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Настоящая статья представляет собой четвер�
тое сообщение из серии, посвященной скелетно�
рено�перикардиальному комплексу Saccoglossus
mereschkowskii (см. Ежова, Малахов, 2010, 2010а,
2010б). Материал и методы работы изложены в
Сообщении 1 (Ежова, Малахов, 2010).

Микроскопическая анатомия

Гломерулюс (glomerulus) – это основной орган
выделительной системы Saccoglossus meresch�
kowskii, образованный взаимными интердигита�
циями хоботкового и перикардиального целомов.
В состав гломерулюса входят целомический эпи�
телий перикарда, целомический эпителий хобот�
кового целома и кровеносные сосуды, залегаю�
щие в толще соединительнотканной пластинки,
разделяющей два упомянутых эпителия. Кроме
того, к гломерулюсу следует отнести и кровенос�
ную сеть, залегающую в пластинке основного ве�
щества, разделяющего целомический эпителий
перикарда и энтодермальный эпителий буккаль�
ного дивертикула. Кровеносная сеть гломерулюса
охватывает рострум буккального дивертикула
спереди, сверху, снизу и с боков (рис. 1А–1В; 2).

Стенки кровеносной сети гломерулюса образова�
ны базальными пластинками, на которых снару�
жи располагается слой специализированного це�
ломического эпителия, в состав которого входят
клетки�подоциты. 

По своему происхождению клетки, входящие в
состав стенки сосудов гломерулюса, принадлежат
к выстилке разных целомов или одного и того же
целома. Стенки сосудов образованы или клетка�
ми хоботкового целома с обеих сторон, или клет�
ками перикардиального целома, или клетками
перикардиального целома с одной стороны и
клетками хоботкового целома – с другой. Кроме
того, как указывалось выше, некоторые сосуды
залегают между базальными пластинками энто�
дермального эпителия rostrum diverticuli buccalae
и мезодермального эпителия перикардиального
целома. В целом всю сеть гломерулюса можно
разделить на два яруса: внутренний, образован�
ный сосудами, вдающимися в перикардиальный
целом, и наружный, образованный сосудами,
вдающимися в полость хоботкового целома
(рис. 1А; 2А; 3).

Сеть кровеносных сосудов гломерулюса охва�
тывает рострум буккального дивертикула со всех
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сторон, но протяженность этой сети на разных
сторонах различна. На боковых сторонах сеть
гломерулюса простирается вдоль всего рострума,
и правая и левая части смыкаются между собой
впереди буккального дивертикула, как это хоро�
шо видно на фронтальных срезах (рис. 2). На бо�
ковых сторонах сеть гломерулюса образует своего
рода латеральные валики (scutuli laterales glomeru�
li), высотой 200 мкм, отчетливо выраженные на
поперечных срезах (рис. 1А). На дорсальной и
вентральной сторонах сеть гломерулюса прости�
рается только до середины рострума буккального
дивертикула. На дорсальной стороне эта сеть об�
разует дорсальную стенку гломерулюса (paries
dorsalis glomeruli), а на вентральной – вентраль�
ную стенку (paries ventralis glomeruli). Толщина
каждой из упомянутых стенок в отдельности не
превышает 70 мкм (рис. 1А). Диаметр большин�
ства сосудов гломерулюса составляет всего 0.1–
0.2 мкм, однако отдельные сосуды в вентральной
части гломерулюса достигают 50 мкм (рис. 1А, 3).

Хоботковый целом представляет собой по�
лость, включающую все внутреннее пространство
хоботка S. mereschkowskii. В проксимальной части
хоботковый целом разделен на дорсальной сторо�
не – перикардиальным целомом, а на вентраль�
ной – вентральным мезентерием, тянущимся от
буккального дивертикула до эпидермиса вен�
тральной стороны. Дистальнее перегородка вен�
трального мезентерия становится неполной, а за�
тем совсем исчезает. В передней части хоботка
правый и левый целомы объединяются (рис. 4).
Наружная стенка хоботкового целома граничит с
эктодермальным эпителием хоботка, а внутрен�
няя – с мезодермальным эпителием перикар�
диального целома и стенкой буккального дивер�
тикула.

Целомическая выстилка наружной стенки хо�
боткового целома образует мускулатуру, толстый
слой которой в значительной степени вытесняет
целомическую полость. Центральная часть хобот�
кового целома свободна от мышц и образует
полость, окружающую скелетно�рено�перикар�
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Рис. 1. Участки серийных поперечных срезов через хоботок в области рострума буккального дивертикула (А–В) и ди�
стальнее скелетно�рено�перикардиального комплекса (Г) S. mereschkowskii. Направление сзади вперед – от А к Г. Мас�
штаб 100 мкм. Стрелкой указан просвет буккального дивертикула.
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диальный комплекс со всех сторон. В фиксиро�
ванном состоянии максимальная толщина слоя
хоботковой мускулатуры в проксимальной обла�
сти хоботкового целома составляет 250–350 мкм,
а диаметр полости хоботкового целома – 300–
600 мкм. В дистальном направлении толщина
мышечного слоя увеличивается (до 320–650 мкм), а
диаметр полости хоботкового целома уменьшает�
ся (до 150–270 мкм) (рис. 1, 4).

На поперечных срезах мускулатура хоботка об�
разует картину, сходную с годичными кольцами
на спиле дерева (рис. 4Г). Мышечная ткань обра�
зует систему из 6–7 концентрических колец, меж�
ду которыми идут радиальные тяжи. Тем не ме�
нее, было бы неправильно представлять себе му�

скулатуру хоботка как состоящую из кольцевых и
радиальных мышц. В хоботке вообще нет концен�
трических слоев кольцевой мускулатуры (если не
считать тонкого субэпидермального слоя кольце�
вых мышц в основании хоботка). Детальный ана�
лиз серийных срезов и изучение мускулатуры в
сканирующем электронном микроскопе (см. ни�
же) показывает, что мускулатура хоботка обра�
зована эпителиально�мышечными клетками
целомической выстилки, в которых сократимое
волокно тянется в апикально�базальном на�
правлении. Эпителиально�мышечные клетки,
поднимаясь от базальной пластинки, затем изги�
баются так, что часть клетки ориентирована в ра�
диальном направлении, а часть – в продольном.
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Рис. 2. Серийные фронтальные срезы через проксимальную часть хоботка, стебелек и переднюю часть воротника
S. mereschkowskii. Левая сторона – снизу. Дорсально�вентральное направление – от А к Б. Масштаб 200 мкм.
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Рис. 3. Схема двухъярусного строения гломерулюса S. mereschkowskii.

