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нации, интеграции, адаптивной изменчивости, программированной 
гибели клеток и др.;

• выяснение механизмов тканевой регуляции (нервной, эндокринной, 
иммунной), а также возрастных изменений тканей;

• изучение закономерностей реактивности и адаптивной изменчивости 
клеток и тканей при действии неблагоприятных экологических фак­
торов и в экстремальных условиях ф ункционирования и развития, а 
также при трансплантации;

• разработка проблемы регенерации тканей после повреждающих воздей­
ствий и методов тканевой заместительной терапии;

• раскрытие механизмов молекулярно-генетической регуляции клеточ­
ной дифференцировки, наследования генетического дефекта развития 
систем человека, разработка методов генной терапии и трансплантации 
стволовых эмбриональных клеток;

• выяснение процессов эмбрионального развития человека, критических 
периодов развития, воспроизводства и причин бесплодия.

Курс гистологии с цитологией и эмбриологией тесно связан с преподавани­
ем других медико-биологических наук — биологии, анатомии, физиологии, био­
химии, патологической анатомйи, а также клинических дисциплин. Так, рас­
крытие основных закономерностей структурной организации клеток является 
основой для изложения вопросов генетики в курсе биологии. С другой стороны, 
изложение вопросов, касающихся эволюции живой материи, в курсе биологии 
является необходимой предпосылкой для изучения различных уровней органи­
зации живой материи в организме человека. Изучение строения органов в курсе 
анатомии базируется на данных гистологического анализа. В настоящее время, 
когда исследования клеточных и тканевых структур ведутся на субклеточном и 
молекулярном уровнях с применением биохимических, иммуноцитохимических 
методов, отмечается особенно тесная связь гистологии, цитологии и эмбриологии 
с биохимией и молекулярной биологией. В преподавании, научных исследованиях 
и клинической диагностике широкое применение нашли цито- и гистохимиче­
ские данные. Знание нормальной структуры клеток, тканей и органов является 
необходимым условием для понимания механизмов их изменений в патологиче­
ских условиях, поэтому гистология с цитологией и эмбриологией тесно связана с 
патологической анатомией и многими клиническими дисциплинами (внутренние 
болезни, акушерство и гинекология и др.). Таким образом, гистология с цитологи­
ей и эмбриологией занимает важное место в системе медицинского образования. 
Для современной медицины с ее направленностью на предупреждение и раннее 
выявление патологических процессов в организме знания о структурных основах 
и закономерностях обеспечения устойчивости и надежности живых систем (в том 
числе — тканей) особенно важны, поскольку прогрессивное развитие цивилиза­
ции неизбежно влечет за собой появление новых факторов, неблагоприятно воз­
действующих на животные организмы, в том числе и человека.

Контрольные вопросы
• Какие задачи решают современная цитология, гистология и эмбрио-
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тронных микроскопов или на экране дисплея. Существует ряд методов, 
позволяющих проводить анализ указанны х объектов.

2.1. МЕТОДЫ МИКРОСКОПИРОВАНИЯ 
ГИСТОЛОГИЧЕСКИХ ПРЕПАРАТОВ

Основным методом изучения биологических микрообъектов являю тся 
световая и электронная микроскопия, которые ш ироко используются в экс­
периментальной и клинической практике.

М икроскопирование — главный метод изучения микрообъектов, исполь­
зуемый в биологии более 300 лет. Для изучения гистологических препара­
тов применяют разнообразные виды световых микроскопов и электронные 
микроскопы. £  момента создания и применения первых микроскопов они 
постоянно совершенствовались. Современные микроскопы представляют 
собой сложные оптические системы, обладающие высокой разрешающей 
способностью. Размер самой маленькой структуры, которую можно видеть с 
помощью микроскопа, определяется наименьш им разрешаемым расстояни­
ем (d), которое в основном зависит от длины  волны света (А.) и длины  волн 
электромагнитных колебаний потока электронов и др. Эта зависимость 
приближенно определяется формулой d  =  К/2. Таким образом, чем меньше 
длина волны, тем меньше разрешаемое расстояние, и тем меньшие по раз­
мерам микроструктуры можно видеть в препарате.

Световая микроскопия. Для изучения гистологических микрообъектов приме­
няют обычные световые микроскопы и их разновидности, в которых использу­
ются источники света с волнами различной длины. В обычных световых микро­
скопах источником освещения служит естественный или искусственный свет 
(рис. 2.1). Минимальная длина волны видимой части спектра примерно 0,4 мкм. 
Следовательно, для обычного светового микроскопа наименьшее разрешаемое 
расстояние приблизительно составляет 0,2 мкм, а общее увеличение (произведе­
ние увеличения объектива на увеличение окуляра) может быть 1500—2500.

Таким образом, с помощью светового микроскопа можно увидеть не 
только отдельные клетки размером от 4 до 150 мкм, но и их внутрикле­
точные структуры — органеллы, включения. Для усиления контрастности 
микрообъектов применяю т их окрашивание.

Ультрафиолетовая микроскопия. Это разновидность световой м икроско­
пии. В ультрафиолетовом микроскопе используют более короткие ультра­
фиолетовые лучи с длиной волны около 0,2 мкм. Разрешаемое расстояние 
здесь в 2 раза меньше, чем в обычных световых микроскопах, и составляет 
приблизительно 0,1 мкм. Полученное в ультрафиолетовых лучах невидимое 
глазом изображение преобразуется в видимое с помощью регистрации на 
фотопластинке или путем применения специальных устройств (лю минес­
центный экран, электронно-оптический преобразователь).

Флюоресцентная (люминесцентная) микроскопия. Явления флюоресценции 
заключаются в том, что атомы и молекулы ряда веществ, поглощая коротко-
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Метод электронной микроскопии «замораживание — травление» применяют 
для изучения внешней поверхности мембран клеток. После быстрого заморажи­
вания клеток при очень низкой температуре блок раскалывают лезвием ножа. 
Образующиеся кристаллы льда удаляют путем возгонки воды в вакууме. Затем 
участки клеток оттеняют, напыляя тонкую пленку Тяжелого металла (например, 
платины). Метод позволяет выявлять трехмерную организацию структур.

