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В работе было проведено морфометрическое исследование внутренней ультраструктуры митохон-
дрий мышечной ткани волосатика Gordionus alpestris (Nematomorpha). В качестве основного измеря-
емого морфометрического параметра был взят общепринятый стереологический параметр – пло-
щадь поверхности внутренней мембраны митохондрий на единицу объема митохондрии или по-
верхностная плотность внутренней мембраны. Был проведен сравнительный анализ значений
данного параметра у волосатика с аналогичными данными для митохондрий скелетной и сердечной
мышцы. Было установлено, что значение поверхностной плотности внутренней мембраны мито-
хондрий волосатика паразитической формы составляет 41.70 мкм2/мкм3, а свободноживущей фор-
мы – 39.42 мкм2/мкм3, что соответствует значениям этого параметра для кардиомиоцитов мыши
(С57BL/6 × CBA) в возрасте трех месяцев, кардиомиоцитов крыс Wistar в возрасте трех месяцев и
достоверно выше, чем у митохондрий скелетной мышцы мыши того же возраста (33.53 мкм2/мкм3).
Обсуждается функциональное значение мощно развитой системы митохондриальных мембран
протяженных митохондрий волосатика как структуры в качестве структуры, необходимой для обес-
печения эффективной работы сократительного аппарата мышечной ткани волосатика.
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ВВЕДЕНИЕ
Проведенное нами ранее исследование уль-

траструктуры хондриома мышечной ткани воло-
сатика (Gordionus alpestris) показало, что митохон-
дриальный аппарат лентообразных мышечных
волокон, достигающих в длину до 800 мкм, – это
мощно развитая митохондриальная система, об-
разованная протяженными митохондриями, рас-
положенными в центральном цитоплазматиче-
ском пространстве мышечного волокна и полно-
стью его заполняющими [1]. Однако согласно
литературным данным, хондриом мышечной тка-
ни волосатика представлен мелкими, одиночными,
редко расположенными митохондриями [2, 3].
Нами было высказано предположение, что система
протяженных гигантских митохондрий, обнару-
женная в мышечной ткани волосатика, является

не просто морфологической особенностью уль-
траструктуры данной ткани, но функционально
обусловленным типом организации митохондри-
ального аппарата, который выполняет определя-
ющую роль для энергообеспечения активно рабо-
тающей мышечной ткани.

Известно, что функциональные особенности
митохондрий в большой степени определяются
не только морфологическими состояниями, но и
параметрами внешней и внутренней мембраны
митохондрий. Такая оценка состояния хон-
дриома возможна с использованием методов
морфометрии и стереологии, позволяющих
устанавливать корреляцию митохондриальных
структурных параметров с энергетическим режи-
мом митохондрий и ткани в целом [4–9]. Энерге-
тический режим митохондрий хорошо иллюстри-

УДК 577.24



236

БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ  том 37  № 3  2020

ЭЛЬДАРОВ и др.

рует такой общепринятый стереологический па-
раметр, как площадь поверхности внутренней
мембраны митохондрий на единицу объема ми-
тохондрии или поверхностная плотность внут-
ренней мембраны [10, 11].

Этот параметр был взят нами в качестве основ-
ного измеряемого морфометрического параметра
для анализа ультраструктуры митохондрий мы-
шечной такни волосатика. Для обоснования
предположения об особенностях структуры ми-
тохондрий мышечной ткани волосатика, связан-
ных с уровнем энергозатрат и функциональных
нагрузок, мы провели сравнительный анализ дан-
ных поверхностной плотности внутренней мем-
браны митохондрий волосатика с аналогичными
данными для митохондрий скелетной и сердеч-
ной мышцы мыши.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Особи Gordionus alpestris (Villot, 1885) были

собраны в Республике Адыгея, пос. Никель
(44°10′40.1″ N, 40°09′28.2″ E), хозяин – двупарно-
ногая многоножка Pachyiulus krivolutskyi. Волоса-
тики паразитируют в полости тела различных
членистоногих (в основном насекомых). Достиг-
нув определенных размеров, они выходят из хозя-
ев и живут свободно в воде, при этом свободно-
живущая форма не способна к питанию и умирает
вскоре после копуляции. [12]. Исследованы 1 сам-
ка, 1 самец паразитарной формы, которых добы-
вали путем вскрытия многоножек, и 2 самки,
2 самца свободноживущей формы. Мышечную
ткань забирали на одном и том же уровне цен-
тральной части тела особей.