Продольные участки эпителиально�мышечных
клеток образуют концентрические слои продоль�
ной (а не кольцевой!) мускулатуры. Радиально

ориентированные части клеток образуют сеть ра�
диальных волокон, протягивающихся между кон�
центрическими слоями продольной мускулату�
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ры. Таким образом, одна и та же клетка входит в
состав как радиальной, так и продольной муску�
латуры. Это подразумевает, что эпителиально�
мышечные клетки достигают значительной высо�
ты (несколько сотен микрометров) и скреплены с
другими клетками системой десмосом, распола�
гающихся на различных уровнях (см. ниже).

Хоботковый целомодукт – канал, с помощью
которого хоботковый целом сообщается с внеш�
ней средой. У S. mereschkowskii, как у большин�
ства других кишечнодышащих, имеется един�
ственный левый целомодукт (рис. 2Б). Он пред�
ставляет собой короткую (у фиксированных
экземпляров длина целомодукта составляет око�
ло 200 мкм), незначительно изогнутую в боковом
направлении и сплющенную в дорсо�вентраль�
ном направлении трубочку. С левой стороны це�
ломодукт граничит с эктодермальным эпителием
хоботка (в передней части) и стебелька (в задней
части). С правой стороны с ним сначала сосед�
ствует перикардиальный целом (более дорсально)
и буккальный дивертикул (более вентрально), а
затем, кзади, – соответственно, перигемальный

целом и левый передний вырост воротникового
целома. Отверстие хоботкового целомодукта
(“воронка”) открывается в самой проксимальной
части хоботкового целома в “углу” между пери�
кардом и покровным эпителием хоботка
(рис. 2Б). Его диаметр составляет 50 мкм. Пора,
открывающаяся во внешнюю среду, расположена
слева на дорсальной стороне стебелька (рис. 2Б).
Ее диаметр – от 15 до 50 мкм. Диаметр протока
целомодукта может сильно изменяться и в сред�
нем составляет 70 мкм.

Ультраструктура

Гломерулюс образован двумя слоями специа�
лизированного целомического эпителия, клетки
которого могут быть разделены на три типа
(рис. 3). К первому типу относятся клетки пери�
кардиального и хоботкового целомов, гранича�
щие с энтодермальным эпителием буккального
дивертикула (рис. 3, 5). Это моноцилиарные эпи�
телиально�мышечные клетки столбчатой формы,
высотой около 10 мкм и шириной около 1.2 мкм.
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Рис. 4. Серийные поперечные срезы через проксимальную часть хоботка S. mereschkowskii. Направление сзади вперед –
от А к Г. Масштаб 100 мкм.



904

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 89  № 8  2010

ЕЖОВА, МАЛАХОВ

Цитоплазма клеток четко подразделяется на ба�
зальную сократимую часть и апикальную часть,
содержащую ядро и органеллы (рис. 5, 6). Между
собой клетки связаны при помощи десмосом,
располагающихся на разных уровнях (рис. 5, 6Б).
В сократимой части клетки проходит мышечное
волокно, образованное актиновыми и миозино�
выми филаментами, ориентированными про�
дольно относительно оси животного (рис. 5, 6).
Базальная пластинка, подстилающая описывае�
мые клетки, сильно складчатая, цитоплазмати�
ческая мембрана клеток контактирует с ней по�

средством гемидесмосом (рис. 5; 6Б, 6В). На по�
перечных срезах на одну клетку приходится 6–
7 гемидесмосом. 

Второй тип клеток гломерулюса составляют
клетки�подоциты, которые входят в состав как
целотелия перикарда, так и целомического эпи�
телия хоботкового целома (рис. 3). Подоциты
располагаются на базальных пластинках капил�
ляров и более крупных сосудов кровеносной сети,
которые проходят на поверхности буккального
дивертикула и в боковых стенках интердигитаций
хоботкового и перикардиального целомов (рис. 7).
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Рис. 5. Схема тонкого строения клеток первого типа в гломерулюсе S. mereschkowskii.
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Отметим, что целомические клетки, располагаю�
щиеся на поверхности буккального дивертикула,
но не на стенках сосудов, не относятся к подоци�
там, это клетки первого типа (они описаны вы�
ше). Точно так же не являются подоцитами клет�
ки целотелия, располагающиеся на вершине вы�
ростов перикардиального целома и обращенные в
сторону хоботкового целома, – это клетки третье�
го типа (они будут описаны ниже) (рис. 3).
По своему строению подоциты представляют со�
бой специализированные эпителиально�мышеч�
ные моноцилиарные клетки. Их высота составля�
ет приблизительно 10 мкм, ширина – 3 мкм
(рис. 8). Базальная часть подоцита представлена

многочисленными ветвящимися отростками диа�
метром 50–350 нм и длиной до 2 мкм (рис. 7, 8Б).
Отростки образуют интердигитации между со�
бой: контуры одного отростка повторяют конту�
ры другого, соседнего (рис. 8Б). Расстояние меж�
ду цитоплазматическими мембранами соседних
отростков составляет всего 20–40 нм. Отметим,
что толщина базальной пластинки, подстилаю�
щей подоциты и отграничивающей их от крови,
меньше, чем в других участках кровеносной си�
стемы и составляет 30 нм. Подоциты окружают не
только капилляры гломерулюса, но и его крупные
сосуды (рис. 9).
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Рис. 7. Схема тонкого строения подоцитов в гломерулюсе S. mereschkowskii.

В базальной части подоцита сосредоточены
митохондрии, а в апикальных частях встречаются
округлые включения с электронно�плотным со�
держимым (рис. 7, 8). В базальных частях подоци�

тов обнаруживаются тонкие (около 5 нм) и тол�
стые (около 10 нм) филаменты, вероятно, сокра�
тимой природы (рис. 7, 8Б), располагающиеся
продольно или под углом относительно оси тела.
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Между собой подоциты связаны десмосомами, а с
базальной пластинкой – гемидесмосомами.