Таким образом, методы замораживания — скалывания и замораживания — трав­
ления позволяют изучать нефиксированные клетки без образования в них артефак­
тов, вызываемых фиксацией.

Методы контрастирования солями тяжелых металлов позволяют исследо­
вать в электронном микроскопе отдельные макромолекулы — ДНК, крупных 
белков (например, миозин). При негативном контрастировании изучают агре­
гаты макромолекул (рибосомы, вирусы) либо белковые филаменты (актиновые 
нити).

Электронная микроскопия ультратонких срезов, полученных методом криоультрамикро- 
томии. При этом методе кусочки тканей без фиксации и заливки в твердые среды 
быстро охлаждают^ жидком азоте при температуре —196 °С. Это обеспечивает тор­
можение метаболических процессов клеток и переход воды из жидкой фазы в твер­
дую. Далее блоки режут на ультрамикротоме при низкой температуре. Такой метод 
приготовления срезов обычно используют для определения активности ферментов, 
а также для проведения иммунохимических реакций. Д ля  выявления антигенов 
применяют антитела, связанные с частицами коллоидного золота, локализацию 
которого легко выявить на препаратах.

Методы сверхвысоковольтной микроскопии. Используют электронные микроско­
пы с ускоряющим напряжением до 3 ООО ООО В. Преимущество этих микроско­
пов в том, что они позволяют исследовать объекты большой толщины (1—10 мкм), 
так как при высокой энергии электронов они меньше поглощаются объектом. 
Стереоскопическая съемка позволяет получать информацию о трехмерной органи­
зации внутриклеточных структур с высоким разрешением (около 0,5 нм).

2.2. МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
ФИКСИРОВАННЫХ КЛЕТОК И ТКАНЕЙ

Основным объектом исследования являю тся гистологические препа­
раты, приготовленные из ф иксированны х тканей и органов. Препарат 
может представлять собой мазок (например, мазок крови, костного мозга, 
слюны, цереброспинальной жидкости и др.), отпечаток (например, селезен­
ки, тимуса, печени), пленку из ткани (например, брюшины, плевры, мягкой 
оболочки мозга), тонкий срез. Гистологические препараты могут изучаться 
без специальной обработки, например с применением ф азово-контрастно­
го микроскопа. Наиболее часто для световой микроскопии используются 
срезы ткани или органа с последующей их окраской.

Процесс изготовления гистологического препарата для световой и элек­
тронной микроскопии включает следующие основные этапы: 1) взятие 
материала и его фиксация; 2) уплотнение материала; 3) приготовление сре­
зов; 4) окраш ивание или контрастирование срезов. Д ля световой м икроско­
пии необходим еще один этап — заключение срезов в бальзам или другие





2.3. МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ Ж ИВЫХ КЛЕТОК 
И ТКАНЕЙ

Изучение живых клеток и тканей позволяет получить наиболее полную 
информацию об их жизнедеятельности — проследить движение, процессы 
деления, разрушения, роста, дифф еренцировки и взаимодействия клеток, 
продолжительность их жизненного цикла, реактивные изменения в ответ 
на действие различных факторов.

Прижизненные исследования клеток в организме (in vivo). Одним из при­
жизненных методов исследования является наблюдение структур в живом 
организме. С помощью специальны х просвечиваю щ их м икроскопов- 
иллюминаторов, например, можно изучать в динам ике циркуляцию  крови 
в микрососудах. После проведения анестезии у ж ивотного объект иссле­
дования (например, брыжейка киш ки) выводят наружу и рассматривают 
с помощью микроскопа, при этом ткани должны постоянно увлажняться 
изотоническим ’’раствором натрия хлорида. Однако длительность такого 
наблюдения ограничена. Лучшие результаты дает метод вживления про­
зрачных камер в организм животного.

Наиболее удобным органом для вживления таких камер и последующего наблю­
дения является ухо какого-либо животного (например, кролика). Участок уха с про­
зрачной камерой помещают на предметный столик микроскопа и в этих условиях 
изучают динамику изменения клеток и тканей в течение продолжительного вре­
мени. Так могут изучаться процессы .выселения лейкоцитов из кровеносных сосу­
дов, различные стадии образования соединительной ткани, капилляров, нервов и 
другие процессы. В качестве естественной прозрачной камеры можно использовать 
глаз экспериментальных животных. Клетки, ткани или образцы органов помещают 
в жидкость передней камеры глаза в угол, образованный роговицей и радужкой, 
и наблюдение ведут через прозрачную роговицу. Таким образом была проведена 
трансплантация оплодотворенной яйцеклетки и прослежены ранние стадии разви­
тия зародыша. Обезьянам были пересажены небольшие кусочки матки и изучены 
изменения ее слизистой оболочки в различные фазы менструального цикла.

Широкое применение нашел метод трансплантации клеток крови и костно­
го мозга от здоровых животных-доноров животным-реципиентам, подвергну­
тым смертельному облучению. Ж ивотные-реципиенты после трансплантации 
оставались живыми вследствие приживления донорских клеток, образующих 
в селезенке колонии кроветворных клеток. Исследование числа колоний и 
их клеточного состава позволяет выявлять количество родоначальных крове­
творных клеток и различные стадии их дифференцировки. С помошью метода 
колониеобразования установлены источники развития всех клеток крови.

