической станции “Кар-
теш” ЗИН РАН и содержали в лабораторных
условиях, максимально приближенных к есте-
ственным. Слизней брали из оранжереи Ботани-
ческого института им. В.Л. Комарова РАН, а
улиток – из лабораторной культуры лаборатории
эволюционной морфологии ЗИН РАН.

Выявление КА осуществляли с помощью фор-
мальдегид-глутаральдегидного флуоресцентно-
гистохимического метода (FaGlu) Фернесса с со-
авт. (Furness et al., 1977) в модификации Воронеж-
ской с соавт. (Voronezhskaya et al., 1999), а также с
помощью гистохимического метода GIF вызван-
ной флуоресценции КА с помощью глиоксило-
вой кислоты (De la Torre, Surgeon, 1976).

Для выявления КА методом FaGlu животных
фиксировали 2–4 ч при комнатной температуре в
4%-ном растворе параформальдегида и 0.5%-ном
растворе глутаральдегида в 0.01 М фосфатно-со-
левом буфере (PBS) с рН 7.3. После фиксации
объекты размещали на предметном стекле, высу-
шивали под вентилятором 2 ч при комнатной тем-
пературе и заключали в 80%-ный глицерин на PBS.
Для изучения использовали тотальные препараты
отдельных отпрепарированных частей тела и орга-
нов животных и целых небольших животных. Визу-
ализацию свечения КА осуществляли с помощью
микроскопа Leica DM 4000B с флуоресцентным
фильтром Leica E4 и камерой Leica DFC350FX. По-
сле использования фиксатора с pH 7.3 выявлялись
только КА (Wreford et al., 1982), которые обладали
характерным голубым свечением. 5-НТ, который
также может выявляться методом FaGlu и иметь
желто-зеленоватое свечение, не обнаруживался
на исследованных препаратах, поскольку для его
выявления используется обычно фиксация в бо-
лее щелочной среде с рН 10 (Wreford et al., 1982).

Выявление КА с помощью глиоксиловой кисло-
ты (GA) методом GIF проводили путем фиксации
живых объектов в свежеприготовленном рабочем

растворе GA (1 ч при 4°С). После этого объекты
размещали на предметных стеклах и высушивали
(30 мин при комнатной температуре под вентиля-
тором, затем 30 мин при 60°С). Высушенные объ-
екты заключали в вазелиновое масло. Рабочий
раствор GA готовили по прописи: растворить
92 мг GA (Sigma-Aldrich, Германия, кат. № G10601)
в 1 мл дистиллированной воды (финальная кон-
центрация 1 M), добавить 92 мг NaHCO3, после
окончания нейтрализации добавить HEPES (фи-
нальная концентрация 0.1 М) и 100 мг сахарозы
(финальная концентрация 300 мМ).

Окрашенные методом GIF препараты, а также
часть препаратов, окрашенных методом FaGlu,
исследовали с помощью конфокального микро-
скопа Leica TCS SP5 центра коллективного поль-
зования “Таксон” ЗИН РАН (“http://www.ckp-rf.
ru/ckp/3038/)/”). Флуоресценцию КА возбужда-
ли фиолетовым лазером (405 нм) и регистрирова-
ли в диапазоне 420–480 нм, что соответствует
спектру эмиссии КА (Wreford et al., 1982).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Большое число клеток, содержащих КА, выяв-

ляется у всех исследованных животных во всех
ганглиях центральной нервной системы (ЦНС) и
на периферии в стенке тела и во внутренних орга-
нах. Прежде всего, обращает на себя внимание
достаточно равномерное и сходное распределе-
ние катехоламинсодержащих (КАс) клеток по
всему кожному покрову у гастропод и немертин,
включая стенку их тела, голову (головную лопасть
у немертин), а также мантию и ногу у гастропод
(рис. 1, 2). Все эти клетки обычно лежат по одной
или однотипными небольшими группами и обра-
зуют сенсорные окончания на поверхности эпи-
телия. Они в целом сходны по строению: имеют
биполярную форму, их короткий чувствительный
периферический отросток оканчивается на по-
верхности покровного эпителия небольшим рас-
ширением, несущим пучок ресничек, а централь-
ные отростки образуют нервные сплетения в
стенке тела или головы и направляются по соот-
ветствующим нервам к ЦНС.

