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Аннотация. Цель исследования – сравнительная электронно-микроскопическая и микро-
скопическая характеристика первых двух фаз спермиогенеза у семи видов млекопитающих. Материал и 
методы. Для электронной микроскопии образцы яичек фиксировали в 2,5%-ном глютаровом альдегиде и 
в 1% осмиевом фиксаторе. Готовили срезы на ультрамикротомах БС-490 и ЛКБ-4800. Срезы контрастиро-
вали уранилацетатом и цитратом свинца и изучали в электронном микроскопе «Тесла БС-500». Резуль-
таты. В первой фазе Гольджи аппарат Гольджи образуют акросомический пузырек и мелкие гранулы. 
В период второй фазы колпачка в акросомическом пузырьке мелкие гранулы объединяются в одну боль-
шую гранулу. Акросомический пузырек вместе с акросомической гранулой распластывается над ядром, 
образуя колпачок. У северного морского котика, черно-бурого лиса, норки выявлены углубления в ядре 
сперматид в местах расположения акросомического пузырька. У барана, калана и речного бобра углубле-
ние в ядрах сперматид в месте прилегания пузырька отсутствует. Заключение. В период фазы Гольджи 
происходит формирование акросомического пузырька и акросомической гранулы. В период фазы колпач-
ка акросомическая структура распластывается над апикальной поверхностью ядра, формирует колпачок 
над ядром. У северного морского котика, лиса и норки акросомический пузырек образует глубокое углуб-
ление в ядро сперматиды, которое не выявлено у барана, речного бобра и калана. 
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Abstract. The aim of the study was to compare the electron microscopic and microscopic characteris-
tics of the first two phases of spermiogenesis in seven mammalian species. Material and methods. For elec-
tron microscopy, testicular specimens were fixed in 2.5% glutaraldehyde and 1% osmium fixative. Sections were 
prepared on BS-490 and LKB-4800 ultramicrotomes. Sections were contrasted with uranyl acetate and lead 
citrate and examined under a Tesla BS-500 electron microscope. Results. During the first Golgi phase, the Golgi 
apparatus forms an acrosomal vesicle and small granules. During the second cap phase, the small granules in the 
acrosomal vesicle combine to form a single large granule. The acrosomal vesicle and acrosomal granule spread 
over the nucleus, forming a cap. In northern fur seals, silver foxes, and minks, indentations in the spermatid 
nuclei were found at the location of the acrosomal vesicle. In sheep, sea otters, and beavers, indentations in the 
spermatid nuclei at the vesicle attachment site are absent. Conclusion. During the Golgi phase, the acrosomal 
vesicle and acrosomal granule form. During the cap phase, the acrosomal structure spreads over the apical sur-
face of the nucleus, forming a cap over the nucleus. In the northern fur seal, fox, and mink, the acrosomal vesicle 
forms a deep depression in the spermatid nucleus, which is not found in the ram, beaver, and sea otter  
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Введение 
 

В настоящее время в яичках взрослого 
животного можно выделить около 30 различ-
ных типов сперматогенных клеток, однако в 
одном участке на поперечном срезе извитого 
семенного канальца можно видеть не более 
пяти типов клеток. Количество клеточных ас-
социаций у разных видов животных может 
быть разным, но состав каждой клеточной 
ассоциации для данного вида животного все-
гда постоянный. 

Сперматогенные клетки в каждом уча-
стке извитого семенного канальца постоянно 
меняются и одна группа сперматогенных кле-
ток замещается другой. Количество встре-
чающихся сочетаний клеток в семеннике жи-
вотного данного вида ограничено и постоян-
но. Одна группа сперматогенных клеток соот-
ветствует одной стадии цикла сперматогенно-
го эпителия, а полный набор определенных 
сочетаний клеток представляет цикл сперма-
тогенного эпителия. 

