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По данным электронной микроскопии выявлены особенности структуры эпителиальных клеток у
трёх видов хрящевых рыб, отличающихся по характеру питания: катрана Squalus acanthias (типич-
ный ихтиофаг), ската-хвостокола Dasyatis pastinaca и шиповатого ската Raja clavata (бентофаги-фа-
культативные ихтиофаги). У катрана длина микроворсинок щёточной каймы энтероцитов в меди-
альном отделе спирального кишечника меньше, чем у ската-хвостокола и шиповатого ската (0.66 ±
± 0.05 против 1.16 ± 0.07 и 1.04 ± 0.10 мкм), а их диаметр, напротив, больше (0.10 против 0.08 и 0.07 мкм).
У ската-хвостокола выявлены хорошо выраженный гликокаликс и уменьшение длины микровор-
синок в дистальном направлении. Обсуждается роль щёточной каймы энтероцитов в увеличении
пищеварительной и транспортной поверхности кишечника, а также роль отдельных органелл в про-
цессах пищеварения и транспорта нутриентов у исследованных видов рыб.
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clavata, ультраструктура, кишечник, эпителий, энтероциты, щёточная кайма.
DOI: 10.1134/S0042875219010041

Слизистая оболочка кишечника играет ви-
тальную роль в пищеварительных, резорбтивных
и метаболических процессах у разных животных.
Тонкое строение кишечного эпителия у кости-
стых рыб (Teleostei) изучено достаточно подробно
(Odense, Bіshор, 1966; Yamamoto, 1966; Iwai, 1969;
Gauthier, Landis, 1972; Noaillac-Dереyrе, Gаs,
1973, 1974, 1979; Krementz, Chapman, 1975; Stroband,
1977; Ezeasor, Stokoe, 1981; Kuperman, Kuz’mina,
1994; Horn et al., 2006; Dai et al., 2007; German,
2009; Naguib et al., 2011). В этих работах особое
внимание уделялось строению энтероцитов. При
этом отмечалось фундаментальное сходство уль-
траструктуры кишечного эпителия у рыб разных
таксономических групп и у других позвоночных
(Уголев, Кузьмина, 1993). Важно, что апикальная
поверхность мембраны энтероцитов образует щё-
точную кайму, состоящую из многочисленных
пальцеобразных выступов плазматической мем-
браны (микроворсинок) и отходящих от них тон-
ких нитей мукополисахаридной природы, обра-
зующих сеть (гликокаликс).

Высота микроворсинок энтероцитов у разных
видов костистых рыб, как правило, изменяется в
пределах ~1−2 мкм и варьирует в разных частях
кишечника рыб (Уголев, Кузьмина, 1993). Наи-
более ярко вариабельность высоты микроворси-
нок энтероцитов проявляется у рыб с длинным
кишечником, особенно у представителей семей-

ства Loricariidae (Siluriformes), питающихся дре-
весиной. Длина кишечника у этих рыб больше
длины их тела в 11.6–17.2 раза, а у отдельных осо-
бей Hypostomus pyrineusi – в 40 раз. У четырёх ис-
следованных видов семейства Loricariidae высота
кишечных складок, длина и плотность микроворси-
нок уменьшаются в дистальном направлении. При
этом у трёх видов (Panaque cf. nigrolineatus, P. noctur-
nus, Hypostomus pyrineusi) различия в длине и плот-
ности микроворсинок в разных отделах кишеч-
ника достоверны, у Pterygoplichthys disjunctivus –
недостоверны (German, 2009).

Толщина гликокаликса энтероцитов, как пра-
вило, составляет до 0.1 мкм. Однако у рыб эта
структура выявлена лишь в немногих работах
(Huebner, Chee, 1978; Kuperman, Kuz’mina, 1994).
При этом не только размер микроворсинок, но и
наличие гликокаликса имеют принципиальное
значение. Микроворсинки, будучи структурной ос-
новой процессов мембранного пищеварения, уве-
личивают пищеварительную и транспортную по-
верхность энтероцитов (Уголев, 1972, 1985; Уголев,
Кузьмина, 1993; Kuperman, Kuz’mina, 1994). Глико-
каликс сепарирует молекулы по величине и заря-
ду, способствует продвижению нутриентов к апи-
кальной мембране энтероцитов, выполняет ак-
цепторные и рецепторные функции, в том числе
иммунные, препятствует проникновению бакте-
рий и некоторых ксенобиотиков (Уголев, 1985).

