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СКХ — стволовая клетка хондрогенеза 
СНЕК — стволовая нейральная клетка
СТГ — соматотропный гормон
ФСГ — фолликулостимулирующий гормон
ХГТ — хорионический гонадотропин
ЦНС — центральная нервная система
ЭКО — экстракорпоральное оплодотворение
ЭПС — эндоплазматическая сеть
ЭСК — эмбриональная стволовая клетка
Hb — гемоглобин
Zp (zona pellucida) — блестящая, или прозрачная, зона
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Предисловие

Последние десятилетия характеризуются стремительным раз-
витием комплекса наук, изучающих внутриутробное развитие че-
ловека. Протяженность этого периода раннего индивидуального 
антропогенеза исчисляется с момента оплодотворения (фертили-
зации) и  заканчивается рождением. Однако онтогенез человека 
прогрессирует задолго до процесса слияния гамет и формирования 
зиготы — одноклеточного организма, он начинается с момента за-
кладки половых клеток в организмах родителей, которые, в свою 
очередь, наследуют этот процесс от своих предков. Качество здоро-
вья человека, морфофункциональная недостаточность тех или иных 
органов и систем организма, его адаптационные возможности, сте-
пень риска возникновения и патогенез целого ряда болезней, ре-
продуктивные и интеллектуальные особенности часто индуцирова-
ны индивидуальными особенностями гаметогенеза, эмбриогенеза 
и фетогенеза.

Врожденные заболевания (гаметопатии, эмбриопатии, фетопа-
тии, дисплазии) могут, в той или иной степени, проявляться в тече-
ние всей жизни человека — от внутриутробного до постнатального 
периода, от юношеского до старческого. Эти больные являются па-
циентами врачей разных профилей. Формирование будущих про-
фессионалов начинается в  медицинских вузах. Согласно суще-
ствующему стандарту высшего профессионального медицинского 
образования преподавание основ общей эмбриологии и эмбриоло-
гии человека, а также начал медицинской эмбриологии происходит 
на первом и втором курсах всех медицинских факультетов в соста-
ве ряда теоретических дисциплин на кафедрах биологии, анатомии, 
гистологии, эмбриологии, цитологии. Дальнейшее изучение про-
цессов внутриутробного развития человека в редуцированных ва-
риантах фрагментируется на клинических кафедрах или частично 
выносится на факультативные (элективные) курсы. Конечно, этого 
крайне недостаточно для овладения такой сложной, многопрофиль-
ной и совершенно необходимой для врача областью современной 
медицины.

Термин «эмбриология» (от  embrуon  — зародыш) очень часто 
(в принципе неправильно) применяется для названия науки, изуча-
ющей развитие организма в течение всего внутриутробного перио-
да, но в нем выделяется еще и фетальный период. В этой связи более 
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оправдан термин «киематология» (от греч. kyēma — потомство), ко-
торый в современном понимании предполагает комплексное изуче-
ние гамето-, эмбрио- и фетогенеза. 

 В настоящее время нет дидактического издания, рассматриваю-
щего в комплексе проблемы современной киематологии. Поэтому 
назрела насущная необходимость создания учебного межкафедраль-
ного пособия (медиакурса), которое предусматривает сквозное из-
учение киематологии преемственно на всех курсах медицинских ву-
зов и могло бы быть полезным врачам целого ряда специальностей.

 При составлении настоящего учебника авторы руководствова-
лись официальными государственными образовательными про-
граммами и  стандартами по  эмбриологии, а  также многолетним 
опытом ее  преподавания на  кафедре гистологии, эмбриологии, 
цитологии Ивановской государственной медицинской академии. 
При создании иллюстративной части курса использованы уникаль-
ные макро- и микропрепараты из коллекций кафедрального музея 
внутриутробного развития человека, экспонаты которого широко 
используются в практике обучения студентов, ординаторов, аспи-
рантов, молодых ассистентов и  врачей1. Значительную помощь 
в анализе перспектив междисциплинарных и межкурсовых связей 
оказали специалисты клинических кафедр: акушерства, гинеколо-
гии, педиатрии, неонатологии, эндокринологии, травматологии, 
ортопедии и др. Методологические аспекты преподавания неодно-
кратно докладывались авторами на научных конференциях и съез-
дах различных рангов. 

 В данном учебнике дается характеристика основных этапов га-
метогенеза и  пренатального онтогенеза, а  также содержится ма-
териал для изучения морфогенеза и  гистофизиологии репродук-
тивных систем. Рассматриваются направления дифференцировки 
эмбриональных зачатков на основании концепций стволовых кле-
ток и тканевых дифферонов. Впервые в отечественной литературе 
в учебнике подробно приводятся хронологические данные общего 
и частного характера о динамике антенатального гистоорганогене-
за. Обсуждаются сведения о критических периодах раннего антро-
погенеза и следствиях их нарушений в плане возникновения врож-
денных пороков развития и заболеваний, кратко характеризуются 
эмбриопатии, фетопатии, дисплазии. В  каждой главе приводятся 
медицинские примеры, направленные на создание у студентов мо-

1  Музей был основан в 1931 г. первым заведующим кафедрой гистологии Ива-
новского государственного медицинского института доктором медицинских наук, 
профессором, член-корреспондентом АМН СССР Н.  И. Зазыбиным. В  настоящее 
время основная часть экспозиций музея содержит более 100  влажных макропрепа-
ратов эмбрионов и плодов от 12-дневного до 40-недельного возраста, демонстраци-
онные витражи тератогенеза, микроскопические препараты, фотографии, стенды 
и муляжи.
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тивации для изучения темы. Материал, приведенный в  парагра-
фе 5.4 «Частная хронология эмбриофетогенеза человека» необхо-
дим при изучении эмбрионального развития органов и систем. 

Сопутствующий учебнику медиакурс содержит более 40 видео-
материалов, направленных на объяснение материала, ознакомле-
ние с зарубежным опытом, точкой зрения специалиста и др. Общая 
продолжительность видеоконтента составляет более 120 мин.

Учебник включает в себя атласы по медицинской эмбриологии, 
представленные фотографиями микро- и макропрепаратов из кол-
лекций кафедры. Также в книге имеется практикум, содержащий 
методические разработки, выполненные на основе ориентировоч-
ных основ действий, по исследованию влажных эмбриологических 
макропрепаратов, а также по изучению и зарисовке под микроско-
пом микропрепаратов, тесты первого уровня и практико-ориенти-
рованные ситуационные задачи. В конце учебника имеется толко-
вый терминологический словарь.

После изучения материалов учебника студенты должны:
знать 
—	 основные закономерности гаметогенеза (прогенеза), внутри-

утробного развития зародыша и плода; 
—	 гистофункциональные особенности половых клеток, процес-

сов оплодотворения и дробления, гаструляции, гистогенеза, органо-
генеза и системогенеза человека; 

—	 эмбриологическую и медико-гистологическую терминологию 
по  изучаемым разделам курса, хронологию внутриутробного ги-
стоорганогенеза, а также основные понятия медицинской эмбрио
логии (киематологии);

уметь 
—	 давать гистофизиологическую оценку состояния половых 

клеток; 
—	 на гистологических препаратах проводить дифференциаль-

ную диагностику провизорных органов и  зародышевых зачатков 
человека; 

—	 описывать морфологические особенности изучаемых препа-
ратов и электронных микрофотографий; 

—	 решать практико-ориентированные ситуационные задачи 
с использованием знаний о строении и развитии зародыша/плода 
человека;

владеть 
—	 медико-эмбриологическим понятийным аппаратом; 
—	 навыками микроскопирования и анализа эмбриологических 

микро- и макропрепаратов электронных микрофотографий; 
—	 основными законами эмбрионального морфогенеза и терато-

генеза.