Полная серия морфологических изме-
нений, которые можно наблюдать в одном 
участке семенного канальца между появлени-
ем одинаковых сочетаний клеток спермато-

генного эпителия, составляет цикл спермато-
генного эпителия. Существование определен-
ных сочетаний сперматогенных клеток в из-
витых семенных канальцах семенника и смена 
одного сочетания другим были обнаружены 
еще в конце ХIХ столетия. Однако описание 
полной серии всех клеточных сочетаний и 
точной последовательности при смене их друг 
другом было осуществлено в 50-е годы ХХ 
столетия. В 1952 г. Леблон и Клермон впервые 
описали подробно цикл сперматогенного эпи-
телия у крыс. Стадии цикла сперматогенного 
эпителия авторы предложили обозначать 
римскими цифрами, тогда как этапы спер-
миогенеза – арабскими цифрами.  

Изучение стадий цикла сперматогенно-
го эпителия возможно только на основании 
изучения этапов и фаз спермиогенеза. Диф-
ференцировка морфологических стадий 
сперматогенного эпителия с точной детализа-
цией типов сперматогенных клеток, необхо-
дима для более глубокого анализа гистогене-
тических процессов, происходящих в семен-
ном канальце, для выяснения количествен-
ных закономерностей сперматогенного про-
цесса, а также для стандартизации материала 
при экспериментальных воздействиях и при 
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патологических изменениях. К сожалению, в 
отечественной литературе анализ яичек на 
основе стадий цикла сперматогенного эпите-
лия проводят лишь отдельные авторы [4, 6, 7]. 

Основные закономерности развития 
сперматид, описанные у крыс Леблоном и 
Клермоном [10, 12] нашли подтверждение при 
исследовании спермиогенеза у других млеко-
питающих: мыши [2, 13], хомяка [17], морской 
свинки [11], обезьяны [8], северного оленя [1], 
опоссума [15], верблюда [16], речного бобра [2, 
3], калана [7], норки [6], быка [4]. 

Леблон и Клермон [9, 12] у крыс выяви-
ли 19 этапов спермиогенеза, 14 из которых 
использовали для идентификации 14 стадий 
цикла сперматогенного эпителия. 

Первые три этапа спермиогенеза со-
ставляют фазу Гольджи. В период этой фазы 
аппарат Гольджи усиленно функционирует и 
образует мелкие ШИК-положительные грану-
лы, которые объединяются в одну большую 
акросомную гранулу. 

Следующие 4 этапа спермиогенеза (4–7) 
у крыс объединяются во вторую фазу – фазу 
колпачка. Во время этой фазы в сперматидах 
формируется сложная акросомическая струк-
тура, которая переворачивается на 180° к ба-
зальной мембране семенного канальца. Отме-
чается уплотнение хроматина ядра. Значи-
тельная часть ядра покрывается акросомиче-
ской структурой. В каудальной части цито-
плазмы сперматид образуется хвостовая часть 
будущего спермия. 

Следующие шесть этапов спермиогенеза 
(8–13) в семеннике крысы образуют фазу ак-
росомы. В этот период акросомическая систе-
ма подвергается наиболее выраженной мор-
фологической трансформации. Акросома уд-
линяется, приобретает изогнутую форму, ци-
топлазма сползает в каудальном направле-
нии, удлиняется хвостовая часть, митохонд-
рии перемещаются и спирально располагают-
ся в каудальной части клетки вокруг жгутика. 

Последняя фаза спермиогенеза у крыс – 
фаза созревания включает шесть этапов спер-
миогенеза (14–19). Сперматиды в этот период 
завершают морфологическую дифференциа-
цию и превращаются в спермии. 

Целью настоящей работы является 
электронномикроскопическое и мироскопи-
ческое исследование сперматид у семи видов 
млекопитающих в течение ранних фаз спер-
миогенеза (фазы Гольджи и фазы колпачка). 

 
Материал и методы исследования 

 
Использован материал от 7 видов мле-

копитающих (бык домашний, баран, север-
ный морской котик, калан, речной бобр, нор-
ка, черно-бурый лис). Фрагменты семенников 
фиксировали в жидкости Штиве, Ценкера, 
Буэна. Парафиновые срезы окрашивали гема-
токсилин и эозином, азаном по Гейденгайну. 