УДК 597.3.591.132
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Сведения, касающиеся ультраструктуры ки-
шечного эпителия у хрящевых ганоидов (Chon-
drostei) (Radaelli et al., 2000; Корнева, Бедняков,
2011) и особенно у хрящевых рыб (Chondrichthy-
es) (Wilson, Castro, 2010), немногочисленны. Вме-
сте с тем известно, что кишечник у хрящевых рыб
значительно отличается по морфологическому
строению от такового у костистых рыб и делится
на две части: переднюю, представляющую собой
тонкую трубку, и расположенную дистальнее бо-
лее толстую часть, характеризующуюся наличием
спирального клапана – так называемый спираль-
ный кишечник (Chatchavalvanich et al., 2006; Wil-
son, Castro, 2010). Стенка спирального клапана
образуется из складок слизистой оболочки ки-
шечника и подслизистой. Площадь поверхности
слизистой оболочки увеличивается благодаря на-
личию складок слизистой на складках спираль-
ного клапана, расположенного вдоль продольной
оси кишечника и имеющего винтообразную фор-
му. Число витков и высота складок у разных ви-
дов рыб различна (Wilson, Castro, 2010). При этом
у акулы Sphyrna tiburo активность пищеваритель-
ных гидролаз максимальна в медиальной части
спирального кишечника (Jhaveri et al., 2015).

Цель настоящего исследования – изучить уль-
траструктуру эпителия спирального кишечника у
трёх видов хрящевых рыб (катрана Squalus acan-
thias, ската-хвостокола Dasyatis pastinaca и шипо-
ватого ската Raja clavata), различающихся по типу
питания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследованы взрослые особи катрана, ската-

хвостокола и шиповатого ската (по 5 экз. каждого
вида массой 1700−2100 г), отловленные в Чёрном
море в течение сентября–октября. Катран – ти-
пичный ихтиофаг, питающийся в течение всего
года. Скаты – бентофаги-факультативные ихтио-
фаги; их пищу составляют беспозвоночные, в ос-
новном ракообразные, в меньшей степени мол-
люски и полихеты, а также рыбы небольшого раз-
мера (Никольский, 1954).

Сразу после отлова рыб обездвиживали, разре-
зали брюшную полость, изымали кишечник и по-
мещали его на ледяную баню. Для электронно-
микроскопических исследований спиральный
кишечник разрезали вдоль и делили на три рав-
ные части (проксимальную, медиальную и ди-
стальную). В связи с тем, что для процессов пи-
щеварения наиболее важна медиальная часть
спирального кишечника, наибольшее внимание
уделено исследованию ультраструктуры эпителия
этого участка. Из верхушек гребней спирального
клапана изымали три фрагмента, которые сразу
фиксировали и впоследствии рассматривали как
одну пробу. У катрана пробы отбирали из двух
участков медиальной части (ближе на 1 см от цен-

тра к проксимальному и к дистальному отделам);
у ската-хвостокола – из медиальной и дистальной
части; у шиповатого ската – из середины меди-
альной части. Фиксацию и последующую обра-
ботку материала проводили по стандартной для
электронной микроскопии методике (Миронов
и др., 1994). Материал фиксировали в течение 2 ч
в 2−5%-ном глутаровом альдегиде на фосфатном
буфере (рН 7.4), затем − в 1%-ном растворе ОsО4
в том же буфере в течение 1.0−1.5 ч. Дегидрата-
цию проводили в прогрессивной градуированной
концентрации этанола и ацетоне, после чего за-
ливали в эпон-аралдит. Ультратонкие срезы
(50−60 нм) контрастировали 4%-ным водным
раствором уранил-ацетата, окрашивали 1%-ным
раствором цитрата свинца и исследовали в транс-
миссионном электронном микроскопе JEM 100C
при 80 кВ.

Данные обработаны статистически с исполь-
зованием приложения Excel программы MS Of-
fice’XP, а также в программе STATISTICA 6.0. До-
стоверность результатов оценивали по критерию
Стьюдента для малых выборок при р ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Эпителий медиального отдела спирального

кишечника катрана в основном состоит из удли-
нённых цилиндрических энтероцитов (рис. 1а).
Апикальная часть плазмолеммы энтероцитов не-
сёт многочисленные микроворсинки, образую-
щих щёточную кайму (рис. 1а, 1б). Апикальная
часть микроворсинок значительно уплотнена и
содержит фрагменты гликокаликса (рис. 1б).
Мембрана микроворсинок имеет типичную трёх-
слойную структуру (на рис. 1а, врезка). В боль-
шинстве случаев энтероциты расположены плот-
но, а щёточная кайма представляет собой непре-
рывный ряд. Однако в расположенной ближе к
дистальной части кишечника заметно чётко вы-
раженное расстояние между энтероцитами в их
апикальной части (рис. 1в).

