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Голожаберные моллюски рода Dendronotus Al�
der et Hancock, 1845 широко распространены на
территории шельфов бореальных и арктических
морей северного полушария, где играют суще�
ственную роль в биоценозах гидроидных обраста�
ний. К настоящему времени род Dendronotus
включает 19 видов. Тем не менее филогенетиче�
ские отношения внутри рода остаются практиче�
ски не изученными. Существует ряд работ [1–3],
в которых были приведены молекулярно�филоге�
нетические древа для данного рода, однако число
исследованных видов невелико и не предлагается
ни одной концепции их происхождения и эволю�
ционных отношений. В систематике рода Den�
dronotus наибольшее значение имеет морфология
радулы. В других группах брюхоногих моллюсков
показано, что морфология радулы может суще�
ственно меняться в течение постларвального он�
тогенеза [4, 5]. Специальные исследования онто�
генеза радулы у представителей рода Dendronotus
не проводились.

Цель настоящей работы – проанализировать
онтогенетическое развитие радулы у представите�
лей рода Dendronotus и попытаться сформулиро�
вать гипотезу филогенетических отношений
внутри рода с учетом морфологических и молеку�
лярно�генетических данных.

Мы проанализировали развитие радулярного
аппарата видов рода Dendronotus в постларвальном
онтогенезе. Всего было изучено 145 особей на раз�
ных стадиях развития, относящихся к 11 видам:
Dendronotus albus MacFarland, 1966, Dendronotus

dalli Bergh, 1879, Dendronotus frondosus (Ascanius,
1774), Dendronotus iris Cooper, 1863, Dendronotus
kalikal Ekimova, Korshunova, Schepetov, Neretina,
Sanamyan et Martynov, 2015, Dendronotus kamchati�
cus Ekimova, Korshunova, Schepetov, Neretina, San�
amyan et Martynov, 2015, Dendronotus lacteus (Thomp�
son, 1840), Dendronotus niveus Ekimova, Korshunova,
Schepetov, Neretina, Sanamyan et Martynov, 2015,
Dendronotus primorjensis Martynov, Sanamyan et
Korshunova, 2015, Dendronotus rufus O’Donoghue,
1921, Dendronotus venustus MacFarland, 1966. Разме�
ры особей варьировались в пределах от 1 до 100 мм.
Исследования радулы проводили с помощью ска�
нирующих электронных микроскопов CamScan�
S4 (“Cambridge”, Великобритания) и Jeol JSM
(“Jeol”, Япония). Для проверки гипотезы о фило�
генетических отношениях видов рода Dendronotus
использовали молекулярно�филогенетические
древа, представленные в предшествующих рабо�
тах по таксономии рода [2, 3]. 

Радула Dendronotus – полисериальная, имеет в
своем составе до 40 поперечных рядов, каждый из
которых содержит один мощный центральный
зуб и от 6 до 18 латеральных зубов. У взрослых
особей исследуемых видов выявили четыре ос�
новных типа организации радулы. Тип, который
мы условно называем “dalli”, характерен для трех
видов: D. dalli, D. niveus, D. kamchaticus. Централь�
ный зуб – треугольной формы, гладкий. На режу�
щей кромке отсутствуют зубчики. Ребра на по�
верхности зуба редуцированы вплоть до полного
исчезновения. Латеральные зубы слабо загнуты с
выраженным центральным зубцом и нескольки�
ми мелкими зубчиками в основании. Тип “lac�
teus” характерен для четырех исследуемых видов:
D. lacteus, D. albus, D. rufus, D. kalikal. Централь�
ный зуб радулы этого типа несет 25–40 мелких
зубчиков по внешней кромке, от которых по по�
верхности зуба отходят длинные тонкие ребра.
Морфология латеральных зубов различается у
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разных видов: от треугольных и гладких до изо�
гнутых с выраженными острыми зубчиками. Для
видов D. frondosus, D. primorjensis и D. venustus ха�
рактерен тип радулы “frondosus”, при котором
центральный зуб радулы несет 15–20 крупных
зубчиков. Они продолжаются по поверхности зу�
ба очень глубокими ребрами. Латеральные зубы –
с крупными зубчиками, изогнутые и по форме на�
поминают гребенку. Наконец, четвертый тип
“iris” характерен только для одного вида D. iris.
Центральный зуб – удлиненно�треугольный, не�
сет 10–15 крупных зубчиков, однако, в отличие от
остальных исследуемых видов, у D. iris имеется
также крупный центральный зубец. Латеральные
зубы зубчиков не имеют.