Применяли Шик-реакцию и окраску трихром-
ШИК. 

Для электронной микроскопии образцы 
яичек фиксировали в 2,5% глютаровом альде-
гиде и в 1% осмиевом фиксаторе. Готовили 
срезы на ультрамикротомах БС-490 и ЛКБ-
4800. Срезы контрастировали уранилацета-
том и цитратом свинца и изучали в электрон-
ном микроскопе «Тесла БС-500». 
 

Результаты и их обсуждение 
 

Количество этапов спермиогенеза у 
изученных нами млекопитающих варьирует 
от 15 до 19, при этом у всех млекопитающих 
выявлено 4 фазы спермиогенеза: фаза Голь-
джи, фаза колпачка, фаза акросомы и фаза 
созревания. Количество этапов в фазе кол-
пачка, акросомы и созревания изменяется, но 
первая фаза спермиогенеза (фаза Гольджи) у 
изученных нами млекопитающих включает 
одинаковое количество этапов спермиогенеза 
[3]. 

Молодые сперматиды первого этапа 
развития (рис. 1 A–C) – это клетки круглой 
или полигональной формы с объемистой ци-
топлазмой, с круглым светлым ядром, хрома-
тин которого представлен небольшим числом 
сравнительно крупных глыбок. Ядрышко не 
выявляется. Обработка с помощью ШИК-
реакции в цитоплазме этих клеток обнаружи-
вает мелкозернистый ШИК-положительный 
материал, заключенный в крупный пузырек, 
едва заметные стенки которого также дают 
слабую ШИК-положительную реакцию. 

На втором этапе развития сперматид 
акросомический пузырек становится более 
заметным, сохраняет еще неправильную фор-
му мешочка, но приближается к ядру клетки. 
Он значительно обогащается ШИК-
положительным материалом. 

На третьем этапе развития проакросо-
мический пузырек прилегает к поверхности 
ядра. ШИК-положительный материал кон-
денсируется, число гранул уменьшается за 
счет слияния мелких гранул в более крупные 
ШИК-положительные гранулы. Акросомиче-
ский пузырек приобретает более правильную 
сферическую форму. 

Таким образом, первые три этапа раз-
вития сперматид составляют первую фазу 
спермиогенеза – фазу Гольджи, в течение ко-
торой происходит накопление и конденсация 
полисахаридного материала, формирование 
акросомического пузырька и присоединение 
его к оболочке ядра. 

На четвертом этапе спермиогенеза ус-
танавливается плотный контакт акросомиче-
ского пузырька с оболочкой ядра. ШИК-
положительный материал конденсируется в 
одну крупную полисахаридную гранулу – ее 
называют акросомической. Она смещается в 
сторону ядра и прикрепляется к стенке пу-
зырька, контактирующей с ядром. 
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Рис. 1. Фрагменты семенных канальцев в период фазы Гольджи (A–C) и фазы колпачка (D) барана (A, D) 
и северного морского котика (B, C). Вверху виден участок базальной мембраны. В базальном слое рас-
положены зиготенные первичные сперматоциты, во втором ряду – крупные пахитенные спермато-
циты, ниже несколько рядов сперматид, обозначенные черными стрелками. В базальном слое клеток 
видны прелептотенные первичные сперматоциты (С). Черной стрелкой показаны овальные удлинён-
ные сперматиды в период фазы колпачка (D). Фиксация – жидкость Штиве; окраска – трихром-ШИК, 
×960. 
Fig. 1. Fragments of seminiferous tubules during the Golgi phase (A–C) and the cap phase (D) in a ram (A, D) 
and a northern fur seal (B, C). A portion of the basement membrane is visible at the top. The basal layer 
contains zygotene primary spermatocytes; the second row consists of large pachytene spermatocytes, below 
which are several rows of spermatids, indicated by black arrows. Preleptotene primary spermatocytes are 
visible in the basal cell layer (C). An oval, elongated spermatid during the cap phase is indicated by a black 
arrow (D). Fixation – Stieve's fluid; staining – trichrome-PAS, ×960. 
 

