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Изучение анатомии и тонкого строения эхиурид имеет большое значение для понимания биологии
этих животных, ведущих скрытный образ жизни и доминирующих в различных бентосных сообще-
ствах. Методами сканирующей и трансмиссионной электронной микроскопии были получены
первые данные об организации сифонального отдела средней кишки самок Bonellia viridis. Впервые
в клетках средней кишки обнаружены необычные концентрические включения, сходные по уль-
траструктуре с включениями, описанными у других животных, например, в кишечнике многих ви-
дов нематод и в тегументе некоторых цестод. Для этих животных известно, что концентрические
включения играют важную роль в связывании химических агентов, присущих окислительно-вос-
становительным средам. Интересно, что исследованные особи B. viridis были обнаружены на по-
верхности субстрата, лишенного признаков окислительно-восстановительной среды. Новые ре-
зультаты свидетельствует о наличии у B. viridis и, возможно, у всех эхиурид, преадаптаций к жизни
в окислительно-восстановительных средах. Новые данные о строении и составе концентрических
включений прольют свет на их происхождение и функции.
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Эхиуриды – это небольшая группа несегмен-
тированных морских бентосных червей, которая
насчитывает около 165–195 видов [1]. Согласно
современным данным молекулярной филогене-
тики эхиуриды представляют собой одну из групп
кольчатых червей (Annelida). Эхиуриды живут
скрытно, их тело целиком скрыто в норе, из кото-
рой они высовывают только хобот. Такие особен-
ности биологии делают эхиурид крайне трудно-
доступными для изучения, из-за чего многие си-
стемы органов эхиурид остаются практически не
исследованными современными методами [2].
Это в полной мере касается и организации пище-
варительного тракта, который, как оказалось, де-
монстрирует существенные вариации анатомиче-
ской организации у разных видов [3]. Детальное
изучение тонкого строения средней кишки поз-
волит лучше понять особенности функциониро-
вания этого особого отдела кишечника и прольет
свет на биологию этих загадочных животных.

Целью настоящей работы было изучение тон-
кой организации эпителия сифонального отдела
средней кишки самок Bonellia viridis.

Материалом для работы послужили три самки
B. viridis Rolando, 1821, собранные на каменистом
дне в Марсельском заливе у острова План (Plane)
43°11'09.99'' N – 5°23'29.52'' E, на глубине 25–27 м.
Животных собирали на поверхности каменистого
субстрата в ходе погружений с легководолазным
снаряжением. Животных вскрывали, участки
средней кишки фиксировали в 2.5% растворе
глютарового альдегида на 0.2M фосфатном буфе-
ре. Для изучения методом сканирующей элек-
тронной микроскопии (СЭМ) участки средней
кишки дегидратировали в этаноле и ацетоне, вы-
сушивали в критической точке, наклеивали на
столики и напыляли смесью платины и палладия.
Тонкая морфология сифонального отдела сред-
ней кишки была изучена в сканирующем элек-
тронном микроскопе JEOL JSM-6380LA. Для
изучения ультратонкой организации кишечного
эпителия методом трансмиссионной электрон-
ной микроскопии (ТЭМ) участки кишечника бы-
ли отмыты в буфере, постфиксированы в 1% рас-
творе тетроксида осмия, обезвожены и заключе-
ны в смолу Embed-812. Подготовленные блоки
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были ультратомированы на полутонкие и ультра-
тонкие срезы. Полутонкие срезы были окрашены
метиленовым синим, изучены в световой микро-
скоп Zeiss Axioplan 2 и сфотографированы циф-
ровой камерой. Ультратонкие срезы контрасти-
ровали уранил ацетатом и цитратом свинца и
изучали на микроскопах JEOL JEM-2100 и JEOL
JEM-1011.

Сифональный отдел средней кишки самок
B. viridis характеризуется наличием протяженной
коллатеральной трубки – сифона (рис. 1а, 1б).
Диаметр сифона не превышает 300 мкм, тогда как
диаметр сифонального отдела средней кишки мо-
жет достигать 4 мм (рис. 1а, 1б). Просвет сифона
заполнен тонкими длинными складками эпите-
лия (рис. 1б). Сифональный отдел средней кишки
выстлан высоким столбчатым однослойным
эпителием, высота клеток которого составляет
60–70 мкм (рис. 1б). Эпителий формирует круп-
ные продольные складки, которые вдаются в про-
свет кишки. Эпителий сифонального отдела
средней кишки не однороден по гистологическо-
му строению. Так, ресничный желобок, прохо-
дящий в месте прилежания сифона, образован
ресничными клетками, лишенными включений,
тогда как клетки остального эпителия сифональ-
ного отдела средней кишки несут многочислен-
ные включения (рис. 1б). Как показали уль-
траструктурные исследования, включения, как
правило, занимают апикальную и среднюю части
клеток. Каждое включение располагается внутри
вакуоли и окружено тонкой мембраной (рис. 1г).
Пространство вакуоли между включением и мем-
браной имеет различный объем, заполнено элек-
тронно-светлым материалом и содержит мелкие
мембранные пузырьки диаметром около 0.1 мкм
(рис. 1г). Мембранных пузырьков может быть до-
вольно много, либо же они могут вовсе отсутство-
вать. В некоторых включениях в пространстве
под мембраной обнаруживаются крупные вези-
кулы, а также небольшие включение и мультиве-
зикулярные тельца. Сами концентрические
включения имеют разные размеры: их диаметр
колеблется от 1 до 2 мкм. Включения имеют
очень характерную правильную концентриче-
скую структуру: в них закономерно чередуются
электронно-плотные и электронно-светлые зо-
ны, которые образуют кольца по периметру
включения (рис. 1в, г). Число концентрических
зон может быть различно: от 2 до 10. Центр вклю-
чения может быть светлым или же заполнен элек-
тронно-плотным содержимым. В некоторых
включениях обнаруживаются две ацентрические
области (рис. 1г). Как правило, одно концентри-
ческое включение залегает внутри собственного
пространства, окруженного мембраной. Однако
зачастую можно видеть, что несколько включе-
ний формируют крупные скопления, окружен-
ные общей мембраной. При этом индивидуаль-

ная мембрана может сохраняться или отсутство-
вать (рис. 1в). Диаметр таких скоплений может
достигать 3–4 мкм.

Анатомия пищеварительного тракта сходна в
пределах группы Echiura. За исключением кар-
ликовых самцов бонеллид пищеварительная си-
стема эхиурид состоит из 3 отделов: передней,
средней и задней кишки [2]. Уникальной осо-
бенностью строения средней кишки эхиурид яв-
ляется наличие сифона. Его функция до конца
непонятна.

Необычной ультраструктурной особенностью
клеток средней кишки исследованных нами эк-
земпляров B. viridis является наличие в их цито-
плазме специфических концентрических вклю-
чений. В эпителии кишечника эхиуриды Urechis
caupo были описаны клетки, содержащие сульфид-
окисляющие гранулы, такие же, как и в эпителии
стенки тела у этого вида [4]. По мнению авторов
работы, сульфидокисляющие гранулы участвуют в
детоксификации сульфидов, которые накаплива-
ются в норе животного в бескислородных услови-
ях. Микрорентгеновский анализ этих включений
показал, что они состоят из алюминия, хлора, же-
леза, меди и фосфора. Эти вещества представле-
ны в разных пропорциях на протяжении всего
пищеварительного тракта. Хлор составляет боль-
шую долю, и его концентрация наибольшая в гра-
нулах клеток средней кишки. Железо и алюми-
ний занимают второе место по обилию в составе
гранул. Наибольшая концентрация обоих этих
элементов отмечена в клетках жевательного же-
лудка [4]. Важно отметить, однако, что на элек-
тронограммах, представленных в работах цитиро-
ванных авторов [4], сульфид-окисляющие грану-
лы не имеют характерной концентрической
структуры.

Ультратонкое строение включений, обнару-
женных в средней кишке B. viridis, довольно силь-
но отличается от такового сульфидокисляющих
гранул, описанных Меноном и Арпом у U. caupo
[4], однако имеет настолько характерные черты,
что сравнимо с подобными включениями, обна-
руженными в кишечнике других беспозвоноч-
ных. Специфические концентрические включе-
ния были найдены в кишечнике у нематод, чей
пищеварительный тракт был изучен на уль-
траструктурном уровне [5]. Рентгеновский ана-
лиз концентрических включений нематод Trichu-
ris suis и T. murk показал, что они имеют высокое
содержание кальция, а дополнительное присут-
ствие фосфора позволяет предположить, что ос-
новным компонентом включения является фос-
фат кальция. Кроме того, во включениях были
найдены следы магния, железа и калия [5]. Функ-
ция этих включений неизвестна. Большинство
авторов склоняются к мысли, что это экскреты:
связанные в физиологически и химически неак-
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тивные соединения – продукты метаболизма.
Есть, однако, и другое мнение о природе этих не-
обычных включений – фон Бранд и Вайнбах [6]
показали, что концентрические включения тегу-
мента ленточных червей способны быстро погло-
щать и высвобождать фосфат [6]. Фосфат каль-
ция, содержащийся в концентрических включе-
ниях, мог бы стать эффективным средством
связывания и, в конечном счете, устранения не-
которых отходов метаболизма [6].