Реснички КАс клеток также проявляют харак-
терную для КА голубую флуоресценцию, однако
вследствие малого количества в них КА быстро
выгорают при наблюдении в микроскоп. Разли-
чия между указанными рецепторными клетками
заключаются только в их расположении по отно-
шению к покровному эпителию и выраженности
периферического отростка. Клетки, тела которых
лежат под эпителием, имеют более длинные пери-
ферические отростки. У расположенных в эпите-
лии КАс клеток периферические отростки более
короткие и в отдельных случаях могут отсутство-
вать. Тогда реснички располагаются на суженной у
поверхности эпителия апикальной поверхности
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клетки (рис. 1г). Такие различия, очевидно, не
связаны с разной функцией клеток, а отражают
происходящие в ходе эволюции у всех животных
процессы постепенного погружения нервных
элементов под эпителий (Беклемишев, 1964).
Они были показаны ранее на рецепторных клет-

ках брюхоногих моллюсков разных таксономиче-
ских групп (Zaitseva 1984, 1994, 1997, 1998, 1999;
Зайцева, 2000) и выявлены у представителей не-
скольких видов немертин (Markosova et al., 2007;
Zaitseva et al., 2007). В отдельных местах кожных
покровов исследованных животных описанные

Рис. 1. Распределение катехоламинов в кожных покровах гастропод Cadlina laevis (а, б, е), Coryphella verrucosa (в), Nu-
dibranchus rupium (д) и Aeolidia papillosa (г). Реконструкции по сделанным на разной глубине сериям оптических срезов,
полученных на конфокальном (а, б, е) и флуоресцентном (в–д) микроскопах. Флуоресцентные гистохимические ме-
тоды FaGlu (а, г, д) и GIF (б, в, е). cer.g. – церебральный ганглий, dg – пищеварительная железа, e – эпителий, ff и hf –
передняя и задняя части подошвы ноги соответственно, nc – нервные клетки, nt – нотум, ped.g. – педальный ганглий,
ped.n. – педальный нерв, rc – КАс рецепторные клетки, rh – ринофор, стрелками обозначены реснички на апикальной
поверхности катехоламинсодержащих рецепторных клеток. Масштаб: 100 (а, в), 50 (б, д, е) и 5 (г) мкм.
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выше КАс рецепторные клетки располагаются
немного плотнее. К ним относятся область рта у
моллюсков и немертин, латеральные церебраль-
ные щели немертин (рис. 2а), вентральная поверх-
ность передних и фронтальная поверхность задних
головных щупалец у представителей моллюсков из
отр. Nudibranchia. В подошве ноги всех исследован-
ных моллюсков и в стенке тела немертин обнаружи-
вается некоторое количество КАс субэпителиаль-
ных биполярных рецепторных клеток с ветвящимся

в эпителии периферическим чувствительным от-
ростком.

Значительное количество КАс нервных клеток,
судя по распределению терминальных ветвлений
их отростков, участвует в иннервации мускулату-
ры стенки тела, хобота (особый орган для ловли
добычи и защиты) и его ретрактора у немертин
(рис. 2б). У всех исследованных моллюсков боль-
шое количество КАс нейронов обнаруживается в
ноге, где их отростки образуют нервные сплете-

Рис. 2. Распределение катехламинов у немертины Lineus ruber. а – головная лопасть; б, в – катехоламинсодержащие
рецепторные клетки в кожных покровах головы и стенки тела соответственно; г – ретрактор хобота. Реконструкции
по сделанным на разной глубине сериям конфокальных оптических срезов тотальных препаратов целого животного
(а–в) и изолированного хобота с ретрактором (г). Методы GIF (а–в) и FaGlu (г). cg – церебральные железы, lcs – ла-
теральные церебральные щели, np – нервные отростки, остальные обозначения такие же, как на рис. 1. Масштаб: 100
(а, б) и 25 (в, г) мкм.
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ния в мускулатуре (рис. 1е). Эти нейроны распо-
лагаются в ноге тремя парными симметричными
группами по числу нервов педальных ганглиев, в
которые уходит часть их отростков. Первая пара
этих групп локализуeтся и иннервируeт перед-
нюю часть ноги, вторая – среднюю, а третья –
заднюю. Активное участие КАс клеток в иннерва-
ции мускулатуры у всех исследованных животных
свидетельствует о важной роли КА в регуляции
локомоции и других двигательных актов.