На пятом этапе увеличивается протя-
женность контактирующей поверхности акро-
сомического пузырька с ядром клетки. 

На шестом этапе (рис. 1D) крупный ак-
росомический пузырек контактирует с по-
верхностью ядра. Область контакта составляет 
одну четвертую часть поверхности ядра. Акро-
сомическая гранула увеличивается в размере. 

На седьмом этапе контактирующая по-
верхность акросомической структуры состав-
ляет одну третью часть поверхности ядра. Ак-
росомическая структура приобретает вид 
двухслойной шапочки. Электронно-плотная 
акросомическая гранула приобретает упло-
щенную форму, прилегает к поверхности ядра 
(рис. 3B, C). Митохондрии распределены по 
всей цитоплазме сперматиды. Гипертрофиро-
ванный комплекс Гольджи располагается ря-
дом с апикальной частью акросомического 
пузырька. Сперматиды на седьмом этапе 
спермиогенеза располагаются группами в 
стенке семенного канальца в соответствии с 
расположением ядер клеток Сертоли. 

На восьмом этапе спермиогенеза круг-
лое ядро сперматиды несколько уменьшается, 
акросомическая структура становится более 

массивной, увеличивает протяженность кон-
такта с ядром, которое удлиняется и приобре-
тает овальную форму. Впереди овального ядра 
акросомическая структура удлиняется и фор-
мирует конус (рис. 3D). В ядре отмечается уп-
лотнение и конденсация хроматина. Акросо-
мическая структура смещается к переднему 
полюсу клетки и происходит сближение 
внешней мембраны пузырька с цитолеммой. 
Однако их пока разделяет узкий слой цито-
плазмы. 

На этом этапе заканчивается фаза кол-
пачка. Она характеризуется увеличением про-
тяженности контакта акросомальной структу-
ры с ядром, уплощением акросомальной гра-
нулы, преобразованием пузырька в шапочку, 
охватывающую переднюю часть ядра, смеще-
нием ядра и акросомальной структуры к апи-
кальному полюсу клетки, формированием ак-
росомического конуса. 

Сравнительный анализ фазы Гольджи 
спермиогенеза у млекопитающих позволил 
выявить существенные различия отдельных 
этапов спермиогенеза у этих животных. Их 
удалось обнаружить только при электронно-
микроскопическом исследовании сперматид. 
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Рис. 2. Электронная микроскопия сперматид в 
период фазы Гольджи черно-бурого лиса (A, C), 
северного морского котика (B, D), акросомический 
пузырек с гранулой образует углубление в ядрах 
сперматид, плотно прилежит к ядерной мембра-
не. Над акросомическим пузырьком расположен 
гипертрофированный комплекс Гольджи (B–D), 
который выделяет крупную вакуоль в полость 
пузырька (B). В акросомическом пузырьке можно 
веделить наружную и внутреннюю мембраны. 
Последняя сливается с ядерной мембраной. На-
ружная мембрана истончается и местами расса-
сывается (A–C). Уменьшение акросомического пу-
зырька, гранула увеличивается, хорошо выражен 
гипертрофированный комплекс Гольджи (D). 
Внутренняя мембрана пузырька вместе с оболоч-
кой ядра выравнивается (C, D). ×8000, шкала – 
1 мкм. 
Fig. 2. Electron microscopy of spermatids during the 
Golgi phase in a silver fox (A, C) and a northern fur 
seal (B, D). The acrosomic vesicle with its granule 
forms an indentation in the spermatid nuclei and 
closely adheres to the nuclear membrane. Above the 
acrosomic vesicle, a hypertrophied Golgi complex is 
located (B–D), which releases a large vacuole into the 
vesicle lumen (B). Within the acrosomic vesicle, outer 
and inner membranes can be distinguished. The latter 
fuses with the nuclear membrane. The outer 
membrane becomes thinner and partially dissolves in 
places (A–C). Reduction of the acrosomic vesicle, 
enlargement of the granule, and a well-defined 
hypertrophied Golgi complex are evident (D). The 
inner membrane of the vesicle aligns with the nuclear 
envelope (C, D). ×8000, scale bar – 1 µm. 