Внутри микроворсинок видны микрофибрил-
лы, нити которых выступают в апикальную часть
цитоплазмы, где находится слабо развитая терми-
нальная сеть. Ниже видны многочисленные по-
лиморфные митохондрии с плотной матрицей, а
также везикулы и вакуоли. Кроме того, цитоплаз-
ма энтероцитов содержит цистерны гранулярно-
го эндоплазматического ретикулума, рибосомы и
плотные округлые тела, содержащие липиды
(рис. 1а). Важно отметить неравномерное распре-
деление последних внутри клеток, а также их раз-
ное содержание в соседних клетках. Апикальные
части эпителиальных клеток связаны между со-
бой различными типами соединений, в том числе
десмосомами, от которых отходят электронно-
плотные тяжи, лежащие поперёк энтероцитов и
содержащие липидные капли (рис. 1а, 1б). При
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этом апикальная мембрана выглядит слегка изо-
гнутой. Также следует отметить наличие струк-
тур, более тонких и длинных, чем микроворсин-
ки, которые на снимке расположены рядом с яд-
ром (рис. 1г), но, возможно, лежат выше ядра и
являются супрануклеарными телами.

Ультраструктура эпителия спирального ки-
шечника скатов близка таковой акул (рис. 2). Од-
нако цитоплазма в ряде случаев имеет бóльшую
электронную плотность, а форма энтероцитов от-
личается от описанной для катрана (рис. 2а, 2д). У
обоих видов скатов энтероциты имеют меньшую
длину и более разнообразную форму по сравне-
нию с вытянутыми цилиндрическими энтероцита-
ми катрана. Апикальная часть микроворсинок ме-
нее уплотнена, чем у катрана, но у ската-хвостокола
гликокаликс выражен отчётливее (рис. 2г). Обра-
щает на себя внимание складчатость латеральной
мембраны энтероцитов (рис. 2а), а также разная
плотность расположения микроворсинок (рис. 2б).
Также следует отметить разную форму и размер
ядер у ската-хвостокола и шиповатого ската
(рис. 2в, 2г). Рядом с ядром видны митохондрии,
гранулярный ретикулум и аппарат Гольджи.

Имеющиеся данные позволили сравнить ха-
рактеристики микроворсинок, входящих в состав
щёточной каймы энтероцитов (таблица). Сред-
няя длина микроворсинок, расположенных на
апикальных поверхностях энтероцитов медиаль-
ной части кишечника, у катрана в обоих случаях
меньше, чем у ската-хвостокола (в 1.8 и 1.5 раза) и
шиповатого ската (в 1.6 и 1.3 раза). Однако диа-
метр микроворсинок у катрана больше, чем у ска-
тов. У ската-хвостокола длина микроворсинок в
дистальной части спирального кишечника досто-
верно меньше, чем в его медиальной части. Мак-
симальное количество микроворсинок у катрана
несколько выше, чем у ската-хвостокола. Вместе
с тем важно отметить неравномерное распределе-
ние микроворсинок у последнего, создающее
впечатление наличия пустот, из-за которых коли-
чество микроворсинок снижается до 37.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследования подтверждают дан-
ные, касающиеся не только принципиального
сходства ультраструктуры энтероцитов у разных
видов рыб, но и вариабельности высоты микро-

Рис. 1. Тонкая структура кишечного эпителия катрана Squalus acanthias: а – энтероциты медиальной части спирально-
го кишечника (на врезке – поперечный срез микроворсинок), б – апикальная часть тех же энтероцитов, в – энтеро-
циты дистальной части спирального кишечника, г – структуры неизвестной природы, возможно, супрануклеарные
тела. Масштаб: а – 3 (врезка – 0.3), б – 0.5, в – 1, г – 5 мкм.

(а)(а)(а) (б)(б)(б)

(в)(в)(в) (г)(г)(г)
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Рис. 2. Тонкая структура кишечного эпителия ската-хвостокола Dasyatis pastinaca (а−г) и шиповатого ската Raja clavata
(д−е): а, д – энтероциты медиальной части спирального кишечника; б – поперечный срез микроворсинок энтероци-
тов; в, е – ядра и разные органеллы в центре энтероцитов из медиальной части спирального кишечника, г – энтеро-
циты дистальной части спирального кишечника. Масштаб: а, б, г, д – 1; в, е – 2 мкм.