Учебник предназначен для студентов первого и второго курсов 
медицинских вузов, изучающих эмбриологию человека, а  также 
полезен старшекурсникам, ординаторам, аспирантам и соискате-
лям по  профильным медицинским дисциплинам. Дидактический 
материал учебника может быть рекомендован для факультативных 
и элективных курсов, а также врачам всех специальностей, имею-
щих отношение к врожденным заболеваниям и порокам развития 
человека.
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Глава 1.  

Введение в медицинскую 
эмбриологию. Прогенез

1.1. Введение в медицинскую эмбриологию

1.1.1. Определение науки 
Качество здоровья человека, функциональная слабость тех или 

иных органов и систем организма, адаптационные возможности, 
риск развития ряда болезней, его интеллектуальные и  репродук-
тивные способности в значительной мере определяются тем, в ка-
ких условиях осуществлялся гаметогенез (прогенез) у его родите-
лей (и даже у более далеких предков), а также как протекало его 
эмбриональное, плодное и раннее постнатальное развитие. Именно 
во внутриутробном этапе жизни необходимо искать причины цело-
го ряда заболеваний человека.

Онтогенез — генетически управляемый процесс индивидуального 
развития организма.

Эмбриология — наука о закономерностях раннего онтогенеза ор-
ганизма. 

Однако на определение этой науки имеются и другие точки зре-
ния.

В раннем онтогенезе человека выделяют следующие этапы:
1)	 прогенез (гаметогенез) — образование и дифференцировка 

половых клеток (гамет) в организмах родителей индивида;
2)	 пренатальное (внутриутробное) развитие  — от оплодотво-

рения до рождения; включает в себя эмбриогенез — развитие ор-
ганизма (зародыша) до 8-й недели после оплодотворения, фетоге-
нез — развитие организма (плода) после 9-й недели до рождения;

3)	 постнатальное развитие — этап от рождения до 15 лет.
Современная эмбриология человека комплексно изучает проге-

нез, эмбриогенез и фетогенез. Постнатальное развитие организма, 
в котором продолжаются процессы гистогенеза, органогенеза, адап-
тогенеза и системообразования, напрямую связано с индивидуль-
ными особенностями внутриутробной жизни.
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Медицинская эмбриология — раздел эмбриологии человека, из-
учающий закономерности возникновения пороков и аномалий раз-
вития, а также этиологию и патогенез врожденных заболеваний, кли-
ническое проявление которых может происходить в различные воз-
растные периоды.

1.1.2. Задачи медицинской эмбриологии
К основным задачам медицинской эмбриологии относятся:
•	 изучение закономерностей и механизмов регуляции прогенеза;
•	 исследование динамики и  механизмов регуляции внутриу-

тробного развития организма человека, а также систем его жизнео-
беспечения;

•	 изучение критических периодов развития;
•	 исследование влияния различных эндогенных и экзогенных 

факторов на развитие человеческого организма;
•	 выявление закономерностей возникновения отклонений ги-

сто- и органогенеза;
•	 выявление причин и механизмов формирования врожденных 

пороков и уродств.
Помимо перечисленных основных задач медицинская эмбрио-

логия участвует в решении ряда прикладных вопросов, таких как 
теоретическое обоснование проблем экстракорпорального оплодот-
ворения и  искусственной беременности, лечение бесплодия, гор-
мональная и хирургическая коррекция ряда врожденных аномалий 
развития, прогнозирование репродуктивного здоровья семьи.

1.1.3. Методы исследования в эмбриологии
Для решения задач медицинской эмбриологии применяются 

морфологические, физиологические, биохимические, иммунологи-
ческие, рентгенологические, радиоизотопные, генетические, соци-
ологические, гигиенические и другие методы исследования. Отме-
тим некоторые из них.

1.	 Визуальное наблюдение развития зародышей и плодов, в том 
числе с помощью микрокино- и видеосъемки, а также прижизнен-
ного сканирования в процессе беременности.

2.	 Изучение гистологических срезов органов абортированных 
зародышей и плодов с помощью световой и электронной микроско-
пии, иммуногистохимии, радиоавтографии. Эти методы позволяют 
исследовать микроструктуру, а также динамику клеточных и ткане-
вых изменений. 

3.	 Иммуногистохимические методы позволяют исследовать 
внутриклеточные биохимические процессы, что дает возможность 
получать информацию о  механизмах дифференцировки клеток 
и тканей в процессе эмбриогенеза.
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 4. Метод маркировки клеток, предложенный еще в  1925  г. 
В. Фогтом. Он позволяет проследить перемещение маркированных 
клеток в развивающемся зародыше. В качестве маркера раньше ис-
пользовали древесный уголь, позднее  — нейтральные красители 
(например, нейтральный красный). В настоящее время применяют 
антитела (часто меченые флуоресцирующим красителем) к различ-
ным белкам. 

5.	 Микрохирургические методы активно использовались в на-
чале XX в. Во время эксперимента на животных производили пере-
садку частей от одного зародыша к другому, удаление той или иной 
части зародыша и т. п.

Разновидностью таких методов является эксплантация (от лат. 
ex — вне и plant — сажать) — выращивание части зародыша на ис-
кусственной среде. Она позволила получить данные об источниках 
развития тканей данной части зародыша.

6.	 Метод трансплантации ядер из клеток одного типа в другие. 
Данный метод заложил основы клонирования позвоночных. 

Как тут не вспомнить про овечку Долли, которая является пер-
вым клонированным млекопитающим, полученным путем пересад-
ки ядра соматической клетки в цитоплазму яйцеклетки. 

Это интересно

Овечка родилась 5 июля 1996 г. под номером 6LL3. Идея дать первому 
млекопитающему-клону имя Долли принадлежит фермерам, которые 
приглядывали за суррогатной матерью овцы (ее настоящая мать умерла 
тремя годами ранее; использованный генетический материал был замо-
рожен и заботливо сохранен до лучших времен). Им показалось забавным 
то, что 6LL3 появилась из клетки, взятой из вымени, поэтому они дали 
родившейся овце имя кантри-певицы Долли Партон, которая своей славой 
отчасти была обязана крупному бюсту. Овца прожила шесть лет и родила 
шестерых ягнят». По официальной версии, смерть Долли с последстви-
ями клонирования никак не связана: два года овца страдала от артрита, 
а в конце жизни еще и подхватила тяжелый легочный вирус. 14 февраля 
2003 г. ее усыпили1.

7.	 Метод экстракорпорального оплодотворения, сокращенно 
ЭКО (от лат. extra — снаружи, вне и corpus — тело, т. е. оплодотво-
рение вне тела) — искусственное оплодотворение яйцеклетки, из-
влеченной из яичника женщины, в условиях in vitro (в пробирке) 
с последующим выращиванием получившегося эмбриона в специ-
альной среде вне организма в течение 2—5 суток и подсадкой его 
в матку.

1  https://russian.rt.com/science/article/361663-ovca-dolli-klonirovanie-godovshchina 
(дата обращения: 27.02.2020).
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1.1.4. Периодизация раннего онтогенеза человека
Ранний онтогенез человека делится на  следующие периоды 

(рис. 1.1):
—	 пренатальный (синонимы  — антенатальный или внутри

утробный) период (от времени зачатия до начала родов — 40 недель);
—	 перинатальный период (с 22-й полной недели внутриутроб-

ной жизни до 7 суток после рождения);
—	 интернатальный период (период в течение родовой деятель-

ности);
—	 неонатальный период, или период новорожденности (в тече-

ние первых 28 суток после рождения);
—	 постнатальный период (от рождения до 15 лет).