Рис. 3. Электронная микроскопия сперматиды в 
период фазы колпачка речного бобра (A), северного 
морского котика (D), калана (B), барана (C). Уг-
лубление в ядрах сперматид в месте прилегания 
акросомического пузырька отсутствует (A–C). 
Акросомический пузырек покрывает почти поло-
вину поверхности ядра. Акросомическая гранула 
имеет овальную форму (C). Cправа от акросоми-
ческого пузырька расположены две митохондрии 
(A). Фрагмент овального ядра, впереди акросоми-
ческая структура, которая удлиняется и приоб-
ретает форму конуса (D). В ядре отмечается уп-
лотнение и конденсация хроматина. Наружная 
мембрана акросомического пузырька и плазмо-
лемма сперматиды плотно прилегают к акросо-
мической структуре. ×8000, шкала – 1 мкм. 
Fig. 3. Electron microscopy of spermatids during the 
cap phase in a Eurasian beaver (A), a northern fur 
seal (D), a sea otter (B), and a ram (C). The indenta-
tion in the spermatid nuclei at the site of the acrosomic 
vesicle attachment is absent (A–C). The acrosomic 
vesicle covers nearly half of the nuclear surface. The 
acrosomic granule has an oval shape (C). Two mito-
chondria are located to the right of the acrosomic vesi-
cle (A). A fragment of an oval nucleus with the acro-
somic structure at the front, which elongates and as-
sumes a conical shape (D). Chromatin compaction and 
condensation are evident in the nucleus. The outer 
membrane of the acrosomic vesicle and the spermatid 
plasmalemma closely adhere to the acrosomic struc-
ture. ×8000, scale bar – 1 µm. 

 
Выявлены углубления в ядре сперматид в 
местах расположения акросомического пу-
зырька. В конце фазы Гольджи углубления в 
ядрах сперматид достигают значительной ве-
личины, занимая почти половину ядра клет-
ки. Эти изменения выявлены нами у северно-
го морского котика, черно-бурого лиса, норки. 
Вначале фазы колпачка ядра сперматид вновь 
становятся округлыми, а в дальнейшем – 
приобретают удлиненную овальную форму. У 
барана, калана и речного бобра крупный ак-
росомический пузырек с акросомической гра-
нулой распластывается на поверхности ядра 

сперматиды и углубление в ядрах сперматид в 
месте прилегания пузырька отсутствует. 

Второе отличие фазы Гольджи у изу-
ченных нами млекопитающих состоит в том, 
что наружная мембрана акросомического пу-
зырька у одних животных (северный морской 
котик, черно-бурый лис, норка) разрушается 
(рис. 2B, D) и образующаяся акросома снару-
жи покрыта только плазмалеммой спермати-
ды. У других млекопитающих (речной бобр, 
калан, баран, бык) в акросомическом пузырь-
ке наружная и внутренняя мембраны сохра-
няются. Акросома у этих животных покрыта 
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двумя мембранами: плазмалеммой и наруж-
ной мембраной акросомического пузырька. 
 

Заключение 
 

Фаза Гольджи включает три этапа 
спермиогенеза, в течение которых происходит 
формирование акросомического пузырька и 
присоединение его к оболочке ядра. В период 
фазы колпачка увеличивается протяженность 
контакта акросомической структуры с ядром, 
отмечается преобразование акросомической 
структуры в шапочку, которая покрывает пе-
реднюю часть ядра. У северного морского ко-
тика, лиса и норки акросомический пузырек 
формирует глубокое вдавление в ядро спер-
матиды; эти изменения отсутствуют у барана, 
речного бобра и калана. 
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