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Аннотация. Цель – выявить особенности органотипической дифференцировки промежуточ-
ной мезенхимы на этапах пренатального онтогенеза у позвоночных животных (рыб, птиц) и человека. 
Материал и методы. Исследовано 118 эмбрионов на 12–23-й стадиях Карнеги (СК) и 28 плодов человека 
9–12 недель фетогенеза, 268 зародышей кур мясного направления (кросс «Гибро PG+») со стадии 48 часов 
до 20 суток инкубации яйца бройлера, 50 мальков пеляди Coregonus peled (Gmelin, 1788) на стадии атро-
фии желточного мешка (36–37-я стадии по классификации Детлаф, 1975). Для изучения методами свето-
вой микроскопии материал фиксировали в 10% растворе нейтрального формалина, заливали в парафин. 
Срезы окрашивали гематоксилином Майера и эозином, ШИК-методом по Мак-Манусу. Иммуногистохи-
мически выявляли Ki-67-, CD31-, CD34-, Bcl-2-позитивные клетки. Первичную почку птицы изучали мето-
дом низковакуумной электронной микроскопии. Эмбрионы и плоды человека получали в лечебно-
профилактических учреждениях г. Тюмени при проведении медицинского аборта по социальным показа-
ниям у анамнестически здоровых женщин с их информированного согласия. Зародышей кур получали на 
птицефабрике АО «ПРОДО Тюменский бройлер», цех инкубации (с. Каскара, Тюменская область). Прове-
дены морфометрический анализ и статистическая обработка фактического материала. Результаты. По-
казано, что органотипическая дифференцировка промежуточной мезенхимы и формирование нефронов 
провизорного и дефинитивного органов мочеобразования контролируются состоянием мезонефрального 
протока и метанефритического дивертикула. Мезонефральный проток инициирует органотипическую 
дифференцировку перифокальной промежуточной мезонефральной мезенхимы и контролирует прокси-
мо-дистальный вектор сальтаторного мезонефроногенеза. Метанефритический дивертикул и его дочерние 
ветви инициируют органотипическую дифференцировку промежуточной мезенхимы и контролируют ве-
ерный механизм метанефроногенеза. Процессы нефроногенеза сопровождаются конвергенцией иммуно-
компетентных клеток. Отсутствие вентро-дорзальной генерации мезонефронов у человека связано с ко-
ротким витальным циклом первичной почки, атрофией мезонефрального протока и снижением миграци-
онной активности иммунокомпетентных клеток. Увеличение экспрессии CD31-, CD34-, Ki-67-позитивных 
клеток происходит совместно с формированием зачатков нефронов по мере перемещения органов-
промоторов в составе развивающегося органа мочеобразования. Заключение. Пренатальный органоге-
нез первичной и постоянной почек сопровождается формированием органов-промоторов морфогенеза – 
мезонефрального протока и метанефрального дивертикула. Одним из показателей органотипической 
дифференцировки промежуточной мезенхимы при развитии рыбы, птицы и человека является конвер-
генция антигенпродуцирующих клеток. 
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Abstract. The aim is to show the regulatory significance of promoter organs of morphogenesis in a sta-
ble state of the kidneys of vertebrates (fish, birds) and humans. Material and methods. 118 embryos at stages 
12-23 of Carnegie (SC) and 28 human fetuses of 9-12 weeks of fetogenesis, 268 embryos of meat chickens (cross 
"Hibro PG +") from the stage of 48 hours to 20 days of broiler egg incubation, 50 fry of peled Coregonus peled 
were studied (Gmelin, 1788) at the stage of yolk sac atrophy (stage 36-37 according to the classification of Detlaf, 
1975). To study the method of light microscopy, the material fixed in a 10% neutral form, embedded in paraffin. 
Sections stained with Mayer's hematoxylin and eosin, McManus CHIC method. Ki-67, CD31, CD34, positive cells 
are detected by immunohistochemistry. Primary kidney examination by low-vacuum electron microscopy. Em-
bryos and human fetuses are observed in the Tyumen health care facility during medical abortion on demand in 
anamnestic healthy women with their warning about emergency work. Observation chicken embryos at the poul-
try farm “Tyumensky Broiler”, incubation workshop (Kaskara village, Tyumen region). Morphometric analysis 
and statistical processing of the actual material were carried out. Results. It was shown that the organotypic 
differentiation of the intermediate mesenchyme and the formation of nephrons of the provisional and definitive 
urinary organs control the state of the mesonephric duct and metanephritic diverticulum. The mesonephric duct 
initiates the organotypic antibiotic of the perifocal intermediate mesonephric mesenchyme and detects the 
proximodistal vector of saltatory mesonephronogenesis. The metanephritic diverticulum and its daughter 
branches initiate the organotypic differentiation of the intermediate mesenchyme and control the fan mechanism 
of metanephronogenesis. Activity of nephronogenesis Determination of the dynamics of convergence of im-
munocompetent cells. The absence of ventrodorsal generation of mesonephrons in humans is associated with a 
significant vital cycle of a normal kidney, atrophy of the mesonephric duct, and a decrease in the activity of im-
munocompetent cells. An increase in the expression of CD31, CD34, Bcl-2, Ki-67 positive cells is realized in com-
bination with the formation of nephron rudiments as the promoter organs move in the developing organ of uri-
nary formation. Conclusion. Prenatal organogenesis monitors and constantly monitors the formation of pro-
moter organs of morphogenesis - the mesonephric duct and the metanephric disserticulum. Organotypic infec-
tion of the intermediate mesenchyme during the development of fish, birds and humans correlates with the 
chronovector of the convergence of immunocompetent cells.  
 