Витальное и суправитальное окрашивание. При витальном (прижизнен­
ном) окраш ивании клеток и тканей краситель вводят в организм животного, 
при этом он избирательно окраш ивает определенные клетки, их органеллы 
или межклеточное вещество. Например, с помощью трипанового синего или 
литиевого кармина выявляю т фагоциты, а с помощью ализарина — ново­
образованный матрикс кости.
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2.5. КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ МЕТОДЫ
В настоящее время наряду с качественными методами разработаны и 

применяются количественные гистохимические методы определения содер­
жания различных веществ в клетках и тканях. Особенность количествен­
ных гистохимических (в отличие от биохимических) методов исследования 
заключается в возможности изучения концентрации химических компонен­
тов в конкретных структурах клеток и тканей.

Цитоспектрофотометрия — метод изучения химического состава клетки, 
основанный на избирательном поглощении теми или ины ми веществами 
лучей с определенной длиной волны. По интенсивности поглощения моно­
хроматического света, которая зависит от концентрации вещества, произ­
водится определение его содержания в клетке. Так, например, определяется 
содержание Д Н К  в ядре, РН К  и суммарного белка в цитоплазме и др.

Цитоспектрофлюориметрия — метод количественного изучения внутрикле­
точных веществ по спектрам их флюоресценции или по интенсивности флюо­
ресценции при облучении препарата заранее выбранной длиной световой 
волны (цитофлюориметрия). При этом используются флюорохромы, количе­
ственно связывающиеся с веществами клетки (ДНК, РНК, белками и др.).

Современные микроскопы — цитофлю ориметры позволяю т обнаружить 
в различных структурах малые количества вещества (до 10~14—10_16г) и оце­
нить локализацию исследуемых веществ в микроструктурах.

Интерферометрия. Этот метод позволяет оценить сухую массу и концен­
трацию плотных веществ в живой и фиксированной клетках. С помощью 
этого метода, например, можно установить суммарное содержание белков в 
живых и фиксированных клетках.

2.6. МЕТОДЫ АНАЛИЗА ИЗОБРАЖЕНИЯ 
КЛЕТОЧНЫХ И ТКАНЕВЫХ СТРУКТУР

Полученные изображения микрообъектов в микроскопе, на экране дис­
плея, на электронных микрофотографиях могут подвергаться специально­
му анализу — выявлению морфометрических, денситометрических параме­
тров и их статистической обработке. М орфометрические методы позволяют 
определять с помощью специальных сеток (Е. Вейбеля, А. А. Глаголева,
С. Б. Стефанова) число любых структур, площ ади их сечений, диаметры и 
др. В частности в клетках могут быть измерены площади ядер, цитоплазмы, 
их диаметры, ядерно-цитоплазматические отнош ения и др. Существуют 
ручная морфометрия и автоматизированная морфометрия, при которой все 
параметры измеряются и регистрируются в приборе автоматически.

Все большее распространение получают автоматизированные системы 
обработки изображений (АСОИз), позволяющие наиболее эффективно реа­
лизовать перечисленные выше количественные методы для изучения клеток 
и тканей. При этом аналитические возможности количественной м икроско­
пии дополняются методами анализа и распознавания образцов, основан­
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ными на обработке с помощью электронно-вычислительных маш ин (ЭВМ) 
информации, извлекаемой из изображений клеток и тканей. По существу 
можно говорить об устройствах, не только усиливающих оптические воз­
можности зрительного анализатора человека, но и многократно расш и­
ряющих его аналитические возможности. Это позволяет получать новую 
информацию о не выявляемых ранее процессах, моделировать и прогнози­
ровать их развитие в клетках и тканях.

Вместе с тем участие в эксперименте ЭВМ требует от исследователя ново­
го подхода к его проведению, владения навыками составления алгоритмов 
процесса исследования, точности рассуждений и в конечном итоге повы­
шения научно-методического уровня исследования.

Таким образом, применение новых методов исследований в гистологии, 
цитологии и эмбриологии позволяет выяснить общие закономерности орга­
низации тканей и клеток, структурные основы биохимических процессов, 
определяющих функцию  конкретных структурных компонентов клетки.

Контрольные вопросы
1. Каковы основные принципы  изготовления препаратов для световой 

микроскопии? С помощью каких методов можно диагностировать 
функциональное состояние клетки?

2. Какие структуры клетки можно обнаружить с помощью различны х 
методов микроскопии?

3. Назовите основные группы гистологических красителей. Что означа­
ют термины «оксифилия», «базофилия», «метахромазия»?



Глава 3 
КРАТКИЙ ОЧЕРК РАЗВИТИЯ 
ГИСТОЛОГИИ, ЦИТОЛОГИИ 

И ЭМБРИОЛОГИИ

3.1. СТАНОВЛЕНИЕ ГИСТОЛОГИИ, ЦИТОЛОГИИ 
И ЭМБРИОЛОГИИ КАК НАУК

Развитие гистологии. Успехи гистологии как науки о строении и проис­
хождении тканей и их компонентов прежде всего связаны с развитием техни­
ки, оптики и методов микроскопирования. М икроскопические исследования 
позволили накопить данные о строении клеток и тканей организма и на этом 
основании сделать теоретические обобщения. Первые микроскопы были соз­
даны в начале XVII в. (Г. и 3. Янсены, Г. Галилей и др.). Одно из самых ранних 
научных исследований с помощью микроскопа собственной конструкции про­
вел английский ученый Роберт Гук (1635—1703). Он изучал микроскопическое 
строение многих предметов, среди которых были острие иглы, батист, песок в 
моче, семена мака, муравьи, древесина и многие другие. Все изученные объ­
екты Р. Гук описал в книге «Микрография или некоторые физиологические 
описания мельчайших тел, выполненные при посредстве увеличительных сте­
кол...», изданной в 1665 г. Из своих наблюдений Р. Гук сделал вывод о широком 
распространении пузырьковидных ячеек в растительных объектах и впервые 
предложил термин «клетка». В 1671 г. английский ученый Н. Грю (1641—1712) 
в своей книге «Анатомия растений» писал о клеточном строении как о всеоб­
щем принципе организации растительных организмов. Н. Грю впервые ввел в 
употребление термин «ткань» для обозначения растительной массы, поскольку 
последняя напоминала по своей микроскопической конструкции ткани одеж­
ды. В том же году итальянец М. Мальпиги (1628—1694) дал систематическое 
и детальное описание ячеистого (клеточного) строения различных растений. 
В дальнейшем постепенно накапливались факты, свидетельствующие о том, 
что не только растительные, но и животные организмы состоят из клеток. 
Во второй половине XVII в. оПтик-любитель А. Левенгук (1632—1723) открыл 
мир микроскопических животных и впервые описал красные кровяные тель­
ца и мужские половые клетки. Каждое исследование по существу являлось 
открытием, которое плохо уживалось с метафизическим взглядом на приро­
ду, складывавшимся веками. Случайный характер открытий, несовершенство
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неравнонаследственном делении клеток (возникновение клеток зачаткового 
пути и соматических клеток) и роли хромосом в передаче наследственной 
информации (А. Вейсман, Т. М орган и др.).

