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Tantulocarida  –  небольшая группа микроско-
пических паразитических ракообразных, которые 
используют в качестве хозяев других рачков. Тан-
тулокариды распространены повсеместно, однако 
до сих пор остаются наименее изученной группой 
Crustacea. Миниатюризация и паразитический 
образ жизни привели к существенным морфо-
логическим трансформациям почти всех стадий 
жизненного цикла тантулокарид. Так, для них ха-
рактерно практически полное отсутствие головных 
конечностей. В результате сравнительно-морфо-
логическое определение филогенетического по-
ложения Tantulocarida затруднено. Единственная 
попытка использования молекулярно-филогене-
тических методов показала близкородственные 
связи Tantulocarida и обширного класса Thecostraca  
(Cirripedia  +  Ascothoracida  +  Facetotecta), а имен-
но, сестринское положение тантулокарид и усо-
ногих ракообразных (Cirripedia) [1]. Однако для 
подтверждения такого родства требуется сравни-
тельно-морфологический анализ, который позво-
лит выявить возможные апоморфии. Монофилия 
таксона Thecostraca подтверждена как по молеку-
лярным, так и по морфологическим критериям. 
Одной из апоморфий этой группы является нали-
чие на карапаксе личинок специфических сенсор-
ных структур, так называемых решетчатых органов. 
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Практически постоянным является не только само 
наличие решетчатых органов у представителей всех 
таксонов текострак, но и их число (6–5 пар), а так-
же схожее строение и происхождение этих чувстви-
тельных органов. Было показано, что решетчатые 
органы являются дериватами сенсорных щетинок, 
которые присутствуют на головном щите еще на на-
уплиальной стадии [2]. Если Tantulocarida действи-
тельно входят в состав Thecostraca, встает вопрос о 
наличии у них решетчатых органов или гомологич-
ных им сенсорных структур. Если такие будут обна-
ружены, то это позволит убедиться в достоверности 
полученного по молекулярным данным результата о 
сестринском положении Tantulocarida + Cirripedia. 
Личиночная стадия тантулокарид  –  тантулюс 
не имеет характерных решетчатых органов, что 
подтверждено исследованиями сканирующей и 
трансмиссионной электронной микроскопии [3].  
В то же время у самцов тантулокарид на карапаксе 
имеются характерные сенсорные структуры в виде 
пор  –  ямок с щетинками. Возможно, именно эти 
структуры являются гомологами решетчатых орга-
нов Thecostraca?

Целью данной работы было выявление возмож-
ных гомологий сенсорных структур, имеющихся на 
карапаксе самцов Tantulocarida, и решетчатых орга-
нов представителей Thecostraca. 

Материал был собран в окрестностях ББС МГУ 
при помощи гипербентосного траления на мягких 
грунтах на глубинах 30–50 м в районе Крестовых 
островов. Грунт был промыт пузырьковым мето-
дом, что позволяет собрать различных животных, 
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прилипающих к поверхностной пленке воды. 
Пробы были просмотрены при помощи стерео-
микроскопа для отбора гарпактицид, зараженных 
тантулокаридами. Непродолжительное содержа-
ние копепод Bradya typica Boeck, 187, зараженных 
Arcticotantulus pertzovi Kornev, Thesunov, Rybnikov 
2008, позволило вывести в лабораторных условиях, 
самцов этого вида тантулокарид. Материал был за-
фиксирован 2,5% глютаровым альдегидом на PBS, 
постфиксирован ОsO4, дегидратирован и заклю-
чен в смолу для исследования на трансмиссион-
ном электронном микроскопе JEOL 1011 в МЛЭМ 
МГУ. Для сканирующей электронной микроско-
пии дегитратированный материал был высушен в 
критической точке и напылен смесью платины и 
палладия. Образцы исследовали на JEOL JSM-6380 
в МЛЭМ МГУ.

Cтроение и образ жизни самцов тантулокарид/ 
Самцы тантулокарид являются свободноживущей 
непитающейся стадией жизненного цикла. Из 39 
видов Tantulocarida самцы известны только для 
9. Для описания самцов в основном применялась 
световая микроскопия [4–6], но для нескольких 
видов приводятся данные, полученные при по-
мощи СЭМ [7–9]. Для всех самцов характерно 
наличие цефалоторакса, включающего два груд-
ных сегмента, шесть пар плавательных грудных 
ног, непарный пенис на седьмом сегменте тела 
(рис. 1, а). Какие-либо другие конечности на теле 
самца отсутствуют, на голове есть только руди-
менты антеннул, представленные пучками эсте-
тасков. Однако, судя по отсутствию нормальных 
плавательных конечностей у самок тантулокарид 
[10], функция поиска полового партнера ложится 
именно на самцов. 