Keywords: intermediate mesenchyme; urinary system; nephronogenesis; promoter organs; fish; bird; 
human 
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Введение 
 

Успешные итоги изучения эволюцио-
нирования механизмов эмбриональных гис-
тогенезов [1, 3] повлекли изучение эмбрио-
нальных морфогенезов на уровне органных 
структур. Было показано, что эмбриональные 
органогенезы сопровождаются реализацией 
фундаментальных механизмов эволюциони-
рования – дивергенции, параллелизма, мето-
ризиса [10]. 

В настоящее время сформировалось 
убеждение о том, что в зонах роста бронхи-
ального дерева, собирательных трубочках 
почки и системы выводных протоков предста-
тельной железы устанавливается благоприят-
ная ситуация для органотипической диффе-
ренцировки тканей зачатка и формирования 
структурно-функциональных единиц разви-
вающихся органов [16, 17]. Процессы гисто- и 
органогенезов тесно связаны с действием 
факторов роста, регуляторного влияния сиг-

нальных молекул на этапах эмбрионального 
морфогенеза, мобилизации камбиальных и 
стволовых клеток [15, 21, 22, 25]. 

К примеру, семейство Wnt представлено 
гаммой насыщенных цистеином секреторных 
гликопротеинов, выполняющих жизненно 
важную роль в регуляции процессов эмбрио-
генеза и гомеостаза. Компоненты Wnt-
семейства участвуют в регуляции формирова-
ния провизорных и дефинитивных почек, 
развитии урогенитального тракта [14, 18, 24]. 
Однако молекулярный уровень действия Wnt 
пути остается неясным [18]. 

Поиск носителя сигнальных молекул 
открывает перспективу для углубленного изу-
чения процессов гисто- и органогенеза на ста-
диях эмбрионального развития и репаратив-
ной регенерации [19, 20]. 

Весьма важное значение в реализации 
эмбриональных органогенезов имеет состоя-
ние структуры организаторов трансформации 
эмбрионального зачатка. К категории 
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Таблица 1 / Table 1 
Распределение эмбрионального материала по стадиям Карнеги 

Embryo material assignment by Carnegie stages 
 

Стадии Карнеги 
Материал 12-я 13-я 14-я 15-я 16-я 17-я 18-я 19-я 20-я 21-я 22-я 23-я 

Сутки от момента  
оплодотворения 

25- 
27 

28- 
29 

30- 
32 

33- 
36 

37- 
40 

41- 
43 

44- 
46 

47- 
49 

50- 
51 

52- 
53 

54- 
55 

56- 
57 

Число  
эмбрионов 6 11 12 15 17 12 11 9 8 7 6 4 

Всего 118 эмбрионов 
 
подобных структур относятся органы-
промоторы морфогенеза провизорных и де-
финитивных органов мочеобразования – ме-
зонефральный проток, мезонефритический 
дивертикул. 

