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Проведено сравнительное свето- и электронно-микроскопическое исследование тегумента сфор-
мированного цистаканта и зрелого скребня Acanthocephalus tenuirostris (Achmerov et Dombrowskaja–
Achmerova, 1941). Показано, что, помимо морфометрических различий, тегумент цистаканта отли-
чается от такового взрослого скребня терминальными расширениями инвагинатов наружной мем-
браны тегумента, предположительно обусловленными секрецией материала гликокаликса. В тегу-
менте взрослого скребня обнаружен процесс отшнуровки от ядер мелких фрагментов, возможно яв-
ляющийся аналогом известного процесса фрагментации ядер, происходящего на ранних стадиях
постэмбрионального развития. Показано, что во многих случаях лакуны тегумента не полностью
ограничены плотными образованиями, на срезах напоминающими фибриллы.
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ВВЕДЕНИЕ
Тонкая и ультратонкая морфология покровов

скребней изучена на примере относительно не-
большого количества видов – представителей
всех трех признанных классов (Archiacanthoceph-
ala, Palaeacanthocephala и Eoacanthocephala) (Бо-
гоявленский, Иванова, 1978; Taraschewski, 2000;
Никишин, 2004). В частности, показано, что
кожный эпителий скребней организован в виде
симпласта, т.е., в сущности, представляет собой
единую многоядерную клетку, выполняющую
множество функций, вследствие чего по анало-
гии с синцитием плоских паразитических червей
получил название “тегумент” (Lumsden, 1975).
В составе тегумента всех исследованных скреб-
ней выделяют несколько морфологически разли-
чающихся слоев, толщина и организация кото-
рых могут несколько варьировать в зависимости
от видовой принадлежности скребней (Богояв-
ленский, Иванова, 1978). В то же время, гистоге-
нез тегумента остается почти не изученным. В
частности, развитие тегумента на фазе жизненно-
го цикла в промежуточном хозяине прослежено
только на примере скребней Polymorphus minutus
(Goeze, 1782) Lühe, 1911 (Butterworth, 1969) и Fili-
collis anatis (Schrank, 1788) Lühe, 1911 (Nikishin,
1992). Еще у одного вида проведено сравнение
морфометрических показателей тегумента у ци-

стаканта, ювенильной особи из паратенического
хозяина и взрослого скребня Centrorhynchus milvus
Ward, 1956 (Marchand, Grita-Timoulali, 1992). При
этом особенности организации тегумента циста-
кантов не анализировали по сравнению с таковы-
ми тегумента взрослых скребней. Между тем, воз-
можная трансформация тегумента при переходе
скребня от промежуточного хозяина к оконча-
тельному представляет особый интерес, посколь-
ку в этот период могут реализовываться адапта-
ции, способствующие более успешной инвазии
окончательного хозяина.

Скребень Acanthocephalus tenuirostris распростра-
нен в северной части бассейна Охотского моря и
рассматривается как фоновый гельминт хариуса; в
качестве менее значимых хозяев отмечены колюш-
ки, подкаменщики, лососевые (Атрашкевич и др.,
2005). Паразит относится к числу высоко патоген-
ных (Поспехов и др., 2014) и развивается с участием
единственного промежуточного хозяина – водя-
ного ослика Asellus hilgendorfi Bovallius, 1886
(Атрашкевич, 2001).

Предыдущими исследованиями взрослых осо-
бей этого вида показано, что элементы войлочно-
волокнистого слоя тегумента располагаются бо-
лее рыхло по сравнению с представителями дру-
гих видов, паразитирующих у наземных живот-
ных, что может быть обусловлено разной степе-
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нью механических и химических воздействий на
паразита в пищеварительном тракте наземных и
водных окончательных хозяев (Климова, Ники-
шин, 2014).

Цель работы – провести сравнительный ана-
лиз результатов гистологического и электронно-
микроскопического исследования тегумента ци-
стаканта и взрослого скребня Acanthocephalus te-
nuirostris.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Цистаканты получены в ходе эксперименталь-

ной инвазии водяных осликов Asellus hilgendorfi
(Isopoda), которых отлавливали в безымянном
озере близ Ольского лимана. Зрелые яйца извле-
кали из самок скребней от колюшек Pungitius pun-
gitius (Linnaeus, 1758), пойманных в небольших
озерцах в районе оз. Глухоe. Зараженных водяных
осликов вскрывали через 2 мес после заражения.