(а)(а)(а) (б)(б)(б)

(д)(д)(д) (е)(е)(е)

(в)(в)(в) (г)(г)(г)

ворсинок (Уголев, Кузьмина, 1993; Kuperman,
Kuz’mina, 1994) и электронной плотности цито-
плазмы (Abaurrea-Equisoain, Ostos-Garrido, 1996).
Площадь поверхности слизистой оболочки у хря-
щевых рыб увеличивается благодаря наличию
складок слизистой на складках спирального кла-
пана (Wilson, Castro, 2010), поэтому длина, диа-
метр и количество микроворсинок на апикальной
поверхности энтероцитов имеют большое значе-
ние для процессов пищеварения. Выявленная у

ската-хвостокола меньшая длина микроворсинок
в дистальной части спирального кишечника по
сравнению с проксимальной частью хорошо со-
гласуется с данными, полученными для кости-
стых рыб: высота микроворсинок в заднем отделе
меньше, чем в переднем и среднем отделах ки-
шечника (Iwai, 1969; Noaillac-Dереyrе, Gаs, 1973;
Stroband, 1977; Kuperman, Kuz’mina, 1994).

Различия количественных характеристик мик-
роворсинок у катрана и скатов могут быть связа-
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ны с характером питания рыб, в частности, с бо-
лее однородной по химическому составу пищей
ихтиофага по сравнению с таковой бентофагов.
Ранее при исследовании ультраструктуры энте-
роцитов кишечника у рыб, различающихся по ха-
рактеру питания, бóльшая длина микроворсинок
была отмечена у бентофага леща – Abramis brama,
чем у ихтиофага щуки – Esox lucius (Kuperman,
Kuz’mina, 1994). Особого внимания заслуживает
наличие гликокаликса у всех исследованных ви-
дов, особенно ярко выраженного у скатов, по-
скольку эта структура редко обнаруживается у
рыб. Ранее хорошо выраженный гликокаликс
был выявлен на микроворсинках энтероцитов
верхней части кишечника костистой рыбы
Hорlоsternum thorocatum (Huebner, Chee, 1978) и на
микроворсинках энтероцитов медиального отдела
кишечника налима Lota lota (Kuperman, Kuz’mina,
1994). Для представителей осетровых (Acipenseri-
dae) отмечалось, что гликокаликс у них развит сла-
бо (Корнева, Бедняков, 2011). Однако отсутствие
или слабая выраженность этой структуры может
быть результатом технических погрешностей, в
частности, быстрого лизиса в результате задержки
времени фиксации препаратов.

Выявленное у катрана увеличенное расстоя-
ние между энтероцитами в их апикальной части
близко ранее обнаруженному увеличенному рас-
стоянию при исследовании ультраструктуры щё-
точной каймы энтероцитов бычка-кругляка
Neogobius melanostomus. Поскольку у представите-
ля костистых рыб это расстояние наблюдается на
уровне микроворсинок, это позволило их распре-
деление охарактеризовать как кустикообразное
(Уголев, 1972). По всей вероятности, и в том и в дру-
гой случае это явление связано с персорбцией –
транспортом макромолекул по межклеточным
пространствам.

Обнаруженные у скатов энтероциты с элек-
тронно-плотной цитоплазмой по основным уль-
траструктурным характеристикам не отличаются
от типичных энтероцитов. Присутствие энтеро-
цитов двух типов ранее было описано для угря An-
guilla anguilla (Abaurrea-Equisoain, Ostos-Garrido,
1996) и представителей осетровых (Корнева, Бед-
няков, 2011); причём последние авторы не выявили
существенных отличий в строении клеток этого ти-
па, а наблюдаемые различия в морфологии клеток
объяснили их физиологическим состоянием.

Для костистых рыб и хрящевых ганоидов были
описаны простые контакты – десмосомы, а также
плотные и промежуточные контакты (Kapoor еt аl.,
1975; Kuperman, Kuz’mina, 1994; Корнева, Бедня-
ков, 2011). Помимо этого, на уровне терминаль-
ной сети описаны терминальный простой и муль-
тидесмосомальные контакты (Yamamoto, 1966). У
акул и в меньшей степени у скатов между лате-
ральными мембранами энтероцитов в апикаль-
ной части клеток также выявлены различного ро-
да контакты, в частности, десмосомы. Считается,
что они осуществляют связь между соседними
клетками. Мы обнаружили электронно-плотные
тяжи, лежащие поперёк энтероцитов и содержа-
щие липидные капли, которые отходят от десмо-
сом. По всей вероятности, они способствуют бо-
лее быстрому проникновению нутриентов, по-
ступающих через межклеточные пространства,
внутрь клеток. По-видимому, наличие контактов
различного типа обусловлено физиологическим
состоянием исследуемых животных (Kuperman,
Kuz’mina, 1994) .