В нашем исследовании были также исполь-
зованы лабораторные мыши-самцы, F1 (C57Bl/6 ×
× CBA).

Животных содержали в стандартных условиях
вивария, в индивидуально вентилируемых клет-
ках (система IVC, TECNIPLAST S.p.A., Италия)
по 5 особей, в условиях свободного доступа к кор-
му (Ssniff Spezialdiäten GmbH, Германия) и воде; в
условиях свободных от патогенов; при световом
режиме 12/12, в помещениях с кратностью возду-
хообмена не менее 15 об/ч, с температурой возду-
ха 20–24°С, влажностью 30–70%; в качестве под-
стила использовали деревянную щепу Lignocel
(JRS, Германия); все материалы, поступающие к
животным, были стерилизованы.

Все манипуляции на лабораторных мышах
осуществлялись по протоколу, одобренному ло-
кальной комиссией по биоэтике ИЦ ВЭК OOO
“НИИ Митоинженерии МГУ”, заключение ко-
миссии номер 67 от 28.04.2015 года.

Для исследования ультраструктуры митохон-
дриального аппарата скелетной мышцы забирали
ткань широких мышц бедра: латеральной, меди-

альной и промежуточной (musculus vastus lateralis,
medius, intermedius).

Для исследования ультраструктуры митохон-
дриального аппарата кардиомиоцитов забирали
ткань левого желудочка сердца.

Материал фиксировали 3% раствором глутаро-
вого альдегида в фосфатном буфере (рН 7.4) в тече-
ние 2 ч при 4°С, затем дофиксировали 1% раство-
ром четырехокиси осмия в буфере в течение 1.5 ч
и обезвоживали в растворах спиртов с возрастаю-
щей концентрацией спирта (70% спирт был на-
сыщен уранилацетатом). Материал заливали в
эпоксидную смолу Эпон-812. Серийные ультра-
тонкие срезы делали на ультрамикротоме Leica
ULTRACUT (Германия), окрашивали свинцом
по Рейнольдсу. Полученные препараты просмат-
ривали и фотографировали в электронном мик-
роскопе JEOL JEM-1400 (Япония) c цифровой
камерой Emsis QUEMESA. Для морфометриче-
ского исследования на каждом отобранном элек-
тронно-микроскопическом снимке вручную вы-
делялись отдельные митохондрии, затем внутри
каждой митохондрии выделялась внутренняя
мембрана. Ширина линии при выделении мем-
бран выбиралась исходя из масштаба снимка,
среднюю ширину внутренней мембраны мито-
хондрии на снимке считали равной 75 Å. Учиты-
вая известную толщину среза в 700 Å, с помощью
пакета анализа данных в Adobe Photoshop были
вычислены различные морфометрические пара-
метры, такие как площадь внутренней мембраны
митохондрий в объеме среза, общая длина внут-
ренней мембраны митохондрий и объем мито-
хондрии в срезе. С помощью полученных данных
была рассчитана площадь поверхности внутрен-
ней мембраны (мкм2) на единицу объема мито-
хондрии (мкм3). Для статистической обработки
морфометрических данных использовался пакет
STATISTICA 8. Для проверки нормальности дан-
ных использовался тест Колмогорова-Смирнова,
попарные сравнения делались между формами
волосатика, а также между мышцей волосатика и
скелетной/сердечной мышцей мыши с поправ-
кой Бонферрони на множественные сравнения и
уровнем значимости p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Мышечная ткань волосатика (тип flattened cir-
comyarian) представлена слоем уплощенных лен-
тообразных мышечных волокон. В центре мы-
шечного волокна располагается узкая цитоплаз-
матическая область, окруженная сплошным
периферическим слоем сократительного матери-
ала, который образует подобие футляра вокруг
центральной цитоплазматической области. На
рис. 1а показан участок мышечного волокна на
поперечном сечении. Можно видеть узкую цен-
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тральную цитоплазматическую область, равно-
мерно заполненную мелкими митохондриями
округлой или удлиненной формы. В предыдущем
исследовании [1] мы показали, что это попереч-
ные сечения собранных в продольные тяжи про-
тяженных гигантских митохондрий, достигаю-
щих в длину более 4 мкм. На рис. 1б при большем
увеличении можно видеть, что митохондрии име-
ют хорошо выраженный матрикс, хаотично рас-
положенные кристы. Различий в структуре мито-
хондриального аппарата самцов и самок выявле-
но не было. Такая ультраструктурная картина
оказалась подходящей для морфометрической
оценки поверхностной плотности внутренней
мембраны митохондрий мышечных волокон
волосатика: отчетливо видны кристы мито-
хондрий и для измерений одновременно до-
ступны сечения 8–10 митохондрий.