3.3. РАЗВИТИЕ ГИСТОЛОГИИ, ц и т о л о г и и  
И ЭМБРИОЛОГИИ В РОССИИ

Отечественная гистология за годы своего сущ ествования развивалась 
по нескольким направлениям. Большое внимание было уделено вопросам 
нейрогистологии, особенно в связи с разработкой учения И. П. Павлова. 
Казанской нейрогистологической школой был собран богатейший матери­
ал по морфологии нервных волокон и нервных узлов в различны х органах 
и тканях (в пищеварительном тракте, мускулатуре, эпителии, железах и 
др.). А. Н. М иславский подготовил плеяду талантливых нейрогистологов 
(Б. И. Лаврентьев, И. Ф. Иванов и др.). Из них особое значение имела дея­
тельность Б. И. Лаврентьева.

Б. И. Лаврентьев (1892—1944) и его сотрудники (Е. К. Плечкова и др.) раз­
рабатывали вопросы гистофизиологии автономной (вегетативной) нервной 
системы, интернейрональных синапсов, различных рецепторов, антагони­
стической иннервации. Под руководством Б. И. Лаврентьева было создано 
экспериментальное гистофизиологическое направление в отечественной ней­
рогистологии. Исследуя живые нервные клетки, Б. И. Лаврентьев наблюдал 
изменения синапсов при раздражении нервов. Примененный им метод пере­
резки нервов нашел широкое применение при изучении источников иннерва­
ции органов и тканей. Пользуясь этим методом, Б. И. Лаврентьев доказал несо­
стоятельность теории фибриллярной непрерывности и подтвердил нейронную 
теорию. Применение современных методов исследования (люминесцентной, 
электронной микроскопии, гистохимии и др.) позволило раскрыть механиз­
мы функции и реактивные изменения тканевых элементов нервной системы 
в условиях экспериментальных и патологических воздействий на организм. 
Отечественные гистологи уделяют особое внимание вопросам связи нервной 
системы с органами, а также проблеме корреляции нервной и эндокринной 
систем в жизнедеятельности организма.

В 30-е гг. XX столетия А. А. Заварзин на основе глубокого сравнительно­
гистологического изучения нервной системы сформулировал принцип парал­
лелизма тканевых структур, переработанный позднее в теорию тканевой эво­
люции. Он дал определение ткани. Ткань есть филогенетически обусловленная 
система элементов, объединенных общей структурой, функцией и камбиаль- 
ностью, или развитием. Обнаружив у членистоногих и позвоночных сход­
ство в строении нервной системы и других тканей, он сделал вывод, что все 
животные имеют общий принцип тканевой организации и состоят из четырех 
тканевых систем. Это связано с тем, что всякий организм находится в одина­
ковых условиях взаимодействия с окружающей средой и выполняет четыре 
наиболее общие функции — защитную, внутреннего обмена и постоянства
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П. Г. Светлов (1892-1974) А. Г. Кнорре (1914-1981)

новлены критические периоды развития у всех животных (включая мле­
копитающих), во время которых зародыши оказываю тся легкоранимыми. 
Теория критических периодов, разработанная П. Г. Светловым, имеет боль­
шое значение для биологии и медицины, так как позволяет прогнозировать 
возможность возникновения патологии развития и уродств.

Отечественный эмбриолог А. Г. Кнорре (1914—1981) внес ценный вклад 
в учение о эмбриональных гистогенезах, изложенное в одноименной моно­
графии и в книге по эмбриологии человека. Под редакцией А. Г. Кнорре 
в середине 70-х гг. XX в. вышел атлас по эмбриологии, подготовленный 
JI. И. Ф алиным и содержащий более 1000 иллю страций разных стадий раз­
вития человека.

Вопросы гистогенеза в эмбрионе и внезародышевых органах (плацента, 
амнион и др.), выяснение роли трофобласта плаценты человека и ж ивотных 
успешно разрабатывались в Новосибирске (М. Я. Субботин, П. В. Дунаев,
В. Д. Новиков).

Современный период развития гистологии, цитологии и эмбриологии 
характеризуется ш ироким и комплексным использованием многих мето­
дов исследования. Н аучно-технический прогресс, успехи развития мето­
дов исследования позволили дойти до анализа макромолекулярного уров­
ня организации клеток и неклеточных структур, уточнить представления
о процессах дифф еренцировки, регенерации, молекулярной организации 
хромосом, расшифровать генетический код и др. Благодаря этому были 
созданы основы ультрамикроскопической цитологии и гистологии и раз­
рабатываются проблемы молекулярной биологии.

Контрольные вопросы
1. Назовите основные периоды развития гистологии и эмбриологии.
2. Какие отечественные гистологические школы стали возникать с XIX 

по XX в., и какие направления в морфологии они развивали?
3. Что характерно для современного периода развития гистологии?
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факторов. Изучение цитологии имеет большое значение для медицины, так 
как практически все болезни человека являю тся результатом различны х 
клеточных поражений или нарушений ф ункций клеток в составе тканей 
различных органов.

