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Óëüòðàñòðóêòóðíîå ñòðîåíèå ïðîòîíåôðèäèåâ Dilepis undula (Cestoda, Dilepididae). Ñàëàìà-
òèí Ð. Â., Ñâèäåðñêèé Ç. Ï., Òêà÷ Â. Â. – Ïðîòîíåôðèäèé äèëåïèäèäíîé öåñòîäû Dilepis undula 
(Schrank, 1788) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êîìïëåêñ, ñîñòîÿùèé èç 2 êëåòîê – ìåðöàòåëüíîé êëåòêè è 
ïðîêñèìàëüíîé êàíàëüöåâîé êëåòêè, ñîåäèíåííûé ÷àñòè÷íî ïåðåïëåòåííûìè ïàëüöåâèäíûìè 
öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè îòðîñòêàìè, îáðàçóþùèìè 2 êîíöåíòðè÷åñêèõ ðÿäà. Ïåðèêàðèîí ìåðöà-
òåëüíîé êëåòêè ñîäåðæèò ïî÷êîâèäíîå ÿäðî, ìèòîõîíäðèè è ñâîáîäíûå ðèáîñîìû. Ìåðöàòåëü-
íîå ïëàìÿ ñîñòîèò èç 90—95 ðåñíè÷åê, ïëîòíî óïàêîâàííûõ â ñòðóêòóðó, èìåþùóþ íà ïîïåðå÷-
íîì ñðåçå âèä ï÷åëèíûõ ñîò. Ìåìáðàíà êàæäîé èç ðåñíè÷åê èìååò â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè ãåê-
ñàãîíàëüíóþ ôîðìó. Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ ïðîòîíåôðèäèåâ D. undula ñõîäíà ñ òàêî-
âîé, ðàíåå îïèñàííîé äëÿ äðóãèõ âèäîâ öåñòîä. 

Êëþ÷åâûå  ñëîâà : ïðîòîíåôðèäèè, óëüòðàñòðóêòóðà, Cestoda, Dilepididae, Dilepis undula. 

Ultrastructure of the Protonephridia in Dilepis undula (Cestoda, Dilepididae). Salamatin R. V., Swider-
ski Z., Tkach V. V. – The protonephridial terminal organ in the dilepidid cestode Dilepis undula 
(Schrank, 1788) is a composite structure of two cells, the flame cell and the proximal canal cell, joined 
by partially interdigitating finger-like cytoplasmic processes which form two concentric rows. The 
perykaryon of the flame cell contains a kidney-shaped nucleus, mitochondria and free ribosomes. The 
flame is composed of about 90—95 flagella which are tightly packed together in a honey-comb pattern; 
membrane of each flagellum forms a hexagonal array when viewed in cross-section. The ultrastructural 
organisation of the protenephridia in D. undula is similar to that previously described in other cestodes. 

Key  wo rd s : protonephridia, ultrastructure, Cestoda, Dilepididae, Dilepis undula. 

Ââåäåíèå 

Òåðìèíàëüíûå ñòðóêòóðû ïðîòîíåôðèäèàëüíîé ñèñòåìû öåñòîä – ìåðöàòåëüíûå êëåòêè – ðàç-
áðîñàíû ïî âñåé ñòðîáèëå è ñêîëåêñó è ïðåäïîëîæèòåëüíî ôóíêöèîíèðóþò êàê «ôèëüòðû» äëÿ ïðî-
ïóñêàíèÿ âíåêëåòî÷íîé æèäêîñòè âíóòðü âûäåëèòåëüíîé (îñìîðåãóëÿòîðíîé) ñèñòåìû è ïðîòàëêè-
âàíèÿ æèäêîñòè ñêâîçü ñèñòåìó. Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ðàáîòû ïî óëüòðàñòðóêòóðå ïðîòîíåôðèäè-
àëüíîé ñèñòåìû ðÿäà öèêëîôèëëèäíûõ öåñòîä (Howells, 1969; Swiderski et al., 1975 è äð.; Ïîñïåõîâà 
è äð., 1993), îäíàêî ñèñòåìàòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå èçó÷åííûõ òàêñîíîâ âñå åùå âåñüìà íåäîñòàòî÷-
íî. Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå óëüòðàñòðóêòóðû ïðîòîíåôðèäèåâ Dilepis undula, òèïî-
âîãî âèäà ðîäà Dilepis, êîòîðûé, â ñâîþ î÷åðåäü, ÿâëÿåòñÿ òèïîâûì äëÿ îáøèðíîãî ñåìåéñò-
âà Dilepididae. 