Цель исследования – выявить особен-
ности органотипической дифференцировки 
промежуточной мезенхимы на этапах прена-
тального онтогенеза у позвоночных животных 
(рыб, птиц) и человека. 
 

Материал и методы исследования 
 

Преобразования промежуточной мезо- 
и метанефральной мезенхимы и состояние 
мезонефрального протока и метанефритиче-
ского дивертикула изучали на эмбрионах и 
плодах человека, зародышах птицы и рыбы. 
Зародышей человека получали в лечебно-
профилактических учреждениях г. Тюмени 
при проведении медицинского аборта по со-
циальным показаниям у анамнестически здо-
ровых женщин с их информированного согла-
сия. Проведение исследования одобрено ло-
кальным этическим комитетом при ГАУЗ ТО 
МКМЦ «Медицинский город» (протокол за-
седания № 05/23 от 17 мая 2023 г.). 

Возраст зародыша определяли по ком-
плексу признаков: сведениям акушерского 
анамнеза, результатам визуальной оценки 
тела зародыша, измерения теменно-
копчиковой длины и длины стопы со срока 
5,5 недель эмбриогенеза (16-я стадия Карне-
ги). Стадии эмбриогенеза определяли в соот-
ветствии с классификацией Стритера [23] и 
таблицами размеров длины и других морфо-
логических показателях тела зародыша [5, 8]. 

Исследовано 118 эмбрионов на 12–23-й 
стадиях Карнеги (табл. 1) и 28 плодов  
9–12 недель (от 4 до 10 плодов на каждый 
срок). 

 

Первичную и постоянную почки птицы 
изучали со стадии 48 часов инкубации в вы-
водковой камере до 20 суток включительно. 
Исследованы 268 зародышей домашней куры 
Gallus gallus domesticus (Linnaeus, 1758), кросс 
«Гибро PG+». Яйца бройлера получали в цехе 
инкубации птицефабрики АО «ПРОДО Тю-
менский бройлер» (с. Каскара, Тюменская об-
ласть). Забор материала проводили с интер-
валом в 4 часа с 1-х по 7-е сутки инкубации и с 
интервалом в 12 часов с 7-х по 20-е сутки. На 

каждом сроке исследования было взято по 
3 зародыша. 

При изучении зародышей рыбы было 
взято 50 мальков пеляди Coregonus peled 
(Gmelin, 1788) на стадии атрофии желточного 
мешка. 

Материал фиксировали в 10% растворе 
нейтрального формалина, заливали в пара-
фин, серийные гистологические срезы окра-
шивали гематоксилином Майера и эозином, 
ШИК-методом по Мак-Манусу [9]. 

С привлечением метода иммуногисто-
химии проведено изучение состояния проли-
ферации и апоптоза клеток (Ki-67, BCL-2), а 
также участия сигнальных факторов в регуля-
ции органотипической дифференцировки 
промежуточной мезенхимы – CD31 (монокло-
нальные антитела, клон GM006, разведение 
1:100) и CD34 (моноклональные антитела, 
клон QBEnd-10, разведение 1:200). Реактивы 
для иммуногистохимических исследований 
применяли согласно рекомендациям фирмы-
изготовителя “Thermo Fisher Scientific, MA” 
(США). Доокрашивание гистологических пре-
паратов проводилось на автостейнере Thermo 
Scientific™ Lab Vision™ Autostainer 480S 2D с 
модулем для демаскировки и депарафиниза-
ции (Thermo Fischer Scientific, MA, USA). 