Перинатальный период

22 недели 28 суток7 суток

Пренатальный период

Неонатальный период
Зачатие 15 летРоды

Постнатальный период

Рис. 1.1. Периодизация ранних этапов  
индивидуального развития организма человека

В свою очередь внутриутробный (пренатальный) период (рис. 1.2) 
делится на  эмбриональный (8—9  недель от  момента зачатия или 
9—10 недель от первого дня последней менструации) и фетальный 
(от конца эмбрионального периода до родов). В ряде случаев в эм-
бриональном периоде выделяют еще бластомерный, или начальный, 
период (от 0 до 15 суток после зачатия).

Эмбриональный 
период

Фетальный 
период

ФетогенезЭмбриогенез

8—9 недель

Пренатальный период

Зачатие 15 суток Роды

Бластомерный 
период

Рис. 1.2. Периодизация внутриутробного (пренатального)  
периода развития человека 
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Пренатальный период включает следующие основные стадии 
и процессы:

1 — оплодотворение и образование зиготы;
2 — дробление и образование бластулы (бластоцисты);
3 — гаструляция: образование зародышевых листков и комплек-

са осевых органов;
4 — гистогенез;
5 — органогенез;
6 — системогенез.
Их биологическое значение представлено в табл. 1.1.

Таблица 1.1
Основное содержание стадий пренатального периода развития человека

Процесс Стадия Биологическое значение

Оплодотво-
рение

Стадия зиготы Образование нового одноклеточного 
организма 

Дробление Стадия морулы Образование многоклеточного беспо-
лостного организма

Стадия бластулы 
(бластоцисты)

Образование многоклеточного полост-
ного однослойного организма

Гаструляция Стадия гаструлы Образование многослойного организма

Гистогенез Стадия гистоге-
неза

Формирование зародышевых и внезаро-
дышевых тканей

Органогенез Стадия органоге-
неза

Закладка и формирование постоянных 
и временных (провизорных) органов 

Системоге-
нез

Стадия системо-
генеза

Формирование систем органов

По сути дела индивидуальное развитие человека, а также фор-
мирование целого ряда врожденных и наследственных заболеваний 
начинается задолго до оплодотворения — с момента закладки по-
ловых клеток в половых железах родителей (с прогенеза). Исходя 
из  вышеизложенного, в  последнее время в  медицинских науках, 
изучающих нормальный и  патологически измененный онтогенез 
человека, выделяют его комплексный этап — киемагенез (от греч. 
куēmа, kyēmatos — потомство, genesis — зарождение, развитие), или 
в других транскрипциях — киематогенез. Таким образом: 

киематогенез = прогенез + эмбриогенез + фетогенез. 

В клинической литературе нередко встречается и другое толко-
вание термина «киематогенез» — как отрезка времени между опло-
дотворением и родами. В этом случае киематогенез, по сути дела, 
отождествляется с пренатальным (внутриутробным) периодом.

Фетогенез, в свою очередь, делится на ранний фетальный период 
(с 76-го по 180-й день беременности), к концу которого плод приоб-
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ретает жизнеспособность; и поздний фетальный период (181—280 дни 
беременности), к  концу которого завершается созревание плода 
и он готов к рождению. Следует отметить, что в эмбриологии возраст 
зародыша и  плода принято исчислять от  момента оплодотворения, 
в практическом же акушерстве от первого дня последней менструации.

Некоторые особенности терминологии. При дословном пере-
воде эмбриология (лат. embryologia, от embryo — зародыш и logos — 
учение) представляет собой науку о развитии зародыша. Но разви-
вающийся организм человека считается зародышем до 8—9 недели 
внутриутробного развития, после чего он становится плодом (лат. 
fetus — плод). 

Наука, изучающая киематогенез в его нормальном проявлении 
и  при патологических отклонениях, называется киематологией. 
Термин «эмбриология» нередко (в принципе неправильно) исполь-
зуется в качестве названия науки, изучающей развитие организма 
в течение всего внутриутробного периода, хотя в нем (как это было 
указано выше) должен выделяться еще и фетальный период.

Процессы прогенеза (гаметогенеза), эмбриогенеза и  фетогене-
за тесно сопряжены прямыми и обратными связями. Особенности 
или нарушения протекания одного периода сказываются на динами-
ке процессов в последующих периодах внутриутробного развития, 
а также могут во многом определять здоровье человека после рожде-
ния. Содержание периодов киематогенеза представлено в табл. 1.2.

Таблица 1.2
Основное содержание периодов киематогенеза

Периоды 
киематоге-

неза

Герминатив-
ный1

Внутриутробный

Процессы  
киематоге-
неза

Прогенез:
—	 спермато-
генез;
—	 овогенез

Проэмбрио-
генез (бла-
стулогенез, 
или ранний 
эмбриогенез)

Эмбриогенез Фетогенез

Возраст Половая зре-
лость

до 1-й недели от 1-й 
до 9-й недели

от 9-й 
до 40-й недели

Основное 
биологиче-
ское значе-
ние

Образование, 
дифференци-
ровка и де-
терминация 
способных 
к оплодотво-
рению поло-
вых клеток

Оплодотворе-
ние, дробле-
ние

Гаструляция, 
гистогенез, 
органогенез

Системогенез, 
адаптациоге-
нез

1  Герминативный (от лат. germinatum — произрастать, зарождать) — относя-
щийся к зачатию.
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Следует отметить, что приведенная периодизация основных про-
цессов внутриутробной жизни не является общепринятой. Нередко 
проэмбриогенез и эмбриогенез объединяются. Однако с точки зре-
ния медицинской эмбриологии целесообразно выделение проэм-
бриогенеза, поскольку в процессе дробления клетки (бластомеры) 
обладают тотипотентностью, т. е. каждая из них, при определен-
ных условиях, способна формировать целостный организм (отсюда 
проблема близнецовых беременностей). Это свойство утрачивается 
бластомерами на стадии бластулы (бластоцисты).

1.1.5. Морфогенетические процессы  
в эмбриогенезе

Морфогенез — это процесс филоонтогенетически обусловленного 
прогрессивного развития живой материи на различных уровнях ее 
структурной организации в составе целостного организма. 

Основными морфогенетическими процессами в  эмбриогенезе 
являются размножение клеток, детерминация, дифференцировка, 
индукция, интеграция, узнавание клеток, адгезия клеток, клеточ-
ные перемещения, апоптоз.

Размножение клеток в эмбриогенезе приводит к увеличению 
численности клеточных популяций. Способы размножения клеток 
в этот период должны строго обеспечивать равномерное распреде-
ление хромосом между дочерними клетками. Этому условию отве-
чают дробление и митоз.

Детерминация (от  лат. determinare  — определять)  — генети-
ческое предопределение пути развития. В начале эмбрионального 
развития потенциальные возможности клеток к дифференцировке 
в различные типы широки. Постепенно происходят экспрессия од-
них генов и репрессия других, приводящие к сужению спектра воз-
можностей дифференцировки.

Дифференцировка (от  лат. differentia  — различие)  — генети-
чески управляемый процесс клеточной специализации. Она выра-
жается в биохимических, морфологических и функциональных из-
менениях и обеспечивается появлением в клетке органелл (в том 
числе специальных), которые обеспечивают выполнение ею опре-
деленных функций, не характерных для клеток другого типа. Диф-
ференцировка протекает в течение некоторого времени и определя-
ется детерминацией.