4.1. КЛЕТОЧНАЯ ТЕОРИЯ

Клеточная теория — это обобщенное представление о строении клеток 
как единиц живого, об их воспроизведении и роли в формировании много­
клеточных организмов.

Появлению и формулированию отдельных положений клеточной теории 
предшествовал довольно длительный (более 300 лет) период накопления 
знаний о строении различных одноклеточных и многоклеточных организ­
мов, растений fc позвоночных животных. Все это легло в основу сформу­
лированной Т. Ш ванном (1838) клеточной теории строения организмов 
(см. главу 3). Большую роль в развитии клеточной теории сыграли работы 
немецкого патолога Р. Вирхова!

В книге «Целлюлярная патология как учение, оёнованное на физиологи­
ческой и патологической гистологии» (1855—1859) он обосновал фундамен­
тальное положение о преемственности клеточного развития. Р. Вирхов, в 
противоположность Т. Ш ванну и М. Ш лейдену, отстаивал взгляд на обра­
зование новых клеток не из «цитобластемы» — бесструктурной живой суб­
станции, а путем деления предсуществующих клеток (omnis cellula е cellula).

Создание клеточной теории и ее даль­
нейшее развитие стало важнейш им собы­
тием в биологии, одним из реш аю щ их 
доказательств единства происхождения 
всей живой природы. Клеточная теория 
оказала значительное влияние на развитие 
биологии и медицины, послужила глав­
ным фундаментом для становления таких 
дисциплин, как эмбриология, гистология. 
П ринятие п ринципа клеточного строе­
ния организма оказало огромное влияние 
на физиологию, переведя ее на изучение 
реально ф ункционирую щ их единиц  — 
клеток. Она дала основы для научного 
поним ания ж изни, для поним ания инди­
видуального развития и возникновения 
патологических изменений организмов.

Клеточная теория сохраняет свое зна­
чение до настоящего времени. Основные 
полож ения клеточной теории изложены 

Р. Вирхов (1821—1902) ниже.
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Индивидуальное развитие от одной клетки до многоклеточного зрело­
го организма — результат последовательного, избирательного вклю чения 
работы разных генов в различны х клетках. Это приводит к появлению  
клеток со специфическими для них структурами и особыми ф ункциям и, 
к процессу, называемому дифференцировкой. Д иф ф еренцировка обусловлена 
активностью разных генов в разных клетках, проявляемой по мере разви­
тия многоклеточного организма. Д ругими словами, сходство в строении 
клеток как данного организма, так и разны х организмов определяется 
сходством общеклеточных ф ункций, направленных на поддержание жизни 
самих клеток и их размножение. Разнообразие же в строении клеток — это 
результат их ф ункциональной специализации, диф ф еренцировки в про­
цессе развития.

5. Клетки как части целостного организма. Каждое проявление деятель­
ности целого организма, будь то реакция на раздраж ение или движение, 
иммунные реакции и многое другое, осущ ествляется специализированны ­
ми клетками различны х тканей. Однако, хотя клетка и является единицей 
функционирования в многоклеточном организме, деятельность ее не обособ­
лена от других клеток и от межклеточного вещества. С пециализированны е 
клетки объединяю тся в системы тканей и органов, подчиненны е и связан­
ные межклеточными, тканевыми, гуморальными и нервны ми формами 
регуляции. Вот почему мы говорим об организме как о целом, а о клетках — 
как об элементарных единицах живого, специализированных на выполне­
нии строго определенных ф ункций, осущ ествляю щих их в комплексе со 
всеми элементами, входящ ими в состав сложно организованной системы 
многоклеточного организма.

4.2. СТРУКТУРНЫЕ КОМПОНЕНТЫ КЛЕТКИ

4.2.1. Цитоплазма
Цитоплазма (cytoplasma), часть клетки, отделенная от окружающей среды 

плазмолеммой, включает гиалоплазму и находящиеся в ней обязательные 
клеточные компоненты — органеллы, а также различные непостоянные 
структуры — включения.

Гиалоплазма
Гиалоплазма (от греч. hyalinos — прозрачный), или матрикс цитоплазмы, 

представляет собой очень важную часть клетки, ее истинную  внутреннюю 
среду.

В электронном микроскопе матрикс цитоплазмы имеет вид гомоген­
ного или тонкозернистого вещества с низкой электронной плотностью. 
Гиалоплазма — студнеобразная коллоидная система. Эта система способна 
переходить из золеобразного (жидкого) состояния в гелеобразное и обратно.
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В организованной, упорядоченной многокомпонентной системе гиалоплаз­
мы отдельные зоны могут менять свое агрегатное состояние в зависимости 
от условий или от функциональной задачи; в бесструктурной на взгляд гиа­
лоплазме могут возникать и распадаться различные фибриллярные, нитча­
тые комплексы белковых молекул. В состав гиалоплазмы входят главным 
образом различные глобулярные белки. Они составляю т 20—25 % общего 
содержания белков в эукариотической клетке. К важнейш им ферментам 
гиалоплазмы относятся ферменты метаболизма сахаров, азотистых осно­
ваний, аминокислот, липидов и других важных соединений. В гиалоплаз­
ме располагаются ферменты активации аминокислот при синтезе белков, 
транспортные (трансферные) рибонуклеиновые кислоты (тРНК). В гиало­
плазме при участии рибосом и полирибосом (полисом) происходит синтез 
белков, необходимых для собственно клеточных нужд, для поддержания 
и обеспечения ж изни данной клетки. Осмотические и буферные свойства 
клетки в значительной степени определяются составом и структурой гиало­
плазмы. Важнейшая роль гиалоплазмы заключается в том, что эта полуж ид­
кая среда объединяет все клеточные структуры и обеспечивает химическое 
взаимодействие их друг с другом. Через гиалоплазму осуществляется боль­
шая часть внутриклеточных транспортных процессов: перенос ам инокис­
лот, жирных кислот, нуклеотидов, сахаров. В ней идет постоянный поток 
ионов к плазматической мембране и от нее к митохондриям, к ядру и ваку­
олям. В гиалоплазме происходит анаэробный синтез аденозинтрифосфата 
(АТФ) — гликолиз. Она является основным вместилищем и зоной переме­
щ ения массы молекул АТФ. В гиалоплазме происходит отложение запасных 
продуктов: гликогена, жировых капель, некоторых пигментов.