Третий тип клеток гломерулюса представляют
клетки хоботкового целома, располагающиеся на
вершине выростов гломерулюса, обращенных в
сторону хоботкового целома (рис. 3). Это моно�
цилиарные эпителиально�мышечные клетки, вы�
сота которых составляет 15–18 мкм (рис. 10, 11А).
Единственный жгутик поднимается со дна глубо�
кого углубления на поверхности клетки, поэтому
на срезах жгутик нередко располагается внутри
кольцевой полости в цитоплазме (рис. 11В). В ба�
зальных частях клеток обнаруживаются пучки
толстых и тонких сократимых филаментов, ори�

ентированных продольно по отношению к оси те�
ла животного (рис. 10, 11Б). Между собой клетки
контактируют посредством десмосом по всей вы�
соте клетки (рис. 10, 11), а с базальной мембраной –
при помощи гемидесмосом (рис. 10, 11В).

В кровеносных сосудах гломерулюса, залегаю�
щих в слое основного вещества между базальны�
ми пластинками энтодермального эпителия ros�
trum diverticuli buccalae и мезодермального эпи�
телия перикардиального целома, встречаются
амебоциты и их небольшие скопления (рис. 8Б).
Между ними нами были обнаружены контакты,
напоминающие десмосомы, а также места при�
крепления к базальной пластинке сосуда, напо�
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минающие гемидесмосомы (см. Ежова, Малахов,
2010б). Амебоциты и их скопления могут встре�
чаться в крупных и мелких сосудах.

На срезах в отдельных участках между базаль�
ными частями клеток хоботкового целома встре�
чаются скопления шестиугольных частиц, сходных
с молекулами гемоглобина (рис. 12). По форме и
размерам (1–3 мкм в диаметре) они соответствуют
сосудам кровеносной сети, но располагаются не в
толще основного вещества, а между отростками
клеток. Тщательное исследование показывает,
что они не окружены базальной пластинкой. В то

же время соседние клетки эпителия на границе с
этими интраэпителиалными “лакунами” связаны
между собой десмосомами, как бы запирающими
эти скопления гемоглобина в определенных
участках (рис. 12). Последнее обстоятельство мо�
жет свидетельствовать о том, что обнаруженные
“лакуны” – не артефакт фиксации. Происхожде�
ние и функции описанных интраэпителиальных
“лакун” остаются неясными. 

Хоботковый целом, как сказано выше, снаружи
граничит с эктодермальным эпителием хоботка, а
изнутри – с энтодермальным эпителием ростру�
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Рис. 9. Схема тонкого строения кровеносных сосудов гломерулюса S. mereschkowskii, проходящих в слое основного ве�
щества между энтодермальным эпителием буккального дивертикула и целотелием перикардиального целома.
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ма буккального дивертикула и мезодермальным
эпителием перикардиального целома. Клетки ме�
зотелия, выстилающего внутреннюю стенку хо�
боткового целома, описаны выше (клетки третье�
го типа в гломерулюсе). Обратимся к клеткам,

выстилающим наружную стенку хоботкового це�
лома и образующим мощную мускулатуру хоботка.

Это необычайно вытянутые клетки (рис. 13),
внутри которых проходит мощное мышечное во�
локно с типичной для гладкой мускулатуры уль�
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Рис. 10. Схема тонкого строения клеток третьего типа в гломерулюсе S. mereschkowskii.
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траструктурой (рис. 14). Ядра сильно вытянутые
по оси клетки. Во многих клетках имеются круп�
ные, 5 мкм и более вакуоли (рис. 14). Контакт
между клетками осуществляется при помощи де�
смосом, расположенных на разных уровнях
(рис. 14). В местах контактов клетки образуют не�
большие, короткие выросты, которые входят в
соответствующие углубления между такими же
выростами соседних клеток, усиливая таким
образом сцепление клеток наподобие замкá
(рис. 13А; 14Б, 14В). К базальной пластинке клет�
ки прикрепляются при помощи гемидесмосом.
Единственный жгутик поднимается со дна глубо�
кой ямки и на срезах нередко окружен кольцевым
ободком цитоплазмы. Учитывая, что эпителиаль�
но�мышечные клетки входят в состав различных

концентрических слоев продольной мускулату�
ры, не удивительно, что жгутики обнаруживают�
ся не только внутри центральной полости хобот�
ка, но и в пространствах между клетками в толще
мускулатуры (рис. 14). 

Хоботковый целомодукт выстлан одним слоем
эпителиально�мышечных ресничных (т.е. муль�
тицилиарных) клеток (рис. 15А). Высота эпите�
лия хоботкового целомодукта составляет около
20 мкм. Апикальные части клеток несут много�
численные, нередко разветвленные микровор�
синки, диаметром 70 нм и высотой более 1 мкм
(рис. 16). Длинные апикально�базальные кореш�
ки ресничек образуют пучки в цитоплазме клеток
(рис. 16). Ядра клеток занимают преимуществен�
но базальное положение (рис. 15Б). Многочис�
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Рис. 11. Внешний вид (А) и ультраструктура (Б, В) клеток третьего типа в гломерулюсе S. Mereschkowskii: А – SEM;
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ленные митохондрии, с матриксом средней элек�
тронной плотности, концентрируются в базаль�
ной части клетки. В цитоплазме находятся
цистерны гладкого и шероховатого ЭПР, липид�
ные капли, электронно�плотные включения, по�
хожие на такие же включения в цитоплазме подо�
цитов, и многочисленные фагосомы (рис. 15, 16).
В базальной части клеток имеются сократимые
филаменты, ориентированные преимущественно
в апикально�базальном направлении и в кольце�
вом направлении (рис. 15Б). Между собой клетки
связаны посредством десмосом, находящихся в
апикальной части (рис. 15Б, 16). Контакт с ба�
зальной пластинкой осуществляется при помощи
гемидесмосом (рис. 15Б). Толщина базальной
пластинки 30 нм. Под ней располагается слой
коллагеновых фибрилл, ориентированных пре�
имущественно в продольном направлении
(рис. 15Б). Толщина коллагенового слоя достига�
ет 550 нм.