Дифференцировка в  эмбриогенезе проходит четыре основных 
этапа:

а)	 овотипический (оотипический) — материал будущих зачат-
ков представлен презумптивными (от лат. presumptio — предположе-
ние, вероятность) участками цитоплазмы яйцеклетки или зиготы; 
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б)	 бластомерный — различия в клеточном материале наблюда-
ются уже в первых бластомерах;

в)	 зачатковый — выражается в появлении обособленных заро-
дышевых листков;

г)	 тканевый (гистогенетический) — дифференцировка клеток 
зародышевых листков, приводящая к формированию зачатков раз-
личных тканей.

Индукция (от  лат. inductio  — возбуждение, наведение)  — это 
взаимодействие между частями зародыша, в  процессе которого 
одна часть (индуктор), контактируя с другой частью (реагирующей 
системой), определяет направление развития последней.

Индукция вызывает активизацию (или торможение) процесса 
дифференцировки благодаря выработке субстратом-индуктором 
факторов регуляции морфогенеза. Они воспринимаются рецептора-
ми индуцируемых структур (например: сперматозоид активизирует 
метаболизм яйцеклетки; хордо-мезодермальный комплекс зароды-
ша является стимулятором дифференцировки эктодермы на  кож-
ную часть и нейроэктодерму).

Интеграция (от лат. integratio — объединение) — объединение 
отдельных структур в более сложно организованные системы, для 
которых характерно наличие жестких взаимосвязей, взаимодей-
ствий и взаимозависимостей (например: структуры субклеточных 
уровней в процессе интеграции образуют клетки, клетки и их про-
изводные формируют ткани, ткани объединяются в органы и т. д.).

В процессе эмбриогенеза клетки могут формировать продолжи-
тельные по времени объединения — клеточные агрегации (от лат. 
aggregation — присоединение).

Узнавание клеток  — специфическое взаимодействие клеток 
друг с  другом или с  неклеточными структурами. Обеспечивается 
специфическими циторецепторами, находящимися в  клеточной 
оболочке. В результате узнавания развиваются такие морфогенети-
ческие процессы, как адгезия клеток, прекращение клеточной ми-
грации, образование клеточных ансамблей, взаимодействие клеток 
между собой.

Адгезия клеток (от лат. adhaesio — прилипание) — способность 
клеток избирательно прикрепляться друг к другу или к  компонен-
там межклеточного вещества. Адгезия представляет собой одновре-
менно и результат узнавания клеток, и механизм его реализации. 
Последнее осуществляется путем взаимодействия гликопротеинов 
соприкасающихся плазмолемм распознавших друг друга клеток 
или гликопротеинов плазмолеммы клетки и неклеточного матрик-
са. Гликопротеины являются молекулами адгезии. Их исчезновение 
из  плазмолеммы и  нарушение адгезионных контактов дают воз-
можность клеткам перемещаться. Направленную миграцию клеток 
обеспечивает узнавание клетками адгезионных молекул в плазмо-
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лемме других клеток или в межклеточном веществе. Считается, что 
адгезия клеток в  процессе гистогенеза обеспечивает начало, ход 
и окончание миграции клеток и формирование их сообществ. 

Прикрепление клеток к компонентам межклеточного вещества 
осуществляют точечные (фокальные) адгезионные контакты, со-
единение клеток между собой — межклеточные контакты.

Различают следующие виды белков клеточной адгезии:
—	 кадгерины — кальций-зависимые гомофильные межклеточ-

ные белки (насчитывается более 40 видов кадгеринов; для клеток 
зародыша в предимплантационный период характерен Е-кадгерин, 
для клеток трофобласта и плаценты — P-кадгерин);

—	 адгезивные рецепторы суперсемейства иммуноглобулинов;
—	 интегрины — в первую очередь осуществляют связь клеток 

с внеклеточными структурами, могут также участвовать и в адге-
зии клеток друг с другом;

—	 и др.
Взаимодействие между адгезионными белками может быть го-

мофильным, когда соседние клетки связываются друг с другом с по-
мощью однородных молекул, и гетерофильным, когда в адгезии уча-
ствуют белки разного типа.

Для каждого типа ткани молекулы адгезии специфичны. Адгезия 
обеспечивает обмен информацией между клетками с помощью сиг-
нальных молекул и щелевых контактов. 

Клеточные перемещения определяются совокупностью многих 
факторов жизнедеятельности клеток: различные уровни метаболиз-
ма, неодинаковость митотической активности, узнавание клеток, 
межклеточные контакты разных степеней прочности, индукции 
и т. д. Клеточные перемещения имеют особое значение в гаструля-
ции (см. ниже). Клетки могут перемещаться: 

а)	 в свободном состоянии путем иммиграции (выселения из зон 
активной пролиферации); 

б)	 в составе эмбриональных клеточных пластов путем делами-
нации (расщепления);

в)	 инвагинации (впячивания); 
г)	 эпиболии (обрастания); 
д)	 в составе популяции себе подобных клеток путем миграции 

(активное перемещение на относительно большие расстояния).
Апоптоз (от греч. απóπτωσις — опадание листьев) — генетиче-

ски запрограммированная смерть клетки, является неотъемлемым 
компонентом многих стадий эмбриогенеза.

1.2. Прогенез

Основное содержание этого периода заключается в образовании 
и дифференцировке первичных половых клеток (ППК, гонобласты) 
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в зрелые детерминированные (т. е. способные к оплодотворению) 
клетки — гаметы (сперматозоиды или яйцеклетки). Процесс на-
чинается в организмах родителей на самых ранних этапах их эм-
бриогенеза и достигает своего апогея в период половой зрелости 
(репродуктивный период) человека.

Образование и  миграция первичных половых клеток. Пер-
вичные половые клетки возникают на 2-й неделе эмбрионального 
развития. Место изначального образования гонобластов в точности 
не установлено. Они не являются полностью сингентными клетка-
ми для собственного организма (сингенность — генетическая со-
вместимость). Можно лишь считать доказанным, что ППК совер-
шают сложный миграционный путь от  места их  гипотетической 
закладки до гонад (половых желез).

Есть предположение, что гонобласты образуются на самых ран-
них этапах эмбриогенеза (до дифференцировки зародышевых лист-
ков) из некоторых бластомеров, имеющих на вегетативном полюсе 
цитоплазму, богатую РНК. Этот участок цитоплазмы называется 
зародышевой плазмой. Она формируется еще в яйцеклетке в ходе 
оплодотворения и  содержит факторы, детерминирующие (опре-
деляющие) специфику развития половых клеток. Следует подчер-
кнуть, что закладка гонобластов в онтогенезе человека происходит 
только один раз.

Морфологически обособившиеся гонобласты представляют собой 
округло-угловатые клетки (до 20 мкм в диаметре) с псевдоподиями. 
Ядро содержит диплоидный набор хромосом. Цитоплазма богата гли-
когеном и щелочной фосфатазой. В ней хорошо развиты митохон-
дрии и цитоскелет. Эти структурные особенности обеспечивают под-
держание энергетического обмена клеток на высоком уровне, что 
способствует их активной подвижности в процессе миграции.

Миграция гонобластов происходит двумя способами: по крове-
носным сосудам с током крови путем их пассивного вовлечения или 
благодаря их амебовидному движению (с помощью псевдоподий). 

Первым этапом их  миграционного пути является гензеновский 
(первичный) узелок (компонент формирующейся зародышевой ме-
зодермы). Здесь гонобласты обнаруживаются на 14—15-е сутки эм-
бриогенеза. Далее их присутствие отмечено в стенке желточного 
мешка (20-е сутки), в стенке каудального отдела кишечной трубки 
(25-е сутки), в тканях дорзальной брыжейки (28-е сутки), в индиф-
ферентной половой железе (30—35-е сутки).

