
В в е д е н и е. Клетки энтероэндокринной  
системы были обнаружены у позвоночных живот-
ных и человека еще в конце позапрошлого века. 
Они были отнесены к дисперсной эндокрин-
ной системе (ДЭС) — комплексу гормонпродуци-
рующих клеток, основная масса которых распола-
гается в эпителиальных пластах органов пищева-
рительной, дыхательной, мочевой систем и кожи 
[2, 5, 7]. Показано, что многие из клеток ДЭС 
имеют сродство к солям серебра. Секретируемые 
ими вещества (разнообразные пептиды и моно-
амины) играют важную роль в регуляции функ-
ций соответствующих органов и контролируют 
процессы обмена с внешней средой [3, 5, 7, 8]. 
Однако сложившиеся представления об эндокри-
ноцитах пищеварительной системы основаны пре-
имущественно на данных, полученных на позво-
ночных животных и человеке. Эволюционные 
аспекты становления и развития энтеральной 
эндокринной системы исследованы мало. Нет 
устоявшегося мнения и о происхождении кле-
ток ДЭС даже у высших животных и человека 
[4–6]. Изучение структурной организации и функ-
ционирования регуляторных систем желудочно-
кишечного тракта продолжает оставаться акту-
альной проблемой современной нейробиологии 

и медицины. Понимание закономерностей раз-
вития и эволюции этих систем в филогенезе раз-
ных по уровню организации, систематическому 
положению, образу жизни и типу питания живот-
ных могло бы способствовать выявлению фунда-
ментальных основ формирования компенсаторно-
приспособительных механизмов, лежащих в осно-
ве регуляции работы пищеварительной системы 
высших животных и человека.

Цель настоящей работы — выявление и срав-
нительное морфологическое исследование эндо-
криноцитов пищеварительной системы предста-
вителей брюхоногих моллюсков — классиче-
ских модельных объектов современной нейробио-
логии.

Мат е р и а л  и  м е т о ды. Объектами исследования 
были половозрелые особи представителей 9 видов брю-
хоногих моллюсков из разных филогенетических групп: 
подкласса Caenogastropoda — морские Littorina littorea, 
Cryptonatica clausa (отр. Mesogastropoda), Buccinum unda-
tum (отр. Stenoglossa); подкласса Opisthobranchia — мор-
ские Cadlina laevis (отр. Doridida), Dendronotus frondo-
sus и Coryphella verrucosa (отр. Nudibranchia), подкласса 
Pulmonata — наземные улитки Achatina fulica и слизни 
Deroceras reticulatum и Arion silvaticus (отр. Stylommato-
phora). Морские виды были получены из Чупинской губы 
Белого моря, слизни собраны в Ленинградской области, 
а улитки A. fulica взяты из коллекции ЗИН РАН. Все 
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манипуляции с животными проведены в соответствии 
с «Международными рекомендациями по проведению медико-
биологических исследований с использованием животных» 
(1985) и правилами лабораторной практики в Российской 
Федерации (приказ МЗ РФ от 19.06.2003 г. № 267).
Выявление регуляторных клеточных элементов в пище-

варительной системе моллюсков проводили с помощью 
метода импрегнации азотнокислым серебром по Гольджи — 
Колонье на светооптическом уровне с помощью микроскопа 
Leica DMR IW (Германия) с камерой Nikon Coolpix 4500. Для 
этого у анестезированных в парах эфира животных выделяли 
пищевод, желудок, печень и кишку. После фиксации в смеси 
глутаральдегида с раствором бихромата калия и импрегнации 
AgNO3 материал заключали в целлоидин и делали серийные 
срезы толщиной 40–100 мкм. Отдельные участки перечислен-
ных отделов пищеварительной системы L.littorea и B.undatum 
фиксировали для электронно-микроскопического исследова-
ния в 1,5 % глутаральдегиде (G5882, Sigma-Aldrich, США) 
на какодилатном буфере с рН 7,6 в течение 2–72 ч. После 
дополнительной фиксации в 1 % растворе OsO4 на какодилат-
ном буфере материал промывали, обезвоживали в спиртах 
и ацетоне и заливали в эпон или эпон-аралдит. Ультратонкие 
срезы, контрастированные уранил-ацетатом и цитратом свин-
ца, исследовали при увеличении от 3000 до 30 000 с помощью 
электронного микроскопа Morgagni 268D (FEI Company, 
США) центра коллективного пользования «Таксон» ЗИН 
РАН (http://www.ckp-rf.ru/ckp/3038/).