Хотя данные по распределению КАс регуля-
торных клеток у других беспозвоночных немно-
гочисленны, можно отметить, что наличие боль-
шого числа КАс рецепторных клеток в кожных
покровах, включая область рта, и участие КА в
иннервации мускулатуры тела были выявлены и у
других видов немертин (Zaitseva et al., 2007; Zait-
seva, Petrov, 2013), у брюхоногого моллюска Lym-
naea stagnalis (Croll et al., 1999; Wyeth, Croll, 2011),
у представителей плоских червей (Joffe, Kotikova,
1991; Welsh, Williams, 2004), у аннелид (Фоминых,
1982; Schlawny et al., 1991) и у мшанок (Shunkina
et al, 2014). Рядом исследователей была показана
КАе иннервация ноги у брюхоногих и двуствор-
чатых моллюсков уже на ранних стадиях их раз-
вития (Croll et al., 1997, 1999; Smith et al., 1998;
Dickinson et al., 2000; Faccioni-Heuser et al., 2004;
Croll, 2006). Участие КА в регуляции мышечных
сокращений хобота у немертин доказано элек-
трофизиологическими методами на примере не-
мертины Paranemertes peregrina (Solon, Koopowitz,
1981). Электрофизиологическими методами по-
казано также участие дофамина в активации пе-
ристальтики мускулатуры стенки тела у дождево-
го червя. При этом основнаю роль в активации
этой перистальтики играют дофоаминергические
сенсорные системы (Bieger, Hornykiewicz, 1972).

Значительное число КАе клеток обнаружено
нами в церебральных железах у немертин (рис. 2а).
Им приписывают эндокринную функцию и уча-
стие в регуляции полового поведения (Ferraris,
1985). КАс нервные сплетения и отдельные клет-
ки нам удалось обнаружить и в органах половой
системы исследованных моллюсков. КАе отрост-
ки и тела нейронов были ранее описаны в органах
мужской и женской половых систем и у моллюска
L. stagnalis (Croll et al., 1999).

В специализированных обонятельных тента-
кулярных органах у наземных легочных моллюс-
ков A. fulica и L. valentiana присутствует относи-
тельно небольшое число КАс нервных элементов.
Следует отметить, что они полностью отсутствуют
в вершине щупалец, где, как известно, у назем-
ных легочных улиток и слизней, располагаются
тела первично чувствующих обонятельных кле-
ток (Chase, 1986; Zaitseva, 1991, 1994, 2004, 2016).
Головные щупальца наземных легочных моллюс-
ков при опасности способны целиком вворачи-

ваться и втягиваться внутрь головного синуса за
счет мощных ретракторов. Ретракторы крепятся к
вершине щупальца (рис. 3). КАс рецепторные
клетки обнаруживаются только в кожных покровах
боковой стенки щупалец, которым присуща только
общая тактильная чувствительность (рис. 4). Эти
клетки сходны по расположению относительно
эпителия и своей морфологии с описанными вы-
ше КАс рецепторным клетками кожных покровов
тела и головы моллюсков. Аксоны КАс рецептор-
ных клеток боковой поверхности щупалец в виде
отдельных пучков проходят по соответствующим
пальцевидным выростам тентакулярного ганглия
в его нейропиль, не заходя в область локализации
обонятельных клеток, и далее, по всей видимо-
сти, уходят в тентакулярный нерв к церебраль-
ным ганглиям (рис. 4а, б, е). Иннервация боковой
поверхности щупалец через тентакулярный ган-
глий была показана с помощью ретро- и антеро-
градного транспорта пероксидазы хрена (Zaitseva,
2004). К КАе системе головных щупалец можно
отнести и несколько нейронов, расположенных в
тентакулярном ганглии недалеко от места выхода
тентакулярного нерва (рис. 4б), а также нервное
сплетение в ретракторе щупальца (рис. 4д). Судя