Гломерулюс

Поскольку перикардиальный целом Enterop�
neusta не имеет собственного выводного отвер�
стия, дренирование его полости может осуществ�
ляться посредством фильтрации через его много�

численные выросты, которые интердигитируют с
выростами хоботкового целома в стенке гломеру�
люса. Впервые гипотезу о выделительной функ�
ции гломерулюса высказал Бэтсон (Bateson, 1885). 

У всех Enteropneusta гломерулюс так или иначе
располагается на роструме pars anterior diverticuli
buccalae, однако форма гломерулюса может быть
различной, причем, как нам представляется,
сложность морфологической организации гломе�
рулюса связана с размерами животного. Гломеру�
люс маленького Protoglossus koehleri (размеры это�
го вида составляют 2–3 см) очень небольшой и
представлен несколькими продольными упло�
щенными латеральными выростами перикарда,
вдающимися в полость хоботкового целома
(Caullery, Mesnil, 1904). Гломерулюсы крупных
видов, размеры тела которых составляют десятки
сантиметров, таких как Balanoglossus australiensis
(см. Hill, 1895), B. misakiensis (см. Van der Horst,
1930) и Glossobalanus elongatus (см. Spengel, 1893),
представлены широкими и протяженными лате�
ральными валиками и не имеют дорсальной и
вентральной частей. У Schizocardium brasiliense
гломерулюс залегает вдоль бифуркаций перикар�
диального целома (“Herzohren”) (Spengel, 1893),
как и у всех представителей семейства Spengelidae
(Hyman, 1959). 
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Сложно устроен гломерулюс и у других отно�
сительно крупных видов – Glandiceps talaboti
(см. Van der Horst, 1939) и Glandiceps qingdaoensis
(см. Jianmey, Xinzheng, 2005), где имеются круп�
ные левый и правый валики гломерулюса по бо�
кам рострума буккального дивертикула, а также
есть небольшой медианный гломерулюс, лежа�
щий на дорсальной стороне рострума. Правый и
левый валики тянутся вдоль pars anterior diverticuli
buccalae, соединяясь друг с другом на конце ро�
струма буккального дивертикула (и не сообщаясь
между собой в других участках, поскольку на дор�
сальной и вентральной сторонах буккального ди�
вертикула гломерулюс у этих видов не развит). Та�
ким образом, гломерулюс в данном случае прини�
мает U�образную форму. Glandiceps malayanus (см.

Jianmey, Xinzheng, 2005) не имеет медианного гло�
мерулюса, как и Glandiceps hacksi (см. Marion,
1885), хотя на рисунке Шпенгеля (Spengel, 1893)
для Glandiceps hacksi изображена медианная
структура, обозначенная как гломерулюс. Harri�
mania planktophilus также характеризуется U�об�
разным гломерулюсом, латеральные валики ко�
торого (веточки “U”) тянутся слева и справа от
перикардиального целома и сливаются над кон�
чиком рострума буккального дивертикула (Cam�
eron, 2002). 

Гломерулюс небольшого по размерам S. mere�
schkowskii менее дифференцирован, чем у круп�
ных видов, описанных выше. Он представляет со�
бой колпачок, как бы “надетый” спереди на ро�
струм буккального дивертикула, и охватывает

Рис. 13. Клетки мускулатуры хоботка S. mereschkowskii: А – внешний вид мускулатуры, Б – внешний вид мышечных
клеток. SEM. Масштаб (мкм): А – 50, Б – 5.
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буккальный дивертикул со всех сторон. Тем не
менее, и у S. mereschkowskii боковые участки гло�
мерулюса расширены, что является своего рода
прообразом “Herzohren” крупных видов.

У крыложаберных гломерулюс редуцирован до
так называемого гломерулярного сосуда, распо�
ложенного на вентральной стороне буккального
дивертикула (Benito, Pardos, 1997).

Клетки гломерулюса кишечнодышащих, пред�
ставляющие собой по происхождению клетки це�
ломической выстилки перикардиального, с од�
ной стороны, и хоботкового, с другой стороны,
целомов, по своему строению могут быть отнесе�
ны к так называемым “подоцитам”. Впервые по�
доциты в гломерулюсе обнаружила Вильке (Wilke,
1972), которая исследовала целомическую стенку
Glossobalanus minutus. Бальсер и Рупперт (Balser,

Ruppert, 1990) подтвердили наличие подоцитов в
гломерулюсе ультраструктурными исследования�
ми S. kowalevskii. Подоциты были найдены в гло�
мерулярном сосуде крыложаберного Cephalodiscus
(Dilly et al., 1986). Наличие подоцитарной вы�
стилки является очевидным признаком процесса
ультрафильтрации (Balser, Ruppert, 1990). 

Кровяное давление, необходимое для осу�
ществления в гломерулюсе ультрафильтрации,
вероятно, достигается за счет сокращений мы�
шечных стенок дорсального кровеносного сосуда
(эпителиально�мышечные клетки перигемаль�
ных целомов) и сердца (эпителиально�мышечные
клетки вентральной стенки перикардиального
целома) (Balser, Ruppert, 1990). Благодаря высо�
кому кровяному давлению, жидкость из крове�
носной сети гломерулюса продавливается через
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базальную пластинку стенок гломерулюса, и уль�
трафильтрат попадает в протоцель. Базальная
пластинка стенки гломерулюса полухордовых в
той или иной степени модифицирована, в част�
ности обычно она заметно тоньше, чем в других
тканях. Толщина базальной пластинки стенок
гломерулюса у Glossobalanus minutus составляет
20 нм (Benito, Pardos, 1997), а у изученного нами
S. mereschkowskii базальная пластинка в этом
участке имеет толщину 30 нм, т.е. она более чем в
два раза тоньше базальных пластинок в других
тканях животного. Однако у Cephalodiscus базаль�

ная пластинка гломерулярного сосуда может до�
стигать в толщину 120 нм (Dilly et al., 1986).