Ре з у л ь т а ты  и с с л е д о в а н и я. Импрегна-
ция по Гольджи—Колонье показала, что 
в эпителии всех отделов пищеварительного тракта 
у ис следованных моллюсков, наряду с описанны-
ми ранее нейроноподобными клетками откры-
того и закрытого типа, длинные отростки кото-
рых образуют интра- и субэпителиальное нерв-
ные сплетения [10–12], присутствует значитель-
ное количество эндокриноподобных клеток. Эти 
клетки имеют короткие базальные отростки или 
«лапковидные» выросты цитоплазмы, часто рас-
ширенные у базальной мембраны (рис. 1).

Большая часть выявленных эндокринопо-
добных клеток в пищеводе, желудке и средней 
кишке моллюсков относятся к открытому типу; 
в печени чаще встречаются клетки закрыто-
го типа. Эндокриноциты открытого типа по форме 
похожи на окружающие их эпителиальные клет-
ки. Их апикальная часть обращена в просвет трак-
та (см. рис. 1). Только у A. fulica встречаются 
отдельные более дифференцированные эндокри-
ноциты открытого типа. Они имеют вытянутую 
апикальную часть и хорошо выраженную рас-
ширенную ядросодержащую базальную часть, 
что придает им грушевидную форму. У A. fulica 
наблюдаются и сильно вытянутые веретеновид-
ные клетки с расширенной в средней области эпи-
телия ядросодержащей частью. Эндокриноциты 
закрытого типа у всех моллюсков имеют, как 
правило, округлую или овальную форму и лока-
лизуются у базальной мембраны. Эндокриноциты 
располагаются во всех отделах пищеварительно-
го тракта у моллюсков диффузно. Встречаются 
как отдельные эндокриноциты, так и небольшие 
их скопления. Кроме этого, во всех отделах пище-
варительного тракта моллюсков обнаруживает-
ся относительно небольшое количество особых 
аргентофильных клеток, в цитоплазме которых 
присутствуют разные по величине не импрегни-
рующиеся серебром вакуоли (см. рис. 1, б). Эти 
клетки по форме, базальным выростам и поло-
жению в эпителиальном пласте не отличаются 
от эндокриноцитов открытого типа и не выглядят 
как дегенерирующие клетки. Однако у некото-
рых из них наблюдается булавовидное расшире-
ние апикальных частей, в котором присутствует 
вакуо лизированный аргентофобный секреторный 
продукт. Обнаруживаются и клетки, у которых 

Рис. 1.  Аргентофильные эндокриноподобные (а) и «смешанные» экзо-эндокринные клетки (б), содержащие дополнитель-
но светлые вакуоли с аргентофобным секретом (СП) в эпителии желудка моллюска C.verrucosa.

Э — эпителий; ПР — просвет пищеварительного тракта; СНК — субэпителиальные нервные клетки. Импрегнация азотнокис-
лым серебром по Гольджи—Колонье. Об. 40, ок. 25

а б
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расширенные апикальные части отрываются в про-
свет пищеварительного канала. Следует отметить, 
что в тех отделах пищеварительного тракта мол-
люсков, где обнаруживается присутствие значи-
тельного количества пищи, число клеток с рас-
ширенными апикальными частями существенно 
больше. Отсутствие пищи в том или ином отделе 
пищеварительного тракта коррелирует с отсут-
ствием расширенных апикальных частей опи-
санных клеток. Полученные данные указывают 
на участие этих клеток в процессе пищеварения 
и позволяют рассматривать их как особый, «сме-
шанный», тип экзо-эндокринных клеток.

Электронно-микроскопическое исследование 
подтверждает это предположение. И у L. litto-
rea, и у B. undatum в эпителии всех исследован-
ных отделов пищеварительного тракта, помимо 
основных типов эпителиальных клеток (абсор-
бирующих, бокаловидных и секреторных, типа 
зимогенных), встречаются 2 типа «регулятор ных» 
кле точных элементов. Первый тип — «светлые» 
нейро ноподобные клетки с длинными отрост-
ками был описан нами ранее [12]. Второй тип — 
клетки открытого и закрытого типов, содер-
жащие в цитоплазме значительные скопления 
электронно-плотных гранул диаметром от 100 
до 240 нм с «гало» и без него. Такие гранулы счи-
таются характерными для пептидергических ней-
ронов и эндокринных клеток позвоночных и бес-
позвоночных животных. У обоих видов моллю-
сков в клетках с электронно-плотными гранулами 
хорошо развиты гранулярная эндоплазматиче-
ская сеть и аппарат Гольджи (рис. 2, а).