Рис. 3. Схема организации ввернутого обонятельного
головного щупальца наземных легочных моллюсков.
do – пальцевидные выросты тентакулярного ганглия
(tg), lwt – боковая стенка щупальца, m – мышцы и n –
нервы в ней; oa – область обонятельных клеток, tn –
тентакулярный нерв, tr – тентакулярный ретрактор.
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по крупным размерам и распределению КАс
нервные отростки, осуществляющие иннерва-
цию ретрактора, тела нейронов, которым они
принадлежат, скоре всего располагаются в
ЦНС. Следует отметить, что в области преиму-
щественной локализации обонятельных клеток

головного щупальца (ринофора) у моллюска
C. laevis КАс рецепторные клетки также не обна-
руживаются (рис. 1б).

У всех исследованных животных КА, по всей
видимости, принимают активное участие в регуля-

Рис. 4. Распределение катехоламинов в головном щупальце наземных легочных моллюсков Achatin. fulica (а, в, д, е) и
Lehmannia valentiana (б, г). а, б – дорсальная и вентральная стороны вершины ввернутого головного щупальца; в, г –
кожные складки боковой стенки щупальца с катехоламинсодержащими рецепторными клетками; д, е – участки тен-
такулярного ретрактора и нерва соответственно. Метод FaGlu, реконструкции по сделанным на разной глубине сери-
ям оптических срезов тотальных препаратов изолированных головных щупалец, полученных с помощью флуорес-
центного микроскопа. Пунктиром обозначена вершина ввернутого щупальца. Остальные обозначения такие же, как
на рис. 1–3. Масштаб: 200 (а), 100 (б, д) и 50 (в, г, е) мкм.
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ции работы пищеварительной системы. КАс интра-
и субэпителиaльные рецепторные клетки равно-
мерно распределены вдоль всего пищеварительного
тракта у моллюсков и немертины L. ruber (рис. 5а,
5в, г). Выявляются они также в слюнных и пище-
варительной железах у гастропод (рис. 5б, д). Они
в целом сходны по морфологии с КАс рецептор-
ными клетками кожных покровов, но в пищева-
рительном тракте преобладают интраэпителиаль-
ные рецепторные клетки. В нервах, иннервирую-
щих стенку пищеварительного тракта и слюнные
железы, наблюдается значительное число КАе нерв-
ных волокон. Их большая часть приходит из ЦНС и
образует в мышечной стенке пищеварительного
тракта сплетения (рис. 5а–в). Наиболее мощные
КАе сплетения обнаруживаются в мускулистых
глотке и желудке. КАс нервные сплетения с телами
нейронов хорошо видны на тотальных препаратах
ювенильных C. laevis в области челюстей и раду-

лярного аппарата глотки, что дает возможность
предположить участие КА в регуляции работы му-
скулатуры, обеспечивающей функционирование
радулярного аппарата, заглатывание и продвиже-
ние по тракту пищи.

Возможное участие КА в регуляции работы
пищеварительного тракта было показано рядом
авторов и у других беспозвоночных – представи-
телей плоских червей (Joffe, Kotikova, 1991; Welsh,
Williams, 2004), аннелиды Ophryotrocha puerilis
(Schlawny et al., 1991), моллюска L. stagnalis (Croll
et al., 1999) и ряда видов немертин (Markosova
et al., 2007; Zaitseva, Petrov, 2013).

Подводя итог, следует прежде всего отметить
безусловно важную роль КА в осуществлении
сенсорных функций и разнообразных двигатель-
ных актов, включая локомоцию у всех исследо-
ванных в настоящее время беспозвоночных. КА
с удивительным постоянством обнаруживаются в