Сенсорный аппарат самцов представлен не толь-
ко парными кластерами эстетасков на передней 
части головы (см. рис. 1, а, б), но и специальными 
порами (ямками) с сенсиллами, которые распола-
гаются на карапаксе [9]. Для всех описанных сам-
цов характерно наличие семи пар таких сенсорных 
ямок, которые сгруппированы в два кластера – пять 
передних (А1–A5) и две задние пары (P1–P2)  
(рис. 1, а, б). Мы впервые провели ультрастурктур-
ные исследования сенсорного аппарата тантулока-
рид на примере вида A. pertzovi. 

Нами показано, что чувствительные ямки име-
ют два типа строения. Первые (например, А5) 
представляют собой небольшое углубление в ку-
тикуле с широким входом, ведущее в короткий 
круглый в сечении слепо замкнутый канал, залега-
ющий параллельно поверхности кутикулы и име-
ющий толстые кутикулярные стенки (см. рис,. 1, 
г–е). От верхней стенки канала, имеющей тонкую 
кутикулу, отходит одна щетинка диаметром около 
1 мкм, которая почти сразу расщепляется на не-

сколько (2–7) сенсилл. В основание щетинки захо-
дит отросток дендрита. Сенсиллы 0,5 мкм в диаме-
тре имеют полость, в которой также располагается 
тонкий нервный отросток (см. рис. 1, г-е). Другой 
тип пор (например, А4) характеризуется отсутстви-
ем описанного выше канала, такие поры представ-
лены небольшим впячиванием покровов. От дна 
такой ямки, имеющего тонкую эпикутикулярную 
выстилку, отходит одна щетинка, имеющая расши-
ренное основание и более тонкую ножку (см. рис.  
1, в). Через ножку внутрь щетинки заходит нерв-
ный отросток. 

Полученные данные позволяют провести срав-
нение сенсорных структур самцов тантулокарид и 
представителей текострак. 

1. Число сенсорных органов карапакса. Все рако-
образные класса Thecostraca на личиночной, а ино-
гда и на взрослой стадии изначально имеют на по-
верхности карапакса шесть (Facetotecta) или пять 
(Ascothoracida, Cirripedia) пар решетчатых органов 
[11]. 

Недавно нами было показано, что у фасетотект 
все же имеется шесть пар решетчатых органов, а не 
пять, как считалось ранее [11]. Может ли это число 
коррелировать с числом сегментов тела, входящих в 
состав переднего отдела (цефалона или цефалото-
ракса)? 

Циприсовидные личинки Cirripedia имеют 
максимум пять решетчатых органов, что соответ-
ствует пяти головным сегментам тела, которые по-
крыты одностворчатым карапаксом, сложенным 
вдоль дорсомедиальной линии. Столько же пар 
решeтчатых органов на двустворчатом карапаксе 
Ascothoracida.

Тагмозис Facetotecta немного отличается  –  у 
них также имеется одностворчатый карапакс, ко-
торый покрывает пять головных сегментов только 
с дорсальной стороны, а не с боков. В то же вре-
мя шести парам грудных конечностей, каждая из 
которых расположена на отдельном вентральном 
стерните, соответствует всего пять тергитов на 
дорсальной стороне. Логично было бы предпо-
ложить слияние первого сегмента груди (терги-
та) с головными и формирование цефалоторакса. 
Однако характер прикрепления мускулатуры ко-
нечностей указывает на слияние первого и вто-
рого грудных сегментов между собой [12]. Таким 
образом, у фасетотект, как и у других текострак, 
отсутствует цефалоторакс, а сенсорные структуры 
карапакса не отражают число сегментов в перед-
нем отделе тела. Тем не менее у фасетотект 6, а не 
5, пар решетчатых органов. 

У тантулокарид имеется цефалоторакс, кото-
рый включает два грудных сегмента, что вместе с 
головными дает общее число семь. Что характер-
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но, именно семь пар сенсорных ямок с сенсиллами 
присутствует у самцов тантулокарид. 

Таким образом, невозможно сделать однознач-
ный вывод по поводу связи числа парных сенсор-
ных структур и числа сегментов, формирующих пе-
редний отдел тела у Thecostraca и Tantulocarida. 