Ìàòåðèàë è ìåòîäû 

Âçðîñëûå ýêçåìïëÿðû Dilepis undula (Schrank, 1788) áûëè ñîáðàíû èç êèøå÷íèêà ðÿáèííèêà 
Turdus pilaris, äîáûòîãî â îêð. Êèåâà (Óêðàèíà). Ìàòåðèàë áûë ïåðâîíà÷àëüíî çàôèêñèðîâàí â  
4%-íîì ðàñòâîðå ãëþòàðàëüäåãèäà â êàêîäèëàòíîì áóôåðå (pH 7,4), à çàòåì ïîñëå ïðîìûâêè â òîì 
æå áóôåðå áûë ïîâòîðíî ôèêñèðîâàí â 1%-íîì OsO4. Ïîñëå ïîñëåäóþùåãî îáåçâîæèâàíèÿ â ñåðèè 
ýòèëîâîãî ñïèðòà âîñõîäÿùåé êîíöåíòðàöèè, êóñî÷êè òêàíåé ðàçìåðîì îêîëî 1 ìì áûëè ïðîâåäåíû 
÷åðåç îêñèä ïðîïèëåíà è çàêëþ÷åíû â ýïîí èëè ñðåäó ñïóððà. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû, îêðàøåííûå 
öèòðàòîì ñâèíöà è óðàíèëàöåòàòîì, èçó÷àëèñü ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà JEM-1200EX. 
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Ðåçóëüòàòû 

Ýêñêðåòîðíàÿ ñèñòåìà D. un-
dula, êàê è äðóãèõ öåñòîä, èìååò 
ïðîòîíåôðèäèàëüíîå ñòðîåíèå è 
ïîìèìî ìåðöàòåëüíûõ êëåòîê, 
ïðåäñòàâëåíà òàêæå îòõîäÿùèìè 
îò íèõ êàïèëëÿðíûìè êàíàëüöà-
ìè è ñèñòåìîé ñîáèðàòåëüíûõ 
ïðîòîêîâ, îòêðûâàþùèõñÿ íàðó-
æó. 

Ìåðöàòåëüíûå (ïëàìåííûå, 
ðåñíè÷íûå) êëåòêè ïðîòîíåôðè-
äèåâ ïîñòðîåíû ïî òèïó öèðòî-
öèòîâ è ðàñïîëàãàþòñÿ â êîíöå-
âîì ó÷àñòêå ïðîòîíåôðèäèàëüíî-
ãî êàíàëüöà. Â ïåðèíóêëåàðíóþ 
÷àñòü öèòîïëàçìû ìåðöàòåëüíîé 
êëåòêè ãëóáîêî âíåäðÿþòñÿ áà-
çàëüíûå òåëüöà è ïîïåðå÷íî èñ-
÷åð÷åííûå êîðåøêè (striated 
ciliary rootlets) ðåñíè÷åê, ò. í. êè-
íîöèëèé, îáðàçóþùèõ «ìåðöà-
òåëüíîå ïëàìÿ», íàïðàâëåííîå â 
ïðîñâåò òåðìèíàëüíîé òðóáî÷êè. 
Ïåðèîäè÷íîñòü èñ÷åð÷åííîñòè 
êîðåøêîâ ðåñíè÷åê ñîñòàâëÿåò 
îêîëî 70 nm. Â òåðìèíàëüíîé 
òðóáî÷êå ïðèñóòñòâóåò ó÷àñòîê â 
âèäå ðåøåòêè èëè âåðøè (ðèñ. 
1). Îí ïðåäñòàâëåí íàðóæíûì è 
âíóòðåííèì ðÿäàìè ñèììåòðè÷íî 
ðàñïîëîæåíûõ ïàëüöåâèäíûõ îò-
ðîñòêîâ, èìåþùèõ â ïîïåðå÷íîì 
ñå÷åíèè îêðóãëóþ èëè îâàëüíóþ 
ôîðìó (íà êîñûõ ñðåçàõ îíà ìî-
æåò êàçàòüñÿ óäëèíåííîé). Ïàëü-
öåâèäíûå îòðîñòêè îáîèõ ðÿäîâ 

ðàçäåëåíû ïðîìåæóòêàìè è ðàñïîëàãàþòñÿ â øàõìàòíîì ïîðÿäêå ïî îòíîøåíèþ 
äðóã ê äðóãó. Êàæäûé èç îòðîñòêîâ îêðóæåí òîíêîé îäíîñëîéíîé ìåìáðàíîé 
(ðèñ. 1, 2). Ïðîìåæóòêè ìåæäó ïàëüöåâèäíûìè îòðîñòêàìè òàêæå ïåðåêðûòû 
ìåìáðàíîé. 