Рис. 5. Распределение катехоламинов в пищеварительной системе гастропод Cadlina laevis (а), Lehmannia valentiana (б, д)
и Achatina fulica (в, г). а – передний отдел пищеварительной системы, включая рот (mom), ротовую трубку (ot) и глотку
(ph) на тотальном препарате целого моллюска; б, д – тотальные препараты слюнной и пищеварительной желез соответ-
ственно; в, г – внутренняя поверхность изолированного и разрезанного вдоль пищевода. Методы GIF (а) и FaGlu (б–д),
реконструкции по сделанным на разной глубине сериям оптических срезов, полученных на конфокальном (а) или флуо-
ресцентном (б–д) микроскопах. Остальные обозначения такие же, как на рис. 1 и 2. Масштаб: 100 (в), 50 (а, б, г) и
25 (д) мкм.
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первично чувствующих рецепторных клетках тех
участков кожных покровов исследованных живот-
ных, которые не специализированы на выполнение
сенсорных функций, но обладают общей механиче-
ской чувствительностью, а также в нервных эле-
ментах, осуществляющих иннервацию локомотор-
ного аппарата и основных ретракторов у животных.
Эти закономерности проявляются независимо от

принадлежности животных к разным таксономи-
ческим группам, различий в строении их тела и в
способах передвижения, а также от среды их оби-
тания и образа жизни.

Проведенные ранее многочисленные морфо-
физиологические и поведенческие исследования
сенсорных систем представителей гастропод позво-
лили не только выявить их чувствительность к ряду

Рис. 6. Сводная схема разных типов рецепторных клеток, выявленных у гастропод и немертин на основании более ранних
исследований с помощью импрегнации азотно-кислым серебром методом Гольджи–Колонье иммуноцитохимии и элек-
тронной микроскопии (а–в), а также описанных нами с помощью выявления катехоламинов (г). а – обонятельные, б –
вкусовые, в – механорецепторные, e – эпителий.
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стимулов разной модальности (Сахаров, 1974; Janse,
1974; Chase, 1986; Zaitseva et al., 1987, 1993; Shu-
valova, Zaitseva, 1988; Gervais et al., 1996), но и опи-
сать у них с помощью импрегнации серебром ме-
тодом Гольджи–Коланье и электронной микро-
скопия несколько типов рецепторных клеток в
покровах стенки тела и хемосенсорных органах
(Zaitseva, Bocharova, 1981; Zaitseva, 1984, 1994, 1997,
1998, 1999). Описанная преимущественная лока-
лизация отдельных морфологических типов кле-
ток в зонах с разными преобладающими видами
чувствительности позволила связать морфоло-
гию клеток с определенной модальностью (Zait-
seva, 1984, 1994). В области рта, на вентральной
поверхности губ и передних (губных) щупальцах,
к которым приурочена вкусовая и высокая так-
тильная чувствительность, у разных видов мол-
люсков преобладают клетки, отнесенные ранее
(Zaitseva, 1994) к первому и третьему типам соот-
ветственно (рис. 6б и в соответственно). В обоня-
тельных головных щупальцах (задние головные
щупальца, омматофоры, ринофоры) у моллюсков
наблюдается высокая плотность рецепторных
клеток второго типа (рис. 6а). Апикальная по-
верхность этих клеток во многом сходна с сенсор-
ной поверхностью обонятельных клеток позво-
ночных. Именно такие клетки образуют основную
массу рецепторных клеток обонятельных вершин
головных щупалец наземных легочных улиток и
слизней (рис. 4). В остальных кожных покровах
головы и тела моллюсков, где преобладает общая
механическая чувствительность, основная масса
рецепторных клеток представлена клетками тре-
тьего и пятого (с ветвящимся в эпителии чувстви-
тельным отростком) типов (Zaitseva, 1994). Выяв-
ленные нами в кожных покровах моллюсков и не-
мертин КАс рецепторные клетки (рис. 6г) сходны
по своей морфологии с клетками третьего и пятого
типов. Этот факт, а также их локализация в покро-
вах с преобладающей тактильной чувствительно-
стью и их полное отсутствие в зонах локализации
обонятельных клеток позволяют рассматривать
их в качестве механорецепторных. В пользу этого
же косвенно может свидетельствовать участие до-
фаминергических рецепторных клеток в регуля-
ции локомоторных перистальтических движений
изолированных сегментов тела у дождевого червя
(Bieger, Hornykiewicz, 1972).

