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В связи с увеличением числа исследований, основанных на молекулярно-филогенетических подходах,
систематика таксона аннелид на сегодняшний день в значительной степени пересматривается (McHugh, 2000;
Rousset et al., 2007; Struck et al., 2011). Взаимоотношения различных групп внутри этого таксона все еще
являются не до конца установленными. Поскольку большая часть исследований, рассмотренных в этом обзоре,
опирается на традиционную систематику, во избежание путаницы мы также будем придерживаться «классической»
системы, подразделяя таксон (тип) Annelida на группы (классы) Polychaeta, Oligochaeta и Hirudinea.
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Введение

За время изучения иммунной реактивно-
сти различных групп беспозвоночных жи-
вотных получены значительные объемы ин-
формации. Обобщить предыдущие и ныне
существующие концепции, касающиеся им-
мунитета беспозвоночных вообще и в пре-
делах конкретных таксонов, не представля-
ется возможным в рамках одного обзора.
Развитию иммунологии беспозвоночных, а
точнее — самого представления об эволю-
ционной иммунологии, посвящено множе-
ство книг и монографий (см., например:
Ratcliffe et al., 1985; Галактионов, 2005 [Gala-
ktionov, 2005]; Söderhäll, 2010; Cooper, 2018).
Это направление представляется перспек-
тивным не только с точки зрения фундамен-
тальных исследований, но и с точки зрения
возможного применения знаний о многооб-
разии иммунных систем в самых разных
областях деятельности человека.

Аннелиды — одна из ключевых групп
беспозвоночных животных, освоившая все
возможные местообитания, кроме воздуш-
ной среды. Отличительные черты строения
аннелид, включающие метамерное строе-
ние тела, хорошо развитые целом и крове-
носную систему (в большинстве случаев зам-
кнутую), позволили аннелидам развить эф-
фективные стратегии выживания и обеспе-
чили значительное разнообразие форм. Воп-
рос о «прогрессивности» или «примитивно-
сти» тех или иных черт строения является
спорным, и в данной работе ему не уделяет-
ся внимания.

Заполняющая целомическую полость
тела аннелид жидкость выполняет множе-
ство важных функций: опорную, транспорт-
ную, половую, защитную (иммунную). Со-
гласно одной из точек зрения, целомичес-
кую жидкость беспозвоночных животных
так же, как и кровь, можно причислить к так
называемым «тканям внутренней среды»,
которые, по сути, являются разновидностью
соединительной ткани (Горышина, Чага,
1990 [Goryshina, Chaga, 1990]).

И в крови, и в целомической жидкости
большинства аннелид присутствуют специ-
ализированные популяции свободных кле-
ток. Наиболее общее название форменных
элементов целомической жидкости — цело-
моциты, клеток крови — гемоциты. Вопрос
о взаимосвязи и взаимоотношениях популя-
ции целомоцитов с популяцией гемоцитов
остается открытым. Существует предполо-
жение, что у некоторых видов может проис-
ходить миграция клеточных элементов меж-
ду целомической полостью и кровеносной
системой (Lunetta-D’Ancona, Russo, 1982;
Vetvicka, Sima, 2009). Это создает дополни-
тельные сложности для корректного опре-
деления как целомоцитов, так и гемоцитов.

Единой классификации целомоцитов до
сих пор не существует даже в рамках отдель-
ных классов аннелид. В первую очередь это
связано с тем, что основным критерием для
разделения этих клеток на группы были и
остаются морфологические признаки, кото-
рые по-разному интерпретируются исследо-
вателями. Во многом интерпретация зави-
сит от выбранных методик наблюдения,
фиксации и окраски. Часто у близких видов
аннелид выделяют разное число типов цело-
моцитов. Кроме того, за все время изучения
этого вопроса по отношению к клеткам по-
лости тела кольчатых червей употреблялись
самые разные термины. К примеру, в ранних
работах (Romieu, 1923; Thomas, 1930) встре-
чается термин «лейкоциты», так как при опи-
сании этих клеток авторы проводили пря-
мую аналогию с клетками крови позвоноч-
ных животных. Отсутствие единой номенк-
латуры затрудняет обобщение разных сис-
тем классификации. Наконец, для значитель-
ного числа изученных с этой точки зрения
видов кольчатых червей существуют только
описания, сделанные в конце XIX – начале
XX столетия, и с тех пор эта информация не
обновлялась и не подтверждалась современ-
ными методами.

Были предприняты попытки обобщить
существующие классификации по морфоло-
гическому и функциональному признаку.
Согласно одной из самых общих из предло-
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женных классификаций, среди целомоцитов
аннелид можно выделить два основных типа:
амебоциты и элеоциты. У полихет также
выделен третий тип целомоцитов — эритро-
циты. У олигохет и пиявок эритроциты не
описаны как отдельный тип клеток (Vetvicka,
Sima, 2009).

Функции целомоцитов во многом связа-
ны с функциями самого целома. Эти клетки
могут выполнять транспортную функцию
(например, перенос кислорода), трофичес-
кую (в частности, осуществляя питание со-
зревающих гамет), и, вероятно, выделитель-
ную и накопительную функции. Также цело-
моциты являются ключевым компонентом
иммунной системы аннелид. Они обеспечи-
вают распознавание чужеродного материа-
ла, его последующую элиминацию или изо-
ляцию.

Целомоциты разных типов могут проду-
цировать гуморальные факторы, участвую-
щие в иммунном ответе (Галактионов, 2005
[Galaktionov, 2005]; Sima, 1994). Активные
факторы плазмы целомической жидкости —
различные лектины, белки иммуноглобули-
нового семейства, белки системы «прото-
комлемента» — осуществляют распознава-
ние чужеродного материала, опсонизацию,
агглютинацию, активацию фагоцитоза и весь
сигналинг, необходимый для иммунного
ответа на уровне всего организма.

Данный обзор посвящен в первую оче-
редь морфологическим характеристикам
целомоцитов аннелид и их участию в кле-
точных защитных реакциях, в то время как
способность этих клеток производить опре-
деленные факторы гуморального иммуни-
тета практически не обсуждается. В совре-
менных исследованиях все чаще появляют-
ся сведения о молекулярной природе тех или
иных механизмов иммунного ответа. Груп-
па аннелид рассматривается в контексте эво-
люционно-физиологического подхода как
одна из ключевых групп лофотрохозойных
животных.

Общее представление о современном
состоянии молекулярной иммунологии бес-
позвоночных животных и, в частности, ан-

нелид можно получить в специализирован-
ных обзорах (Cooper et al., 2002; Flajnik, Du
Pasquier, 2004; Engelmann et al., 2005; Little
et al., 2005; Salzet et al., 2006; Schulenburg et
al., 2007; Gorbushin, 2018).

Oligochaeta

Представители олигохет являются попу-
лярными моделями для изучения иммунной
реактивности беспозвоночных животных
(Bilej, 1994; Cooper, Roch, 2003; Bilej et al.,
2010). Именно с изучения иммунной реак-
тивности этих животных в 60-е годы про-
шлого века возник интерес к изучению им-
мунологии беспозвоночных вообще. На
представителях семейства Lumbricidae было
показано наличие у аннелид механизмов,
сходных с иммунной памятью. Эксперимен-
ты показали способность дождевых червей к
отторжению аллогенных трансплантантов
(Cooper, 1968, 1969). Аллогенным называет-
ся материал, принадлежащий данному био-
логическому виду, но имеющий генетичес-
кие отличия от организма конкретного жи-
вотного. За счет имбридинга популяции дож-
девых червей имеют определенную генети-
ческую мозаичность, поэтому наиболее ост-
рые реакции отторжения наблюдались при
использовании в качестве трансплантаци-
онных пар червей из разных географических
зон. Сам факт отторжения аллотрансплан-
танта и формирования при этом первичной
иммунной памяти говорит о наличии опре-
деленной специфичности иммунного реаги-
рования. Эти эксперименты стали в некото-
ром смысле революционными, так как тра-
диционно было принято считать, что специ-
фическое иммунное реагирование свой-
ственно только высшим позвоночным жи-
вотным. Изучение реакции на трансплан-
танты у разных групп беспозвоночных жи-
вотных началось именно с экспериментов
Купера. Подробнее с развитием этого на-
правления можно ознакомиться в специали-
зированном обзоре (Cooper, Roch, 1994).

Благодаря интересу исследователей к
этой группе животных, с точки зрения изу-
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чения клеточных элементов целомической
жидкости олигохеты, с одной стороны, яв-
ляются наиболее полно изученной группой
аннелид. С другой стороны, большая часть
информации получена в ходе исследований
модельных объектов — преимущественно
представителей семейства Lumbricidae (в
первую очередь, родов Lumbricus Linnaeus,
1758 и Eisenia Malm, 1877).

Разнообразие типов целомоцитов значи-
тельно различается у представителей раз-
ных семейств и даже внутри одного семей-
ства. Показано, что численность и состав
популяции целомоцитов олигохет является
видоспецифичной характеристикой (Kurek
et al., 2007). Кроме того, качественно-коли-
чественное соотношение разных типов кле-
ток зависит от индивидуальных черт (напри-
мер, возраста) и физиологического состоя-
ния конкретной особи, а также в значитель-
ной степени от внешних условий, в том чис-
ле, времени года и степени загрязненности
местообитания (Jamieson, 1992; Cooper, 1996;
Kurek, Plytycz, 2003; Kurek et al., 2007). Фор-
мирование универсальной классификации
целомоцитов также осложняется присутстви-
ем в целомической жидкости клеток разной
степени зрелости и с разным функциональ-
ным статусом.

Среди целомоцитов олигохет, согласно
одной из самых обобщенных классифика-
ций, можно выделить два основных типа:
амебоциты и элеоциты (Vetvicka, Sima, 2009).
Внутри этих типов клеток возможна более
полная и сложная морфофункциональная
дифференциация.

В общем случае амебоциты — это под-
вижные клетки, образующие псевдоподии
и, как правило, способные к фагоцитозу. На
основании цитоморфометрических и цито-
химических признаков у Lumbricus terrestris
Linnaeus, 1758, типичного представителя
семейства Lumbricidae, было выделено че-
тыре основных типа амебоцитов: базофиль-
ные, ацидофильные, нейтрофильные и гра-
нулоциты (Stein et al., 1977; Cooper, 1996)
(рис. 1).

Базофильные клетки в целомической
жидкости этих червей самые многочислен-

ные. Их размер варьирует от 5 до 30 мкм, у
некоторых особей достигает 60–100 мкм.
Клетки могут иметь небольшие базофиль-
ные гранулы и/или слабо выраженные пучки
филаментов. В живом виде базофильные
клетки образуют псевдоподии различной
формы. В более крупных базофильных це-
ломоцитах есть небольшие, но различимые
на светооптическом уровне вакуоли. Хрома-
тин в ядрах этих клеток обычно находится в
конденсированном состоянии.

Ацидофильные клетки обычно имеют
гранулы, и у L. terrestris могут быть подраз-
делены на два типа в зависимости от размера
гранул. В среднем размеры клеток составля-
ют 10–30 мкм. В клетках I типа много мел-
ких гранул, ядро смещено от центра к пери-
ферии; цитоплазма клеток II типа содержит
более крупные ацидофильные гранулы или
везикулы.

Нейтрофилы имеют очень разные разме-
ры — от 12 до 40–50 мкм. В этих клетках
могут наблюдаться маленькие вакуоли и/
или небольшие гранулы, неотличимые по
окраске от цвета цитоплазмы. Часто ядро в
этих клетках сравнительно крупное.

Гранулоциты были выделены авторами в
отдельный тип благодаря тому, что их гра-
нулы хорошо видны без предварительной
окраски. Гранулы этого типа клеток разного
размера и окрашиваются по-разному; харак-
терной особенностью является наличие в
одной клетке и базофильных, и ацидофиль-
ных гранул.

Кроме перечисленных типов, авторы от-
метили у L. terrestris наличие клеток, кото-
рые сочетали в себе черты двух или более
типов; их численность составила примерно
2% от общей популяции (Stein et al., 1977).

На основании ультраструктурных дан-
ных у этого же вида земляных червей были
выделены другие, не аналогичные предыду-
щей классификации три типа амебоцитов:
гиалиновые амебоциты, или лейкоциты (на
гистологических препаратах имеющие ба-
зофильную окраску), гранулярные амебоци-
ты (нейтрофильные и базофильные) и аме-
боциты с включениями (ацидофильные) (Lin-
thicum et al., 1977; Cooper, 1996).
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Рис. 1. Целомоциты Lumbricus terrestris (по Stein et al., 1977). A — базофил; B — ацидофил I типа;
C — ацидофил II типа с пузырьками на поверхности; D — гранулоцит; E — нейтрофил; F — элеоцит.
Обозначения: ch — хлорагогенные гранулы; n — ядро; ph — фагосомы; v — вакуоль. Цветными точками
отмечены различные гранулы в цитоплазме (красные и розовые — ацидофильные, синие — базофильные).
Fig. 1. Coelomocytes of Lumbricus terrestris (based on Stein et al., 1977). A — basophil; B — type I
acidophil; C — type II acidophil with vesicles on surface; D — granulocyte; E — neutrophil; F — eleocyte.
Abbreviations: ch — chloragogen granules; n — nucleus; ph — phagosomes; v — vacuole. Different types of granules
in cytoplasm showed with color spots (red and pink for acidophilic, blue for basophilic ones).

Позднее обе предложенные классифика-
ции применялись к целомоцитам других ви-
дов люмбрицид (табл. 1). У Eisenia foetida
(Savigny, 1826) выделены базофильные и
ацидофильные лейкоциты, нейтрофильные
амебоциты и гранулоциты (Calisi et al., 2009).
У Dendrobaena veneta Eisen, 1873 обнаруже-
ны амебоциты (аналогичные в этой класси-
фикации гиалиновым амебоцитам, лейкоци-
там) и гранулоциты (Adamowicz, 2005). При
этом амебоциты были подразделены на два
типа на основании данных сканирующей и
трансмиссионной электронной микроско-
пии. Гиалиновые и гранулярные амебоциты
также были выделены у Allolobophora
chlorotica (Savigny, 1826) (Kurek et al., 2007).

По всей видимости, выделение двух ос-
новных типов амебоцитов (гиалиновые аме-
боциты (лейкоциты) и гранулярные амебо-

циты) на основании морфологических и уль-
траструктурных характеристик является бо-
лее универсальным и вполне применимо к
разным видам люмбрицид.

Информация о целомоцитах представи-
телей других семейств более фрагментарна
и иногда противоречива. Попытки создать
общую классификацию целомоцитов пред-
принимались для представителей Enchytrae-
idae. У представителей родов Analycus Levin-
sen, 1884, Achaeta Vejdovský, 1878, Henlea
Michaelsen, 1889, Bryodrilus Ude, 1892 и Gra-
nia Southern, 1913 был описан всего один
тип амебоцитов (Brinkhurst, Jamieson, 1971).
У Enchytraeus fragmentosus Henle, 1837 на
основании ультраструктурных данных были
выделены два типа: фагоциты (амебоциты)
и мукоциты, в ранних исследованиях опи-
санные как «лимфоциты» (Hess, 1970). По-
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Рис. 2. Гипотетическая схема образования целомоцитов аннелид из целомического эпителия.
Пунктирной стрелкой показано формирование клетки-предшественника.
Fig. 2. Hypothetical scheme of coelomocytes development from coelomic epithelium. Dotted arrow shows
the differentiation of a precursor cell.

зднее «гранулярный мукоцит» был описан
как основной тип целомоцитов у Lumbricillus
mirabilis Tynen, 1969, L. reynoldsoni Backlund,
1948 и L. rivalis (Levinsen, 1884). Клетки
этого типа содержат гранулы, включающие
большое количество мукополисахаридных
и протеиновых комплексов с очень низким
содержанием липидных компонентов. Эти
гранулы образуются в аппарате Гольджи и
имеют разную структуру в зависимости от
степени «зрелости». Амебоциты представи-
телей рода Lumbricillus подразделены на два
типа, различающихся в первую очередь чис-
лом и формой псевдоподий (Richards, 1980).

Мукоциты также описаны как основной
из типов целомоцитов для Pontodrilus
bermudensis Beddard, 1891 (сем. Megascole-
cidae) (Jamieson et al., 1981, Wampler, Jamie-
son, 1986). Согласно этому описанию, муко-
циты представляют собой стадию диффе-
ренциации другого клеточного типа — «ли-
ноцитов».

Клетки, сходные по морфологии с муко-
цитами энхитреид и мегасколецид, описаны
для представителей семейства Tubificidae
(Envall et al., 2008). Авторы выделили толь-
ко один тип целомоцитов у изученных вось-
ми видов: пяти представителей подсемей-
ства Naidinae и трех представителей подсе-
мейства Rhyacodrilinae. Это клетки без псев-
доподий, с окруженными мембраной грану-
лами, выраженным шероховатым ЭПР и
большим количеством рибосом. По мнению

авторов, эти клетки являются отдельным,
ранее не отмеченным, типом, но из всех
описанных типов целомоцитов к ним ближе
всего именно мукоциты.

По всей видимости, в общем случае пул
амебоцитов берет начало в преобразован-
ных участках целомического эпителия в раз-
ных частях организма олигохет (рис. 2, 3).
Описанные пролиферативные ткани, как
правило, являются специализированными
участками целотелия (Fischer, 1993; Sima,
Slipka, 1995). Одним из возможных источ-
ников амебоцитов являются отдельные про-
лиферативные ткани на участках диссипи-
ментов (Burke, 1974). Специальные органы,
т.н. «лимфоидные железы» (или «кровяные
железы», «кровяные фолликулы»), были опи-
саны для некоторых представителей родов
Lumbricillus, Sparganophilus Benham, 1892,
Maoridrilus Michaelsen, 1899, Pheretima Kin-
berg, 1867 и Pontodrilus Perrier, 1874 (Sima,
1994). Эти органы представляют собой ви-
доизмененный на определенных участках
эпителий выстилки сосудов. Непосредствен-
но популяция амебоцитов у люмбрицид, по
всей видимости, в большей степени связана
с участками париетального целотелия и вы-
стилкой диссипиментов (Stein, Cooper, 1983;
Homa et al., 2008) (рис. 3А, С).

Для некоторых видов показано повыше-
ние пролиферативной активности в конк-
ретных участках целотелия в ответ на раз-
личные виды стресса. Так, для земляных
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Рис. 3. Возможные сайты пролиферации целомоцитов в организме аннелид. A — целотелий стенки
тела (париетальный); B — целотелий выстилки кровеносных сосудов (образование т.н. «лимфоид-
ных желез»); C — целотелий диссипимента; D — разрастание целотелия вокруг нефридия.
Обозначения: с — целомический эпителий; e — поверхностный эпителий с кутикулой; lm — продольная
мускулатура; n — нефридий; rm — кольцевая мускулатура; s — диссепимент; v — просвет кровеносного сосуда.
Fig. 3. Possible sites of coelomocytes proliferation in annelids. A — coelomic lining of the body wall
(parietal epithelium); B — coelomic lining of the blood vessel (so-called “lymphoid gland”); C — coelomic
lining of the septa; D — excrescence of coelomic epithelium around nephridia.
Abbreviations: с — coelomic epithelium; e — surface epithelium with the cuticle; lm — longitudinal musculature;
n — nephridium; rm — round musculature; s — septa; v — lumen of the blood vessel.

червей характерно выбрасывание части це-
ломической жидкости через дорсальные
поры: это происходит за счет конвульсив-
ных сокращений мускулатуры. В естествен-
ных условиях этот процесс используется в
качестве защитной реакции при контакте с
хищниками, а также при обезвоживании для
сохранения осмотического баланса. В экс-
перименте подобная реакция происходит в
ответ на стимулирование током, ультразву-
ком или небольшими дозами этанола. После
потери целомической жидкости происходит
постепенное восстановление пула целомо-
цитов. У Dendrobaena veneta при этом на-
блюдается активная пролиферация в участ-
ках целотелия вокруг метанефридиев и тиф-
лозоля (Olchawa et al., 2006; Homa et al.,
2008).

Для Eisenia foetida показана активация
пролиферации клеток-предшественников на
участках париетального эпителия в ответ на
стимуляцию конкретными антигенами (Bi-
lej et al., 1992).

Мезодермальное происхождение всех
целомоцитов люмбрицид было также пока-
зано с использованием моноклональных ан-
тител, связывающихся с поверхностными
маркерами целомоцитов (Engelmann et al.,
2002, 2005).

Амебоциты олигохет принимают частич-
ное участие в транспорте и накоплении пи-
тательных веществ (Valembois, Cazaux,
1970). Однако их основной функцией, по
всей видимости, является участие в защит-
ных реакциях. Амебоциты вовлечены в про-
цесс распознавания чужеродного материала
и его последующей элиминации на всех ста-
диях иммунного ответа (Sima, 1994).

У большинства видов кольчатых червей
не происходит коагуляции плазмы, поэтому
повреждения покровов закрываются проб-
кой, состоящей из агрегированных целомо-
цитов, в первую очередь именно амебоци-
тов. Для предотвращения потери жидкости
первичная реакция на ранение — резкое со-
кращение мышц вблизи повреждения (Га-
лактионов, 2005 [Galaktionov, 2005]). Кроме
того, такая реакция уменьшает вероятность
попадания в рану инфекции и облегчает пос-
ледующее её заживление. Роль амебоцитов
в заживлении ран показана для L. terrestris
(Bilej et al., 2010).

Первичная защита от патогенных микро-
организмов и других инородных частиц,
попавших в организм червя — это их фаго-
цитоз иммунно-активными клетками, то есть,
в первую очередь целомоцитами. Этот, по-
видимому, очень древний защитный про-
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цесс протекает практически одинаковым
образом у разных групп многоклеточных
животных. Стадии хемотаксиса и адгезии
требуют присутствия определенных гумо-
ральных факторов, осуществляющих распоз-
навание чужеродных частиц. У кольчатых
червей описаны несколько групп таких фак-
торов – лектины, агглютинины и др. Судя по
всему, амебоциты кольчатых червей, как и
других беспозвоночных, продуцируют эти
факторы самостоятельно. На терминальных
стадиях фагоцитоза в амебоцитах выраба-
тываются активные формы кислорода, что
является эффективным механизмом уничто-
жения поглощенных микроорганизмов
(Dhainaut, Scaps, 2001; Галактионов, 2005
[Galaktionov, 2005]; Söderhäll, 2010). С под-
робным описанием известных гуморальных
факторов олигохет можно ознакомиться в
специализированных обзорах (Engelmann et
al., 2002, 2005; Gupta, Yadav, 2016).

Процесс фагоцитоза изучался на клетках
дождевых червей как на модельном объекте,
еще начиная с первых исследований Мечни-
кова (Metchnikoff, 1893). Фагоцитарной ак-
тивности целомоцитов олигохет посвящено
достаточно много работ (Stein, Cooper, 1981;
Shalev et al., 1981; Roch et al., 1983; Bilej et al.,
1990; Dales, Kalaç, 1992; Cooper, 1996;
Adamowicz, Wojtaszek, 2001), однако боль-
шинство носит морфологический или описа-
тельный характер. Изучение конкретных фи-
зиологических механизмов осуществления
фагоцитоза у олигохет велось не так активно.
На данный момент известно, что у L. terrestris
распознавание антигенов осуществляет
cубпопуляция негранулярных амебоцитов (то
есть, «лейкоциты» или гиалиновые амебоци-
ты). Эти клетки экспрессируют поверхност-
ные маркеры Thy-1 (CD90) и бета-2-микро-
глобулин — оба типа молекул принадлежат
к суперсемейству иммуноглобулинов.

Земляные черви используются как виды-
индикаторы при оценке состояния окружа-
ющей среды, поэтому часть исследований
сосредоточена на изучении реакции этих
животных на различные загрязнения и ток-
сины (Fugère et al., 1996; Galloway, Depledge,

2001; Cooper, Roch, 2003; Calisi et al., 2013).
Объектом интереса этих исследований явля-
ется общая реакция на разные виды стресса,
и с этой точки зрения фагоцитарная актив-
ность амебоцитов выступает только как один
из биомаркеров. Конкретным механизмам
этого процесса в таких исследованиях вни-
мания уделяется немного.

Инородные тела, размер которых превы-
шает размер фагоцитирующих клеток, под-
вергаются процессу инкапсуляции. Инкап-
суляция — принципиально важный защит-
ный механизм. Этот процесс позволяет быс-
тро изолировать крупные инородные тела,
которые животное не может удалить из орга-
низма или разрушить, и ограничить их кон-
такт с собственными тканями животного
(Галактионов, 2005 [Galaktionov, 2005]). В
естественных условиях процесс инкапсуля-
ции особенно актуален при заражении жи-
вотных паразитами, в частности многокле-
точными.

Формирование капсулы заключается в
аггрегации целомоцитов вокруг чужерод-
ных частиц. Это могут быть клетки бакте-
рий, цисты паразитов (в частности, грега-
рин) или взрослые формы паразитов (напри-
мер, нематод), а также поврежденные струк-
туры самого организма — щетинки, мышеч-
ные фибриллы. За счет агрегации большего
числа целомоцитов эти капсулы быстро уве-
личиваются в размере; в какой-то момент
самый внешний слой клеток уплощается и
перестает прикреплять новые целомоциты.
В этот момент в клетках капсулы происхо-
дит накопление пигмента, и капсула приоб-
ретает более темный оттенок — поэтому
некоторые исследователи называли такие
капсулы «коричневыми тельцами» (Valem-
bois et al., 1992, 1994; Stein, Cooper, 1983).
По всей видимости, в капсулах происходит
процесс катаболизма окисленных органи-
ческих субстратов, в котором участвует ме-
таболический каскад фенолоксидазы — фер-
мента, ответственного за синтез меланино-
вых пигментов (Gupta, Yadav, 2016).

Формирование капсул вокруг паразити-
ческих нематод у L. terrestris описано Меч-
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никовым (Metchnikoff, 1893). Капсулы вок-
руг нематод были исследованы на ультра-
структурном уровне (Poinar, Hess, 1977). В
них были выделены два слоя: внутренний
неклеточный и внешний клеточный, содер-
жащий как минимум четыре типа целомоци-
тов, в том числе гранулярные и негрануляр-
ные амебоциты. Кэмерон (Cameron, 1932)
наблюдал формирование капсул вокруг хлоп-
ковых нитей, экспериментально внедренных
в полость тела люмбрицид. Согласно этому
описанию, экспериментальные капсулы ча-
стично кальцинировались на седьмой день
после начала инкапсуляции.

Обычные для L. terrestris паразиты —
споровики рода Monocystis Stein, 1848. В
эксперименте показано, что контакт инцис-
тированных стадий паразита с целомоцита-
ми in vitro вызывает реакцию инкапсуляции.
Гранулы в цитоплазме целомоцитов раство-
ряются (происходит т.н. «дегрануляция»),
при этом в клетках отмечается повышение
концентрации ферментов, в первую очередь,
кислых фосфатаз. На паразитов родов Giar-
dia Künstler, 1882 и Cryptosporidium Tyzzer,
1907, которые в естественных условиях не
встречаются у этого вида червей, реакция
целомоцитов в эксперименте оказалась го-
раздо менее выраженной (Reinhart, Dollahon,
2003).

Инцистированные стадии грегарин так-
же подвергаются инкапсуляции. При этом
зрелые трофозоиты каким-то образом со-
противляются иммунному ответу хозяина —
вокруг них капсулы не формируются
(Stephenson, 1930).

Хотя широкая встречаемость целомичес-
ких паразитов хорошо известна для олиго-
хет, конкретной информации о взаимоотно-
шениях паразит–хозяин с точки зрения кле-
точных иммунных реакций в литературе не-
много.

Элеоциты олигохет также представляют
собой гетерогенную группу клеток. Роса
(Rosa, 1896) ввел термин «элеоцит» для опи-
сания клеток, содержащих в цитоплазме
крупные липидные капли. В более поздних
работах для описания этого типа клеток так-

же использовались термины «хлорагоциты»
(или хлорагогенные клетки), «эргастоплас-
тические хлорагоциты». Вполне вероятно,
что эти термины употреблялись по отноше-
нию к разным стадиям дифференциации
одной клеточной линии. Некоторые авторы
называли хлорагогенными клетками элео-
циты, прикрепленные к целомической выс-
тилке кишечника, которые после открепля-
ются и становятся свободными элеоцитами
(Jamieson, 1981; Jamieson, 1992; Affar et al.,
1998; Vetvicka, Sima, 2009).

Морфология элеоцитов может варьиро-
вать от овальных до округлых или продолго-
ватых клеток с диаметром в диапазоне от 10
до 60 мкм. Большинство элеоцитов имеют в
цитоплазме сферические гранулы и хлора-
госомы — вакуоли, накапливающие различ-
ные вещества, в том числе липиды и полиса-
хариды. Эти клетки отмечены у всех видов
олигохет, изученных с этой точки зрения. В
литературе практически не встречается рас-
хождений при определении элеоцитов как
отдельного типа целомоцитов. Разделение
элеоцитов на подтипы обычно основано на
размерных характеристиках и составе вклю-
чений.

Элеоциты олигохет, как и амебоциты,
дифференцируются из специализированных
участков целомического эпителия (Jamieson,
1992; Affar et al., 1998). Для люмбрицид
показано, что источником элеоцитов в пер-
вую очередь являются целомическая выс-
тилка вокруг кишечника (т.н. хлорагогенная
ткань) и выстилка крупных кровеносных
сосудов (рис. 3В), тогда как пул амебоцитов
берет начало в участках целотелия стенки
тела (париетального целотелия) и диссипи-
ментов (Stein, Cooper, 1983).

Элеоциты играют роль в питании, выде-
лении и поддержании осмотического балан-
са. Они участвуют в поддержании нормаль-
ного уровня pH и баланса ионов в целоми-
ческой жидкости (Prento, 1979; Affar et al.,
1998). Элеоциты синтезируют внеклеточные
дыхательные пигменты (Needham, 1966;
Roots, Johnston, 1966; Fischer, 1977), накап-
ливают вещества эндогенного происхожде-
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ния, такие, как липиды, гликоген и в некото-
рых случаях мукополисахариды (Spicer,
1960; Roots, Johnston, 1966; Ireland, Richards,
1977), и экзогенные вещества, такие, как
пигменты (Roots, Johnston, 1966; Needham,
1966) или металлы (Prento, 1979).

Защитная роль элеоцитов изучена слабо,
и, по всей видимости, является весьма огра-
ниченной. Эти клетки часто остаются неак-
тивными в присутствии бактерий или дру-
гих частиц (Dales, Kalaз, 1992). Однако их
поведение различается у разных видов: на-
пример, у представителей рода Eisenia они
проявляют фагоцитарную активность, а у
Lumbricus — нет. Основная роль элеоцитов
в иммунных реакциях заключается в синтезе
некоторых антимикробных факторов (Valem-
bois et al., 1982; Ville et al., 1995; Milochau et
al., 1997), а также частичном участии в про-
цессе инкапсуляции (Stein, Cooper, 1983;
Valembois et al., 1992, 1994). Кроме того,
элеоциты осуществляют детоксикацию орга-
низма, работая как «почки накопления» и
изолируя токсичные вещества от остального
организма (Cholewa et al., 2006; Lionetto et
al., 2012).

Polychaeta

Амебоциты представляют самую боль-
шую и разнообразную субпопуляцию цело-
моцитов полихет. Судя по всему, этот тип
клеток присутствует у всех видов полихет,
изученных с этой точки зрения. У большей
части видов они составляют основную часть
популяции целомоцитов, а у некоторых ви-
дов их количество относительно невелико.
Из всех изученных видов только у Sabellaria
spinulosa (Leuckart, 1849) амебоциты вооб-
ще не были отмечены (Dehorne, 1930). В
одном из первых масштабных обзоров (Dales,
Dixon, 1981) тип амебоцитов описывается
как «относительно небольшие, слабо диф-
ференцированные потенциально фагоцити-
рующие клетки». Однако морфологические
черты этого типа клеток сильно различают-
ся у представителей разных семейств поли-
хет.

Так, обычным типом амебоцитов явля-
ются веретеновидные клетки с центрально
расположенным овальным ядром и с пучка-
ми филаментов в цитоплазме. Веретеновид-
ные амебоциты, содержащие небольшие
пучки фибрилл, также встречаются в ранних
описаниях целомоцитов Perinereis cultifera
(Grube, 1840) (Romieu, 1921). Дэорн (Dehorne,
1925) описывал наличие фибрилл вокруг ядра
у Glycera convoluta Keferstein, 1862 и Nephtys
sp. и называл это явление «линомом», а сами
клетки — «линоцитами».

Разными авторами начала XX столетия
неоднократно описывались амебоциты раз-
ного размера круглой, овальной или даже
звездчатой формы у представителей различ-
ных семейств полихет: у терребелиды Eupo-
lymnia nebulosa Montagu, 1819 (Picton, 1898),
цирратулиды Dodecaceria concharum Örsted,
1843 (Caullery, Mesnil, 1898), нереиды Peri-
nereis marioni (Audouin et Milne Edwards,
1833) (Herpin, 1921) и афродитиды Aphro-
dite aculeata Linnaeus, 1758 (Fordham, 1925).
Эти амебоциты, как правило, имеют относи-
тельно небольшой размер (5–20 мкм), обра-
зуют псевдоподии и частично способны к
фагоцитозу, например, как у Perinereis macro-
pus (Claparède, 1870) (Sichel, 1964), Amphitrite
johnstoni Malmgren, 1865, Neoamphitrite figu-
lus (Dalyell, 1853) (Dales, 1964) и Hermodice
carunculata (Pallas, 1766) (Marsden, 1966).
Цитоплазма этих клеток по данным авторов
может быть эозинофильной с базофильны-
ми гранулами, гиалиновой, нейтрально ок-
рашивающейся и т.д.

Для представителей семейства Nereidae
амебоциты были описаны как «гранулоци-
ты» из-за наличия в цитоплазме оптически
плотных гранул (Baskin, 1974). Позднее тер-
мин «гранулоциты» стали употреблять и по
отношению к целомоцитам представителей
других семейств.

Амебоциты (гранулоциты) представля-
ют гетерогенную популяцию клеток, внутри
которой в свою очередь можно выделить
несколько подтипов. По предложенной для
нереид классификации таких подтипов пять,
они различаются такими морфологически-
ми признаками, как форма клетки, наличие
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Таблица 2. Классификация целомоцитов полихет (по Dhainaut, Porchet-Henneré, 1988).
Table 2. Classification of Polychaeta coelomocytes (based on Dhainaut, Porchet-Henneré, 1988).

вакуолей и филаментов, размер гранул (табл.
2; рис. 4). Для представителей других се-
мейств таких классификаций не существует.
У одних и тех же видов полихет разными
авторами выделялись разные типы амебоци-
тов. Поскольку в этих описаниях использо-
ваны различные методики и подходы к клас-
сификации клеток, произвести обобщение

на уровне семейства не представляется воз-
можным. Таким образом, единственной от-
носительно общей классификацией амебо-
цитов полихет остается предложенная для
нереид. Однако даже в рамках этой класси-
фикации отмечаются клетки «переходных»
или «смешанных» форм, сочетающие в сво-
ей морфологии черты двух или более типов.
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Рис. 4. Типы целомоцитов полихет (по Baskin, 1974; Dhainaut, Porchet-Henneré, 1988). A — амебоцит
(гранулоцит) типа I; B — амебоцит (гранулоцит) типа II; C — амебоцит (гранулоцит) типа III; D —
амебоцит (гранулоцит) типа IV; E — амебоцит (гранулоцит) типа V; F — элеоцит.
Обозначения: f — филаменты; l — липидные капли; n — ядро; ph — фагосомы; s — поглощенный сарколит;
v — вакуоль; vg — электронно-плотные глобулы на мембране вакуоли. Черными точками разного размера
отмечены гранулы в цитоплазме.
Fig. 4. Types of Polychaeta coelomocytes (based on Baskin, 1974; Dhainaut, Porchet-Henneré, 1988). A —
type I amoebocyte (granulocyte); B — type II amoebocyte (granulocyte); C — type III amoebocyte
(granulocyte); D — type IV amoebocyte (granulocyte); E — type V amoebocyte (granulocyte); F —
eleocyte.
Abbreviations: f — filaments; l — lipid drops; n — nucleus; ph — phagosomes; s — absorbed sarcolite; v — vacuole;
vg — electron-dense globules on the membrane of vacuole. Black spots of different size mark granules in cytoplasm.

Некоторыми авторами был отмечен про-
цесс быстрого перехода одного морфологи-
ческого типа клеток в другой, например, в
случае экспериментальной иммунизации
животного — из неактивного веретеновид-
ного состояния в активную амебоидную
форму. У Clymenella torquata (Leidy, 1855) и
Euclymene oerstedii (Claparède, 1863) этот
процесс начинается с появления базофиль-
ных гранул вдоль фибрилл в веретеновид-
ных клетках (Pilgrim, 1965).

Для некоторых видов полихет как от-
дельный тип описаны негранулярные аме-
боциты. Для Nicolea zostericola Örsted, 1844
описано два типа амебоцитов, в которых на

ультраструктурном уровне не выявляются
гранулы (Eckelbarger, 1976). Для Arenicola
marina таких типов описано три, однако ав-
тор отмечает, что с большой вероятностью
эти клетки представляют собой более ранние
стадии дифференциации гранулярных цело-
моцитов: со сменой физиологического стату-
са в них могут появляться и накапливаться
гранулы. Распределение клеток с гранулами
зависит от возраста и пола животного, а так-
же коррелирует со стадией созревания поло-
вых продуктов (Persinina, Chaga, 1994).

Таким образом, вопрос о взаимоотноше-
ниях выделенных на основе морфологии
типов клеток остается открытым.
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По всей видимости, так же, как и в случае
олигохет, пул амебоцитов (гранулоцитов)
берет начало в видоизмененных участках
целомического эпителия в разных частях
организма полихет (рис. 3).

Для представителей Sabellidae как пред-
положительный источник пула гранулоци-
тов описаны вытянутые отростки нефриди-
ев (Sima, 1994). У представителей рода Aphro-
dite Linnaeus, 1758 описаны «лимфоидные
железы» — разрастания целомической выс-
тилки сосудов (Fordham, 1925). У Glycera sp.
в качестве участков, продуцирующих грану-
лоциты, описаны отдельные участки цело-
мического эпителия стенки тела (париеталь-
ного целотелия) (Sima, 1994). В аггломера-
тах мезенхимальной ткани вокруг сосудов и
нефридиев у нереид также предположитель-
но происходит пролиферация амебоцитов
или их предшественников (Dehorne, 1922).
На гистологическом уровне процесс проли-
ферации амебоцитов из целомического эпи-
телия стенки тела показан для N. zostericola
(Eckelbarger, 1976), в остальных случаях о
происхождении этих клеток только выска-
зываются предположения.

Гранулоциты (амебоциты) полихет при-
нимают наиболее активное участие в кле-
точных защитных реакциях. Они осуществ-
ляют фагоцитоз, инкапсуляцию, а также уча-
ствуют в устранении повреждений тканей
(Vetvicka, Sima, 2009).

В литературных данных нет однозначно-
го ответа на вопрос, все ли типы инородных
тел у полихет подвергаются инкапсуляции.
Ксеногенные объекты биологической при-
роды, как правило, подвергаются инкапсу-
ляции и разрушаются. С помощью экспери-
ментов на представителях рода Nereis Lin-
naeus, 1758 показано, что инкапсуляции под-
вергаются биологические мишени, в том
числе собственные поврежденные ооциты и
щетинки (Thomas, 1930). Деградировавшие
ткани достаточно быстро разрушаются на
более мелкие частицы и в итоге полностью
лизируются. Искусственно внедренные в
ходе эксперимента инородные мишени аби-
отической природы не всегда оказываются

инкапсулированными. Так, используемые в
качестве абиотического трансплантанта ла-
тексные шарики у Nereis diversicolor (O.F.
Müller, 1776) подвергаются инкапсуляции,
как любой органический материал. В то же
время, пластиковые шарики, видимо, в силу
своей инертной природы, у этого вида поли-
хет не вызывают выраженной защитной ре-
акции (Porchet-Hennerй et al., 1987). Для дру-
гих представителей полихет таких данных
не существует.

Также для N. diversicolor в эксперименте
показано, что в присутствии инородного тела
у окружающих его клеток в вакуолях и аппа-
рате Гольджи наблюдается активность фе-
нолоксидазы. Отмечено, что в цитоплазме
только одного типа клеток (гранулоциты типа
II по классификации Baskin, 1974) содер-
жится предшественник этого фермента
(Porchet-Henneré, Vernet, 1992). Процесс
инкапсуляции для N. diversicolor описан так-
же на уровне ультраструктуры (Porchet-
Henneré et al., 1987). Кроме того, с помощью
моноклональных антител показано, что у
этого вида гранулоциты III типа выполняют
функцию распознавания чужеродного мате-
риала, а гранулоциты I и II типов формируют
капсулу (Porchet-Hennerй, 1990).

Процесс инкапсуляции паразитов у по-
лихет различается в зависимости от типа
паразита и видовой принадлежности хозяи-
на. Исследования реакции организма поли-
хет на многоклеточных паразитов немного-
численны. Факт инкапсуляции церкарий тре-
матод отмечен у представителей рода Poeci-
lochaetus Claparède in Ehlers, 1875 (Dales,
Dixon, 1981) и у N. diversicolor (Vivier, Hen-
neré, 1964). Для Serpula penicillus Linnaeus,
1758 и Sabella spallanzanii (Gmelin, 1791)
описан факт инкапсуляции паразитических
копепод (Dales, Dixon, 1981).

Для полихет обычными полостными па-
разитами являются простейшие — грегари-
ны и кокцидии. В ранних работах встреча-
ются указания на способность таких парази-
тов сопротивляться иммунному ответу хозя-
ина. Согласно этим описаниям, живые тро-
фозоиты и зрелые цисты кокцидий и грега-
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рин (неуточненной видовой принадлежнос-
ти) не подвергаются инкапсуляции (Caullery,
Mesnil, 1898; Siedlecki, 1903).

Для паразитирующей в N. diversicolor
кокцидии Coelotropha durchoni Vivier et
Hennerй, 1964 показано, что спорозоиты
внутри спороцисты остаются живыми, если
спороциста подвергается инкапсуляции
(Vivier, Henneré, 1964; Porchet-Henneré, Berri,
1987).

Вышедшие из спороцисты спорозоиты
проникают в клетки хозяина (элеоциты,
мышечные клетки, эпителиальные клетки).
После внутриклеточного периода роста клет-
ки хозяина разрываются, и в полость целома
выходят вегетативные стадии кокцидии. На
этом этапе клетки C. durchoni становятся
крупнее окружающих целомоцитов и могут
быть подвержены реакции инкапсуляции.
Механизм защиты от иммунного ответа хо-
зяина заключается в формировании вокруг
паразита плотной оболочки, состоящей из
двух слоев внеклеточного вещества различ-
ного состава. Внутри этой оболочки паразит
достигает половой зрелости. Оболочка вок-
руг зрелых гамонтов разрушается, они вы-
ходят в целом и после оплодотворения ин-
цистируются. Если женский гамонт остался
неоплодотворенным, он окружается грану-
лоцитами и подвергается инкапсуляции.

Судя по всему, защитная оболочка вок-
руг вегетативных стадий паразита синтези-
руется клетками хозяина и поэтому не рас-
познается его иммунной системой как чуже-
родный объект. Авторы предполагают, что
на внутриклеточной стадии развития пара-
зит адсорбирует определенные белки, при-
надлежащие хозяину. При выходе в целом
эти маркеры привлекают окружающие це-
ломоциты и инициируют образование ими
оболочки, при этом не вызывая реакции ин-
капсуляции (Porchet-Henneré, Dugimont,
1992).

Принцип этого защитного механизма,
вероятно, сходен с описанным для много-
клеточных паразитов беспозвоночных жи-
вотных. В частности, для трематод из груп-
пы Plagiorchiida, паразитирующих в мол-

люсках, известно явление формирования
протективной «мантии», состоящей из кле-
ток хозяина и защищающей паразита от им-
мунных атак (Galaktionov, Dobrovolskij,
2013).

Элеоциты — вторая по значимости попу-
ляция клеток в целоме полихет. Впервые
элеоциты были описаны для олигохет (Rosa,
1896), позднее этот термин стал использо-
ваться и для полихет. Хотя элеоциты описа-
ны у представителей двух подклассов поли-
хет — Errantia и Sedentaria, они не обнару-
жены у представителей семейств Arenico-
lidae, Glyceridae, Nephtyidae и Syllidae (Sima,
1994; Vetvicka, Sima, 2009). У представите-
лей других изученных семейств (Nereidae,
Terebellidae, Aphroditidae, Phyllodocidae и
др.) элеоциоты — самый часто встречаемый
тип клеток в целомической жидкости. Это
хорошо различимые, относительно крупные
(около 40 мкм в диаметре) клетки неопреде-
ленной формы. Они содержат одну или не-
сколько крупных вакуолей и запас липидов
и гликогена. В литературе они часто описы-
ваются как негранулярные лимфоциты или
трефоциты (Sima, 1994).

Относительно цитогенеза элеоцитов су-
ществует несколько точек зрения. Некото-
рые авторы предполагают, что они развива-
ются из амебоцитов после того, как после-
дние активно фагоцитируют какой-то мате-
риал (Romieu, 1923; Dales, Dixon, 1981). У
представителей семейства Terebellidae ис-
точником элеоцитов, возможно, служит со-
матический париетальный эпителий целома
грудных и абдоминальных сегментов
(Eckelbarger, 1976). Для Nereidae показано
происхождение элеоцитов из целомическо-
го эпителия, покрывающего кровеносные
сосуды в параподиях (Dhainaut, 1966). У
Perinereis cultrifera описаны скопления эле-
оцитов вокруг кровеносных сосудов, кото-
рым авторы дали название «гемопоэтичес-
кой ткани» (Lunetta-D’Ancona, Russo, 1983).
Авторы высказали предположение, что це-
ломическая полость может обмениваться
клетками с кровеносной системой. Это пред-
положение имеет право на существование
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до тех пор, пока не ясна физиологическая
роль разных типов клеток целомической
жидкости.

Функции элеоцитов полихет изучены
менее подробно, чем функции элеоцитов
олигохет. По всей видимости, роль элеоци-
тов в основном трофическая, а не защитная.
Элеоциты часто бывают ассоциированы с
созревающими ооцитами — видимо, они
участвуют в обеспечении растущих яйцек-
леток питательными веществами. У некото-
рых нереид во время полового созревания
элеоциты самок претерпевают морфофунк-
циональную трансформацию, накапливая
запасные вещества (Sima, 1994). Поскольку
у мужских особей этого процесса не проис-
ходит, это позволяет предположить, что эле-
оциты могут быть вовлечены в процесс ви-
теллогенеза. Для Nereis diversicolor с помо-
щью моноклональных антител к вителлоге-
нину показано, что вителлогенин (то есть,
предшественник белков, составляющих жел-
ток ооцитов) содержится только в элеоцитах
и ни в каких других типах целомоцитов
(Bonnier et al., 1991). Синтез вителлогенина
в элеоцитах показан также для Nereis virens
M. Sars, 1835 (Garcia-Alonso et al., 2005).

Вакуоли элеоцитов нереид иногда содер-
жат мышечные фибриллы, находящиеся на
разных стадиях переваривания (Dhainaut,
1966; Schroeder, 1967). Существует предпо-
ложение, что эти клетки вовлечены в фаго-
цитоз свободных фибрилл — сарколитов,
которые в норме присутствуют в целомичес-
кой жидкости. Видимо, сарколиты отделя-
ются от мускулатуры стенки тела, которая
подвергается гистолизу в течение поздних
стадий репродуктивного созревания гамет
(Defretin, 1949). Накопленные запасные ве-
щества элеоцитов в последствии также ис-
пользуются ооцитами (Dhainaut, 1966). Та-
ким образом, устранение остатков повреж-
денной ткани в данном случае является не
столько защитной, сколько трофической
опцией (Dhainaut, Porchet-Henneré, 1988).
Интересно, что элеоциты действуют как мак-
рофаги и избирательно поглощают только
отдельные сарколиты, не трогая другие клет-

ки. Скорее всего, их иммунная функция силь-
но ограничена.

Третий клеточный тип составляют ге-
моглобин-содержащие клетки, названные
эритроцитами. Они найдены у представите-
лей семейств Capitellidae, Cirratulidae, Glyce-
ridae и Opheliidae и обнаруживаются исклю-
чительно в целомической полости (Goodrich,
1898). Показано, что эритроциты предста-
вителей этих семейств способны к активно-
му фагоцитозу. В отличие от элеоцитов, они
фагоцитируют в основном чужеродный ма-
териал и делают это не избирательно. Но
защитная функция, судя по всему, для них
тоже не является основной. Цитогенез этих
клеток неизвестен и с большой вероятнос-
тью значительно различается у разных ви-
дов полихет (Vetvicka, Sima, 2009).

Для представителей семейств Sabellidae,
Terebillidae и Arenicolidae показано, что клет-
ки целомической выстилки сосудов синте-
зируют и накапливают гемоглобин, который
после проникает через базальную пластинку
в полость сосуда (Dales, Pell, 1970). Однако
эти клетки не выходят в целомическую по-
лость и связаны непосредственно с крове-
носной системой. Клеточные элементы кро-
ви в описанных случаях не связаны с синте-
зом гемоглобина, и их функция неясна.

В существующих описаниях эритроци-
тов присутствует некоторая терминологи-
ческая неопределенность: гемоглобин-со-
держащие клетки могут называться гемоци-
тами, красными целомоцитами, клетками
крови. Остается неясным, имеют ли отноше-
ние эти описанные типы клеток к кровенос-
ной системе или к целому. Кроме того, тер-
мин «гемопоэз» часто употребляется в зна-
чении «цитогенез гемоцитов (клеток кро-
ви)», но в некоторых случаях авторы описы-
вают этим термином непосредственно фун-
кцию синтеза гемоглобина определенными
клетками (Dales, Dixon, 1981; Lunetta-D’An-
cona, Russo, 1983).

Выделение эритроцитов в качестве от-
дельного типа целомоцитов полихет при
существующей отрывочности данных и от-
сутствии четко определенных терминов
представляется спорным.
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Таким образом, в пределах группы поли-
хет морфология и функциональная нагрузка
целомоцитов одного типа может значитель-
но различаться у представителей разных се-
мейств. Вопрос о взаимоотношениях раз-
ных клеточных линий в пределах популяции
целомоцитов до сих пор не решен, как и
вопрос цитогенеза и дифференцировки этих
линий. Важно отметить, что факт отличия
состава клеток крови от целомоцитов все
еще вызывает сомнения (Dales, Dixon, 1981;
Vetvicka, Sima, 2009).

Hirudinea

Несмотря на то, что пиявки в целом со-
храняют общий план строения всех кольча-
тых червей, приобретенные вследствие осо-
бенностей образа жизни модификации зна-
чительным образом отличают их от других
представителей аннелид. Сложная связь раз-
личных систем органов затрудняет опреде-
ление принадлежности некоторых клеточ-
ных компонентов к той или иной системе.
Цитология пиявок долгое время не привле-
кала внимания исследователей, поэтому све-
дения о происхождении и функциях свобод-
ных клеток их полости тела на данный мо-
мент фрагментарны. С этой точки зрения
изучено всего несколько видов пиявок.

Свободные клетки гемоцеля подразделя-
ются, как правило, на амебоциты (также у
пиявок их называют лейкоцитами или лим-
фоцитами) и хлорагогенные клетки (Vetvicka,
Sima, 2009). Амебоциты пиявок обычно име-
ют относительно однородную морфологию
и схожие размеры (Sawyer, Fitzgerald, 1981).
Амебоциты могут находиться в полостной
жидкости в свободном состоянии или могут
быть прикреплены к стенке тела. Гипотезы
происхождения амебоцитов пиявок, как пра-
вило, спекулятивные. Есть вероятность, что
у некоторых видов Glossiphoniidae в продук-
ции свободных целомических клеток играет
роль ботридиальная ткань, выстилающая
лакуны и сосуды (de Eguileor et al., 2001).

Для пиявок показано активное участие
амебоцитов в заживлении ран (de Eguileor et

al., 1999). У Glossiphonia complanata (Linna-
eus, 1758) с помощью человеческих моно-
клональных антител выделили три функцио-
нальные субпопуляции амебоцитов — мак-
рофаг-подобные, НК-подобные и грануло-
циты (de Eguileor et al., 2000). Они отлича-
лись морфологией и поведением в ответ на
экспериментальные индукторы иммунного
ответа. Макрофаг-подобные клетки подвиж-
ны и активно фагоцитировали бактерии, а
также участвовали в процессе инкапсуляции
и меланизации капсулы. НК-подобные клет-
ки показывали литическую активность при
плотном контакте мембраны с чужеродным
материалом. Гранулоциты типа I, с мелкими
гранулами округлой формы, в эксперименте
реагировали на массовое заражение бакте-
риями. При переходе в функциональное со-
стояние у этих клеток происходила деграну-
ляция. По всей видимости, эти гранулы яв-
ляются местом накопления антибактериаль-
ных факторов. В отличие от других аннелид,
у пиявок нет обширной целомической поло-
сти, поэтому накопление активных веществ
внутриклеточно более эффективно, чем на-
копление в плазме целомической жидкости.
Гранулоциты типа II, с плотными гранулами
неправильной формы, реагировали на при-
сутствие крупных инородных тел. При попа-
дании в полость тела пиявки паразитов (ви-
дов плоских червей, которые паразитируют
в пиявках в естественных условиях) эти клет-
ки реагировали дегрануляцией и окружали
паразита плотным слоем.

Иммуноцитохимические и ультраструк-
турные методы продемонстрировали нали-
чие трех основных типов целомоцитов у
Theromyzon tessulatum (O.F. Müller, 1774):
хлорагоцитов, гранулярных и негрануляр-
ных амебоцитов (Lefebvre et al., 2008).

Хлорагогенные клетки пиявок имеют
различный размер. Их морфологические
признаки сходны с таковыми элеоцитов оли-
гохет. По всей видимости, источником этого
типа клеток являются определенные участ-
ки гемоцеломического эпителия (Oka, 1894).
Также предположительным сайтом проли-
ферации хлорагоцитов могут быть участки
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целотелия, связанного с нефридиями (Abe-
loos, 1925). Определенных данных о функ-
циональности этих клеток нет.

Для Hirudo medicinalis Linnaeus, 1758
описан отдельный тип клеток, встречающий-
ся только в крови, но не в целомической
жидкости. Эти клетки морфологически сход-
ны с гиалиновыми амебоцитами олигохет.
Они оказались иммунно-активны и участво-
вали в защитных реакциях: фагоцитировали
бактерии, осуществляли синтез меланино-
вого пигмента в присутствии инородных тел,
продуцировали три типа антимикробных
пептидов. Кроме того, клетки крови пиявки
принимали активное участие в восстановле-
нии поврежденных нервных волокон и регу-
лировали процесс заживления с помощью
синтеза нейротрофических факторов (Boi-
din-Wichlacz et al., 2012). Судя по всему, у
разных видов пиявок свободные клетки мо-
гут иметь отношение к разным тканям (Vet-
vicka, Sima, 2009).

Заключение

Информация о составе и функциях попу-
ляции целомоцитов представителей разных
групп аннелид неоднородна. Число выделя-
емых разными авторами типов целомоцитов
значительно варьирует даже в пределах од-
ного семейства. Описания состава популя-
ции целомоцитов того или иного вида часто
фрагментарны. Многие данные требуют об-
новления или подтверждения с помощью
современных методов. В частности, данные
о разнообразии гемоцитов, их функциональ-
ности и возможной связи с целомом отры-
вочны и практически не обновлялись с про-
шлого века.

На основании имеющейся информации
можно выделить только два общих для раз-
ных представителей таксона аннелид мор-
фофункциональных типа целомоцитов: «аме-
боциты» и «элеоциты». Судя по всему, эти
два термина являются наиболее универсаль-
ными из всех предложенных и могут быть
употреблены при описании множества форм
целомоцитов в пределах разных групп анне-
лид (табл. 3).

Амебоциты представляют самую разно-
образную группу клеток, внутри которой
возможна максимально дифференцирован-
ная классификация на основании морфоло-
гических признаков. При этом вопрос взаи-
моотношений между выделенными типами
амебоцитов остается открытым даже для
отдельных видов.

Основная функция амебоцитов — учас-
тие в защитных реакциях: заживлении ран,
фагоцитозе и инкапсуляции чужеродных
объектов. У наиболее подробно изученных с
этой точки зрения видов аннелид наблюда-
ется тенденция разделения функциональной
нагрузки между разными типами амебоци-
тов, однако у большинства видов связь фун-
кций и морфологии этих клеток недостаточ-
но изучена.

Элеоциты разных представителей анне-
лид морфологически более сходны между
собой. Скорее всего, внутренняя неоднород-
ность этого типа клеток связана с присут-
ствием в целомической жидкости разных
стадий дифференциации одной клеточной
линии.

Основными функциями элеоцитов явля-
ются трофическая, транспортная, накопи-
тельная. Судя по всему, защитная функция
этих клеток ограничена и заключается в ча-
стичном участии в процессе инкапсуляции и
синтезе некоторых антимикробных факто-
ров.

Цитогенез обоих типов целомоцитов свя-
зан, по всей видимости, со специализиро-
ванными участками целомического эпите-
лия. Интересно, что помимо общих для оли-
гохет и полихет сайтов пролиферации цело-
моцитов (рис. 3) исследователи отмечали и
различные (табл. 4). Так, гистологическая
общность элеоцитов с хлорагогенной тка-
нью представляется очевидной для олиго-
хет, но не для полихет. В то же время пред-
положение о дифференциации элеоцитов из
фагоцитирующих амебоцитов высказыва-
лось только в отношении полихет.

Целомоциты пиявок описываются по ана-
логии с целомоцитами представителей дру-
гих групп аннелид. Отмеченные у пиявок
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амебоциты и элеоциты (хлорагоциты) мор-
фологически схожи с аналогичными типа-
ми клеток олигохет. Однако информации о
сходстве или различии в функциональнос-
ти целомоцитов пиявок и олигохет, очевид-
но, недостаточно. Сложная связь различ-
ных систем органов пиявок также затруд-
няет определение принадлежности некото-
рых клеточных компонентов к той или иной
системе. В целом пиявки остаются наиме-
нее изученной в этом отношении группой
аннелид.

В данном обзоре практически не затро-
нута тема гуморальных факторов иммуните-
та аннелид, тогда как большая часть этих
факторов синтезируется непосредственно
целомоцитами. На сегодняшний день боль-
шое внимание уделяется изучению молеку-
лярных механизмов иммунных реакций, по-
добные работы проводятся в том числе и на
представителях аннелид (см., напр.: Dhai-
naut, Scaps, 2001; Cooper et al., 2002; Cooper,
Roch, 2003; Salzet et al., 2006; Kauschke et al.,
2007; Bilej et al., 2010). Современные иссле-
дования целомоцитов аннелид направлены
в первую очередь на изучение структуры и
функций конкретных белков, в частности,
антимикробных пептидов (например, аре-
ницинов — Maltzeva et al., 2014, 2016). В
таких исследованиях практически не уделя-
ется внимания морфологии и классифика-
ции целомоцитов.

В ХХ веке проводились систематичес-
кие исследования, описывающие связь мор-
фологии разных типов целомоцитов с их
функциями. К сожалению, такие данные
доступны только для нескольких видов, что
не позволяет делать масштабных сравни-
тельных выводов. В современной науке все
больше внимания уделяется изучению кон-
кретных процессов на молекулярном уров-
не: в качестве модельных объектов исполь-
зуются виды, раньше бывшие объектами мор-
фологических работ. Работы, сочетающие
разные подходы к исследованию иммун-
ных систем аннелид и других беспозвоноч-
ных животных, на сегодняшний день край-
не редки.

Для получения более полной и подроб-
ной картины разнообразия и функций цело-
моцитов необходимо изучать новые виды
аннелид, используя различные современные
методы. Имеющейся информации недоста-
точно, чтобы выдвигать какие-либо сравни-
тельно-физиологические и тем более эволю-
ционные гипотезы, объясняющие таксон-
специфичные особенности гистогенеза це-
ломической жидкости аннелид.
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