Ìåðöàòåëüíîå ïëàìÿ öèðòîöèòîâ îáðàçîâàíî ïó÷êîì ðåñíè÷åê, èìåþùèì 
íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå âèä ï÷åëèíûõ ñîò, òàê êàê êàæäàÿ ðåñíè÷êà (êðîìå ïåðè-
ôåðè÷åñêèõ) îêðóæåíà 6 ñìåæíûìè, è ìåìáðàíà êàæäîé èç íèõ èìååò âèä øåñ-
òèóãîëüíèêà. Òàêàÿ ôîðìà ñïîñîáñòâóåò ìàêñèìàëüíî ïëîòíîé óïàêîâêå ðåñíè-
÷åê è îáåñïå÷èâàåò èõ ñèíõðîííîå áèåíèå. Ðåñíè÷êè ñîäåðæàò êîìïëåêò ìèêðî-
òðóáî÷åê, ñîñòîÿùèé èç 9 ïåðèôåðè÷åñêèõ è 2 öåíòðàëüíûõ (9+2). Íà ïîïåðå÷-
íîì ñðåçå, ïðèáëèçèòåëüíî íà óðîâíå ñåðåäèíû äëèíû ïó÷êà, íàñ÷èòûâàåòñÿ 92 
ðåñíè÷êè. Â äèñòàëüíîé ÷àñòè ïó÷êà êîëè÷åñòâî ðåñíè÷åê, âèäèìûõ íà ïîïå-
ðå÷íîì ñðåçå, óìåíüøàåòñÿ çà ñ÷åò èõ íåðàâíîé äëèíû (ðèñ. 2). 

Ïåðèêàðèîí ìåðöàòåëüíîé êëåòêè ñîäåðæèò ïî÷êîâèäíîå ÿäðî, ìèòîõîíä-
ðèè è ñâîáîäíûå ðèáîñîìû. 

Ðèñ. 1. D. undula: ìåðöàòåëüíàÿ êëåòêà è ïðîêñèìàëüíàÿ 
êàíàëüöåâàÿ êëåòêè ïðîòîíåôðèäèàëüíîé ñèñòåìû. 
CR – ïîïåðå÷íî èñ÷åð÷åííûå êîðåøêè êèíîöèëèé, 
F – ìåðöàòåëüíîå ïëàìÿ, FCB – ïåðèêàðèîí ìåðöà-
òåëüíîé êëåòêè, IF – âíóòðåííèå ïàëüöåâèäíûå îòðîñò-
êè ìåðöàòåëüíîé êëåòêè, m – ìèòîõîíäðèè, N – ÿäðî, 
OF – íàðóæíûå ïàëüöåâèäíûå îòðîñòêè ïðîêñèìàëüíîé 
êàíàëüöåâîé êëåòêè, PC – ïðîêñèìàëüíàÿ êàíàëüöåâàÿ 
êëåòêà. 

Fig. 1. D. undula: flame cell and proximal canal cell of pro-
tonephridial system. Abbreviations: CR – striated ciliary 
rootlets, F – flame, FCB – flame cell body, IF – inner 
finger-like projections of the flame cell, m – mitochondria, 
N – nucleus, OF – outer finger-like projections of the 
proximal canal, PC – proximal canal cell. 
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Îáñóæäåíèå 

Ïëàìåííûå êëåòêè D. undula 
èìåþò ñòðîåíèå, ñõîäíîå â îáùèõ 
÷åðòàõ ñ òàêîâûì äðóãèõ èçó÷åíûõ 
âèäîâ öåñòîä (Swiderski et al., 
1975; Rohde, 1986; Rohde, Watson, 
1988; Xylander, 1987; Grytner-
Zięcina et al., 1998 è äð.). Ïëîòíîå 
ñîåäèíåíèå ðåñíè÷åê â ïó÷îê ïî-
çâîëÿåò èì äåéñòâîâàòü ñèíõðîí-
íî, âñëåäñòâèå ÷åãî ìåðöàòåëüíîå 
ïëàìÿ ðàññìàòðèâàþò êàê ñòðóê-
òóðíûé è ôóíêöèîíàëüíûé êîì-
ïëåêñ (Êóïåðìàí, 1988). 