Подоциты гломерулюса у всех изученных на
ультраструктурном уровне видов кишечнодыша�
щих (Benito, Pardos, 1997) (в том числе, у S. mere�
schkowskii) – это моноцилиарные, эпителиально�
мышечные клетки, базальные участки которых
образуют многочисленные характерные тонкие
отростки (“pedicels”), интердигитирующие между
собой и контактирующие с базальной пластин�
кой. Расстояние между соседними отростками
составляет у исследованного нами S. mereschk�
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Рис. 15. Схема тонкого строения клеток дистального участка хоботкового целомодукта (А) и ультраструктура базаль�
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ovskii 20–40 нм, у S. kowalevskii 15–20 нм (Balser,
Ruppert, 1990), а у крыложаберного Cephalodiscus –
40 нм (Dilly et al., 1986). У S. kowalevskii (см. Balser,
Ruppert, 1990) и S. mereschkovskii в базальных ча�
стях подоцитов найдены миофиламенты. Для ци�
топлазмы подоцитов характерно обилие мито�
хондрий, имеются эндоцитозные пузырьки и ва�
куоли с различным содержимым. Кроме того, в
цитоплазме подоцитов отмечено присутствие
электронно�плотных включений. Все эти черты
характерны и для подоцитов S. mereschkowskii.
Особенности ультраструктуры подоцитов говорят
об участии подоцитов в реабсорбции и накопле�
нии веществ в процессе осуществления выдели�
тельной функции (Balser, Ruppert, 1990). Предпо�
лагается, что гломерулюс является тем местом,

где питательные вещества могут проникать из
крови в протоцель, обеспечивая тем самым пита�
ние клеток хоботковой мускулатуры (Balser, Rup�
pert, 1990). 

Многочисленные выросты гломерулюса обес�
печивают большую поверхность фильтрации из
кровеносных сосудов в полость хоботкового це�
лома. Оттуда жидкость удаляется через хоботко�
вый целомодукт (или парные хоботковые цело�
модукты). Пройдя зону ультрафильтрации в гло�
мерулюсе, кровь, очищенная от продуктов
обмена, но еще не обогащенная кислородом, со�
бирается в две латеральные эфферентные арте�
рии, идущие по бокам pars anterior diverticuli buc�
calae, и течет назад.
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Рис. 16. Ультраструктура апикальных участков клеток хоботкового целомодукта S. mereschkowskii. Поперечные срезы.
ТЕМ (JEM�100B). Масштаб 1 мкм.
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Отметим, что гломерулюс, – вероятно, не
единственное место, в котором осуществляется
ультрафильтрация. Так, у Glossobalanus minutus об�
наружены подоциты, представляющие собой ви�
доизмененные эпителиально�мышечные клетки
целотелия туловищного целома на стенках жа�
берных мешков (Wilke, 1972; Benito, Pardos, 1997).
Возможно, в стенке жаберных мешков кишечно�
дышащих может осуществляться не только газо�
обмен, но и выделение продуктов обмена. 

Хоботковый целом и хоботковый целомодукт

Хоботковый целом кишечнодышащих неред�
ко трактуется как непарный, однако в действи�
тельности ситуация сложнее. Так, у S. meresch�
kowskii хоботковый целом – непарный, но в са�
мой проксимальной его части присутствует
вентральный мезентерий. У представителя того
же семейства H. planktophilus вентрально, под бук�
кальным дивертикулом (в задней его трети) лежит
пластинка соединительной ткани. Она соединя�
ется с буккальным дивертикулом, но не достигает
эпидермиса. Пластинка как бы “заклинена” меж�
ду двумя радиальными мышечными пластами, и
ее высота составляет приблизительно половину
радиуса хоботка. В задней части хоботка эта со�
единительнотканная пластинка соединяется со
скелетным элементом (Cameron, 2000, 2002).

У представителей семейства Spengelidae (объ�
единяющего преимущественно крупные формы)
парная природа хоботкового целома выражена
отчетливее, и дорсо�вентральный мезентерий хо�
боткового целома развит, в целом, лучше, чем у
более мелких Harrimaniidae. У представителей ро�
да Schizocardium вентральный мезентерий (“сеп�
та”) тянется вдоль всего буккального дивертикула
и его червеобразного отростка (Spengel, 1893; Wil�
ley, 1897). У большинства представителей родов
Spengelia и Glandiceps этот мезентерий также име�
ется, однако червеобразный отросток тянется
вперед дальше, чем мезентерий. У представите�
лей рода Glandiceps вентральная септа хоботка ко�
роткая и оканчивается в основании червеобразного
отростка буккального дивертикула (Willey, 1897).
Исключение составляет Glandiceps qingdaoensis.
Длина его червеобразного отростка составляет
одну треть от длины хоботка, и в точке отхожде�
ния червеобразного отростка от pars anterior diver�
ticuli buccalae начинается хорошо развитая дорсо�
вентральная мускулистая септа. Эта септа тянется
кпереди от рено�перикардиального комплекса до
самого кончика хоботка. Она разделяет целоми�
ческую полость хоботка (а не мышечный слой) на
левую и правую части (Jianmey, Xinzheng, 2005).
У Glandiceps eximius (см. Spengel, 1907) полость хо�
ботка также содержит медианную дорсо�вен�
тральную септу, которая делит полость на две от�

дельные части, однако, септа не достигает конца
хоботкового целома (Jianmey, Xinzheng, 2005).

Исходя из вышеизложенного, хоботковый це�
лом кишечнодышащих правильнее представлять
себе как подковообразную структуру, две поло�
винки которой с большей или меньшей полнотой
разделены в задней части и переходят одна в дру�
гую – спереди. Строение хоботкового целома
Glandiceps qingdaoensis не противоречит неполному
его разделению правой и левой половин, несмот�
ря на то что мышечная септа тянется до конца по�
лости. Дело в том, что толстый мышечный слой
тоже относится к целому и, таким образом, пра�
вая и левая половины хоботкового целома как бы
переходят друг в друга впереди мышечной септы. 

Микрофотографии в работе Бенито и Пардоса
(Benito, Pardos, 1997) демонстрируют, что клетки
хоботкового целома Glossobalanus minutus по стро�
ению очень похожи на клетки той же ткани у ис�
следуемого нами S. mereschkowskii. Бенито и Пар�
дос (Benito, Pardos, 1997) описывают в некоторых
участках выстилки хоботкового целома, гранича�
щего с перикардом, сильно удлиненные клетки,
лишь одним концом прикрепленные к базальной
пластинке. Ядро и бóльшая часть цитоплазмы
этих клеток обращены в протоцель. Эта ситуация
очень напоминает процесс отшнуровывания ме�
зотелиальных клеток от базальной пластинки и их
превращения в свободные целомоциты. В пользу
этого предположения говорит и сходство на уль�
траструктурном уровне клеток целотелия хобот�
кового целома и свободных целомоцитов (Benito,
Pardos, 1997). У S. mereschkowskii целомоциты не
обнаружены.