Важно отметить, что решетчатые органы отсут-
ствуют и у личинок тантулокарид – тантулюсов [3], 
стадии, вероятно, аналогичной циприсовидной ли-
чинке усоногих и других текострак. 

2.  Ультраструктура и происхождение. Решет-
чатые органы были обнаружены и исследованы у 
всех крупных таксонов Thecostraca [13-15]. Их на-
личие характерно для постнауплиальной стадии 
жизненного цикла  –  циприсовидной личинки 
усоногих, Y- циприса фасетотект и аскоторацид-
ной личинки мешкогрудых раков (Ascothoracida). 
Ультраструктурные исследования с применени-
ем ТЭМ позволили описать единый план строе-
ния  –  наличие кутикулярной полости, распола-

гающейся параллельно поверхности карапакса, 
куда заходят отростки дендритов. У решетчатых 
органов также изначально имеется терминаль-
ная пора, которая может располагаться в перед-
ней или в задней части. У некоторых таксонов 
(Cirripedia) поверхность над субкутикулярной 
полостью несет многочисленные мельчайшие 
перфорации (поровое поле). У базальной груп-
пы (Ascothoracida) над камерой имеется киль, 
залегающий в продольном углублении кутикулы. 
Важно отметить, что все решетчатые органы у 
особей одного вида текострак имеют одинаковое 
строение. 

Рыбаковым с соавторами было показано, что 
решетчатые органы у всех текострак имеют схожее 
происхождение и являются дериватами специали-
зированных сенсилл головного щита науплиальной 
стадии [2]. Эволюция этих сенсорных органов свя-
зана с перемещением терминальной поры на пе-
редний конец, а также с формированием порового 
поля. 

Рис. 1. Сенсорные структуры карапакса самцов A. pertzovi: а – габитус самца, вид сбоку (сканирующая 
электронная микроскопия, СЭМ); б  –  передняя часть карапакса (СЭМ); в  –  продольный срез через 
щетинку поры А4 (трансмиссионная электронная микроскопия, ТЭМ); г  –  е  –  последовательные 
поперечные срезы карапакса через пору А5 (ТЭМ). Обозначения: A1–A5, P1–P2 поры с щетинками 
переднего и заднего кластеров, ae – эстетаски. Масштабные линейки: а – 20 мкм; б – 10 мкм; в – 2 мкм; 
г–е – 1 мкм.
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Ракообразные класса Thecostraca на взрослой 
стадии ведут либо прикрепленный (Cirripedia), либо 
паразитический (Ascothoracida, Facetotecta) образ 
жизни. Циприсовидная личинка усоногих и ана-
лагичные ципрису личинки аскоторацид и фасето-
тект являются расселительной стадией и участвуют 
в поиске подходящего для оседания субстрата или 
специфичного хозяина. По-видимому, именно с 
этим связано возникновение у этих ракообразных 
таких оригинальных органов чувств, как решетча-
тые органы [15]. 

Подводя итоги проведенного сравнения, мы 
можем отметить схожие черты сенсорных струк-
тур тантулокарид и текострак: парный характер, 
постоянное число, локализация на дорсальной 
поверхности карапакса, а также некоторые уль-
траструктурные особенности  –  наличие в основе 
одной щетинки, которая выходит из углубления в 
покровах. 

Однако общий план строения решетчатых ор-
ганов сильно отличается от такового у сенсорных 
ямок самцов тантулокарид, у последних отсут-
ствуют типичные структуры – терминальная пора 
и поровое поле. Существенные различия в стро-
ении сенсорных ямок у самцов одного вида так-
же не позволяют сделать вывод о гомологии это-
го сенсорного аппарата с решетчатыми органами 
Thecostaca. 

Таким образом, наши данные, скорее, не 
подтверждают гомологию между сенсорными 
ямками карапакса самцов Tantulocarida и ре-
шетчатыми органами Thecostraca. Молекуляр-
ные данные о включении тантулокарид в состав 
текострак и отсутствие у них решетчатых орга-
нов вступают в противоречие с тезисом о моно-
филии Thecostraca по этому признаку. Мы не 
можем исключать, что структуры, гомологич-
ные решетчатым органам, будут обнаружены у 
половой самки тантулокарид – стадии, которая 
остается совершенно не изученной. Однако до 
тех пор мы можем констатировать, что резуль-
таты молекулярного анализа о сестринском 
положении Tantulocarida и Cirripedia не под-
тверждаются морфологически и должны быть 
пересмотрены. 
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