В  процессе миграции популяция гонобластов увеличивается 
за счет их деления. Одновременно большое их количество погибает, 
что имеет огромное биологическое значение:

1)	 пролиферация (деление) гонобластов идет с большим коли-
чеством мутаций, и организм стремится в первую очередь освобо-
диться от этих клеток;
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2)	 происходит естественный отбор генетически полноценных 
ППК;

3)	 в развивающемся организме формируется состояние имму-
нотолерантности (иммунологической невосприимчивости) к син-
гентному дифферону половых клеток;

4)	 гонобласты, продолжающие свой миграционный путь, попол-
няют запасы гликогена и других питательных и энергетических со-
единений за счет погибших клеток.

Таким образом, гонобласты обладают целым рядом характерных 
морфофункциональных свойств:

1)	 образуются вне половых органов;
2)	 полностью не дифференцированы (в том числе в половом от-

ношении);
3)	 характеризуются тотипотентностью (неограниченностью пу-

тей дифференцировки);
4)	 обладают диплоидным набором хромосом;
5)	 способны к пролиферации путем митоза;
6)	 способны к активной миграции;
7)	 подвержены массовой гибели (путем апоптоза).
На 30—35-е сутки гонобласты достигают конечного пункта мигра-

ции — зачатка гонад (половых желез). На этом этапе эмбриогенеза 
гонады находятся в индифферентной стадии своего развития. Мор-
фологически они не имеют половых различий, т. е. в структурном от-
ношении они идентичны у зародышей мужского и женского типов.

Гонобласты, достигшие индифферентных гонад, включаются 
в состав их структуры. Они приобретают округлую форму и теряют 
способность к активному передвижению. На этой стадии развития 
половые клетки называются гоноцитами. Они являются стволо-
выми клетками гаметогенеза (СКГ). Их дальнейшее дивергентное 
(бисексуальное) развитие сопряжено с дифференцированием ин-
дифферентных гонад по мужскому или женскому типу. Этот процесс 
начинается на 6—8-й неделе эмбриогенеза и во многом связан с на-
личием или отсутствием инициирующего влияния Y-хромосомы.

Некоторые медицинские примеры

•	 Гонобласты существуют в течение очень короткого отрезка онтоге-
неза человека (конец первого месяца эмбриогенеза). Они являются клеточ-
ной популяцией, лежащей в основе формирования дифферонов половых кле-
ток.

Если по тем или иным причинам (радиационное облучение организма 
матери, действие агрессивных химических веществ, цитотоксический эффект 
ряда фармакологических препаратов и пестицидов) гонобласты погибнут, 
их новые популяции уже никогда не образуются. Разовьется синдром герми-
нативной аплазии, который характеризуется отсутствием гоноцитов вслед-
ствие их гибели в эмбриональных гонадах (половых железах). Будущий чело-
век будет обречен на бесплодие.
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•	 Перечисленные выше тератогенные факторы могут стать причи-
нами генных и хромосомных аберраций в гонобластах. Такие неполноцен-
ные клетки чаще всего гибнут в процессе миграционного пути. В некоторых 
же случаях они могут стать причинами генных хромосомных заболеваний 
у людей последующих поколений. Вышеизложенное определяет важность 
охраны здоровья женщины репродуктивного (детородного) периода жизни 
(в частности, на первом месяце беременности). Учитывая, что беременность 
на первом месяце, как правило, не распознается, ей необходимо (при наличии 
половых контактов) быть наиболее внимательной к своему здоровью во вто-
рую половину менструального цикла и особенно при задержке менструаций. 
На охрану здоровья женщины должен быть направлен целый комплекс уста-
новленных в законном порядке государственных санитарно-гигиенических 
мероприятий. 

•	 Отклонения в программе развития гонобластов могут привести к фор-
мированию из них опухолей — тератом. Этиология (первопричина) воз-
никновения этих опухолей в точности не известна. В состав тератом могут 
входить производные всех четырех эмбриональных зачатков (эктодермы, 
энтодермы, мезодермы и мезенхимы), поэтому среди структур этих опухолей 
обнаруживаются полиморфные образования (железы, волосы, ногти, зубы, 
элементы костной и мышечной тканей). Фактором, побуждающим полипо-
тентную клетку (гонобласт) стать гистогенетическим источником многотка-
невой опухоли, может стать нарушение оптимального для запрограммиро-
ванного развития микроокружения. 

•	 Тератомы могут быть экстрагенитальными и интрагенитальными. Пер-
вые развиваются при нарушении или прерывании пути миграции, что при-
водит к остановке гонобласта в несвойственном для него месте (средосте-
нии, забрюшинном пространстве, сальнике, органах пищеварения, костях). 
Преждевременная остановка гонобласта может быть следствием нарушения 
в нем энергетического обмена, сопряженного с гликогеном и щелочной фос-
фатазой. Интрагонадные тератомы развиваются в половых железах (семен-
никах и яичниках). Одной из причин возникновения этих опухолей являются 
нарушения в продукции стероидных половых гормонов в эмбриональном 
периоде. Нередко тератомы обладают большой злокачественностью и угро-
жают жизни человека.

Гаметогенез. Как уже отмечалось выше, гаметогенез — это про-
цесс дифференцировки половых клеток в половых железах. В семен-
никах (мужские половые железы) протекает сперматогенез, в яич-
никах (женские половые железы) — основные (но не все) стадии 
овогенеза.

При развитии гонад по мужскому типу формируются мужские 
половые железы  — семенники (яички). В  них происходит диффе-
ренцирование СКГ по пути создания сперматогенного дифферона 
клеток. Этот путь гаметогенеза называется сперматогенезом.

В  женских половых железах  — яичниках процесс гаметогене-
за называется овогенезом. Здесь дифференцирование СКГ идет 
по пути овоцитарного овогенного дифферона.
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Итогом гаметогенеза является образование высокодифференци-
рованных гаплоидных половых клеток — сперматозоидов или яй-
цеклеток. Двукратное уменьшение диплоидного набора хромосом 
клеток-предшественников (сперматогоний и овогоний) происходит 
вследствие редукционного деления — мейоза.

Мейоз — специальный тип клеточного деления, который проходят 
половые клетки в ходе гаметогенеза.

Сперматогенез. Процесс осуществляется в  извитых семенных 
канальцах семенников и совершается в четыре стадии, проходя ко-
торые, клетка сперматогенного дифферона последовательно повы-
шает свой уровень дифференцировки. Каждой стадии соответствует 
особое название клетки (табл. 1.3).

Таблица 1.3

Стадии гаметогенеза

Стадия гамето-
генеза

Сперматогенез Овогонез

Образующиеся клетки 
сперматогенного  

дифферона

Образующиеся клетки 
овогенного дифферона

1.	 Стадия раз-
множения

Сперматогонии типа А и Б Овогонии

2.	 Стадия роста Сперматоциты I и II (перво-
го и второго порядка)

Овоциты I и II (первого 
и второго порядка)

3.	 Стадия со-
зревания

Сперматиды Яйцеклетка

4.	 Стадия фор-
мирования

Сперматозоиды (неактиви-
рованные)

Стадия отсутствует

Сперматогенез начинается с периода полового созревания и про-
должается в  течение всего репродуктивного возраста мужчины. 
Путь дифференцировки сперматогенной клетки от сперматогоний 
до сперматозоида занимает в среднем 75 сут.

К  моменту полового созревания на  боковых поверхностях су-
стентоцитов (клеток Сертоли), выстилающих извитые семенные ка-
нальцы, формируются инвагинации — бухтообразные углубления, 
в которых располагаются клетки сперматогенного дифферона.