Хоботковый целом у кишечнодышащих от�
крывается во внешнюю среду на дорсальной сто�
роне одной (в большинстве случаев) или двумя
порами. Виды родов Spengelia, Schizocardium и
Glandiceps (семейство Spengelidae) имеют непар�
ную асимметричную (левую) хоботковую пору.
Канал (“Eichelpforte”), ведущий к поре, расширя�
ется в пузырек; мышечные фибриллы в нем создают
видимость сфинктера (Willey, 1897). Парные цело�
модукты и парные поры хоботкового целома найде�
ны у некоторых экземпляров B. australiensis (семей�
ство Ptychoderidae), для большинства особей ко�
торого характерен непарный целомодукт (Hill,
1895). Представители родов Harrimania и Stere�
obalanus (семейство Harrimaniidae) в норме обла�
дают парными симметричными хоботковыми це�
ломодуктами и порами (Ritter, 1900; Reinhard,
1942; Cameron, 2000), однако у одного вида, а
именно H. planktophilus, хоботковый целом от�
крывается наружу через единственную хоботко�
вую пору слева от дорсальной срединной линии
(Cameron, 2002). Изученный нами S. meresch�
kowskii, также относящийся к семейству Harrima�
niidae, обладает только левым целомодуктом, ко�
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торый открывается наружу слева на дорсальной
стороне стебелька.

В отличие от класса Enteropneusta, все пред�
ставители класса Pterobranchia имеют два прото�
цельных целомодукта и две поры (Benito, Pardos,
1997). Выстилка целомодуктов состоит из клеток
неправильной, практически амебоидной формы,
с небольшим числом жгутиков.

Бальсер и Рупперт (Balser, Ruppert, 1990) пола�
гают, что целомодукты протоцеля полухордовых
могут считаться истинными нефридиальными
протоками. Для S. kowalevskii они описывают в
хоботковом целомодукте два отдела: проксималь�
ный – с клетками, гладкая мускулатура которых
формирует сфинктер, и дистальный, мультици�
лиарные клетки которого имеют строение, сход�
ное с подоцитами, снабжены многочисленными
микроворсинками, заполнены эндоцитозными
вакуолями и осуществляют выделительную функ�
цию. Эти авторы также экспериментально под�
твердили выведение жидкости из протоцеля через
пору целомодукта.

У S. mereschkowskii выстилка хоботкового це�
ломодукта также образована мультицилиарными
эпителиально�мышечными клетками, цитоплаз�
матическое содержимое которых похоже на тако�
вое в подоцитах, однако эти ресничные клетки не
имеют базальных отростков, характерных для по�
доцитов. Сократимые филаменты в ресничных
клетках хоботкового целомодукта S. meresch�
kowskii проходят в апикально�базальном и коль�
цевом направлениях, тогда как в подоцитах гло�
мерулюса сократимые филаменты идут продоль�
но или под углом к оси тела.

Хоботковый целомодукт S. mereschkowskii очень
короткий, поэтому маловероятно, что весь про�
цесс преобразования ультрафильтрата осуществ�
ляется при прохождении по этому органу. Скорее
всего, имеется две зоны модификации ультра�
фильтрата: первая – в стенках гломерулюса, а
вторая – в стенке хоботкового целомодукта. При
этом первичная моча образуется при продавлива�
нии жидкости через утоньшенные базальные пла�
стинки гломерулюса. Первичная моча (первич�
ный ультрафильтрат), как можно предполагать,
модифицируется при прохождении по узким про�
межуткам между отростками подоцитов (а иначе,
трудно объяснить наличие весьма специализиро�
ванной выстилки, состоящей из подоцитов). Мо�
дифицированная подоцитами моча заполняет хо�
ботковый целом. Эта жидкость непосредственно
омывает сократимые клетки толстой мышечной
стенки хоботка, проникая в многочисленные
межклеточные пространства в толще “много�
слойной” хоботковой мускулатуры. Бальсер и
Рупперт (Balser, Ruppert, 1990) предполагают, что
мышечные клетки получают питание из целоми�
ческой жидкости хоботкового целома (действи�
тельно, капиллярная кровеносная сеть в толще

мускулатуры хоботка отсутствует). Таким обра�
зом, модифицированная подоцитами моча в той
или иной степени изменяется из�за того, что
мощная мускулатура хоботка поглощает из нее
питательные вещества и выделяет продукты об�
мена. Конечный этап модификации мочи проис�
ходит в процессе ее прохождения по целомодукту.
Вероятно, у разных видов кишечнодышащих сте�
пень этой модификации различается в зависимо�
сти от сложности организации целомодукта. Так,
у видов рода Balanoglossus целомодукт относи�
тельно длинный, тогда как у изученного нами
S. mereschkowskii – это прямая, короткая трубка.
Выстилка целомодукта S. mereschkowskii, как по�
казано выше, образована мультицилиарными
эпителиально�мышечными клетками. Эти клет�
ки лишены базальных отростков, характерных
для настоящих подоцитов, хотя в цитоплазме у
них имеется множество гранул, похожих на те,
что наполняют цитоплазму подоцитов. Таким об�
разом, клетки ресничной выстилки целомодукта
Enteropneusta, скорее всего, участвуют в модифи�
кации мочи, но, конечно, степень этого участия
меньше, чем в тех группах животных, у которых
целомодукт представляет собой длинный, изви�
той канал (как у аннелид, моллюсков, позвоноч�
ных, ракообразных, водных хелицеровых и др.).
Короткие целомодукты известны в животном
царстве, например, у форонид, хотя все же у по�
следних они представляют собой U�образно изо�
гнутую трубку (Bartolomaeus, 1989; Темерева, Ма�
лахов, 2004). 