В предыдущем исследовании было показано,
что ультраструктура митохондрий была идентич-
на у свободноживущих и у паразитарных форм
волосатика. В этой работе мы провели измерения
на участках поперечного сечения центральной
цитоплазматической области мышечных волокон
по 20 электронно-микроскопическим фотогра-
фиям в обеих группах животных.

На рис. 2 представлены результаты измерения
площади поверхности внутренней мембраны в
единице объема митохондрии мышечной ткани во-
лосатика. Этот показатель составил 39.42 мкм2/мкм3

для митохондрий паразитарной формы и
41.7 мкм2/мкм3 для свободноживущей формы.
Значение стандартной ошибки среднего не пре-
вышает 1.5 мкм2/мкм3, статистически достовер-
ных отличий не выявлено, что свидетельствует о
том, что митохондрии обеих форм волосатика
имеют схожий уровень активности.

Отсутствие разницы в строении митохондрий
у свободноживущих и паразитарных форм воло-
сатика (как в предыдущем исследовании, так и в
этой работе) можно объяснить тем, что невоз-
можно установить точную фазу жизненного цик-
ла отловленных животных.

Интерес представляет сравнение полученных
морфометрических данных о параметрах внут-
ренней митохондриальной мембраны мышечной
ткани волосатика с результатами морфометриче-
ского анализа митохондрий скелетной и сердеч-
ной мышц млекопитающих, характеризующихся
энергоемкими и одновременно синхронными
процессами сокращения мышечных клеток.

Хорошо известно, что наряду с существенны-
ми различиями в функционировании этих мы-
шечных тканей (в скелетной мышце сокращение
и расслабление происходит не постоянно, в мы-
шечной ткани сердца – непрерывно) и значи-
тельными различиями в структурной организа-
ции хондриома сердечной и скелетной мышц,

ультраструктурная организация хондриома этих
мышечных тканей подчинена выполнению одной
и той же основной функции – обеспечению эф-
фективной деятельности сократительного аппа-
рата, которое происходит за счет систем мембран
гигантских митохондрий, объединенных в еди-
ную систему митохондриального ретикулума.

Рис. 1. Ультраструктура митохондрий мышечной тка-
ни волосатика. а – на поперечном сечении мышечного
волокна можно видеть мелкие одиночные митохон-
дрии, расположенные в центральной цитоплазмати-
ческой области. б – особенности ультраструктуры
митохондрий при большем увеличении.
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Рис. 2. Поверхностная плотность внутренней мем-
браны митохондрий в мышечной ткани различных
животных: 1 – мышечная ткань паразитической фор-
мы волосатика; 2 – мышечная ткань свободноживу-
щей ткани волосатика; 3 – скелетная мышца мыши;
4 – сердечная мышца мыши.
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Как известно, в скелетной мышце основная мас-
са митохондриального материала – митохондри-
альный ретикулум, образованный разветвленными
гигантскими митохондриями – располагается в ви-
де слоев в изотропных зонах, в плоскости перпен-
дикулярной длинной оси мышечного волокна [13,
14]. Поэтому на продольном срезе мышечного во-
локна мы видим поперечные сечения гигантских
митохондрий в виде мелких одиночных митохон-
дрий, расположенных в изотропной зоне попарно
по обе стороны от Z-линии (рис. 3).