Цитоплазма энтероцитов слизистой кишечни-
ка исследованных видов рыб содержит органел-
лы, аналогичные таковым других видов рыб (Ya-
mamoto, 1966; Noaillac-Dереyrе, Gаs, 1973; Kapoor
еt аl., 1975; Stroband, 1977; Kuperman, Kuz’mina,
1994; Khojasteh еt аl., 2009; Корнева, Бедняков,

Размеры и количество микроворсинок на апикальной поверхности энтероцитов спирального кишечника у аку-
лы Squalus acanthias и скатов Dasyatis pastinaca и Raja clavata

Примечание. M ± m − среднее значение и его ошибка, lim – пределы варьирования показателя; * медиальная часть, располо-
женная ближе к проксимальной (над чертой) и ближе к дистальной (под чертой) частям; ** середина медиальной (над чертой)
и дистальной (под чертой) частей; *** середина медиальной части; различия достоверны: апо сравнению с катраном, бмежду
медиальной и дистальной частями спирального кишечника.

Вид Число рыб, экз.

Размер микроворсинок, мкм Число 
микроворсинок, 

шт/мкм2
высота

диаметр
M ± m lim

Катран* 5 92
–

Скат-хвостокол ** 5 83
–

Шиповатый скат*** 5 1.04 ± 0.10а 0.7–1.2 0.07 –

±
±

0.66 0.05 
0.78 0.10

0.5–0.8
0.5–1.0

0.10
0.10

±
±

а

б
1.16 0.07
0.72 0.12 −

1.0–1.3
0.5 1.0

0.08
0.08
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2011; Khadse, Gadhikar, 2017). Однако количество
и расположение разных органелл у хрящевых и
костистых рыб может быть различным, что в зна-
чительной мере зависит от функционального со-
стояния пищеварительной системы (Yamamoto,
1966; Gauthier, Landis, 1972; Noaillac-Dереyrе,
Gаs, 1973, 1979; Olsen еt аl., 1999). В отличие от ко-
стистых рыб у хрящевых, как и у хрящевых гано-
идов (стерляди Acipenser ruthenus, белуги Huso huso
и их гибридов бестера H. huso × A. ruthenus и стер-
бела A. ruthenus × H. huso), терминальная сеть в
апикальной части энтероцитов развита умеренно
(Корнева, Бедняков, 2011; Бедняков, 2014).

Наличие везикул и вакуолей в апикальной ча-
сти цитоплазмы энтероцитов вблизи плазматиче-
ской мембраны может быть связано с наличием
пиноцитоза (Yamamoto, 1966; Iwai, 1969; Gauthier,
Landis, 1972; Noaillac-Dереyrе, Gаs, 1973, 1979;
Kuperman, Kuz’mina, 1994). У костистых рыб пи-
ноцитоз сопровождается появлением инвагина-
ций мембраны и связан с транспортом жиров и
белков, которые гидролизуются при участии
внутриклеточного пищеварения. Важно отме-
тить, что жиры транспортируются в более прок-
симальных, белки – в более дистальных участках
кишечника (Noaillac-Dереyrе, Gаs, 1973). Обна-
руженные нами у катрана электронно-плотные
тяжи, лежащие поперёк энтероцитов и содержа-
щие липидные капли, отходящие от десмосом,
могут быть обусловлены потреблением жирной
пищи. По всей вероятности, они способствуют
более быстрому проникновению нутриентов, по-
ступающих через межклеточные пространства
внутрь клеток в осенний период, когда жирность
костистых рыб – объектов питания катрана −
увеличивается (Шульман, 1972). Однако это
предположение нуждается в дальнейшей экспе-
риментальной проверке.

Таким образом, ультратонкое строение апи-
кальной части энтероцитов у исследованных ви-
дов хрящевых рыб близко таковому рыб других
систематических групп. Вместе с тем у катрана и
скатов выявлены различия в форме энтероцитов,
размерах микроворсинок, а также в количестве и
расположении органелл, которые могут быть обу-
словлены различиями в характере питания этих
видов рыб.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ФАНО России (тема № АААА-А18-
118012690102-9).
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