4 .2 .2 . О рганеллы

Органеллы — постоянно присутствующие и обязательные для всех кле­
ток микроструктуры, выполняю щие жизненно важные функции.

Классификация органелл. Различают мембранные и немембранные органел­
лы. Мембранные органеллы представлены цитоплазматической сетью (эндо- 
плазматическим ретикулумом), комплексом Гольджи (аппаратом Гольджи), 
митохондриями, лизосомами, пероксисомами. К немембранным органеллам 
относят рибосомы (полирибосомы), клеточный центр и элементы цитоскелета 
(микротрубочки, микрофиламенты и промежуточные филаменты).

М ембранные органеллы
Структурно-химическая характеристика мембран клеток

К клеточным мембранам относятся плазмолемма, ядерная оболочка, мембра­
ны митохондрий, эндоплазматической сети, комплекса Гольджи, лизосом и перок- 
сисом. Общей чертой всех мембран клетки  является то, что они представ­
ляют собой тонкие (6—10 нм) пласты липопротеидной природы (липиды в 
комплексе с белками) (рис. 4.2).
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1 мм2 поверхности насчитывается 
до 210s микроворсинок.

Межклеточные соединения
Плазмолемма принимает актив­

ное участие в образовании специ­
альных структур — межклеточных 
контактов, или соединений (June- 
tiones intercellulares), обеспечиваю ­
щих межклеточные взаим одей­
ствия. Различают несколько типов 
таких структур (рис. 4.4).

Общим для этих клеток являет­
ся то, что на их поверхности распо­
лагаются специальные углеводные 
части интегральных белков, глико­
протеидов, которые специфически 
взаимодействуют и соединяются с 
соответствующими белками на по­
верхности соседних клеток.

Межклеточные соединения де­
лятся на простые и сложные.

Простое межклеточное соедине­
ние (junctio intercellularis simplex) — 
сближение плазмолемм соседних 
клеток на расстояние 15—20 нм 
(рис. 4.5). При этом происходит 
взаимодействие слоев гликокалик- 
са соседних клеток. С помощью

Рис. 4.4. Расположение различных меж­
клеточных соединений в клетках кишеч­
ного эпителия (схема):
1 — простое соединение; 2 — плотное 
соединение (замыкающая зона); 3 — адге­
зивный поясок (поясок слипания); 4 — 
десмосома (пятно сцепления); 5 — полудес- 
мосома; 6 — щелевое (коммуникационное) 
соединение; 7 — микроворсинки

if!!!

Рис. 4.5. Простое межклеточное соединение (схема):
а — простое соединение двух эпителиальных клеток; б — связывание интеграль­
ными гликопротеидами (интегринами и кадгеринами) плазматических мембран 
соседних клеток
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ваются непереваренные продукты. Такая органелла носит название тело- 
лизосома, или остаточное тельце (corpusculum residuale). Остаточные тельца 
содержат меньше гидролитических ферментов, в них происходит уплотне­
ние содержимого, его перестройка. Часто в остаточных тельцах наблюда­
ется вторичная структуризация неперевариваемых липидов, которые обра­
зуют слоистые структуры. Там же откладываются пигментные вещества. 
Например, у человека при старении организма в клетках мозга, печени и 
в мышечных волокнах в телолизосомах происходит отложение «пигмента 
старения» — липофусцина.

При участии лизосом (аутофаголизосом) может происходить модифи­
кация продуктов, которые синтезированы самой клеткой. Так, с помощью 
лизосомальных ферментов в клетках щитовидной железы гидролизуется 
тиреоглобулин, что приводит к образованию тиреоидных гормонов, кото­
рые затем выводятся в кровеносное русло путем экзоцитоза.

В аутофа&лизосомах обнаруживаются фрагменты или даже целые цито­
плазматические структуры, например митохондрии, элементы эндоплаз­
матической сети, рибосомы, гранулы гликогена и другие, что является 
доказательством их определяющей роли в процессах внутриклеточного 
пищеварения.

Функциональное значение аутофагоцитоза еще неясно. Есть предпо­
ложение, что этот процесс связан с отбором и уничтожением измененных, 
поврежденных клеточных компонентов. В этом случае лизосомы играют 
роль внутриклеточных «чистильщиков», убирающих дефектные структуры. 
Интересно, что в нормальных условиях число аутофаголизосом увеличива­
ется при метаболических стрессах, например при гормональной индукции 
активности клеток печени. Значительно возрастает число аутофаголизосом 
при различных повреждениях клеток, в этом случае аутофагоцитозу могут 
подвергаться целые зоны внутри клеток.

Увеличение числа аутофаголизосом в клетках при патологических про­
цессах — обычное явление.

Пероксисомы
Пероксисомы (peroxysomae) в клетках тканей человека — это небольшие 

(размером 0,3—1,5 мкм) овальной формы тельца, ограниченные мембраной, 
содержащие гранулярный матрикс, в центре которого часто видны кри­
сталлоподобные структуры, состоящие из фибрилл и трубок (сердцевина). 
Пероксисомы особенно характерны для клеток печени, почек. Во фракции 
пероксисом обнаруживаются ферменты окисления аминокислот, при работе 
которых образуется перекись водорода, а также выявляется фермент катала- 
за, разрушающий ее. Каталаза пероксисом играет важную защитную роль, 
так как Н20 2 является токсичным веществом для клетки.