Исследования онтогенеза радулы представите�
лей группы “dalli” показали, что развитие радулы
проходит в несколько этапов. Самый ранний этап
ювенильной радулы характеризуется сильно за�
зубренным центральным зубом квадратной фор�
мы с выраженным центральным зубцом, 4–8 бо�
ковыми зубчиками и глубокими ребрами. Лате�
ральных зубов – 1–2 с зачатками зубчиков. На
следующей стадии онтогенеза радула представи�
телей группы “dalli” проходит этап “frondosus”, а

затем этап “lacteus”. Таким образом, в онтогенезе
моллюсков из группы “dalli” можно выделить че�
тыре основных этапа формирования радулы, ко�
торые совпадают с типами организации радулы
взрослых моллюсков рода Dendronotus. 

Представители группы “lacteus”, помимо
взрослого состояния признака, проходят в своем
онтогенезе этап ювенильной радулы и этап “fron�
dosus”. У D. iris в онтогенезе радулы можно выде�
лить три стадии: ювенильная радула, радула
“frondosus” и радула типа “iris”, свойственная по�
ловозрелым особям. Соответственно у представи�
телей группы “frondosus” в онтогенезе мы выяви�
ли всего два этапа – ювенильный и взрослый, т.е.
тип радулы “frondosus”. Обобщенная схема раз�
вития радулярного аппарата в процессе пост�
ларвального онтогенеза разных видов рода Den�
dronotus представлена на рис. 1.

Несомненный интерес представляет сравни�
тельный анализ размеров половозрелых особей
рода Dendronotus. Виды групп “dalli” и “iris” име�
ют самые крупные размеры (до 120 мм). Период
постларвального онтогенеза вида D. niveus из этой
группы до половозрелого состояния занимает 9–
10 мес. при общей продолжительности жизни

D. dalli
D. niveus

D. kamchaticus

D. lacteus
D. kalikal
D. albus
D. rufus

D. iris

D. frondosus
D. venustus

D. primorjensis

Рис. 1. Обобщенная схема морфологического преобразования радулы в ходе постларвального онтогенеза различных
видов рода Dendronotus.
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около 1 года [3]. Стадию половозрелости моллюс�
ки достигают при длине от 60 мм. Виды группы
“lacteus” также характеризуются крупными (но
все же меньшими, чем у представителей групп
“dalli”) размерами – у разных видов они могут до�
стигать от 40 до 100 мм. Самыми мелкими явля�
ются представители группы “frondosus”, которые
имеют размеры до 25 мм, а достижение поло�
возрелого состояния со стадии ранних ювенилей
проходит всего за 2–3 мес. при размере моллюс�
ков от 8 мм. 

Можно предположить, что самые мелкие
представители рода Dendronotus – виды группы
“frondosus” – происходят от крупных голожабер�
ных моллюсков (например, от форм, сходных с
представителями группы “dalli”), но их развитие
останавливается на ранней стадии. В соответ�
ствии с этим развитие радулы представителей
группы “frondosus” останавливается на ранней
стадии, проходя всего два этапа. Сохранение ор�
ганизмом ювенильных или личиночных черт на
поздних этапах онтогенеза обозначается терми�
ном педоморфоз. Это явление имеет два аспекта:
прогенез, т.е. ускорение полового созревания от�
носительно развития остальных структур и функ�
ций организма, и неотения – замедление разви�
тия других органов относительно наступления
полового созревания. В первом случае организмы
сохраняют мелкие размеры, характерные для ли�
чинок или ювенильных форм, во втором – дости�
гают нормальных размеров, сохраняя при этом
личиночное состояние большинства органов [6].
Таким образом, для представителей группы “fron�
dosus” мы предполагаем наличие процесса проге�
неза. 

Прогенетическое происхождение можно пред�
полагать и для представителей группы “lacteus”.
Развитие радулы особей этой группы проходит не
в два (как у моллюсков из группы “frondosus”), а в
три этапа. Важно отметить, что по своим разме�
рам виды группы “lacteus” занимают промежу�
точное положение между “frondosus” и “dalli”. 

Отдельную линию эволюции, вероятно, пред�
ставляют собой особи D. iris. В своем онтогенезе
они проходят этап ювенильной радулы и этап
“frondosus”, но затем развитие радулы отклоняет�
ся от общего плана, и она приобретает строение,
свойственное представителям только этого вида. 

Современные филогенетические древа рода
Dendronotus, построенные молекулярно�генети�
ческими методами [2, 3], обнаруживают хорошие
совпадения со схемой морфологической эволю�
ции, представленной на рис. 1. D. iris, согласно
этой схеме, формирует отдельную кладу, сестрин�
скую по отношению ко всем рассмотренным в на�
стоящей работе видам. Виды группы “frondosus”
образуют сестринскую кладу по отношению к ви�
дам, включенным в группы “lacteus” и “dalli” [3].
К сожалению, молекулярно�генетические дан�
ные, имеющиеся в отношении последних двух
групп, недостаточны для того, чтобы судить о фи�
логенетических отношениях между видами в этих
группах.

Исследования тонкой морфологии радулы вы�
полнены при финансовой поддержке гранта Рос�
сийского научного фонда (соглашение 14–50–
00034), сбор материала – гранта РФФИ 15–04–
02580.
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