Скопления электронно-плотных гра-
нул на блюдались в апикальных частях клеток 
у просвета пищеварительного канала, а также 
в базальных частях и их выростах, обращенных 
к базаль ной пластинке (см. рис. 2, б). Это позво-
ляет предположить, что биологически активные 
вещества (содержимое гранул) выделяются как 
в просвет пище варительного тракта, так и посред-
ством пара кринной секреции в подлежащие эпи-
телий ткани. Наряду с типичными эндокриноци-
тами и одноклеточными экзокринными железами, 
были выявлены еще 2 типа «смешанных» клеток. 
В цито плазме клеток первого, «смешанного» типа, 
наряду с типичным зимогенным секретом, при-
сутствовали характерные для эндокринных кле-
ток электронно-плотные гранулы (см. рис. 2, в). 
В цитоплазме клеток второго типа мелкие 
электронно-плотные эндокринные гранулы распо-
лагались вместе с секреторным продуктом, харак-
терным для бокаловидных (слизистых) клеток 
(см. рис. 2, г). Причем электронно-плотные грану-
лы образовывали в смешанных клетках скопле ния 

в базальной и апикальной частях, как и в эндо-
кринных клетках, а основной секреторный про-
дукт (зимогенный или слизистый) занимал в клет-
ках такое же положение, как и в соответствую-
щих экзокринных железах.

Об с уж д е н и е  п о л у ч е н ны х  д а н ны х. 
Результаты настоящей работы и наших преды-
дущих исследований показали, что у всех иссле-
дованных представителей беспозвоночных (брю-
хоногих моллюсков, немертин и приапулид), 
несмотря на хорошо развитую иннервацию 
пищеварительного тракта, в составе его эпи-
телия присутствуют довольно многочисленные 
дисперсно локализованные «регуляторные клет-
ки» [9–15]. К ним, в отличие от позвоночных 
животных [1–7], наряду с разнообразными эндо-
криноподобными клетками, можно отнести мно-
гочисленные нейроны, отростки которых обра-
зуют интра- и субэпителиальное нервные спле-
тения [9–15]. Большая часть эндокриноподобных 
и нервных клеток относятся к открытому типу и, 
по всей видимости, являются хемо- и механоре-
цепторами. С помощью иммуногистохимических 
и гистохимических методов среди регуляторных 
клеток пищеварительного тракта беспозвоночных 
обнаружены, как и у высших животных, разно-
образные моноамин- и пептидсодержащие эле-
менты [9–15]. Выявленные в эпителии различных 
отделов пищеварительной системы беспозвоноч-
ных смешанные экзо-эндокринные клетки при-
сущи и позвоночным животным [1–7]. Однако 
у беспозвоночных они обнаруживаются в ста-
бильных условиях функционирования пищева-
рительной системы, а у позвоночных — преиму-
щественно в условиях регенерации и некоторых 
патологических состояниях [5, 6]. Возможно, 
что такие клетки являются промежуточными 
формами, отражающими преобразование экзо-
кринных эпителиальных клеток в эндокринные. 
Такое преобразование считается закономерно-
стью для цитогенеза эндокриноцитов всей пище-
варительной системы позвоночных [5, 6].

Заключени е. Наличие сходных смешанных 
клеток у разных по уровню организации, система-
тическому положению, среде обитания и образу 
жизни беспозвоночных подтверждает широкое 
распространение и универсальность этих про-
цессов в эволюции. С другой стороны — возмож-
ность трансформации экзокринных клеток в эндо-
кринные свидетельствует в пользу существования 
общего источника развития экзо- и эндокринных 
клеток и их местного, энтодермального, про-
исхождения у позвоночных и беспозвоночных 
животных.
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EVOLUTIONARY ASPECTS 
OF THE FORMATION 
OF THE DISPERSED ENDOCRINE SYSTEM 
IN THE DIGESTIVE TRACT

O. V. Zaitseva

Objective — to examine endocrine-like cells in the digestive 
system of gastropods mollusks.

Material and methods. The digestive tract was examined in 9 
species of gastropods from different taxonomic grous. The ani-
mals were studied using the Golgi-Colonnier silver impregnation 
method and electron microscopy.

Results. It was shown that in addition to the typical neuron-
like cells with long processes, the epithelium of all regions 
of the digestive tract contains a large number of argentophilic 
endocrine-like cells with short, paw-shaped cytoplasmic exten-
sions enlarged at the basal lamina, and «mixed», only partially 
argentophilic exo-endocrine cells. The cytoplasm of the exo-
endorine cells in addition to the secretory vacuoles present in the 
exocrinocytes contains granules typical for the endocrinocytes. 
The contents of these granules, like those in the endocrinocytes, 
are released either by paracrine secretion across the basal lamina 
or from the apical surface into the lumen of the tract.

Conclusions. Given that similar mixed cells have previously 
been found in the digestive tract in a number of vertebrates, it can 
be concluded that this phenomenon is common in evolution and 
that the hypothesis of local endodermal origin of endocrinocytes 
in the digestive system is correct.

Key words: dispersed endicrin system, endocrine cells, diges-
tive system, gastropod molluscs
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