Таким образом, одномембранные органеллы клетки, составляющие 
вакуолярную систему, обеспечивают синтез и транспорт внутриклеточных 
биополимеров, продуктов секреции, выводимых из клетки, что сопрово­
ждается биосинтезом всех мембран этой системы. Лизосомы и пероксисо­
мы участвуют в деградации экзогенных и эндогенных субстратов клетки.
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энергии, выделяемой при таком окислении в цепи переноса электронов, 
запасается в виде макроэргической связи при фосфорилировании АДФ, что 
приводит к образованию большого числа молекул АТФ — основного вну­
триклеточного энергетического эквивалента. Именно на мембранах крист 
митохондрии происходит процесс окислительного фосфорилирования с 
помощью расположенных здесь белков цепи окисления и фермента фосфо­
рилирования АДФ, АТФ-синтетазы.

Выявлено, что в матриксе митохондрии локализуется автономная систе­
ма митохондриального белкового синтеза. Она представлена молекула­
ми ДНК, свободными от гистонов, что сближает их с ДНК бактериаль­
ных клеток. На этих ДНК происходит синтез молекул РНК разных типов: 
информационных, трансферных (транспортных) и рибосомных. В матрик­
се митохондрий наблюдается образование рибосом, отличных от рибосом 
цитоплазмы. Эти рибосомы участвуют в синтезе ряда митохондриальных 
белков, не 1<8одируемых ядром. Однако такая система белкового синтеза не 
обеспечивает всех функций митохондрии, поэтому автономию митохон­
дрий можно считать ограниченной, относительной. Малые размеры моле­
кул митохондриальных ДНК не могут определить синтез всех белков мито­
хондрий. Показано, что подавляющее большинство белков митохондрий 
находится под генетическим контролем клеточного ядра и синтезируется в 
цитоплазме. Митохондриальная ДНК кодирует лишь 13 митохондриальных 
белков, которые локализованы в мембранах и представляют собой структур­
ные белки, ответственные за правильную интеграцию в митохондриальных 
мембранах отдельных функциональных белковых комплексов.

Митохондрии в клетках могут увеличиваться в размерах и числе. 
В последнем случае происходит деление перетяжкой или фрагментация 
исходных крупных митохондрий на более мелкие, которые в свою оче­
редь могут расти и снова делиться.
Митохондрии очень чувствитель­
ны к изменениям проницаемости 
мембран, что может приводить к их 
обратимому набуханию.

Немембранные органеллы
Рибосомы

Рибосомы (ribosomae) — элементар­
ные аппараты синтеза белко­
вых, полипептидных молекул — 
обнаруживаются во всех клетках 
(рис. 4.15). Рибосомы — это слож­
ные рибонуклеопротеиды, в состав 
которых входят белки и молекулы 
рибосомальных РНК (рРНК) при­
мерно в равных весовых отноше­
ниях. Размер функционирующей

Рис. 4.15. Строение рибосом: 
а — малая субъединица; б — большая 
субъединица; в — полная рибосома
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Внешний

Рис. 4.19. Общее строение реснички:
а — продольный срез; 6 — поперечный срез тела реснички; в, г — срезы базального 
тельца. 1 — плазматическая мембрана; 2 — микротрубочки; 3 — дуплеты м икротру­
бочек (А и В); 4 — триплеты микротрубочек базального тельца; д — схема поперечно­
го среза реснички

числа центриолей не связано с их делением, почкованием или фрагмента­
цией, а происходит путем образования зачатка, процентриоли, вблизи и 
перпендикулярно к исходной центриоли.

Центриоли участвуют в индукции полимеризации тубулина при обра­
зовании микротрубочек в интерфазе. Перед митозом центриоль являет­
ся центром полимеризации микротрубочек веретена клеточного деления. 
Центриоль — центр роста микротрубочек аксонемы ресничек или жгутиков. 
Наконец, она сама индуцирует полимеризацию тубулинов новой процен­
триоли, возникающей при ее дупликации.

Реснички и жгутики
Это специальные органеллы движения. В световом микроскопе эти 

структуры выглядят как тонкие выросты клетки. В основании реснички (fla- 
gellum) в цитоплазме видны хорошо красящиеся мелкие гранулы — базаль­
ные тельца. Длина ресничек составляет 5—10 мкм, а длина жгутиков может 
достигать 150 мкм (рис. 4.19).

Ресничка представляет собой тонкий цилиндрический вырост цитоплаз­
мы с постоянным диаметром 300 нм. Этот вырост от основания до самой 
его верхушки покрыт плазматической мембраной. Внутри выроста располо­
жена аксонема («осевая нить») — сложная структура, состоящая в основном 
из микротрубочек. Проксимальная часть реснички (базальное тельце) погру­
жена в цитоплазму. Диаметры аксонемы и базального тельца одинаковы 
(около 200 нм).
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Базальное тельце по своей структуре очень сходно с центриолью. Оно 
также состоит из 9 триплетов микротрубочек. Часто в основании реснички 
лежит пара базальных телец, располагающихся под прямым углом друг к 
другу, подобно диплосоме.

Аксонема (ахопета) в своем составе имеет 9 дублетов аксонемальных 
микротрубочек, образующих стенку цилиндра аксонемы и связанных друг 
с другом с помощью белковых выростов — «ручек» (см. рис. 4.19). Кроме 
периферических дублетов микротрубочек, в центре аксонемы располагает­
ся пара центральных микротрубочек. В целом систему микротрубочек рес­
нички описывают как (9х2)+2 в отличие от (9хЗ)+0 системы центриолей и 
базальных телец. Базальное тельце и аксонема структурно связаны друг с 
другом и составляют единое целое: два триплета микротрубочек базального 
тельца, расположенные у апикального полюса клетки под плазмолеммой, 
связываются с микротрубочками дублетов аксонемы.

