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Введение 

Эхиуриды – небольшая группа вторично несегментированных морских бентосных червей. 

Они прячут свое тело глубоко в толще субстрата, выставляя на поверхность грунта только 

хобот [Gislen, 1940]. Из-за такого скрытного образа жизни эхиуриды редко целиком попадают 

в руки исследователей и многие детали их анатомии и физиологии остаются не изученными. 

Анальные мешки – особые органы выделения характерные только для эхиурид [Pilger 1993]. 

Развитие и происхождение анальных мешков эхиурид до сих пор остаются плохо изученными. 

Детальное изучение строения анальных мешков самок Bonellia viridis прольет свет на 

механизм работы выделительной системы и эволюционное происхождение отдельных ее 

элементов. 

Материал и методы 

Материалом для настоящей работы послужили самки Bonellia viridis собранные в 

Марсельском заливе у острова План. Материал был изучен с использованием методов 

световой, сканирующей электронной и трансмиссионной электронной микроскопии, 
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гистологии и гистохимии. На основе данных компьютерной микротомограции была построена 

трехмерная реконструкция. 

Морфология 

У всех исследованных нами B. viridis была найдена пара анальных мешков, которые отходят 

латерально от клоаки. Их обширные концевые мешки занимают заднюю четверть туловища и 

связаны со стенкой тела тонкими мезентериальными перемычками. От концевых мешков 

отходят многочисленные первичные трубочки, каждая из них на своем конце несет ресничную 

воронку. От первичных трубочек ответвляются идентичные им по строению вторичные 

трубочки, которые также несут на конце ресничную воронку. 

Ресничная воронка имеет колоколообразную форму. В ней можно выделить гладкую узкую 

зону шейки в основании и коническую часть, плотно покрытую ресничками. На дистальном 

конце в конической части воронка открывается в просвет трубочки, который ведет в полость 

концевого мешка. Мешки открываются парой независимых отверстий в просвет клоаки. 

Гистология и ультраструктура 

Все элементы, составляющие анальные мешки (воронки, трубочки, концевые мешки), имеют 

трехслойную стенку, детали строения которой различаются на разных участках. Стенка 

образованна внутренним эпителием, слоем неклеточного матрикса и внешним, обращенным в 

полость тела, эпителием, который представляет собой целомическую выстилку – перитонеум. 

Только коническая часть ресничной воронки, на дистальном крае покрыта не перитонеумом, 

а кубическим ресничным эпителием, который лежит на прозрачном внеклеточном матриксе. 

Ресничный эпителий выстилает и внутреннюю часть воронки. Однако в области шейки (в 

основании воронки) он лежит на более плотном внеклеточном матриксе. В основании воронки 

различимы кольцевые мышцы, которые опоясывают просвет, ведущий в трубочку. Кроме того, 

не плотная мышечная сетка из отдельных кольцевых, продольных и диагональных мышечных 

клеток есть в области трубочек. 

Клеточный состав внутреннего эпителия трубочек заметно отличается от такового воронки. На 

гистологических срезах его просвет выстлан относительно крупными клетками неправильной 

формы. Клетки внутреннего эпителия трубочки несут редкие реснички и имеют 

многочисленные бурые включения в цитоплазме, которые заметны и на гистологических 

срезах, и при вскрытии. 

Концевой мешок имеет особую гистологическую организацию. Внутренний эпителий 

концевого мешка представлен высокими клетками (более 50 мкм) с ядрами, расположенными 

на разном уровне. Они имеют прозрачную цитоплазму и осуществляют апокриновую 

секрецию. Эпителий лежит на толстом слое плотного внеклеточного матрикса (более 30 мкм 

толщиной), который пронизан мышечной сетью, состоящей из пучков продольных, кольцевых 

и диагональных мышечных клеток. Эта мышечная сеть является общей для концевого мешка 

и для клоаки. Концевой мешок отделен от клоакального отдела кишечника сфинктером. 