Îïèñàííîå âûøå ñòðîåíèå 
ìåðöàòåëüíîé êëåòêè óêàçûâàåò 
íà òî, ÷òî ðåñíè÷êè, ñîñòàâëÿþ-
ùèå ìåðöàòåëüíîå ïëàìÿ, äåéñò-
âóþò êàê åäèíàÿ ñòðóêòóðà. Âñå 
ïàðû öåíòðàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê 
îäíîãî ïîïåðå÷íîãî ðÿäà ëåæàò â 
îäíîé ïëîñêîñòè, êîòîðàÿ êàê è 
ïðåäïîëàãàë Howells (1969), îðè-
åíòèðîâàíà ïåðïåíäèêóëÿðíî ê 
ïëîñêîñòè áèåíèÿ ðåñíè÷åê. 

Êîëè÷åñòâî êèíîöèëèé â 
ïðîòîíåôðèäèÿõ ó ðàçíûõ âèäîâ 
è ãðóïï öåñòîä âåñüìà ðàçëè÷íî. 
Òàê, ó íèçøèõ öåñòîä îíî ìîæåò 
äîñòèãàòü 135 (Êóïåðìàí, 1988). 
Ó öèêëîôèëëèäíûõ öåñòîä èõ êî-
ëè÷åñòâî îáû÷íî ìåíüøå è ñî-
ñòàâëÿåò îò 40 äî 90 â ðàçëè÷íûõ 
ñåìåéñòâàõ (Swiderski et al., 1975; 
íàøè íåîïóáëèêîâàííûå äàí-
íûå). Ïðè ýòîì íåîáõîäèìî îò-
ìåòèòü, ÷òî â ïðîòîíåôðèäèÿõ ó 
ëè÷èíîê íèçøèõ öåñòîä (ëèêîôîðû, êîðàöèäèè) êîëè÷åñòâî êèíîöèëèé ñóùå-
ñòâåííî ìåíüøå, ÷åì ó âçðîñëûõ ñòàäèé (Xylander, 1987; Swiderski, 1996). Íåêî-
òîðûìè àâòîðàìè äåëàëèñü ïîïûòêè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé íà îñíîâå 
ñòðîåíèÿ ïðîòîíåôðèäèåâ. Õîòÿ ýòè ïðèçíàêè áûëè äîñòàòî÷íî óñïåøíî èñ-
ïîëüçîâàíû íà óðîâíå êëàññîâ ïëîñêèõ ÷åðâåé (Ehlers and Sopott-Ehlers, 1986; 
Rohde, 1991; Rohde et al., 1995), îäíàêî, ïî-âèäèìîìó, îíè ìåíåå ïîëåçíû íà 
áîëåå íèçêîì ñèñòåìàòè÷åñêîì óðîâíå. Ïðè ýòîì ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî îðãàíè-
çàöèÿ ýêñêðåòîðíîé ñèñòåìû â öåëîì èìååò î÷åíü âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ ôèëîãå-
íèè è ñèñòåìàòèêè ðÿäà ãðóïï ïëîñêèõ ÷åðâåé (îñîáåííî øèðîêî îíà èñïîëüçî-
âàëàñü â ñèñòåìàòèêå òðåìàòîä). 