Свободные клетки, имеющие реснички и жгутики, обладают способно­
стью двигаться, ка неподвижные клетки движением ресничек могут пере­
мещать жидкость и корпускулярные частицы. При движении ресничек и 
жгутиков длина их не уменьшается, поэтому неправильно называть это 
движение сокращением. Траектория движения ресничек очень разнообраз­
на. В различных клетках это движение может быть маятникообразным, 
крючкообразным или волнообразным.

Основной белок ресничек — тубулин — не способен к сокращению и 
укорочению. Движение ресничек осуществляется за счет активности белка 
динеина, локализованного в «динеиновых ручках» дублетов микротрубо­
чек. Незначительные смещения дублетов микротрубочек относительно друг 
друга вызывают изгиб всей реснички. Если такое локальное смещение будет 
происходить вдоль жгутика, то возникает волнообразное его движение.

Дефекты ресничек могут приводить к различным видам патологии, 
например, к наследственному рецидивирующему бронхиту и хроническо­
му синуситу, возникающим в результате нарушений функции ресничного 
эпителия воздухоносных путей и полостей. Дефекты жгутиков встречаются 
при различных формах наследственного мужского бесплодия.

4.2 .3 . Включения

Включения цитоплазмы — необязательные компоненты клетки, возни­
кающие и исчезающие в зависимости от метаболического состояния кле­
ток. Различают трофические, секреторные, экскреторные и пигментные 
включения. К трофическим включениям относятся капельки нейтральных 
жиров, которые могут накапливаться в гиалоплазме. В случае недостатка 
субстратов для жизнедеятельности клетки эти капельки могут постепен­
но исчезать, включаясь в обменные процессы. Другим видом включений 
резервного характера является гликоген — полисахарид, откладывающий­
ся также в гиалоплазме (рис. 4.20). Отложение запасных белковых гранул 
обычно связано с активностью эндоплазматической сети. Так, запасы белка
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а б

Рис. 4.20. Включения гликогена в клетках печени:
а — окраска — Ш И К -реакция: 1 — ядро; 2 — гликоген; б — электронная м икроф ото­
графия: гликоген в клетках печени ■

вителлина в яйцеклетках амфибии накапливаются в вакуолях эндоплазма­
тической сети.

Секреторные включения — обычно округлые образования различных раз­
меров, содержащие биологически активные вещества, образующиеся в клет­
ках в процессе синтетической деятельности.

Экскреторные включения не содержат каких-либо ферментов или других 
активных веществ. Обычно это продукты метаболизма, подлежащие уда­
лению из клетки.

Пигментные включения могут быть экзогенными (каротин, пылевые части­
цы, красители и др.) и эндогенными (гемоглобин, гемосидерин, билирубин, 
меланин, липофусцин). Наличие их в клетках может изменять цвет ткани и 
органа временно или постоянно. Нередко пигментация ткани служит одним 
из диагностических признаков некоторых заболеваний человека или харак­
теризует возрастные изменения тканей и др.

4.2 .4 . Ядро

Ядро (nucleus) клетки — структура, обеспечивающая хранение и реа­
лизацию наследственной (генетической) информации, регуляцию синтеза 
белков.
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Главными структурами, определяющими эти свойства, являются хромо­
сомы, в ДНК которых содержится вся генетическая информация клеток. 
Хромосомы могут находиться в двух структурно-функциональных состоя­
ниях. В неделящихся, интерфазных клетках они находятся в различной сте­
пени деконденсации, или в рабочем состоянии, и представляют собой хрома­
тин ядер интерфазных клеток. При делении клеток хроматин максимально 
уплотняется, конденсируется и образует собственно митотическую хромосому. 
Интерфазные хромосомы (хроматин) и митотические хромосомы представля­
ют собой в химическом отношении идентичные образования.

Роль ядерны х структур  в ж изнедеятельности  клеток
Ядро обеспечивает две группы общих функций: а) хранение и передача 

генетической информации дочерним клеткам при делении; б) использова­
ние генетической информации в процессе синтеза белков.

Хранение и поддержание наследственной информации в виде неиз­
менной структуры ДНК связаны с наличием так называемых репарацион­
ных ферментов, ликвидирующих спонтанные повреждения молекул ДНК. 
В ядре происходит воспроизведение, или репликация молекул ДНК, что 
дает возможность при митозе двум дочерним клеткам получить совершенно 
одинаковые в качественном и количественном отношении объемы генети­
ческой информации.

Другой группой клеточных процессов, обеспечиваемых активностью 
ядра, является создание собственно аппарата белкового синтеза (рис. 4.21). 
Это не только синтез, транскрипция на молекулах ДНК разных инфор­
мационных РНК (иРНК), но и транскрипция всех видов транспортных и 
рибосомных РНК (тРНК, рРНК). В ядре происходит также образование 
субъединиц рибосом путем комплексирования синтезированных в ядрыш­
ке рРНК с рибосомными белками, которые синтезируются в цитоплазме и 
переносятся в ядро.

Таким образом, ядро является не только вместилищем генетического 
материала, но и местом, где этот материал функционирует и воспроизво­
дится. Вот почему нарушение любой из перечисленных выше функций ядра 
ведет к гибели клетки.

С труктура и хим ический состав клеточного  ядра
Ядро неделящейся (интерфазной) клетки обычно одно на клетку (хотя 

встречаются и многоядерные клетки). Ядро состоит из хроматина (хро­
мосом), ядрышка, ядерного белкового остова (матрикса), нуклеоплазмы 
(кариоплазмы) и ядерной оболочки, отделяющей ядро от цитоплазмы 
(рис. 4.22). Электронно-микроскопически также различают перихромати- 
новые, межхроматиновые, интерхроматиновые гранулы и фибриллы.

Хроматин

При наблюдении живых или фиксированных клеток внутри ядра выяв­
ляются зоны плотного вещества, которые хорошо воспринимают разные
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