Морфометрическую оценку поверхностной
плотности внутренней мембраны митохондрий
скелетной мышцы мыши мы проводили на
20 электронно-микроскопических фотографиях
участков продольного среза мышцы, содержаще-
го не менее 15 поперечных сечений митохондри-
ального ретикулума. На рис. 2 можно видеть, что
значение поверхностной плотности внутренней
мембраны митохондрий скелетной мышцы со-

ставило 33.53 мкм2/мкм3, что достоверно ниже
показателей как для паразитической, так и для
свободноживущей формы волосатика.

В кардиомиоцитах митохондриальный мате-
риал представлен в виде слоев, образованных ми-
тохондриями, объединенными в единую систему
митохондриального ретикулума, которые окру-
жают пучки миофибрилл [15, 16]. Такое располо-
жение митохондрий представлено на рис. 4.
Анализ поверхностной плотности митохондрий
кардиомиоцитов мы проводили также по 20 элек-
тронно-микроскопическим фотографиям участ-
ков продольных срезов кардиомиоцитов мыши,
содержащих не менее 10 сечений митохондрий.

Значение поверхностной плотности внутренней
мембраны митохондрий кардиомиоцитов мыши
составило 37.53 мкм2/мкм3 (рис. 3). Аналогичные
значения были получены нами ранее для мито-
хондрий кардиомиоцитов трехмесячных крыс
Wistar, которое составило 41.30 мкм2/мкм3 [8].

Таким образом, не только морфологические
ультраструктурные исследования, но и морфо-
метрический анализ параметров внутренней ми-
тохондриальной мембраны показал, что в мы-
шечной ткани волосатика присутствует хорошо
развитая митохондриальная мембранная система
Косоисчерченная мышечная ткань волосатика
(тип flattened circomyarian), имеет черты сходства
как с гладкомышечной тканью – митохондрии
располагаются в особой зоне – центральном ци-
топлазматическом пространстве, а не среди мио-
фибрилл, так и с поперечнополосатой – на осно-
вании ультраструктуры и особенностей функцио-
нирования сократительного аппарата.

Если представить структуру митохондриаль-
ного аппарата огромных лентообразных мышеч-
ных волокон волосатика (согласно литературным
данным) [2, 3] в виде мелких, одиночных не связан-
ных друг с другом митохондрий, расположенных в
центральном цитоплазматическом пространстве,
то очевидно, что при максимальной сократитель-
ной работе мелкие, одиночные митохондрии с не-
большим количеством крист не смогут обеспечить
координированную работу по осуществлению
нужной скорости выработки энергии для энерго-
обеспечения протяженных мышечных волокон, до-
стигающих в длину до 800 мкм.

Как показали морфометрические измерения,
значения поверхностной плотности внутренней
мембраны митохондрий волосатика соответству-
ют значениям этого параметра для кардиомиоци-
тов мыши (C57Bl/6 × CBA) в возрасте 3 мес., кар-
диомиоцитов крыс Wistar в возрасте 3 мес. и до-
стоверно выше, чем у митохондрий скелетной
мышцы мыши (C57Bl/6 × CBA) того же возраста.

Согласно существующим представлениям [2, 3],
основную часть туловищной мускулатуры воло-
сатика составляют косоисчерченные мышцы.

Рис. 3. Участок продольного среза мышечного волок-
на скелетной мышцы мыши. В изотропной зоне мож-
но видеть поперечные сечения митохондриального
ретикулума в виде мелких митохондрий, располо-
женных попарно по обе стороны Z-линии.