Сравнивая рено�перикард полухордовых с вы�
делительными органами представителей других
групп животного царства, нельзя не отметить его
уникальное, преоральное положение. Рено�пери�
кард полухордовых – в полном смысле слова “го�
ловная почка”. Это положение рено�перикарда у
взрослых полухордовых нельзя считать вторич�
ным, ведь целомы, участвующие в формировании
этого органа (перикард и хоботковый целом), у
личинки закладываются впереди рта (Morgan,
1894; Stiasny, 1914; Dawydoff, 1948). Возможно ли
найти гомологи рено�перикарда Hemichordata у
представителей других типов животного царства?

Еще Федотов (1923; Fedotov, 1924) указал на
возможность гомологизации между гломерулю�
сом кишечнодышащих и осевым органом иглоко�
жих. Эта гомологизация основана на том, что в
формировании обоих органов участвуют пре�
оральные целомы: левый аксоцель (который у иг�
локожих дает ампулу осевого органа) и правый
аксоцель (который у иглокожих дает мадрепоро�
вый пузырек – пульсаторный орган кровеносной
системы) (Gemmill, 1914). У полухордовых эти
целомы дают соответственно целомическую по�
лость хоботка и перикарда. Позже Федотов писал,
что “перикард, сердце, гломерулюс, хоботковый
целом и целомодукт кишечнодышащих и осевой
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комплекс органов (левый и правый осевые сину�
сы, осевой орган и пора каменистого канала) иг�
локожих – органы гомологичные, одного морфо�
логического значения и в известной мере сходные
по физиологии, но по�разному сформированные
у взрослых животных” (Федотов, 1966, с. 279).
Федотов (1923, 1966; Fedotov, 1924) отмечает, что
кроме морфологической гомологии, между рено�
перикардом полухордовых и осевым комплексом
иглокожих есть очевидное физиологическое
сходство: оба образования имеют функцию кро�
веносной, экскреторной и лимфоидной систем.

В новейшее время идею о гомологии рено�пе�
рикарда полухордовых и осевого органа иглоко�
жих поддерживает Камерон (Cameron, 2000).
Следует, однако, отметить, что осевой орган за�
нимает в теле иглокожих другое положение в со�
ответствии с теми сложнейшими преобразовани�
ями плана строения, которые испытали иглоко�
жие (Bather, 1915; Беклемишев, 1964; Федотов,
1966). В составе осевого органа иглокожих нет го�
мологов буккального дивертикула и скелетной
пластинки. Последние два органа, вероятно,
представляют собой синапоморфии Hemichorda�
ta, тогда как рено�перикард, образованный за
счет правого и левого аксоцелей (протоцелей), –
это синапоморфия клады Hemichordata + Echino�
dermata. Заметим, что филогенетическая бли�
зость полухордовых и иглокожих в последние го�
ды усиленно подчеркивается специалистами по
молекулярной филогенетике (Tagawa et al., 1998;
Peterson, Cameron et al., 1999; Peterson, Harada
et al., 1999; Shoguchi et al., 1999; Cameron, 2000;
Janies, 2001).

Мускулатура хоботка

Хоботок кишечнодышащих всегда содержит
непосредственно под эпидермисом и интраэпи�
дермальным нервным плексусом слой кольцевой
мускулатуры. Этот слой может иметь разную тол�
щину в разных семействах Enteropneusta: наиболее
тонкий он в семействе Ptychoderidae, но совсем сла�
бо этот слой выражен у карликовых кишечнодыша�
щих – представителей рода Protoglossus (семейство
Harrimaniidae) (Hyman, 1959). У Glandiceps qing�
daoensis (семейство Spengelidae) хоботок имеет за�
метную и хорошо развитую кольцевую мускулату�
ру, толщина которой приблизительно в десять раз
превышает толщину нервного слоя и составляет
одну пятнадцатую от общего диаметра хоботка
(Jianmey, Xinzheng, 2005). У H. planktophilus слой
кольцевых мышц имеет толщину, приблизитель�
но одинаковую с толщиной лежащего кнаружи от
него нервного плексуса (Cameron, 2002). Слой
кольцевых мышц у S. mereschkowskii развит пре�
имущественно в основании хоботка, его толщина
около 3 мкм, что в десятки раз меньше толщины
нервного плексуса.

Наибольшую часть объема хоботка у всех ки�
шечнодышащих занимает продольная мускулату�
ра. Описания организации продольной мускула�
туры хоботка в работах разных авторов не совпа�
дают друг с другом. Обычно указывают, что
продольные мышцы хоботка Enteropneusta могут
располагаться однородной массой, могут быть
организованными в радиальные ленты (семей�
ство Ptychoderidae) или концентрические кольца
(род Saccoglossus, Harrimaniidae) (Hyman, 1959;
Woodwick, 1996). Для Glossobalanus minutus сооб�
щается, что радиальные ленты продольных мышц
разделены соединительной тканью (Spengel,
1893). Гайман (Hyman, 1959) считает, что соеди�
нительной тканью в большей или меньшей степе�
ни заполнен и центр хоботка кишечнодышащих.
В хоботке Glandiceps qingdaoensis (семейство Spen�
gelidae) продольная мускулатура представлена
двумя слоями (периферическим плотным и цен�
тральным рыхлым), имеющими приблизительно
одинаковую толщину (Jianmey, Xinzheng, 2005).
У H. planktophilus (семейство Harrimaniidae) про�
дольные мышечные фибриллы организованы в
радиальные пласты с пространством между ними,
сходящиеся к центру, где полость хоботкового це�
лома маленькая или полностью отсутствует
(Cameron, 2002). Невозможно понять, связаны ли
несовпадения в описаниях, данных разными ав�
торами, с реальными разтличиями в организации
мышечного слоя у разных видов или это результат
различной трактовки структур, организованных
по общему плану.

Мышечные волокна хоботка прикрепляются к
базальной пластинке эпидермиса (Hyman, 1959).
Методами электронной микроскопии установле�
но, что у Glossobalanus minutus и S. kowalewskii мы�
шечные клетки гладкой хоботковой мускулатуры
прикрепляются к базальной пластинке эпидер�
миса при помощи гемидесмосом (Benito, Pardos,
1997). Между собой клетки связываются десмосо�
мами; помимо этого Бенито (Benito et al., 1993)
описывает коротенькие и регулярно расположен�
ные выросты по бокам мышечных клеток, кото�
рые интердигитируют друг с другом, скрепляя
клетки наподобие застежки�“молнии” (“zipper�
like junction”). Такие выросты в области десмосом
отмечены нами и для мышечных клеток хоботка
S. mereschkowskii (рис. 13Б; 14Б, 14В). Наконец,
цитоплазма мышечных клеток образует тонкие
крыловидные продольные выросты, которые как
бы обертывают соседнюю клетку и обеспечивают
стабильность всего мышечного пучка.