Результаты иммуногистохимической 
реакции оценивали по степени интенсивности 
окрашивания объекта полуколичественным 
рутинным методом, принятым в отделении 
патологической анатомии ГАУЗ ТО МКМЦ 
«Медицинский город» (г. Тюмень). При оцен-
ке экспрессии Ki-67 вычисляли индекс про-
лиферации по формуле: 

 

I = (n+/N)×100%, 

 

где I – индекс позитивных клеток, n+ – коли-
чество позитивно окрашенных клеток, N – 
общее число клеток в поле зрения. Подсчет 
экспрессии позитивных ядер проводили при 
объективе ×100, окуляре ×10 в 20 полях зре-
ния [5]. 

Проводили светооптический и морфо-
метрический анализ препаратов. Использова-
ли медицинский микровизор проходящего 
света mVizo-101 («ЛОМО», Россия) и микро-
скоп “MEIJI MT 4200” (“Meiji Techno”, Япо-
ния), цифровую фотокамеру Canon EOS 5D 
(Япония). Изображения переносили на пер-
сональный компьютер, проводили морфомет-
ричский анализ на основе пакета программ 
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Рис. 1. Эмбриональные органокомплексы мочеобразования человека. А – эмбрион человека, 13-я стадия 
Карнеги. 1 – мезонефрально-гонадный комплекс, 2 – гонадный компонент, 3 – целом. Ув. 200; B – эм-
брион человека, 17-я стадия Карнеги, опистонефрос. 1 – первичная почка, 2 – гонада, 3 – метанефрос. 
Ув. 100; C – эмбрион человека, 21-я стадия Карнеги. Мезо-мета-эпинефральногонадный комплекс.  
1 – первичная почка, 2 – гонада, 3 – надпочечник, 4 – постоянная почка. Ув. 50. Фиксация 10% ней-
тральным формалином. Окраска – ШИК-реакция по Мак-Манусу. 
Fig. 1. Embryonic organocomplexes of human urine organs. A – human embryo, Carnegie stage 13. 1 – meso-
nephric-gonadal complex, 2 – gonadal component, 3 – coelom, ×200; B – human embryo, Carnegie stage 17, 
opistonephros. 1 – primary kidney, 2 – gonad, 3 – metanephros, × 100; C – human embryo, Carnegie stage 21. 
Meso-meta-epinephric complex. 1 – primary kidney, 2 – gonad, 3 – adrenal gland, 4 – definitive kidney, ×50. 
Fixative solution – 10% formalin. Staining – PAS-reaction. 
 
UTHSCSA “Image tool” (США) для Windows. 
В первичных почках измеряли площадь по-
чечных телец, сосудистых клубочков, высоту 
эпителиоцитов париетального листка капсулы 
тельца и мезонефральных канальцев. В каж-
дом объекте проводили морфометрию 50–100 
телец и 100 канальцев каждого типа. 

Для электронно-микроскопического ис-
следования материал (первичную почку пти-
цы) фиксировали в 5% растворе парафор-
мальдегид-глутаральдегидной смеси, дофик-
сировали в 1% растворе OsO4 при t = +4oC. 
Срезы контрастировали уранилацетатом. Из-

готовление электроннограмм проводили на 
электронном микроскопе JEM-1011 (“JEOL”, 
Япония) в Сибирском отделении РАН (г. Тю-
мень). 

Статистический анализ проведен с ис-
пользованием программного пакета Wolfram 
Mathematica v.13.3 (“Wolfram Research”, США). 
Данные проверяли на нормальность распре-
деления с помощью критерия Шапиро–
Уилка. Для сравнения значений морфометри-
ческих параметров формирующихся мезо-
нефронов на разных стадиях применялся од-
нофакторный дисперсионный анализ. 
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Рис. 2. Мезонефрос рыбы. 1 – мезонефральный 
проток, 2 – зачатки мезонефронов. Фиксация 10% 
нейтральным формалином. Окраска – ШИК-
реакция по Мак-Манусу. Ув. 1000. 
Fig. 2. Mesonephros of fish. 1 – mesonephric duct,  
2 – mesonephron rudiments. Fixative solution – 10% 
formalin. Staining – PAS-reaction, ×1000. 
 
Статистическая значимость изменений пока-
зателя в динамике оценивалась с помощью 
следа Пиллая. 
 

Результаты и их обсуждение 
 

При анализе фактического материала 
использованы фундаментальные положения 
классической гистологии, концепции тканей в 
аспекте функциональных систем и органои-
дов, тканево- и органотипической дифферен-
цировки, феномена провизорности [2, 3, 7, 10, 
12, 13]. 

В эмбриональном периоде значитель-
ные преобразования выявляются в зачатках 
первичных и постоянных почек, осуществля-
ются этапы эстафетного построения эмбрио-
нальных органокомплексов: аортально-
гонадный, мезонефрально-гонадный, описто-
нефральный, мезометаэпинефрально-
гонадный (рис. 1). 

Механизмы развития первичной почки 
амниотов и анамний, несмотря на определен-
ные особенности морфогенеза у представите-
лей главной и боковой ветвей эволюциониро-
вания хордовых, имеют много общего, реали-
зуются в виде сальтаторного формирования 
мезонефронов в кранио-каудальном векторе. 

Первичная почка рыбы является дефи-
нитивным органом, сохраняющим способ-
ность к ростовым процессам на протяжении 
всей жизни [11]. Особенностью мезонефроса 
рыбы является связь с целомом через нефро-
стомы. Нефроны образуются по мере роста 
мезонефрального протока в промежуточной 
мезенхиме перифокально, проходят цикл ор-
ганогенеза – формирование зачатка, диффе-
ренцировка зачатка, образование функцио-
нальных компонентов – почечного тельца и 
канальцевого отдела. Изначально образуются 
шаровидные зачатки нефронов в виде кле-

точных коопераций, которые в дальнейшем 
проходят этапы мезонефроногенеза (рис. 2). 

Площадь мезонефрального тельца рав-
на 22.000±240 мм2, поперечного сечения ка-
нальцевого отдела – 2500±200 мм2. По мере 
продвижения промежуточной мезенхимы и 
мезонефрального протока каудально новооб-
разованные нефроны лишаются нефростом. 
Сегментарные артерии становятся принося-
щими и выносящими артериолами. Парие-
тальный листок капсулы тельца представлен 
однослойным плоским эпителием, висце-
ральный – подоцитами. Мочевое пространст-
во заполняется первичной мочой, свободной 
от форменных элементов. Каналец мезонеф-
рона выстлан однослойным столбчатым эпи-
телием, высота клеток составляет 16,1±0,6 
(95ДИ 16,022–16,178) мкм, поперечный раз-
мер – 8,1±0,5 (95ДИ 8,035–8,165) мкм. Пло-
щадь поперечного сечения канальца равна 
2530±150 (95ДИ 2510,57–2549,43) мкм2; пло-
щадь мочевого пространства – 534±51 (95ДИ 
527,39–540,61) мкм2; площадь эпителиально-
го пласта – 1970±260 (95ДИ 1936,32–
2003,68) мкм2. Эпителиоциты содержат ще-
точную каемку около 3 мкм. 

Органотипическая дифференцировка 
промежуточной мезонефральной мезенхимы 
осуществляется в соответствии с феноменом 
провизорности, дивергенции, сальтаторности, 
миграционной способностью клеток. Промо-
торное действие мезонефрального протока 
проявляется при формировании четырех ге-
нераций нефронов, отличающихся строением 
структурных компонентов. Мезонефроны 1-й 
генерации образуются в краниальных сегмен-
тах мезонефральной мезенхимы, которая на-
ходится в состоянии эмбрионального зачатка 
и не содержит кровеносных сосудов. Промо-
торное влияние мезонефрального протока 
реализуется в повышении уровня пролифера-
ции клеток мезенхимы, формировании кле-
точных коопераций и построении шаровид-
ных зачатков мезонефронов. Мезонефроны  
1-й генерации представлены эпителиальными 
трубочками, аналогичными целомодуктам 
низших вторичнополостных животных. От-
сутствие сосудистого компонента свидетельст-
вует об ограниченном влиянии сигнального 
компонента органа-промотора на процессы 
дифференцировки и инициации ангиогенеза 
в мезонефральной мезенхиме. 

При проведении иммуногистохимиче-
ского исследования выявлены единичные 
CD31- и CD34-позитивные клетки в составе 
рострального отдела мезонефрального прото-
ка и промежуточной мезенхимы (рис. 3, 4). 

Становление магистрального и локаль-
ного сосудистых бассейнов формирующейся 
первичной почки осуществляется параллель-
но с хроновектором прорастания мезонеф-
рального протока в каудально расположенные 
сегменты.
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Рис. 3. Эмбрион птицы, 56 часов инкубации в выводковой камере. Первичная почка. Локализация CD31+-
клеток в промежуточной мезенхиме и кровеносных сосудах (иммуногистохимическая реакция). Фикса-
ция 10% нейтральным формалином. Окраска моноклональными антителами к CD31; продукт иммуно-
гистохимической реакции коричневого цвета. Докраска гематоксилином Майера. Ув. 400. 
Fig. 3. Poultry embryo, 56 hours of egg incubation. Primary kidney. Localization of CD31+-cells in the interme-
diate mesenchyme and blood vessels (immunohistochemical reaction). Fixation – 10% neutral formalin. Stain-
ing – monoclonal antibodies to CD31 (positive – brown color), post-staining with hematoxylin and eosin, ×400. 
  

  
Рис. 4. Эмбрион птицы, 132 часа инкубации в вы-
водковой камере. Первичная почка. Экспрессия 
CD34 в составе шаровидного зачатка мезонефро-
на. Окраска моноклональными антителами к 
CD34; продукт иммуногистохимической окраски 
коричневого цвета. Докраска гематоксилином 
Майера. Ув. 400. 
Fig. 4. Poultry embryo, 132 hours of egg incubation. 
Primary kidney. Expression of CD34 in the globular 
mesonephron primordium. Fixation – 10% neutral 
formalin. Staining – monoclonal antibodies to CD34 
(positive – brown color), post-staining with hema-
toxylin and eosin, ×400. 

Рис. 5. Эмбрион птицы, 72 часа инкубации в вы-
водковой камере. Первичная почка. 1 – зачатки 
нефронов, 2 – мезонефральный проток, 3 – мезен-
хима. Фиксация 10% нейтральным формалином. 
Окраска – ШИК-реакция по Мак-Манусу. Ув. 400. 
Fig. 5. Poultry embryo, 72 hours of egg incubation. 
Primary kidney. 1 – nephron primordia, 2 – meso-
nephric duct, 3 – mesenchyme. Fixative solution – 10% 
formalin. Staining – PAS-reaction, ×400. 

 
 

Локализация CD31 свидетельствует о 
единых миграционных путях клеток половых 
и соматических дифферонов в организме за-
родыша [3, 10]. Экспрессия Bcl-2 демонстра-
тивно проявляется в процессе формирования 
и трансформации шаровидных и последую-
щих вариантов зачатков почечных телец. 

Нефроны 2-й генерации у птиц образу-
ются, начиная с 64 часов инкубации в вывод-
ковой камере, проходят стадии шаровидного, 
в виде запятой и S-образного зачатков 
(рис. 5). 

Зачаток нефрона является источником 
формирования тельца и канальцевого отдела, 
структур, обеспечивающих механизмы моче-
образования – фильтрации, реабсорбции, 

секреции. Динамика фильтрационного отдела 
мезонефрона птицы прослежена на стадиях 
108, 132, 156 часов инкубации в выводковой 
камере, когда провизорный орган находится в 
состоянии структурно-функциональной ста-
бильности. 

На стадии 108 часов инкубации форми-
руются основные компоненты почечного 
фильтра. На стадии 132 часов инкубации 
дифференцируются цитотрабекулы, цитопо-
дии, терминалии цитоподий, базальная мем-
брана (рис. 6). 

К состоянию стабильности фильтраци-
онный барьер приходит к 156 часам инкуба-
ции. Канальцевый отдел характеризуется не-
равнозначным строением по длиннику, 
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Рис. 6. Фрагмент мезонефрального тельца мезо-
нефроса зародыша птицы (132 часа инкубации): в 
просвете капилляра единичный эритроцит (*), 
над капиллярами (снаружи) цитоподии разной 
формы и размеров (стрелки). Низковакуумная 
растровая электронная микроскопия, шкала − 20  
мкм. 
Fig. 6. Fragment of the mesonephric body of the meso-
nephros of a poultry embryo (132 hours of egg incuba-
tion): in the lumen of the capillary there is a single 
RBC (*), above the capillaries (outside) there are cyto-
podia of different shapes and sizes (arrows). Low-
vacuum scanning electron microscopy, scale bar: 
20 µm. 

Рис. 8. Эмбрион человека, 21-я стадий Карнеги. 
Метанефрос. 1 – метанефральный проток,  
2 – формирующиеся юкстамедуллярные нефроны. 
Фиксация 10% нейтральным формалином. Окра-
ска – ШИК-реакция по Мак-Манусу. Ув. 200. 
Fig. 8. Human embryo, stage Carnegie 21. 
Metanephros. 1 – metanephric duct, 2 – developing 
juxtamedullary nephrons. Fixative solution – 10% 
formalin. Staining – PAS-reaction, ×200. 

 

 
Рис. 7. Эмбрион птицы. Первичная почка. Канальцевый отдел мезонефрона. А – каналец 1-го типа. Ув. 
200; Б – каналец 2-го типа. Ув. 800; В – каналец 3-го типа. Ув. 200. Фиксация 10% нейтральным фор-
малином. Окраска – ШИК-реакция по Мак-Манусу. 
Fig. 7. Poultry embryo. Primary kidney. Tubular section of the mesonephron. A – type 1 canaliculus, ×200;  
B – type 2 canaliculus, ×800; B – type 3 canaliculus, ×200. Fixative solution – 10% formalin. Staining: PAS-
reaction. 
 
начиная от почечного тельца до мезонеф-
рального протока – мочевые канальцы I–IV 
типов (рис. 7). 

Нефроны каудальных отделов (3-я ге-
нерация) формируются по мегалотипическо-
му варианту. Вентродорзальная генерация 
(заключительная) мезонефронов формирует-
ся по «веерному» механизму, что подтвержда-
ет значение провизорного этапа в моделиро-
вании вариантов построения структурно-
функциональных единиц дефинитивного ор-
гана мочеобразования. 

Особенностью хронологии процессов 
гисто- и органогенеза в эмбриональном пе-
риоде является «рокировка» их реализации, о 
чём декларировал А.Г. Кнорре: 
«…Дифференцировка большинства дефини-
тивных тканей в процессе эволюции все более 
отодвигается на поздние стадии развития, не 

предшествуя, а наоборот, следуя за формиро-
вание зачатков органов или ему сопутствуя…» 
[3]. 

Подобная ситуация складывается при 
развитии постоянных почек птицы и челове-
ка, когда внешнее очертание органа и зачат-
ков структурно-функциональных единиц 
оформляются раньше, чем их тканевая диф-
ференцировка. Подобное смещение очередно-
сти в эмбриональном морфогенезе может 
быть связано с кратковременностью эмбрио-
нального периода и ускоренным заселением 
территории зачатка органа мочеобразования 
коммитированными клетками структурно-
функциональных единиц и очагов гемопоэза. 

В отличие от провизорного органа ме-
танефроногенез «слепо» приостанавливается 
в зоне построения новых поверхностно распо-
ложенных нефронов, а сформированные 
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Таблица 2 / Table 2  
Плотность распределения антигенсинтезирующих клеток при формировании первичной 

почки птицы, % (M±σ) 
Density of distribution of antigen presenting cells during the formation of the primary kidney  

of a bird, % (M±σ) 
 

Популяция клеток Зона врастания мезо-
нефрального протока 

Зона формирующихся 
сегментов промежуточ-

ной мезенхимы 

Зона сформированных 
зачатков мезонефронов 

CD31 12,6±1,4 17,3±1,8 23,2±2,1* 
CD34 1,3±0,1 5,6±0,8 16,3±1,1* 
Ki-67 7,2±1,2 11,4±1,4 17,7±1,2* 
Bcl-2 6,4±0,2 6,2±0,3 6,9±0,3 

Примечание: * – различия статистически значимы по сравнению с «зоной врастания мезонефрального 
протока» при p<0,05. 
 

  
Рис. 9. Морфометрическая характеристика ком-
понентов телец нефронов различных генераций 
первичной почки птицы в составе мезонефрально-
гонадного комплекса. Примечание: здесь и далее 
при использовании гистограммы с накоплением 
столбцы с данными о площадях мочевого про-
странства и сосудистого клубочка демонстри-
руют соотношение структур в составе тельца.  
Fig. 9. Morphometric characteristics of the compo-
nents of nephron bodies of different generations of the 
primary bird kidney as part of the mesonephric-
gonadal complex. Note: here and below, when using a 
stacked histogram, the columns with data on the areas 
of the urinary space and the vascular glomerulus dem-
onstrate the relationship between the structures in the 
body. 

Рис. 10. Морфометрическая характеристика ком-
понентов телец нефронов различных генераций 
первичной почки человека в составе мезонефраль-
но-гонадного комплекса.  
Fig. 10. Morphometric characteristics of the compo-
nents of nephron bodies of various generations of the 
primary human kidney as part of the mesonephric-
gonadal complex. 

 
ранее юкстамедуллярные и промежуточные 
нефроны не подвергаются атрофии и деструк-
ции. Отсутствие мегалотипических метанеф-
ронов может быть косвенным подтверждени-
ем «незавершенного» эволюционирования 
органов мочеобразования и существования не 
реализованного эмбрионального компонента 
в составе комплекса «метанефритический ди-
вертикул – метанефрогенная мезенхима». 

Что касается филогенетической «пер-
спективы» мегалотипического механизма в 
развитии постоянной почки, то можно при-
вести наблюдения С.М. Пантелеева [6]. Было 
показано, что трансформация структур мета-
нефрона в растущем и стареющем организме 
лабораторного животного (крысы) проявляет-
ся в динамике париетального листка капсулы 
тельца – эпителий приобретает форму одно-
слойного столбчатого либо кубического. 

Развитие постоянной почки сопровож-
дается сегментацией промежуточной мезен-
химы, что подтверждается сальтаторным ме-
ханизмом нефроногенеза и органотипической 
дифференцировкой контаминирующей ме-

зенхимы в зонах роста ветвлений мезонеф-
рального дивертикула (рис. 8). 

Клеточная кооперация в мезенхиме 
преобразуется в стадию построения тельца с 
формированием полости, зачатка сосудистого 
полюса, трансформации стенки в наружный 
листок капсулы и выделением зоны роста ка-
нальцевого отдела. 

Значение органов-промоторов под-
тверждается результатами наших исследова-
ний и анализом механизмов мезо- и метанеф-
рона при развитии провизорных и дефини-
тивных органов мочеобразования. Экспрессия 
иммунокомпетентных клеток в стенке орга-
нов-промоторов и промежуточной мезенхиме 
свидетельствует о значении сигнальных сис-
тем в становлении провизорных и дефини-
тивных органов мочеобразования (табл. 2). 

Индекс пролиферации представлен в 
зоне врастания мезонефрального протока, в 
зоне формирующихся сегментов промежуточ-
ной мезенхимы и в зоне сформированных 
шаровидных зачатков нефрона. При анализе 
фактического материала в части экспрессии 
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Bcl-2 результаты оценки были не однозначны, 
что соответствует данным научной литерату-
ры. 

Результаты морфометрии телец мезо- и 
метанефронов представлены на рис. 9 и 10. 
 

Заключение 
 

Процессы сегментации и органотипиче-
ской дифференцировки промежуточной ме-
зенхимы на этапах пренатального онтогенеза 
рыбы, птицы и человека контролируются ор-
ганами-промоторами морфогенеза – мезо-
нефральным протоком и метанефритическим 
дивертикулом. Органотипическая дифферен-
цировка промежуточной мезенхимы при раз-
витии рыбы, птицы и человека сопровождает-
ся конвергенцией иммунокомпетентных кле-
ток (CD34, CD31, Bcl-2) и ангиогенезом (CD31) 
в дифференцирующихся сегментах промежу-
точной мезенхимы. 
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