Начальной фазой сперматогенеза является размножение сперма-
тогоний, которые подразделяются на два типа:

1)	 сперматогонии типа А — среди клеток этого типа по степени 
конденсации хроматина различают темные и светлые клетки. Тем-
ные сперматогонии считаются резервными, стволовыми клетками, 
редко вступающими в митоз. Светлые сперматогонии — полуство-
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ловые клетки, находящиеся в непрерывных, следующих друг за дру-
гом клеточных циклах (интерфаза сменяется митозом);

2)	 сперматогонии типа Б имеют круглое ядро и конденсирован-
ный хроматин. Они превращаются в сперматоциты I порядка.

После повторных делений многие сперматогонии отделяются 
от  базальной мембраны извитых семенных канальцев, переста-
ют делиться и вступают во вторую фазу сперматогенеза — период 
роста. Постепенно они превращаются в сперматоциты I порядка, 
значительно увеличиваются в объеме и готовятся к редукционному 
делению.

В периоде роста выделяют четыре стадии:
1)	 лептотенная (от  гр. leptos  — тонкий, длинный и  tainia  — 

нить, лента) — хромосомы отличаются спирализацией, они длин-
ные и тонкие;

2)	 синаптенная или зиготенная (от греч. sinapsis — соединение, 
zygoo — соединять, tainia — нить, лента) — гомологичные хромосо-
мы собираются попарно (конъюгируют), между конъюгирующими 
хромосомами происходит обмен генами;

3)	 пахитенная (от греч. pachys — толстый, tainia — нить, лен-
та) — спирализация хромосом приводит к их утолщению и укоро-
чению;

4)	 диплотенная (от греч. diploos — двойной, tainia — нить, лен-
та) — хромосомы частично расходятся, в каждой хромосоме замет-
на продольная щель. Пары конъюгирующих хромосом приобретают 
вид коротких телец — тетрад.

Образованием тетрад заканчивается период роста, и начинается 
период созревания. Каждый сперматоцит I порядка делится на два 
сперматоцита II порядка, которые, не вступая в синтетический пе-
риод, совершают второе деление, в результате чего образуется четы-
ре сперматиды с гаплоидным набором хромосом.

Сперматиды не делятся и в результате перестройки превращают-
ся в сперматозоиды. Это происходит в четвертую фазу сперматоге-
неза — период формирования.

Сперматиды располагаются около верхушек сустентоцитов, ча-
стично погружаясь в их цитоплазму. Процесс формирования начи-
нается с образования в зоне пластинчатого комплекса сперматиды 
уплотненной гранулы — акробласта, который прилежит к поверх-
ности ядра. Позднее акробласт увеличивается в размерах и в виде 
шапочки охватывает ядро. В его середине формируется уплотнен-
ное тельце — акросома. Центросома, состоящая из двух центрио-
лей, перемещается в противоположный конец сперматиды. Прок-
симальная центриоль прилежит к ядру, а дистальная разделяется 
на две части. От передней части формируется жгутик, а задняя при-
нимает вид колечка. Между проксимальной центриолью и колеч-
ком по спирали располагаются митохондрии. Цитоплазма клетки 
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сильно редуцируется. По окончании формирования сперматозоиды 
высвобождаются из верхушек сустентоцитов и попадают в жидкость 
просвета канальца. Эту жидкость вырабатывают сустентоциты.

Овогенез. Овогенез (или оогенез)  совершается в  три стадии, 
проходя которые, клетка овогенного дифферона последовательно 
повышает свой уровень дифференцировки. Четвертая стадия — фор-
мирования, в овогенезе отсутствует. Каждой стадии, как и в спер-
матогенезе, соответствует особое название клетки (см. табл. 1.3).

Стадия размножения протекает в эмбриональном периоде раз-
вития женского организма. Овогонии после многократного деления 
митозом вступают в стадию роста, который в овогенезе разделяет-
ся на малый и большой. Овоциты I порядка к этому времени нахо-
дятся в составе особых структур яичника — фолликулах (приморди-
альных). Структурные преобразования хромосом и ядер в овоцитах 
при их переходе от одной стадии профазы первого деления мейоза 
в другую идентичны тем, что были описаны выше для сперматоци-
тов. При вступлении примордиальных фолликулов в рост овоциты 
I порядка вступают в стадию большого роста.

Стадия созревания яйцеклетки может осуществляться только по-
сле полового созревания женщины. Дифференцировка способной 
к оплодотворению яйцеклетки происходит в течение овариально-
менструального цикла и занимает около двух недель — продолжи-
тельность так называемого постменструального периода.

1.3. Функциональная морфология  
половых клеток человека

1.3.1. Сперматозоид

Сперматозоид — мужская половая гаплоидная, высокодифферен-
цированная клетка. Она обладает самостоятельной подвижностью 
в оптимальных условиях среды обитания. 

Общий план строения сперматозоида следующий.
1.	 Форма клетки напоминает головастика, имеется жгутик 

(рис. 1.3). Размер по длиннику составляет 60—70 мкм.
2.	 В составе сперматозоида выделяют головку, шейку и жгутик.
3.	 Ядро — одно, расположено в головке и занимает ее основную 

часть. Преобладает резко конденсированный хроматин (гетерохро-
матин). В кариолемме нет ядерных пор. Объем ядра значительно 
преобладает над цитоплазмой.

4.	 Цитоплазма занимает незначительную часть головки и рас-
пределена в остальных частях клетки. Имеет целый ряд структур-
ных особенностей (см. ниже).
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5.	 Клеточная оболочка (плазмолемма) покрывает все части 
сперматозоида.

8
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Рис. 1.3. Схема сперматозоида человека:
I — головка; II — шейка; III — жгутик (А — средняя часть (тело);  

Б — хвостовая часть); 1 — рецептор фертильности; 2 — гликокаликс;  
3 — плазмолемма; 4 — акросома; 5 — ядро; 6 — центриоли;  

7 — митохондриальная спираль; 8 — циркулярные фибриллы; 9 — аксонема

Структурно-функциональные особенности  
и характеристики сперматозоида

1.	 Ядро с гаплоидным набором хромосом.
Имеются гиносперматозоиды (с Х хромосомой) и андросперма-

тозоиды (с Y хромосомой). Гиносперматозоиды отличаются боль-
шей массой. На  этом основан метод разделения сперматозоидов 
по  половому признаку путем центрифугирования. Сперматозоид 
определяет пол будущего организма.

2.	 Высокая степень дифференцировки, которая заключается 
в крайней степени специализации («все для оплодотворения»).

3.	 Самостоятельная подвижность. Скорость — до 30—50 мкм/с 
(при оптимальных условиях среды обитания). Подвижность во мно-
гом обеспечена развитым опорно-двигательным аппаратом, кото-
рый представлен: а) базальными тельцами; б) аксонемой; в) микро-
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трубочками. Хвостовая часть жгутика осуществляет «бичеобразные» 
движения, обусловленные последовательным сокращением микро-
трубочек.

4.	 Уникальный энергетический аппарат. Он представлен што-
порообразно закрученными вдоль осевой нити митохондриями, 
которые: а) синтезируют АТФ из  фруктозы; б)  расщепляют АТФ 
с выделением энергии с помощью ферментативных белков микро-
трубочек; в) не наследуются зиготой.

5.	 Наличие мембранных рецепторов узнавания яйцеклетки (ре-
цепторы фертильности). Они представлены специализированным 
белком, расположенным на плазмолемме головки сперматозоида. 
Должен подойти к аналогичному рецептору яйцеклетки по принци-
пу комплементарности («ключ к замку»).