Â ëèòåðàòóðå íåîäíîêðàòíî ïîäíèìàëñÿ âîïðîñ î ôîðìèðîâàíèè ïðîòîíåô-
ðèäèåâ ó öåñòîä, â ÷àñòíîñòè î òîì, ñêîëüêî êëåòîê ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â èõ 
ôîðìèðîâàíèè. Ðÿä ó÷åíûõ (Howells, 1969; Wilson, Webster, 1974; Swiderski et al., 
1975; Xylander, 1987; Rohde, Watson, 1988) âûñêàçàëè ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî 
â îáðàçîâàíèè öèðòîöèòà ó÷àñòâóþò 2 êëåòêè: ìåðöàòåëüíàÿ è ïðîêñèìàëüíàÿ 
êàíàëüöåâàÿ êëåòêà (proximal canal cell). Ïðè÷åì ìåðöàòåëüíàÿ êëåòêà äàåò íà-
÷àëî ìåðöàòåëüíîìó ïëàìåíè è ðÿäó âíóòðåííèõ ïàëî÷åê, à èç êàíàëüöåâîé 

Ðèñ. 2. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ïðîòîíåôðèäèÿ ÷åðåç ïðîêñè-
ìàëüíóþ ÷àñòü íåôðèäèàëüíîãî êàíàëà, ñîîòâåòñòâóþùèé 
íèæíåìó óðîâíþ íà äèàãðàììå (ðèñ. 1). Ïàëüöåâèäíûå 
îòðîñòêè ïðîêñèìàëüíîé êàíàëüöåâîé êëåòêè (íàðóæíûé 
ðÿä) ðàçìåùàþòñÿ íàïðîòèâ ïðîñâåòîâ ìåæäó ïàëüöåâèä-
íûìè îòðîñòêàìè ìåðöàòåëüíîé êëåòêè (âíóòðåííèé ðÿä). 
Ðåñíè÷êè óïàêîâàíû â ñîòîâèäíóþ ñòðóêòóðó, âèäíà ãåê-
ñàãîíàëüíàÿ ôîðìà ìåìáðàíû ðåñíè÷åê è ïàðàëëåëüíàÿ 
îðèåíòàöèÿ ñäâîåííûõ öåíòðàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê. 

Fig. 2. Cross-section of the protonephridium through the 
proximal part of the nephridial canal corresponding to the 
lower level on the diagram on fig. 1. Note outer row of finger-
like projections of the proximal canal cell which are interdigi-
tating with the inner row of the flame cell finger-like projec-
tions. Hexagonal close packing of the flagella shows parallel 
arrangement of double central tubules. 
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êëåòêè îáðàçóåòñÿ íàðóæíûé ðÿä òðóáêè è îòõîäÿùèé îò íå¸ êàïèëëÿð. Ñòîðîííè-
êè äðóãîé òî÷êè çðåíèÿ (Êóïåðìàí, 1988) óòâåðæäàþò, ÷òî â ôîðìèðîâàíèè ïðîòî-
íåôðèäèÿ ó öåñòîä ó÷àñòâóåò òîëüêî îäíà êëåòêà (ìåðöàòåëüíàÿ). Èñõîäÿ èç ðåçóëü-
òàòîâ ñîáñòâåííûõ èññëåäîâàíèé, íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ áîëåå óáåäèòåëüíûì ìíåíèå 
î äâóêëåòî÷íîì ïðîèñõîæäåíèè ïðîòîíåôðèäèåâ ó öåñòîä. Èçó÷åíèå ìîðôîãåíåçà 
ïðîòîíåôðèäèÿ (Rohde, Watson, 1988) òàêæå ïîäòâåðæäàåò ýòó òî÷êó çðåíèÿ. 

Â çðåëûõ îíêîñôåðàõ D. undula, êàê è ó äðóãèõ èçó÷åííûõ ê íàñòîÿùåìó âðå-
ìåíè öèêëîôèëëèäíûõ öåñòîä (Rybicka, 1966; Swiderski, 1972, 1983; Swiderski, 
Tkach, 1997 a, b, 1999; Tkach, Swiderski, 1997), íå áûëî îáíàðóæåíî ýëåìåíòîâ 
ïðîòîíåôðèäèàëüíîé ñèñòåìû. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ ïðåäïîëîæåíèåì Ê. Ðûáèöêîé 
(Rybicka, 1966) î âåðîÿòíîì îòñóòñòâèè ïðîòîíåôðèäèåâ â îíêîñôåðàõ âñåõ öèê-
ëîôèëëèäåé, â òî âðåìÿ êàê ó ñâîáîäíîïëàâàþùèõ ëèêîôîð è êîðàöèäèåâ íèçøèõ 
öåñòîä òàêàÿ ñèñòåìà èìååòñÿ (ñì. Ubelaker, 1982; Xylander, 1987; Rohde, Watson, 
1988; Swiderski, 1996). 
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