Половозрелые гельминты были получены в ре-
зультате неполного гельминтологического вскры-
тия восточносибирских хариусов Thymallus arcticus
pallasii Valenciennes in Cuvier et Valenciennes, 1848,
отловленных в среднем течении р. Буюнда (пра-
вого притока р. Колыма). Этих скребней и циста-
кантов, полученных в эксперименте, фиксирова-
ли в 1%-ном растворе глутарового альдегида на
0.1 М фосфатном буфере, постфиксировали в тет-
раоксиде осмия на 0.2 М фосфатном буфере,
обезвоживали в спиртах возрастающей концен-
трации и заключали в смесь эпоксидных смол
эпона и аралдита (Уикли, 1975). В процессе обез-
воживания образцы контрастировали 1%-ным
раствором уранилацетата в 70%-ном спирте. Све-
то-микроскопические исследования проводили
на полутонких срезах, окрашенных смесью мети-
ленового синего и кристаллического фиолетово-
го в разных соотношениях. Электронно-микро-
скопические исследования проводили на тонких
срезах, часть из которых контрастировали цитра-
том свинца по Рейнольдсу (Reynolds, 1963).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследованные цистаканты окружены некле-

точной двуслойной цистой толщиной ~0.45 мкм
(рис. 1). Наружный слой цисты состоит из хао-
тично расположенных фрагментов мембран и
мелкогранулярного материала умеренной элек-
тронной плотности, среди которых рассеяны
овальные гранулы диаметром 0.05–0.06 мкм по
большей оси; их содержимое гомогенное, а плот-
ность варьирует от умеренной до высокой. Внут-
ренний слой цисты толщиной 0.056 мкм образо-
ван аморфным материалом относительно высо-
кой электронной плотности.

В составе тегумента исследованных скребней
определяются покровный комплекс и пять слоев:

поперечно-полосатый, везикулярный, войлочно-
волокнистый, радиально-волокнистый и трубоч-
ковый; такие же слои выделены и у других изучен-
ных видов (Богоявленский, Иванова, 1978; Ники-
шин, 2004). У цистакантов тегумент метасомы по-
крыт слоем гликокаликса, толщиной 0.3 мкм; у
взрослых акантоцефалов подобный слой глико-
каликса не выявлен.

Толщина покровного комплекса достигает
0.08 мкм, его структуру на полученных препара-
тах определить не удалось. Поперечно-полосатый
слой тегумента цистакантов (толщиной в среднем
0.65 мкм) образован уплотненной цитоплазмой –
интрасимпластным уплотнением (термин по:
Вельш, Шторх, 1976). Его пронизывают много-
численные инвагинаты наружной плазматиче-
ской мембраны, заканчивающиеся расширения-
ми в виде светлых везикул диаметром до 0.6 мкм,
которые в совокупности образуют везикулярный
слой толщиной 1.25 мкм (рис. 1). У взрослых
скребней толщина поперечно-полосатого слоя
варьирует от 3 до 8 мкм, пронизывающие его ин-
вагинаты наружной мембраны тегумента сужены
и не имеют заметных терминальных расширений,
поэтому везикулярный слой в тегументе этих
скребней не выявляется.

Основу войлочно-волокнистого слоя (толщи-
ной 4–6 мкм у цистакантов и 16–50 мкм у взрос-
лых червей) представляют многочисленные во-
локна, организованные в четыре подслоя: про-
дольный, циркулярный, снова продольный и
снова циркулярный. Толщина каждого подслоя в
тегументе цистакантов варьирует в пределах 0.8–
1.7 мкм. Каждое волокно, диаметром 0.04–0.07 мкм,
состоит из электронно-плотного материала,
окружающего относительно светлую сердцевину
(рис. 2а); длину волокон определить не удалось.
Между волокнами наблюдаются скопления ми-
тохондрий.