6.	 Обладает структурным фактором иммунной защиты. Вся на-
ружная поверхность плазмолеммы сперматозоида покрыта глико-
каликсом (по сути, это надмембранный слой клеточной оболочки). 
Предохраняет сперматозоид от  иммунной агрессии лимфоцитов 
в половых путях (своих и женских).

7.	 Снабжен специальными структурами, обеспечивающими 
растворение оболочек яйцеклетки, их пенетрацию и проникнове-
ние головки сперматозоида в овоплазму.

Этот аппарат представлен акросомой (измененный комплекс 
Гольджи), расположенной над ядром. Она концентрирует и выбра-
сывает литические ферменты, обеспечивая тем самым акросомаль-
ную реакцию в ходе оплодотворения.

8.	 Жизнеспособность в  женских половых путях составляет 
2—4 сут (оплодотворяющая способность в два раза меньше).

Сперматозоид неспособен к  делению. Его жизнедеятельность 
обеспечивается процессами внутриклеточной репродукции, кото-
рые крайне ограничены.

9.	 Способен к анабиозу (от греч. anabiosis — оживление, возвра-
щение к жизни) — длительное выживание в состоянии почти пол-
ного, но обратимого прекращения обмена веществ при глубоком 
замораживании. Используется для создания банка спермы в целях 
искусственного осеменения.

Функции сперматозоида
Основной функцией сперматозоида является функция оплодот-

ворения. Она складывается из целого ряда производных функций.
1.	 Двигательная — с помощью бичеобразных биений жгутика.
2.	 Выделение биологически активных веществ:
а)	 в состоянии активной жизнедеятельности они секретируют 

андрогамоны  — низкомолекулярные соединения, определяющие 
положительный хемотаксис гамет);

б)	 в ходе массовой запрограммированной гибели в женских по-
ловых путях выделяют простагландины, стимулирующие перисталь-
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тику матки и маточных труб — фактор имплантации, участвующий 
в подготовке слизистой оболочки матки к внедрению зародыша.

3.	 Пенетрационная — прободение оболочек яйцеклетки в ходе 
акросомальной реакции.

4.	 Внесение в цитоплазму яйцеклетки: а) ядра с гаплоидным на-
бором хромосом; б) центриолей.

5.	 Формирование оси полярности зиготы.
6.	 Запуск программы генетической детерминации зиготы  — 

обеспечение ее половой дифференцировки.
Основные показатели спермы представлены в табл. 1.4.

Таблица 1.4
Основные показатели спермы здорового взрослого мужчины (по данным ВОЗ, 2010)

Показатель Минимальное значение

Объем эякулята 1,5 мл и более

Общее количество сперматозоидов 39 млн и более

Концентрация сперматозоидов в 1 мл 15 млн и более

Общая подвижность сперматозоидов 40 % и более

Сперматозоидов с прогрессивным движением 32 % и более

Морфологически нормальные 4 % и более

Живые сперматозоиды 58 % и более

Мертвые сперматозоиды 42 % и менее

Некоторые медицинские примеры

•	 В клинической практике при исследовании спермы осуществляют 
оценку различных показателей, в том числе проводят подсчет различных 
форм сперматозоидов в окрашенных мазках, определяя их процентное соот-
ношение (спермиограмма).

По мнению Всемирной организации здравоохранения (ВОЗ), «качество 
сперматозоидов (их жизнеспособность, подвижность и морфология) и состав 
семенной жидкости… являются важными факторами для сперматологиче-
ской функции»1.

•	 В ходе сперматогенеза часть образующихся сперматозоидов даже 
в норме имеет те или иные отклонения в строении — дефекты размеров 
и формы (конусовидные, грушевидные), с двумя и более головками, со срос-
шимися головками, дефекты жгутиков (полностью или частично закрученные, 
множественные, короткие) и др. 

Подсчет количества спермиев с измененной морфологией входит в спер-
миограмму и является важным показателем фертильности мужчины. В учеб-
ной литературе данные о количестве сперматозоидов с неизмененной мор-
фологией в норме разнятся (в среднем 70 %). По стандартам ВОЗ (2010 г.) этот 
показатель составляет ≥ 4 %. 

1  Руководство ВОЗ по  исследованию и обработке эякулята человека. 2012. С. 7.
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Это связано с тем, что вероятность зачатия с участием таких клеток очень 
мала. Причинами развития морфологически измененных сперматозоидов 
могут быть влияние неблагоприятных факторов окружающей среды (лучевое 
поражение, влияние токсинов, термическое воздействие, алиментарные фак-
торы), генетические и гормональные нарушения, воспалительные процессы 
в яичках и их придатках, вирусные инфекции и др.

•	 Одним из самых важных показателей спермиограммы является коли-
чество сперматозоидов. В норме их концентрация в 1 мл эякулята составляет 
не менее 15 млн. Причинами нарушения этого показателя могут быть гипови-
таминоз, неадекватное питание, токсическое воздействие алкоголя, наркоти-
ческих веществ, никотина, генетические нарушения (синдром Кляйнфельтера, 
синдром Шерешевского — Тернера, врожденные аномалии (крипторхизм), 
воспаления и травмы яичек, лучевое облучение, нарушения проходимости 
семявыносящих путей и др.

•	 Одной из причин мужского бесплодия является повышение количе-
ства мертвых спермиев (некрозооспермия). В норме 58 % и более спермато-
зоидов должно быть живыми. К некрозооспермии могут привести инфекци-
онно-воспалительные заболевания в яичках, побочное действие некоторых 
лекарственных препаратов, лучевое поражение, хроническая интоксикация 
вследствие приема алкоголя, наркотических средств и др. 

•	 Задержка или блокирование дифференцировки первичных половых 
клеток в развивающихся половых железах на стадии гоноцитов может при-
вести к возникновению дисгермином — злокачественных опухолей яичников 
и семенников. Причинами их образования могут стать местные дисгормональ-
ные нарушения регуляции гистогенеза. Развитию дисгермином может способ-
ствовать крипторхизм (задержка семенников в брюшной полости вследствие 
неопущения их в мошонку). В этом случае происходит нарушение оптималь-
ного температурного режима для энергообмена в гоноцитах, необходимого 
для их дифференцировки.

Это важно!

«Важно различать следующие понятия для описания отклонений 
от нормативных показателей эякулята:

—	олигозооспермия: < 15 млн сперматозоидов в 1 мл;
—	астенозооспермия: < 32 % подвижных сперматозоидов;
—	тератозооспермия: < 4 % сперматозоидов нормальной формы»1. 

1.3.2. Яйцеклетка

Яйцеклетка — женская половая гаплоидная, высокодифференциро-
ванная клетка. Она не обладает самостоятельной подвижностью, пе-
ремещается с током серозной жидкости.

1  Урология. Российские клинические рекомендации / под ред. Ю. Г.  Аляе-
ва, П. В. Глыбочко, Д. Ю. Пушкаря. М. : ГЭОТАР-Медиа, 2016. С. 147.
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Местом образования женских половых клеток являются яичники, 
в которых находятся не яйцеклетки, а их предшественники — ово-
циты на разных стадиях созревания и являющиеся тетраплоидными 
(по содержанию ДНК). В процессе оплодотворения у человека при-
нимает участие клетка, не завершившая мейоз, — овоцит II поряд-
ка в профазе второго деления мейоза. При этом завершается мейоз 
только после оплодотворения, в результате которого у человека об-
разуется уже новый одноклеточный организм — зигота. 

Таким образом, «классическая яйцеклетка (клетка, гаплоидная 
по ДНК и хромосомам) у женщин вообще никогда не образуется!»1

Правда, и в этом случае говорят о яйцеклетке с большой долей 
условности. Изучают же строение таких клеток на примере овоци-
тов в составе растущих фолликулов яичника.