2 мкм

Рис. 4. Участок продольного среза кардиомиоцита
мыши. Можно видеть ряды митохондрий, располо-
женных вдоль миофибрилл.

2 мкм
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В косоисчерченных мышечных клетках присут-
ствуют так называемые “косые” саркомеры, т.к.
ограничивающие их Z-диски расположены косо
по отношению к длинной оси клетки. В отличие
от поперечнополосатых мышц в косоисчерчен-
ных мышечных клетках Z диски – это система
расположенных в ряд уплотненных фибрилляр-
ных участков, разделенных свободными проме-
жутками, где отсутствует жесткая структурная
связь толстых миозиновых протофибрилл в цен-
тре саркомера. Поэтому при сокращении проис-
ходит не только движение актиновых протофиб-
рилл к центрам саркомеров, но и смещение мио-
зиновых протофибрилл относительно друг друга,
приводящее к изменению угла наклона саркомера,
вследствие чего меняется расположение Z-дис-
ков – они располагаются так же, как и в саркоме-
рах поперечнополосатой мышечной ткани –
перпендикулярно длинной оси клетки. Эти
структурные особенности косоисчерченных мы-
шечных клеток позволяют генерировать более
мощное (по сравнению с поперечнополосатой
мышечной тканью) напряжение, необходимое
для осуществления разнообразных по направле-
нию сокращений, позволяющих обеспечивать
червеобразные движения тела волосатика [17]. Как
известно, мышечные сокращения являются завися-
щими от энергии процессами. Поэтому можно
предположить, что обнаруженное нами статистиче-
ски достоверное увеличение площади поверхности
внутренней митохондриальной мембраны в мышеч-
ных клетках волосатика по сравнению с митохон-
дриями скелетной мышцы мыши необходимо для
обеспечения соответствующего уровня дыхательной
активности митохондрий, лежащей в основе осо-
бенностей механохимических процессов сокраще-
ния мышечных клеток волосатика.

Таким образом, результаты наших исследова-
ний организации хондриома мышечной ткани
волосатика, на основе ультраструктурного и мор-
фометрического анализов, характеризуют функ-
циональное значение выявленной нами развитой
системы митохондриальных мембран протяжен-
ных митохондрий, в качестве структуры, необхо-
димой для эффективной работы сократительного
аппарата мышечной ткани волосатика.

Авторы выражают глубокую благодарность
В.В. Алёшину за помощь при подготовке публи-
кации результатов исследований.
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Morphometric Analysis of the Internal Ultrastructure of Mitochondria of Muscle Tissue 
of the Hair Gordionus alpestris (Nematomorpha)
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A morphometric study of the internal ultrastructure of mitochondria of muscle tissue of the horsehair worm
Gordionus alpestris (Nematomorpha) was carried out. As a main morphometric parameter measured, a gen-
erally accepted stereological parameter was taken, such as the surface area of the inner mitochondrial mem-
brane per unit of the mitochondria volume, or the surface density of the inner membrane. The surface density
of the inner membrane of the mitochondria of the Gordionus alpestris was compared with the respective pa-
rameters for mitochondria of the skeletal and cardiac muscle. It was found that the surface density of the inner
membrane of the mitochondria of the horsehair worm corresponds to the values of this parameter for cardio-
myocytes of mice at the age of 3 months and cardiomyocytes of Wistar rats at the age of 3 months and is even
slightly higher than this parameter in mitochondria of the skeletal muscle of mice at the age of 3 months. The
functional significance of a powerfully developed system of mitochondrial membranes of extended mito-
chondria of the horsehair worm is discussed as a structure necessary to ensure effective functioning of the
contractile apparatus of the muscle tissue of the worm.

Keywords: mitochondria, ultrastructure, morphometry, obliquely striated muscle (f lattened circomyarian
type), horsehair worm, Gordionus alpestris
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