Радиально-волокнистый слой – наиболее тол-
стый из всех слоев тегумента и имеет толщину в
среднем 49.9 мкм у цистакантов и 60–110 мкм у
взрослых скребней. Он пронизан волокнами,
ориентированными в радиальном направлении,
и включает многочисленные ядра, липидные кап-
ли и лакуны. Ядра cконцентрированы в дисталь-
ной и центральной частях радиального слоя, ча-
сто граничат с лакунами, имеют неправильную
форму и достигают в диаметре 25 мкм. Карио-
плазма гомогенная, умеренной электронной
плотности и включает одно крупное, нечетко
очерченное ядрышко диаметром ~8 мкм, и одно-
два мелких; скопления гетерохроматина не выяв-
лены. На внутренней и внешней поверхностях
ядерной оболочки имеется слой материала неяс-
ной природы, толщиной 0.1–0.7 мкм, более плот-
ный, чем кариоплазма и цитоплазма. Кроме того,
к поверхности каждого ядра снаружи прилегает



166

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2023

ДАВЫДЕНКО, НИКИШИН

узкий, толщиной 0.2–0.3 мкм, слой цитоплазмы,
несколько более электронно-плотной, чем цито-
плазма остальной части тегумента.

У взрослых скребней поверхность ядер на от-
дельных участках образует выпуклости или эваги-
наты (рис. 3). На небольшом расстоянии от ядер
(0.1–0.8 мкм) находятся везикулы, максималь-
ный диаметр которых составляет 0.55 мкм.
Структура оболочки этих везикул и электронная
плотность их содержимого совпадают с таковыми
оболочки и кариоплазмы рядом располагающего-
ся ядра. По-видимому, наблюдаемые везикулы
образуются путем отшнуровки от ядер фрагмен-
тов, первоначально имеющих внешность эваги-
натов (рис. 3). Это явление отмечено у восьми
ядер из 23 изученных.

У цистакантов в тегументе обнаружено огром-
ное количество липидных капель, диаметром
0.7–3.5 мкм; электронная плотность их содержи-
мого типично высокая. Некоторые липидные
капли выглядят частично или полностью “опу-
стошенными”; в последнем случае на их месте
остаются электронно-светлые полости, иногда со-
держащие рыхлый материал умеренной электрон-
ной плотности. 

Лакуны представляют собой участки цито-
плазмы, не содержащие органоидов, но включа-
ющие незначительное количество липидных ка-

пель. На свето-микроскопических и электронно-
микроскопических препаратах в большинстве
случаев лакуны полностью или фрагментарно
ограничены волокнистыми структурами (рис. 4).
Толщина волокон варьирует от 0.2 до 0.3 мкм у
цистакантов и достигает 0.8 мкм у взрослых
скребней. Окрашиваются эти волокна интенсив-
нее, чем содержимое лакун или окружающая ци-
топлазма.

Толщина трубочкового слоя варьирует в пре-
делах 0.8–1.3 мкм (рис. 2б). Образующие его ин-
вагинаты внутренней плазматической мембраны
настолько узки, что при небольших увеличениях
электронного микроскопа определяются с трудом.
У взрослых скребней некоторые из инвагинатов за-
канчиваются расширениями до 0.4–0.6 мкм, вклю-
чающими либо неясное содержимое, размером до
0.2 мкм, либо мелкие плотные гранулы. Подоб-
ный материал обнаружен и в межклеточном мате-
риале за пределами тегумента.

Тегумент взрослых скребней подстилает ба-
зальная пластинка толщиной 0.5–1.0 мкм, обра-
зованная рыхло организованными переплетаю-
щимися фибриллами и переходящая в слой рых-
лого межклеточного материала, окружающего
элементы кожной мускулатуры. Тегумент связан
с базальной пластинкой посредством типичных
гемидесмосом.

Рис. 1. Циста и поверхность тегумента цистаканта скребня Acanthocephalus tenuirostris. ВС – везикулярный слой тегу-
мента, Г – гликокаликс, ППС – поперечно-полосатый слой тегумента, Ц – циста (×40000).
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Г
Ц

1 мкм
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Рис. 2. Фрагменты тегумента взрослого скребня Acanthocephalus tenuirostris: а – войлочно-волокнистый слой тегумента
(×25000), б – трубочковый слой тегумента (×20000). МК – мышечная клетка, ММ – межклеточный материал, ТС –
трубочковый слой. Звездочками обозначены волокна войлочно-волокнистого слоя тегумента. Черными стрелками
показаны гемидесмосомы, белыми – электронно-плотное содержимое расширений трубочкового слоя и аналогичные
включения в межклеточном материале.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Для полностью сформированных цистакантов

скребней многих видов характерны неклеточная
циста, окружающая паразитов, и утолщенный
слой гликокаликса на поверхности их метасомы
(Никишин, 2004, 2018). Исследованные циста-
канты – не исключение, однако размерные ха-
рактеристики этих элементов у них существенно
уступают по сравнению с другими видами. Так, у
цистаканта Centrorhynchus milvus толщина цисты в
совокупности с гликокаликсом достигает 1.24 мкм
(Marchand, Grita-Timoulali, 1992), у цистакантов
рода Polymorphus – ≥2–4 мкм (Никишин, 2004).
Вряд ли эти различия обусловлены видовой при-
надлежностью промежуточного хозяина, посколь-
ку толщина цисты, окружающей цистакантов Aсan-
thocephalus anguillae в ослике Asellus aquaticus (Lin-
naeus, 1758), колеблется в пределах 1.1–1.6 мкм
(Dezfuli, 2000), а акантелла скребня Filicollis anatis,
развивающаяся в водяном ослике A. tschaunensis,
заключена в цисту, толщина которой составляет
несколько мкм (Nikishin, 1992). Скорее всего,
различия в толщине цисты могут быть обусловле-
ны различиями в размерах паразитов.

Различаются также сведения и о гликокаликсе
на поверхности цистакантов. У цистаканта Aсan-

thocephalus anguillae толстый слой гликокаликса
на поверхности тегумента отсутствует (Dezfuli,
2000), а у цистаканта A. clavula из амфиподы Echi-
nogammarus stammeri (S. Karaman, 1931) здесь отме-
чен “филаментный слой” неопределенной толщи-
ны, который авторы рассматривают как остатки ци-
сты после ее отделения от тегумента (Dezfuli et al.,
1994). Не обнаружен толстый слой гликокаликса
и на поверхности цистаканта скребня Corynosoma
strumosum (Skorobrekhova, Nikishin, 2019). Однако
у цистакантов других исследованных видов слой
гликокаликса на поверхности метасомы хорошо
развит, и его толщина варьирует от 0.6 до 1.9 мкм
(Никишин, 2018). У исследованных в настоящей
работе цистакантов слой гликокаликса выражен в
значительно меньшей степени, тем не менее, по
толщине он все же заметно превышает “стандарт-
ный” слой, толщина которого колеблется в пре-
делах 0.1 мкм (Никишин, 2018). Детальный ана-
лиз этих особенностей выходит за рамки настоя-
щего сообщения, лишь отметим, что при их
интерпретации необходимо учитывать возмож-
ные функции толстого слоя гликокаликса на по-
верхности гельминтов в промежуточных хозяе-
вах, одна из которых – предположительно защит-
ная (Никишин, 2018).

Рис. 3. Фрагмент одного из ядер тегумента взрослого скребня Acanthocephalus tenuirostris. РВС – радиально-волокни-
стый слой тегумента, Я – ядро тегумента, Яд – ядрышки. Белыми стрелками показаны отделившиеся фрагменты ядра,
черной – предполагаемая отшнуровка фрагмента ядра (×12000).
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Результаты свидетельствуют, что тегумент ме-
тасомы цистаканта и взрослого червя различается
не только количественными, но и качественными
характеристиками. В тегументе цистаканта авто-
ры наблюдали везикулярный слой, образованный
терминальными расширениями инвагинатов на-
ружной плазматической мембраны, тогда как у
взрослой особи он отсутствовал. Поскольку одна
из предполагаемых функций инвагинатов наруж-
ной мембраны тегумента – секреция компонен-

тов гликокаликса на его поверхность (Никишин,
2018), терминальные расширения инвагинатов
можно рассматривать как механизм увеличения
активной поверхности, через которую из цито-
плазмы тегумента в инвагинаты и, затем, на по-
верхность паразита поступают секретируемые
субстанции.

Во многих случаях лакуны в тегументе иссле-
дованных скребней полностью или фрагментар-
но ограничены элементами, на срезах напомина-

Рис. 4. Лакуны тегумента скребня Acanthocephalus tenuirostris: а, б – взрослый скребень; в, г – цистакант. ВВС – вой-
лочно-волокнистый слой тегумента, Л – лакуны, М – мускулатура, МК – мышечная клетка, РВС – радиально-волок-
нистый слой тегумента, Я – ядра тегумента. Черными стрелками обозначены границы лакун. а, в – световая микро-
скопия (×1000); б (×2000); г – электронная микроскопия (×2500).

РВС

Я

Я
Л

Л

ЛМК

20 мкм(a)

Я

Л

20 мкм(б)

РВС

ВВС
Я

Л

М

20 мкм(в)

Я

Я

Я

Я

Л

Л

20 мкм(г)



170

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2023

ДАВЫДЕНКО, НИКИШИН

ющими волокна. Рассматривая систему лакун в
тегументе скребней, Миллер и Данеган (Miller,
Dunagan, 1985) используют термины “каналы ла-
кунной системы” и “лакунные каналы”; при этом
термин “каналы” предусматривает наличие у них
ограничивающих структур, однако авторы о них
не упоминают. Кромптон (Crompton, 1963) также
пишет о лакунной системе, состоящей из двух
слоев лакунных каналов, которые не окружены
“сплошными стенками”, но на его рисунках вид-
на четкая граница изображенных лакун. Другие
авторы, подчеркивая отсутствие стенок у лакун-
ных “каналов”, либо отмечают, что они ограни-
чены “слоем рыхло уложенных умеренно элек-
тронно-плотных волокон” (Бобровских, 1992),
либо определяют лакуны как пространства между
пучками радиальных волокон (Барабашова,
1971), либо, опуская факт наличия или отсутствия
“стенок”, описывают как участки мелкозерни-
стой цитоплазмы, в которых могут располагаться
ядра, либо их фрагменты и различные включения
(Hammond, 1967). В целом, скопления волокни-
стых элементов обнаружены по границе лакун у
нескольких видов скребней (Никишин, 2004),
однако рассматривать эти элементы как радиаль-
ные волокна вряд ли возможно, поскольку, во-
первых, они ограничивают лакуны с разных сто-
рон, и, во-вторых, морфологически существенно
отличаются от других волокнистых элементов те-
гумента. С другой стороны, отсутствие стенок у
лакун или же их фрагментарность не соответству-
ет взгляду на систему лакун как на гидростатиче-
ский скелет. Однако наличие в их содержимом
гликогена (Никишин, 2004) и липидных капель
свидетельствует об их роли в транспортировке
питательных веществ. Для уточнения структуры
лакун в тегументе скребней и состава ограничи-
вающих их элементов необходимы специальные
исследования.

Феномен отшнуровки мелких фрагментов от
ядер тегумента у скребней отмечен впервые. Об-
щеизвестно явление фрагментации ядер, харак-
терное для многих представителей классов Pa-
laeacanthocephala и Archiacanthocephala (Van
Cleave, 1928; Петроченко, 1956; Богоявленский,
Иванова, 1978; Miller, Dunagan, 1985 и др.). Коли-
чество, размеры и форма ядер соответствуют так-
сономической принадлежности паразита. По не-
которым данным (Uznanski, Nickol, 1980), фраг-
ментация ядер происходит на завершающем
этапе развития паразита в промежуточном хозяи-
не. Микроскопическое описание процесса фраг-
ментации в имеющейся у нас литературе отсут-
ствует. Предположено (Петроченко, 1956), что
умножение количества ядер осуществляется в ре-
зультате амитоза, однако доказательств “непра-
вильного” деления до сих пор не получено. Воз-
можно, отшнуровка от ядер мелких фрагментов или
микрофрагментация, обнаруженная нами, – некий

аналог процесса фрагментации ядер. Биологиче-
ский смысл обоих процессов остается неясным. Ве-
роятно, случаи “типичной фрагментации” можно
рассматривать как механизм оптимизации контро-
ля над обменными процессами, происходящими
в тегументе. Косвенным доказательством этого
предположения служит постоянное количество
(обычно их шесть) не фрагментированных, но ги-
гантских, ядер в тегументе скребней сем. Neo-
echinorhynchidae (Miller, Dunagan, 1985), кото-
рые, по сравнению с представителями многих
других семейств, характеризуются мелкими раз-
мерами. Однако для случаев отшнуровки от ядер
мелких фрагментов, описанных в настоящей ра-
боте, такое объяснение вряд ли приемлемо. По-
видимому, это явление может рассматриваться
как некий атавизм “типичной фрагментации”.

Морфология трубочкового слоя свидетель-
ствует об активных обменных процессах между
тегументом и подлежащими структурами. Об
этом свидетельствует расширение инвагинатов
внутренней мембраны тегумента и наличие в них
мелких плотных гранул. Такие же гранулы рассе-
яны в толще межклеточного материала, что поз-
воляет предполагать их транспорт между тегумен-
том и “полостью” тела. Сходное явление авторы
наблюдали ранее у скребней Filicollis anatis и Poly-
morphus magnus Skrjabin, 1913, однако у этих видов
диаметр подобных элементов, по форме и плот-
ности напоминающих липидные капли, варьиро-
вал (Никишин, 2004). Следует отметить, что во
всех случаях электронно-плотные элементы на-
блюдали только у взрослых скребней. Если гипо-
теза о липидной природе этих гранул (точнее, ка-
пель) верна, то, учитывая высокое содержание
липидов в тегументе скребней, можно допустить
их миграцию из тегумента в “полость” тела. Для
проверки этого предположения необходимы ци-
тохимические исследования.

Выводы. Результаты гистологического и элек-
тронно-микроскопического исследования тегу-
мента цистакантов и взрослых скребней Acantho-
cephalus tenuirostris свидетельствуют об особенно-
стях его строения и функционирования.
В тегументе взрослых червей обнаружено явле-
ние эвагинации ядерной оболочки и последую-
щей отшнуровки от ядер этих эвагинатов в виде
мелких фрагментов. Это явление, названное на-
ми микрофрагментацией, отличается от процесса
фрагментации ядер, характерного для развиваю-
щихся цистакантов классов Archiacanthocephala и
Palaeacanthocephala, и, предположительно, может
быть интерпретировано как пример атавизма.
Ярко выраженный везикулярный слой тегумента в
виде терминальных расширений инвагинатов на-
ружной плазматической мембраны, характерный
для цистакантов и отсутствующий у взрослых
скребней, подтверждает функцию этого слоя – сек-
рецию компонентов гликокаликса на поверхность
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паразита. Подтверждено наличие волокнистых
структур по периферии лакун тегумента, ранее
отмеченное рядом авторов у представителей дру-
гих видов. Остается неясным, можно ли эти
структуры рассматривать в качестве “стенок” ла-
кун. Обнаружены косвенные доказательства ми-
грации липидных капель из трубочкового слоя
тегумента в полость тела взрослого скребня.
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Features of the Organization of the Tegument in Cystacanth
and Adult Acanthocephalan Acanthocephalus tenuirostris

T. V. Davydenko1, * and V. P. Nikishin1, **
1Institute of the Biological Problems of the North, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, Magadan, Russia

*e-mail: sesha17@mail.ru
**e-mail: nikishin@ibpn.ru

A comparative light- and electron-microscopic study of the tegument of a formed cystacanth and a mature
acanthocephalan Acanthocephalus tenuirostris (Achmerov et Dombrowskaja – Achmerova, 1941) was carried
out. It was shown that, in addition to morphometric differences, the tegument of cystacanth differs from that
of the adult acanthocephalan by terminal expansions of invaginates of the outer tegument membrane, pre-
sumably due to the secretion of glycocalyx material. In the tegument of an adult acanthocephalan, a process
of detachment from the nuclei of small fragments was found, which may be an analogue of the well-known
process of nuclear fragmentation that occurs at the early stages of postembryonic development. It has been
shown that in many cases tegument lacunae are not completely limited by dense formations resembling fibrils
on sections.

Keywords: acanthocephalans, tegument, glycocalyx, cyst, lacunae, nuclear fragmentation
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