Возможно, специфические концентрические
включения, обнаруженные в клетках средней
кишки у B. viridis, выполняют функцию депо
ионов для связывания агрессивных химических
агентов, которые в избытке присутствуют в глубо-
ких анаэробных слоях ила. Поскольку эхиуриды

способны строить довольно глубокие норы, им
приходится иметь дело со средами с высокими
концентрациями сероводорода, сульфидов, суль-
фатов и фосфатов. Интересно, что исследован-
ные нами экземпляры B. viridis были собраны на
каменистом грунте, лишенном признаков анаэ-
робной среды. Если предположение о функции
концентрических включений как депо химиче-
ских веществ для связывания агрессивных аген-
тов из окружающей среды верно, то B. viridis име-
ют преадаптации к жизни в окислительно-вос-
становительных средах и способны использовать
включения при попадании в такие условия. То
есть при необходимости ионы, содержащиеся в
концентрических включениях, поступают в про-
свет кишки, связываются с агрессивными хими-

Рис. 1. Строение сифонального отдела средней кишки самки Bonellia viridis. (а) – Участок сифонального отдела сред-
ней кишки на срезе (СЭМ). (б) – Участок средней кишки с сифоном на поперечном полутонком срезе. Концентриче-
ские включения в клетках указаны прямыми наконечниками. (в) – Крупное скопление концентрических включений,
окруженных общей мембраной (ТЭМ). (г) – Разные типы концентрических включений: с двумя ацентрическими об-
ластями (двойной наконечник), с мембранным пространством, лишенным везикул (вогнутый наконечник) (ТЭМ).
Обозначения: (cg) – ресничный желобок, (ef) – складки эпителия сифона, (fmg) – складка эпителия средней кишки,
(in) – концентрические включения, (ld) – липидные капли, (lsm) – просвет сифонального отдела средней кишки,
(lv) – крупные везикулы, (s) – сифон, (sv) – мелкие мембранные пузырьки, (vm) – мембрана вакуоли.
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ческими веществами из окружающей среды, де-
активируют их и в форме химически неактивных
соединений выводятся из организма.

С другой стороны, сами эти включения могут
являться продуктами связывания агрессивных
химических агентов и формой их инактивации в
клетках кишечного эпителия.

Достоверность обоих этих допущений может
быть проверена лишь при наличии дополнитель-
ных биохимических, ультраструктурных данных
и результатов рентгеновского элементарного ана-
лиза. Новые данные по строению и составу этих
загадочных включений прольют свет на их проис-
хождение и функции.
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CONCENTRIC INCLUSIONS IN THE INTESTINE EPITHELIUM 
OF ECHIURA BONELLIA VIRIDIS: STRUCTURE AND POSSIBLE FUNCTION

P. A. Kuznetsova and E. N. Temerevaa,#

a Lomonosov Moscow State University Moscow, Russian Federation
#e-mail: temereva@mail.ru

Presented by academician of the RAS V.V. Malakhov

The study of the anatomy and fine structure of Ehiura is of great importance for understanding of the biology
of these animals, which lead a hidden lifestyle and dominate various benthic communities. The use of scan-
ning and transmission electron microscopy allowed to obtain the first data on the organization of the siphonal
part of the midgut of Bonellia viridis females. For the first time, unusual concentric inclusions with certain
fine structure are discovered in the cells of the midgut. These concentric inclusions have the same fine orga-
nization as concentric inclusions in the gut of many nematode species and in tegument of some flatworms.
For these animals, it is known that concentric inclusions play an important role in binding of chemical agents
inherent in redox environments. Interestingly, the studied individuals of B. viridis were found on the surface
of a substrate devoid of signs of a redox environment. The new results indicate that B. viridis, and, possibly,
all ehiurids, have preadaptations to life in redox environments. New data on the structure and composition
of concentric inclusions will shed light on their origin and function.

Keywords: Echiura, Annelida, morphology, intestine, concentric inclusions, redox environment
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