Общий план строения яйцеклетки следующий (рис. 1.4).
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Рис. 1.4. Схема яйцеклетки человека (а) и ее фрагмента (б):
1 — комплекс Гольджи; 2 — гранулярная эндоплазматическая сеть;  

3 — рибосомы; 4 — митохондрии; 5 — кортикальные гранулы;  
6 — желточные гранулы; 7 — микроворсинка с рецептором фертильности; 
8 — фолликулярный эпителий (лучистый венец); 9 — блестящая оболочка; 

10 — ядро

1.	 Форма шаровидная, диаметр 120—130 мкм.
2.	 Ядро — одно, округлой формы, располагается в центре клет-

ки. Хорошо выражено ядрышко. В кариолемме много ядерных пор.

1  Кузнецов  С.  Л., Мушкамбаров  Н.  Н.  Гистология, цитология и  эмбриология : 
учебник для медицинских вузов.  М. : Медицинское информационное агентство, 
2016. С. 89.
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3.	 Цитоплазма — слабобазофильная с небольшим количеством 
равномерно распределенных желточных гранул.

4.	 Клеточная оболочка имеет выросты.
Исходя из  характеристик содержания желточных гранул яйце-

клетка человека, так же как и большинства млекопитающих, отно-
сится к олигоизолецитальному типу (от лат. oligos — малочислен-
ный, малый; isos — равный, одинаковый; греч. lekithos — яичный 
желток) — небольшое количество желтка относительно равномер-
но расположено в цитоплазме клетки.

Структурно-функциональные особенности  
и характеристики яйцеклетки

1.	 Ядро содержит гаплоидный набор хромосом.
2.	 Цитоплазма характеризуется региональностью биопотенци-

альных свойств (овоплазматическая сегрегация). Поэтому уже пер-
вые дочерние клетки зиготы (бластомеры), образовавшиеся из раз-
личных участков овоплазмы, неодинаковы по  строению и  имеют 
различные пути дифференцировки (см. ниже параграф 4.2 «Дробле-
ние»). Вероятно, на этом уровне детерминации формируется и «за-
родышевая плазма» — источник образования гонобластов.

3.	 В цитоплазме имеется несколько видов гранул (мембранных 
пузырьков), компоновка которых происходит в комплексе Гольджи:

а)	 желточные гранулы  заполнены белками фосфопротеидной 
природы вителлинами (от лат. vitellus — желток), которые являются 
основным трофическим материалом яйцеклетки;

б)	 кортикальные гранулы  заполнены гликозаминогликанами 
(ГАГ), находятся на периферии цитоплазмы в подмембранном слое;

в)	 мультивезикулярные (лизосомоподобные) тельца заполнены 
протеолитическими ферментами, синтез которых происходит в эн-
доплазматической сети (ЭПС).

Кортикальные гранулы и мультивезикулярные тельца при вне-
дрении сперматозоида подвергаются экзоцитозу (кортикальная ре-
акция). Вследствие этого формируется специальная оболочка опло-
дотворения. Она предотвращает полиспермию (многоспермное 
оплодотворение).

4.	 Хорошо развиты многие органеллы общего назначения:
а)	 митохондрии (до 400—500 шт.) общесоматического типа на-

следуются зиготой и в дальнейшем клетками всего зарождающего-
ся организма;

б)	 комплекс Гольджи участвует в гранулообразовании;
в)	 эндоплазматическая сеть (шероховатая и гладкая) обеспечи-

вает внутриклеточные синтезы;
г)	 свободные рибосомы — белковые синтезы внутреннего по-

требления,
д)	 клеточный центр развит в овоцитах, а в зрелых яйцеклетках 

он исчезает.
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5.	 Имеются мембранные рецепторы индивидуального и видо-
вого отбора сперматозоидов. Представлены специализированными 
белками в составе плазмолеммы. Отбор осуществляется по принци-
пу комплементарности с соответствующим рецептором спермато
зоида.

6.	 Обладает структурным фактором иммунной защиты, пред-
ставленным блестящей оболочкой (модифицированный гликока-
ликс), в  которой имеются каналы для отростков фолликулярных 
клеток (см. ниже).

7.	 Заключительные этапы созревания яйцеклетки осуществля-
ются в ампулах маточных труб в фазу собственно оплодотворения.

8.	 Жизнеспособность женской половой клетки после овуля-
ции (выхода гаметы из яичника) весьма ограничена. Способность 
к оплодотворению сохраняется в течение 2—3 сут в оптимальных 
средах обитания. Таковыми являются: серозная жидкость ампул 
маточных труб и перитонеальная жидкость прямокишечно-маточ-
ного (дугласова) пространства, а также искусственные субстраты, 
используемые для экстракорпорального оплодотворения.

9.	 Яйцеклетка имеет вспомогательные оболочки:
1)	 фолликулярная оболочка (наружная) состоит из нескольких 

рядов фолликулоцитов  — клеток эпителия фолликулов яичника. 
Фолликулы — это специальные структуры яичника, в которых про-
исходит развитие половых женских клеток. Функции оболочки: 
а) трофическая (по отношению к яйцеклетке); б) защитная; в) эн-
докринная; г) участие в синтезе компонентов блестящей оболочки;

2)	 блестящая, или прозрачная, оболочка (лат. zona pellucida — 
Zp) (средняя)  представляет собой продукт секреции яйцеклетки. 
Состоит из гликозаминогликанов (гиауроновая, сиаловая, хондро-
итинсерная кислоты) и гликопротеиновых нитей. Последние обра-
зованы четырьмя фракциями белков — Zp1, Zp2, Zp3, Zp4. Фракция 
Zp3 является рецептором для сперматозоидов, а фракция Zp2 пре-
пятствует полиспермии;

3)	 оболочка оплодотворения (внутренняя — между блестящей 
оболочкой и цитоплазмой яйцеклетки). Образуется после проник-
новения оплодотворяющего сперматозоида. Существует теория, 
что оболочка оплодотворения образуется из  блестящей оболочки 
за счет модификации белковых субъединиц гликопротеинов ZP под 
влиянием ферментов кортикальных гранул.

Это интересно!

В последнее время начались разработки методов иммуноконтрацеп-
ции, которые основаны на предотвращении возможности оплодотворе-
ния за счет предварительного присоединения иммунного агента к бел-
кам фракций Zp1, Zp2, Zp3.



Функции яйцеклетки
Все функции направлены на обеспечение процесса оплодотворе-

ния.
1.	 Секреторная  — в  состоянии активной жизнедеятельности 

яйцеклетка синтезирует и выделяет низкомолекулярные биологиче-
ские соединения — гиногамоны. Они определяют положительный 
хемотаксис сперматозоида.

2.	 Осуществление индивидуального и видового отбора сперма-
тозоидов.

3.	 Предотвращение полиспермного оплодотворения.
4.	 Обеспечение процесса наследования зиготой митохондрий.

Это интересно!

Для сохранения половых клеток применяется криоконсервация 
(от греч. κρύος — холод и лат. conservo — сохраняю) — хранение их при 
низкой температуре с возможностью восстановления их свойств и функ-
ций после размораживания. Сперматозоиды начали замораживать 
в 1953 г., а женские половые клетки — с 1986 г. Почти 30 лет такое сохра-
нение яйцеклеток было экспериментальным, так как процесс заморажи-
вания был недостаточно быстрым и приводил к образованию кристал-
лов, которые разрушали клетки. И только появление технологии сверхбы-
строго замораживания позволило сохранять материал без повреждений.