Клетки перитонеума связаны между собой адгезивными контактами и подостланы слоем 

внеклеточного матрикса, толщина которого в мешках и трубочках минимальна (от 0.2 до 1 

мкм), однако в области шейки воронки она достигает значительной толщины (от 2 в основании 

до 6 мкм в дистальной части). Ядро клеток перитонеума несет ядрышко, в цитоплазме 

обнаруживаются митохондрии и многочисленные везикулы с электронно-светлым 

содержимым. 
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Внутренний эпителий воронки и внешний ресничный эпителий конической части воронки 

состоит из высоких или кубических клеток с многочисленными ресничками и 

микроворсинками. Корешковый аппарат представлен одним вертикальным и двумя 

горизонтальными исчерченными корешками, помимо них в глубь клетки от базального тела 

отходят тонкие пучки микротрубочек, которые достигают середины клетки, доходя до уровня 

ядра. В апикальной части клетки соединены апикальными адгезивными контактами. В 

цитоплазме ресничных клеток содержатся пучки филаментов, которые опоясывают клетку в 

передней трети или проходят вертикально от апикальной части до середины. Цитоплазма 

заполнена немногочисленными везикулами с прозрачным содержимым и митохондриями. В 

апикальной части клетки расположен комплекс Гольджи. Базальная мембрана ресничных 

клеток конической части воронки не выражена, а внеклеточный матрикс прозрачный и почти 

не содержит волокон. Клетки внутреннего эпителия шейки немного отличаются от таковых в 

конусовидной части. В частности у этих клеток выражены гемидесмосомы. 

Внутренний эпителий трубочек несет многочисленные микроворсинки и редкие реснички. 

Корешковый аппарат представлен двумя горизонтальными и одним вертикальным 

исчерченными корешками. В апикальной части клетки внутреннего эпителия трубочек 

связанны адгезивными контактами. Цитоплазма клеток внутреннего эпителия содержит 

многочисленные везикулы с электронно-плотным и светлым мелко гранулированным 

содержимым. Преимущественно в базальной части клеток расположен крупный гранулярный 

ЭПР. Внутренний эпителий трубочек лежит на плотном внеклеточном матриксе. Кроме того, 

отдельные клетки регулярно разрушаются, а их содержимое выводится в полость анального 

мешка. 

Обсуждение 

Считается что анальные мешки выполняют выделительную функцию, захватывая продукты 

обмена вместе с целомической жидкостью из целома и выводят их в клоаку [Baltzer, 1931; 

Stephen and Edmonds, 1972; Harris and Jaccarini, 1981; Ruppert et al., 2004; Schmidt-Rhaesa, 2007, 

Lehrke and Bartolomaeus, 2011]. Кроме того, предполагается, что они могут в некоторой 

степени участвовать и в газообмене, и в осморегуляции [Brusca and Brusca, 2003]. 

Анальные мешки эхиурид имеют разное строение. Они отличаются присутствием или 

отсутствием определенных частей и различной формой. У некоторых видов Bonelliinae 

(например, Alomasoma nordpacificum, Ikedella misakiensis, Pseudobonellia biuterina) канальцы, 

отходят непосредственно от стенки задней кишки, а концевой мешок отсутствует [Lehrke and 

Bartolomaeus, 2011]. По форме различают два главных типа анальных мешков: с трубчатым 

(Thalassematinae, кроме Urechis spp.) и мешковидным (Bonellinae и Urechis spp.) концевым 

мешком [Stephen and Edmonds, 1972]. Канальцы описаны для большинства видов Bonellinae, 

однако отсутствуют у всех известных Thalassematinae. 

Таким образом у Bonelliinae анальные мешки характеризуются наибольшей морфологической 

сложностью, в их составе можно выделить больше всего структурных элементов (концевой 

мешок, трубочки, воронки). Кроме того, у B. viridis трубочки первого порядка дают начало 

трубочкам второго порядка. 

Согласно ультраструктурным данным [Lehrke and Bartolomaeus, 2011] анальный мешок у 

Thalassema thalassemum (Thalassematinae) представляет собой модифицированный 

метанефридиальный проток, который соединяет целомическую полость с внешней средой 

через клоаку. При этом количество ресничных воронок многократно увеличено. 

Метанефридии, которые обладают более чем одной реснитчатой воронкой, также известны и 

у других аннелид, например у Capitella capitata [Eisig, 1887]. Таким образом анальный мешок 
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представляет собой лишь часть выделительной системы: подоциды на сосудах осуществляют 

фильтрацию, а метанефридий модифицирует ультрафильтрат и выводит его. 

Выделенные нами 4 морфологические зоны в анальных мешках выполняют специальные 

функции. Конус ресничной воронки загоняет целомическую жидкость в трубочки с помощью 

направленного в центр биения ресничек. В зоне шейки лежит внутренний эпителий, который 

формирует узкий просвет ведущий в трубочку и осуществляет фильтрацию от клеток 

содержащихся в целоме (целомоциты и ооциты). В трубочке происходит частичное 

накопление целомической жидкости и вероятно модификация, на что указывают 

многочисленные пузырьки в цитоплазме эпителиальных клеток, которые могут участвовать в 

эндо-, экзо- и трансцитозе. Кроме того, в цитоплазме клеток внутреннего эпителия трубочек 

содержатся многочисленные гранулы, которые, возможно, представляют собой продукты 

обмена. В концевой мешок, вероятно, поступает уже модифицированный ультрафильтрат, где 

он накапливается. Сокращение мускулатуры концевого мешка выводит его содержимое в 

клоаку, откуда синхронно с фекальным шнуром продукты обмена покидают тело. 

Гомология ресничных воронок у разных видов эхиурид не вызывает сомнения, они имеют 

сходное строение на гистологическом и ультраструктурном уровне. Однако трубочки B. viridis 

имеют тонкое строение, которое крайне сходно с описанным ранее для T. thalassemum [Lehrke 

and Bartolomaeus, 2011] строением концевых мешков. Такая схожесть может говорить не 

только об общей функции, но и о едином происхождении этих структур. Стоит так же 

отметить, что для T. thalassemum характерен анальный мешок с сидячими воронками, у них 

отсутствуют трубочки, которые соединяют воронки с мешком как у B. viridis. Однако 

гистологическая организация концевого мешка B. viridis кардинально отличается и от 

описанного ранее концевого мешка T. thalassemum [Lehrke and Bartolomaeus, 2011] и от 

строения трубочек B. viridis. Вероятно, концевой мешок B. viridis не гомологичен концевому 

мешку T. thalassemum и мог возникнуть как дивертикул кишечника или же как особый 

модифицированный отдел метанефридия. В поддержку кишечного происхождения концевого 

мешка говорит его организация: стенка мешка содержит толстый плотный внеклеточный 

матрикс, пронизанный мышечной сетью, так же, как и в клоаке. Эпителий концевого мешка 

хоть и отличается от эпителия клоаки, но имеет больше сходств с кишечным эпителием чем с 

трубочками. 

Выявленные особенности организации анальных мешков самок B. viridis проливают свет на 

то, как функционируют отдельные зоны анального мешка и их гомологию с метанефридиями 

других кольчатых червей. 
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комплексных исследований Мирового океана, шельфовых морей и крупнейших озер, 
актуальные проблемы рационального природопользования и сохранения биоразнообразия в 
водных пространствах, проблемы освоения ресурсов континентального шельфа, достижения 
науки в области морской геологии, современные подходы к исследованиям обширных 
акваторий дистанционными методами, проблемы устойчивого развития экосистем моря и 
прибрежной зоны, организацию и проведение комплексных экспедиционных исследований, 
преподавание «морских дисциплин», вопросы организации полевых практик студентов.

Подготовлено к выпуску издательством ООО «ПолиПРЕСС» по заказу ООО «Центр 
морских исследований МГУ имени М.В. Ломоносова».
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