Как известно, механическая чувствительность
присуща и пищеварительному тракту животных
(Овсянников, 2005). Обнаруженные нами в эпи-
телии пищеварительного тракта немертин и мол-
люсков КАс рецепторные клетки сходны с опи-
санными выше КАс рецепторными клетками
кожных покровов и также могут представлять со-
бой механорецепторы (рис. 6г). Это не означает,
что все механорецепторные клетки у исследован-

ных беспозвоночных являются КАе. С помощью
импрегнации серебром методом Гольджи–Кола-
нье и сканирующей электронной микроскопии в
кожных покровах тела, сенсорных органах и в
стенке пищеварительного тракта у моллюсков об-
наруживается число рецепторных клеток, значи-
тельно превосходящее таковое при выявлении
КА (Zaitseva, 1984, 1994, 1997, 1998, 1999, 2006,
Zaitseva et al., 2004). Среди них отмечены рецеп-
торные клетки, обладающие холинэстеразной
(холинтрансферазной) и NADPH-диафоразной
активностью, содержащие FMRFамид, нейро-
тензин, субстанцию Р, 5-HT, GABA и другие ре-
гуляторные вещества (Suzuki et al., 1997; Зайцева,
Кузнецова, 2008; Zaitseva et al., 2009, 2015; Zaitse-
va, Shumeev, 2017). Аналогичные данные получе-
ны и на немертинах (Zaitseva et al., 2004, 2007;
Markosova et al., 2007; Zaitseva, Markosova, 2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленные данные демонстрируют сход-
ство в распределении в периферической нервной
системе регуляторных КАс клеток и иннервации
ими различных частей тела и органов у брюхоно-
гих моллюсков и немертин. К ним в первую оче-
редь можно отнести многочисленные первично
чувствующие суб- и интраэпителиальные рецеп-
торные клетки с собранными в виде кисточек на
апикальной поверхности ресничками. Эти клетки
равномерно распределяются в кожных покровах
всего тела, головы (головной лопасти у немертин)
и в стенке всего пищеварительного тракта. Они от-
сутствуют в обонятельных отделах головных щупа-
лец, но образуют более плотные скопления в обла-
сти рта, где, как известно, кроме вкусовой чув-
ствительности хорошо развита и тактильная.

Анализ полученных данных позволяет сделать
предположение о механосенсорной функции
КАе рецепторных клеток. Наряду с этим выявле-
на иннервация КАс нейронами мускулатуры
стенки тела, ноги (у моллюсков), хобота (у немер-
тин) и всех основных ретракторов. Эти данные
свидетельствуют о возможности участия КАе си-
стем в восприятии и реализации общей механи-
ческой чувствительности путем регуляции локо-
моции и других двигательных актов, связанных, в
том числе, с осуществлением различных форм за-
щитно-оборонительного поведения. КА могут
выполнять у исследованных животных также эн-
докринные функции, регуляцию полового пове-
дения и участвовать в выполнении центральных
интегративных функций. Эти результаты в целом
согласуются с полученными ранее данными по
локализации и возможной роли КАе систем у
представителей других филогенетических ветвей
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животных. Все это свидетельствует о раннем и па-
раллельном развитии КАе нейроэндокринных
систем в ходе эволюции у разных групп много-
клеточных, а также об универсальности основных
принципов их организации и функций.
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Common and Distinctive Features in Organization of Catecholamine-Containing 
Systems in Gastropods and Nemertines: Evolutionary Aspects

O. V. Zaitseva1, #, A. N. Shumeev1, and S. A. Petrov1

1Zoological Institute of the Russian Academy of Sciences, Universitetskaya nab. 1, St. Petersburg, 199034 Russia

#e-mail: ovzaitseva@inbox.ru

This study provides new data on distribution of catecholamine-containing regulatory cells and their innerva-
tion of different body parts and organs in gastropods and nemertines. General and specific principles of mor-
phogenesis of catecholaminergic neuroendocrine systems are discussed, the data support the universality of
some principles of their structure and functioning. The results suggest that catecholaminergic systems may
participate in mechanosensory functions, locomotion and other motor actions, in the regulation of the ali-
mentary system, in functioning of the endocrine glands associated with sexual functions, in the fulfilment of
central integrative functions, and in the implementation of different types of defensive behavior.
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