Наши исследования показывают, что клетки
хоботковой мускулатуры S. mereschkowskii – это
очень длинные эпителиально�мышечные клетки,
имеющие единственный жгутик. Как это ни уди�
вительно, жгутики в мышечных клетках не были
описаны ни в одном ультраструктурном исследо�
вании хоботковой мускулатуры кишечнодыша�
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щих (см. Castellani, Saita, 1974; Hrauda, 1988; Balser,
Ruppert, 1990; Benito, Pardos, 1997).

Как показали наши исследования, у S. meresch�
kowskii нет специализированной радиальной му�
скулатуры в хоботке (так же, как нет концентриче�
ских слоев кольцевой мускулатуры). Радиальные
тяжи образованы участками тех же мышечных кле�
ток, которые в своем продолжении образуют про�
дольные мышцы (рис. 17). Что касается самих
мышечных клеток, то в них сократимое волокно
тянется в апикально�базальном направлении.
Это не характерно ни для кольцевой, ни для про�
дольной мускулатуры, но именно такое располо�
жение сократимого волокна позволяет одной мы�
шечной клетке входить и в состав радиальных, и в
состав продольных мышц. 

Организация мышечного слоя, отмеченная
нами для S. mereschkowskii, представляет собой
весьма необычный пример, когда одна и та же
клетка участвует в формировании разноориенти�
рованных мышц. Возможно, что такая организация
типична для всех кишечнодышащих. Разумеется,
это предположение нуждается в специальной про�
верке. В любом случае, ясно, что мышечный ме�

шок хоботка кишечнодышащих очень отличается
от мышечного мешка сипункулид, эхиурид, при�
апулид, форонид и других роющих животных, ло�
комоция которых осуществляется за счет взаимо�
действия продольных и кольцевых мышц, опира�
ющихся на жидкий целомический скелет
(Зенкевич, 1944). 

Тем не менее, и у кишечнодышащих опорой
для мускулатуры хоботка является целомическая
полость хоботкового целома. Мы не можем согла�
ситься с мнением Баллока (Bullock, 1940), кото�
рый считал, что хоботковые мышцы прикрепля�
ются к буккальному дивертикулу (“нотохорду”) и
именно в этом состоит главная функция буккаль�
ного дивертикула и секретируемого им скелетно�
го элемента. Изучение строения S. mereschkowskii
ясно показывает, что мускулатура хоботка не при�
крепляется к буккальному дивертикулу или к ске�
летному элементу, и это справедливо для других
кишечнодышащих.

Разумеется, опорная функция скелетного эле�
мента и буккального дивертикула не подлежит
сомнению. Однако они служат опорой не для хо�
ботковой мускулатуры. Скелетный элемент зале�

пр
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Рис. 17. Схема строения хоботковой мускулатуры S. mereschkowskii: А – поперечный срез через хоботок дистальнее ске�
летно�рено�перикардиального комплекса, Б – внешний вид отдельных клеток хоботковой мускулатуры (рис. 13А с из�
менениями), В – схема поперечного среза через мускулатуру хоботка, Г – схема продольного среза через мускулатуру
хоботка. Черным цветом (Б) выделены отдельные эпителиально�мышечные клетки.
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гает в тонкой перемычке, соединяющей хоботок с
воротником, и в значительной степени обеспечи�
вает ее механическую прочность. Передняя часть
скелетного элемента служит опорой для буккаль�
ного дивертикула, на котором, в свою очередь,
покоятся сердце, перикард и выросты гломеру�
люса (рис. 18). Как показано в нашей работе, мор�
фология передней части скелетного элемента тес�
но связана со строением буккального дивертику�

ла (см. Ежова, Малахов, 2010а), а буккальный
дивертикул, в свою очередь, – это скелетная
структура для сердца, перикарда и гломерулюса.
Функционирование рено�перикарда кишечно�
дышащих без такой опоры внутри хоботка (явля�
ющегося главным локомоторным органом) пред�
ставляется невозможным. Даже у иглокожих, где
осевой комплекс выполняет те же функции (и яв�
ляется гомологом рено�перикарда), имеется
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Рис. 18. Трехмерная реконструкция скелетно�рено�перикардиального комплекса органов S. mereschkowskii: А – вид
справа, Б – вид слева.
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MICROSCOPIC ANATOMY AND FINE STRUCTURE OF THE SKELETON$
HEART$KIDNEY COMPLEX IN SACCOGLOSSUS MERESCHKOWSKII 

(HEMICHORDATA, ENTEROPNEUSTA). 4. GLOMERULUS, PROBOSCIS 
COELOM, AND PROBOSCIS COELOMODUCT

   O. V. Ezhova, V. V. Malakhov
Faculty of Biology, Moscow State University, Moscow 119991, Russia

e�mail: olga_ejova@mail.ru

It is the fourth report from a series about the microscopic anatomy and fine structure of the skeleton�heart�
kidney complex in the acorn worm, Saccoglossus mereschkowskii Wagner 1885. The blood network of the
glomerulus is divided into two tiers: the inner tier of the vessels directed to the pericardial coelom, and the
outer one formed by the vessels directed to the proboscis coelom. There are three types of epithelial�muscular
cells of the glomerulus: cells bordered upon the buccal diverticulum, podocites, and cells covered the glom�
erulus from outside. The muscle lining of the proboscis coelom consists of epithelial�muscular ciliated cells.
These cells are elongated apical�basally; the same cell belongs both to the radial and longitudinal musculature
of the proboscis. The authors share the opinion of Fedotov (1923) and Cameron (2000) that Enteropneusta
glomerulus appears to be a homologue of axial organ in Echinodermata. At the same time, the axial organ of
Echinodermata lacks homologues of the buccal diverticulum and unpaired skeleton plate. The last organs are
probably synapomorphies of Hemichordata, and the heart�kidney formed by the right and left protocoels is
synapomorphy of the clade Hemichordata + Echinodermata.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice




