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NEUROENDOCRINE REGULATION 
OF AMYGDALA FUNCTIONS: THE ROLE 
OF SEX STEROIDS AND NORADRENALINE

A.V. Akhmadeyev and L.B. Kalimullina

The aim of this review was to summarize the literature data, 
which characterize the participation of brain noradrenergic sys-
tem and sex steroids in the regulation/modulation of amygdala 
functions. Structural organization of noradrenergic system and 
its representation in corticomedial and basolateral divisions of 
amygdala is described. This is important for further development 
of the understanding of the heterogeneity and structural organi-
zation complexity of the amygdale, which possesses functional 
multiplicity. The evidence is presented that may help in com-
prehension of the influence of gender factor on human personal-
ity characteristics, cognitive abilities and behavioral reactions. 
These data may also be applied for development of optimal clini-
cal medicinal treatment of psychoneurological diseases.

Key words: amygdala, brain sex differentiation, monoamines, 
sex steroids

Department of Human and Animal Morphology and 
Physiology, Bashkir State University, Ufa

В настоящее время существует большой мате-
риал, указывающий на дивергентное развитие 
эпителиальных тканей. В то же время, на кле-
точном и тканевом уровнях отмечаются черты 

сходства, возникающие параллельно и независимо 
в разных систематических группах [8, 16].

В свете появляющихся новых данных моле-
кулярной биологии актуальность приобретают 
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систематизация знаний о строении и функцио-
нировании эпителиальных тканевых систем и 
изучение их эволюционного становления и раз-
вития. Цель настоящего обзора — обобщение 
имеющихся в литературе данных по строению 
и гистохимическим особенностям железистых 
клеток кожного покрова некоторых беспозвоноч-
ных разных уровней организации. Особый инте-
рес представляют животные тех групп, которые 
можно назвать ключевыми для понимания началь-
ных этапов и путей эволюции эпителиальных тка-
ней. К ним относятся, прежде всего, бескишечные 
турбеллярии (тип Plathelminthes, кл. Turbellaria, 
отр. Acoela) — наиболее примитивные из совре-
менных билатерально-симметричных животных. 
По современным данным молекулярной филоге-
нии [43, 80, 81, 83, 88], бескишечные турбеллярии 
представляют собой сохранившихся представите-
лей наиболее рано отделившейся группы, стоящей 
у основания ствола билатерально-симметричных 
животных и образующей самую древнюю ветвь 
Bilateria. Организация бескишечных турбелля-
рий близка к дотканевому, паренхимному уров-
ню [4, 6]. У высших турбеллярий и немертин 
(тип Nemertini) появляются дифференцированные 
ткани, в связи с чем исследование эпителиев 
этих животных также представляет существен-
ный интерес. Важным объектом сравнительно-
морфологических исследований являются кишеч-
нодышащие (тип Hemichordata, кл. Enteropneusta), 
стоящие у корня ветви хордовых ствола вторич-
норотых и из современных животных наибо-
лее близкие к предкам хордовых. Молекулярно-
биологические исследования подтверждают, что 
группа, включающая иглокожих и полухордо-
вых, является родственной хордовым животным 
[90], а сами кишечнодышащие наиболее близки к 
древним вторичноротым [34, 40]. Перечисленные 
группы можно рассматривать как потенциальные 
модельные объекты для исследования направ-
ления и основных закономерностей начальных 
этапов эволюционного развития эпителиальных 
систем. Эти животные обладают билатеральной 
симметрией, ведут свободноподвижный образ 
жизни и не имеют аберрантных признаков, свя-
занных с сидячим образом жизни или паразитиз-
мом. Большинство их представителей обитают в 
морской среде.

Покровные эпителии турбеллярий, немертин и 
кишечнодышащих обладают во многих отношени-
ях удивительным сходством, которое может быть 
обусловлено как средой обитания, так и филогене-
тическим положением. Во всех случаях это одно-
слойные мерцательные эпителии, на поверхности 
которых находятся реснички и многочисленные 

микроворсинки при отсутствии кутикулы. Эта 
ультраструктурная особенность, наблюдаемая у 
разных представителей названных групп, рас-
сматривается как указывающая на филогенетиче-
скую связь немертин и турбеллярий [89]. Что же 
касается кишечнодышащих, то это сходство ско-
рее является конвергенцией, обусловленной оди-
наковой средой обитания. Покровные эпителии 
состоят из мерцательных и железистых клеток1, 
связанных специализированными межклеточны-
ми контактами. В кожном эпителии некоторых 
немертин проходят нервные стволы, в базальной 
части кожного эпителия кишечнодышащих рас-
полагается слой нервных волокон с единичными 
нервными клетками.

Особенностью эпидермиса бескишечных тур-
беллярий является отсутствие базальной мембра-
ны. Железистые клетки кожного покрова у неко-
торых видов располагаются интраэпителиально 
[92], но в большинстве случаев только их сужен-
ные апикальные части находятся в эпителии, 
открываясь на его поверхности, базальные части 
погружены в паренхиму. Различают следующие 
виды железистых клеток: слизистые, серозные, 
рабдитные и сагиттоциты.

Слизистые клетки имеются у многих Acoela 
[3, 5, 7, 9, 13, 14, 53, 54, 69, 93, 94]. Это клетки 
грушевидной или колбовидной формы, содер-
жащие гомогенный, зернистый или фибрилляр-
ный секрет [9]. Секрет окрашивается муцикар-
мином и в синий цвет азаном по Гейденгайну, 
что свидетельствует о его слизистой природе. 
Гистохимическими методами в составе секрета 
выявлены гликозаминогликаны и гликопротеины 
[2, 15, 18, 76, 77], иногда обнаруживаются незна-
чительные количества белков [77]. Слизистые 
клетки многочисленны, их распределение у раз-
ных видов неодинаково.

Серозные клетки найдены у некоторых видов 
Oligochoerus [3] и у Diopisthoporus longitubus 
[92]. У Convoluta convoluta на ультраструктурном 
уровне выявлены зернистые клетки с электронно-
плотными гранулами, содержащими, предположи-
тельно, белковый секрет [2, 18].

Рабдитные клетки описаны у многих бес-
кишечных турбеллярий [3, 5, 13, 14, 53, 54, 94]. 
Секрет этих клеток состоит из зерен, палочек или 
нитей, которые могут иметь собственную окра-
ску. Существует представление, что рабдитные 
клетки являются разновидностью слизистых, так 
как они дают одинаковую реакцию при окрашива-

1 Поскольку терминология в отношении различных типов 
железистых клеток у этих животных не унифицирована, в 
тексте будут использованы оригинальные названия разных 
авторов.
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нии [53, 54]. При исследовании рабдитных клеток 
у Actinoposthia beklemischevi [12, 71] и Convoluta 
convoluta установлено [13], что они имеют слизи-
стую природу и, следовательно, не тождественны 
рабдитным клеткам высших турбеллярий (три-
клад и поликлад).

Сагиттоциты найдены у Convoluta schulzii 
[47], Proporus venenosus [53], Convoluta bifoveolata 
[14] и др. Они представляют собой удлинен-
ные клетки, имеющие веретеновидную капсу-
лу, внутри которой заключена центральная игла. 
Сагиттоциты локализуются в оральной и гени-
тальной областях тела [14].

Некоторые авторы упоминают в своих рабо-
тах цианофильные клетки [20, 69], эритрофиль-
ные [93] и зернистые [3, 69], не уточняя при этом, 
являются ли они самостоятельными клеточными 
типами или относятся к одному из перечисленных 
выше.

У немертин различные типы железистых кле-
ток кожного эпителия были описаны многими 
авторами [30, 31, 37–39, 42, 57, 72, 79, 82]. У 
разных видов немертин выделяют от 2 до 8 типов 
железистых клеток. По одной из классифика-
ций [73] предлагается выделять 3 основных типа 
железистых клеток эпидермиса немертин: слизи-
стые, белковые и «бациллярные» (bacillary) клет-
ки. «Бациллярные» клетки составляют сборную 
группу, включающую несколько разновидностей 
этих клеток — от 2 до 6 у разных представителей 
немертин [21, 51, 56, 61, 75].

У Palaeonemertitni отмечаются 2 основных 
типа железистых клеток — одиночно лежащие 
и образующие «пакеты» (Packetdrüsenzellen) 
[37–39], одиночные железистые клетки подраз-
деляются на бутылковидные (flaschenformige) и 
мешковидные (schlauchformige).

Бутылковидные клетки могут принимать 
бокаловидную форму. Они характеризуются рас-
ширенной апикальной частью, которая перехо-
дит в тонкий отросток, достигающий основания 
эпителия. Расширенную часть клеток заполняет 
гомогенный или зернистый секрет. Секрет этих 
клеток может быть также пенистым [57]. В осно-
вании апикальной части клеток располагается 
небольшое удлиненное ядро. Секрет бутылковид-
ных клеток одними авторами определяется как 
слизистый [37–39, 57], другими — как белковый 
[82].

Мешковидные клетки встречаются лишь у 
некоторых видов. Они имеют нитевидную апи-
кальную часть и несколько расширенную базаль-
ную часть и достигают основания эпителия [37]. 
Клетки содержат гомогенный секрет, который 
определяется как слизистый [37], но по другим 

данным — как белковый [57]. В базальной части 
клеток располагается ядро.

В кожном эпителии Hubrechtia desiderata 
отмечены особые пузыревидные клетки с мелко-
зернистым содержимым [38].

Собранные в пакеты железистые клетки 
встречаются в большом количестве у многих 
палеонемертин. Они имеют грушевидно расши-
ренную базальную часть, располагающуюся на 
соединительнотканном основном слое, и тонкую 
апикальную часть [37]. В базальном расширении 
клеток находится ядро. Группа железистых кле-
ток имеет общий выводной проток [57]. Клетки 
содержат пенистый, реже — гомогенный или 
мелкозернистый секрет, который окрашивается 
гематоксилином.

В кожном эпителии Heteronemertini развиты 
одиночные бутылковидные железистые клетки, 
также имеются удлиненные клетки, менее много-
численные и встречающиеся не у всех видов [38]. 
У Baseodiscus в кожном эпителии обнаружены 
рабдитоподобные структуры, а также окраши-
вающиеся альциановым синим слизистые клетки 
[50], вероятно, соответствующие бутылковидным 
клеткам. В кожном эпителии Lineus ruber обнару-
жены железистые клетки, секрет которых обра-
зует массивное центральное скопление, в состав 
секрета входят белки и небольшое количество 
карбогидратов [75].

У Heteronemertini, как и у Palaeonemertitni, 
имеются железистые клетки, собранные в пакеты, 
но располагаются они за пределами эпителия в 
соединительной ткани кутиса (кожи), и только их 
тонкие апикальные части пронизывают эпителий, 
открываясь на его поверхности. У Cerebratulus 
marginatus отмечены 2 вида собранных в пакеты 
железистых клеток — слизистые и белковые 
[82]. Слизистые клетки заполнены пенистым 
секретом, белковые клетки отличаются более 
крупными размерами и содержат удлиненные 
палочковидные гранулы. В коже могут распола-
гаться также открывающиеся на поверхности 
эпителия одиночные железистые клетки [11, 31, 
38, 57]. Гистохимическими методами показано, 
что погруженные в кожу железистые клетки у 
Lineus ruber имеют протеиновую и гликопротеи-
новую природу [75]. Cреди погруженных желе-
зистых элементов L. ruber и L. viridis различают 
несколько видов белковых и слизистых клеток 
[52]. Предполагается, что слизистые клетки выра-
батывают как гликозаминогликаны, так и гли-
копротеины. Существует точка зрения, что сли-
зистые клетки представляют собой по строению 
классические бокаловидные клетки [73]. С этим 
мнением нельзя согласиться, поскольку типичные 
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бокаловидные клетки млекопитающих обычно 
имеют тонкую базальную часть и расширенную 
апикальную, с чем и связано их название. У 
немертин же слизистые клетки имеют большой 
объем цитоплазмы, продолжаются от базальной 
мембраны до поверхности без резких сужений или 
расширений.

В кожном эпителии Hoplonemertini содержат-
ся бутылковидные и удлиненные клетки, встреча-
ются клетки типа рабдитных и в большом коли-
честве имеются клетки, напоминающие харак-
терные для палеонемертин собранные в пакеты 
железистые клетки, но располагающиеся одиноч-
но [38]. В кожном эпителии Amhiporus lactifloreus 
выявляются 4 основные типа железистых кле-
ток: слизистые, бокаловидные, крупнозернистые 
и мелкозернистые [2, 17]. Названия клеток были 
даны по главному отличительному признаку, 
отражающему особенности строения или хими-
ческого состава. Слизистые клетки кожного 
эпителия A. lactifloreus содержат гликозаминогли-
каны. Бокаловидные клетки имеют характерную 
форму бокала, содержат в составе секрета основ-
ные и кислые белки, гликопротеины, липидный 
компонент. Они соответствуют клеткам других 
видов немертин, обычно называемым белковыми, 
а также — бокаловидными, cекрет этих клеток 
имеет, преимущественно, протеиновую природу 
[73]. Зернистые клетки A. lactifloreus представ-
лены тремя разновидностями. Гранулы крупнозер-
нистых клеток содержат белки, преимущественно 
гликозаминогликаны, а также гликопротеины и 
липидный компонент. Гранулы мелкозернистых 
клеток содержат основные белки. Можно предпо-
ложить, что именно зернистые клетки являются 
источником пищеварительных ферментов, выяв-
ляемых в кожном эпителии немертин.

В кожном эпителии Malacobdella grossa, отно-
сящейся к Bdellonemertini, отмечаются 2 вида 
железистых клеток — бутылковидные клетки 
и округлые клетки с пенистым секретом [79]. 
Округлые клетки располагаются в глубине эпите-
лия и для выведения секрета приближаются к его 
поверхности, при этом они остаются связанными 
с основанием эпителия тонким отростком.

В исследованиях, посвященных механизму 
питания и пищеварения у немертин, гистохими-
ческими методами показано наличие в кожном 
эпителии пищеварительных ферментов — неспе-
цифических эстераз — у Paranemertes peregrina 
[48], Baseodiscus delineatus, некоторых видов 
Ototyphlonemertes [49], Cephalothrix bioculeata и 
C. linearis, Amphiporus latifloreus и др. [59], и 
экзопептидаз — у Lineus ruber [59]. У многих 
немертин в кожном эпителии обнаруживается 

кислая фосфатаза [59, 84], у некоторых видов в 
эпителии выявляется также активность щелочной 
фосфатазы [49, 84].

На основании гистохимических данных и с 
учетом результатов, полученных методом элек-
тронной микроскопии [45], высказано предполо-
жение, что пищеварительные ферменты эпидер-
миса связаны с внешним (extracorporeal) перевари-
ванием простых белков и полипептидов, продукты 
которого затем могут всасываться через микро-
ворсинки [59].

Основной функцией слизистых клеток кожно-
го эпителия немертин считают образование слоя 
слизи вокруг тела животного, тогда как секрет 
белковых и «бациллярных» клеток, предположи-
тельно, влияет на структуру и вязкость наруж-
ного слоя слизистого покрова [73]. Высказана 
гипотеза о существовании эволюционной связи 
между развитием разных типов железистых кле-
ток в эпидермисе немертин и условиями среды 
обитания (морские, пресноводные, наземные виды 
и комменсалы) [73]. Предполагается, что слизи-
стый секрет обеспечивает смазывание и защиту 
от повреждений [32]. Разница в естественной 
окраске разных участков тела животных коррели-
рует с различиями в окрашивании гранул «бацил-
лярных» клеток красителями [56]. Некоторые или 
все виды секрета, вероятно, обеспечивают допол-
нительные функции — образование токсинов 
или отпугивающих веществ, аттрактантов, мар-
керов, продуктов метаболизма или регуляторную 
функцию [73]. В экстрактах тела Hoplonemertini 
обнаружены токсические вещества — амфипо-
рин, немертин, анабазин [22, 23], относящиеся к 
пиридиновым алкалоидам; амфипорин и анабазин 
обладают очень высокой способностью активи-
ровать никотиновые холинергические рецепторы. 
Гоплонемертины продуцируют большое разно-
образие пиридиновых токсинов. Гетеронемертина 
Cerebratulus lacteus содержит цитолитические и 
нейротоксические белки, нейротоксические белки 
сходны с немертином [60]. Токсины немертин 
локализуются в эпидермисе, предполагается, что 
они осуществляют защитную функцию против 
хищников [60].

В кожном эпителии разных видов кишечно-
дышащих различают 4 типа железистых кле-
ток: слизистые, бокаловидные, крупнозернистые 
и мелкозернистые [1, 24, 28, 55, 62].

В кожном эпителии Saccoglossus cambrensis 
наиболее многочисленны слизистые клетки, бока-
ловидных клеток несколько меньше, зернистые 
клетки редко встречаются [62]. Слизистые клет-
ки, известные также под названием «сидячих» 
(sitzenden) [85], клеток с альвеолярным содер-
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жимым [24], крупных бокаловидных клеток [63], 
ретикулярных клеток [19, 58], кислых слизистых 
клеток [74], весьма разнообразны по своей форме: 
в абдоминальной области туловища, где эпителий 
тонкий, они шаровидны, в более толстом эпите-
лии хоботка и воротника они продольно вытянуты 
[55]. В слизистых клетках, в отличие от бокало-
видных, секрет вырабатывается по всей их высо-
те. Уплощенное ядро располагается базально или 
латерально. В зависимости от фазы секреции вид 
слизистых клеток меняется: в незрелом состоянии 
клетки тонкие цилиндрические, цитоплазма содер-
жит гранулы, окрашивающиеся гематоксилином, 
в других случаях клетку заполняют большие 
секреторные шары, образовавшиеся при слиянии 
слизистых гранул [82]. Часто в слизистых клет-
ках наблюдаются петлеобразно расположенные 
нити, которые могут быть частично клеточным 
остовом, частично остатками слизи. Секрет сли-
зистых клеток дает положительную реакцию на 
гликозаминогликаны [1, 2, 24, 25, 62, 63, 70, 74].

 Бокаловидные клетки [26] называют также 
стебельчатыми [85], белковыми [82], клетками, 
содержащими внутриклеточные тела [24]. Cекрет 
заполняет только короткую расширенную апи-
кальную часть бокаловидной клетки, тогда как 
базальная часть имеет вид длинного нитевидного 
стебля. Секреторные отделы бокаловидных кле-
ток занимают поверхностную зону эпителия, но 
иногда секрет обнаруживается также в глубоких 
областях эпителия [55]. Ядро располагается всег-
да на границе между секреторной частью и кле-
точным стеблем [82, 85]; под давлением секрета 
оно, как правило, несколько уплощается. Секрет 
представляет собой восковидную гомогенную 
массу, но также может быть частично или полно-
стью гранулирован [24, 82, 85]. На основании 
того, что в бокаловидных клетках нижняя часть 
секрета гомогенна, а верхняя разделена на грану-
лы, высказывается предположение, что гомоген-
ное состояние секрета представляет собой стадию 
образования гранулярного секрета [24], гранулы 
или целые негранулированные тела выталкивают-
ся из клеток. Секрет окрашивается в черный цвет 
железным гематоксилином, в зеленый — толуи-
диновым синим, в красный — кислым фуксином 
[82]. При некоторых окрасках секрет проявляет 
в своей реакции значительные вариации. Так, при 
окрашивании гематоксилином – эозином окраска 
секрета варьирует от светло-оранжевой до темно-
коричневой [55], а при окрашивании по методу 
Маллори секрет принимает серовато-пурпурную, 
голубую или оранжевую окраску [24], что, по 
мнению авторов, свидетельствует о существо-
вании разных стадий в формировании секрета. 

Согласно данным гистохимических исследований, 
секрет бокаловидных клеток содержит белки [25, 
65, 74, 78] и гликопротеины [70, 74]. В составе 
секрета бокаловидных клеток кожного эпителия 
Saccoglossus mereschkowskii выявлены основные 
и кислые белки, гликопротеины, липиды [1, 2]. 
Протеиновый секрет бокаловидных клеток богат 
различными аминокислотами, в том числе цисти-
ном и цистеином [27, 78]. Именно одновременным 
присутствием в составе секрета цистина и цистеи-
на объясняют известную способность секрета 
окрашиваться по методу Маллори и в синий, и в 
красный цвет [78].

Зернистые (mulberry) клетки упоминаются 
в работах многих авторов [33, 36, 44, 55, 62, 
63], но остаются пока еще малоизученными. Эти 
клетки узкие и прослеживаются от поверхно-
сти эпителия до его основания. Секрет в виде 
мелкой зернистости равномерно распределен в 
цитоплазме. Известно, что зернистые клетки 
окрашиваются в черный цвет железным гема-
токсилином, в красный цвет — смесью Маллори 
[63]. Гистохимическими методами у разных видов 
показано, что гранулы крупнозернистых клеток 
имеют протеиновую природу [27]. У Saccoglossus 
mereschkowskii в составе гранул крупнозерни-
стых и мелкозернистых клеток обнаруживаются 
белки, преимущественно основные, и гликопро-
теины [1, 2].

Основной функцией секрета слизистых кле-
ток считают защиту от повреждений и обеспе-
чение ресничного транспорта веществ, бокало-
видные клетки рассматриваются как источник 
некоторых ферментов и, возможно, йодофор-
ма [28]. Исследование гистологических пре-
паратов Ptychodera bahamensis, обладающей 
высокой способностью к биолюминесценции, 
позволило предположить, что именно бокало-
видные клетки являются фотогенными элемен-
тами, вырабатывающими люминесцирующую 
слизь [44]. Эксперименты по выявлению фер-
ментативной активности клеток кожного эпи-
телия Glossobalanus minutus продемонстрирова-
ли, что экстракты хоботка и секрет, покры-
вающий поверхность хоботка, обладают высокой 
активностью амилазы [24]. Предполагают, что 
источником пищеварительных ферментов хобот-
ка являются бокаловидные и зернистые клетки 
кожного эпителия [63]. Крупнозернистые клет-
ки, возможно, выделяют ферменты: кислую и 
щелочную фосфатазы, неспецифические эстера-
зы, ацетилхолин  эстеразу, лейцинаминопептидазы 
[91]. Полагают, что эти клетки по строению соот-
ветствуют типичным зимогенным клеткам [27]. 
С помощью иммуноцитохимических методов у 
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представителей кишечнодышащих выявлено при-
сутствие гонадотропин-рилизинг гормона, кото-
рый обнаруживается в зернистых клетках кожно-
го эпителия [40]. Поскольку гранулы этих клеток 
выделяются наружу, предполагается экзокринная 
функция гормона. В настоящее время широко 
рассматривается молекулярная и функциональная 
эволюция гормонов (в частности, семейства окси-
тоцин/вазопрессин), которые обнаруживаются у 
ряда беспозвоночных.

Заключение. Сравнение железистых клеток 
кожного покрова бескишечных турбеллярий, 
немертин и кишечнодышащих показывает, что 
обязательно присутствующими элементами кож-
ного эпителия являются слизистые клетки, содер-
жащие у немертин и кишечнодышащих гликоза-
миногликаны, а у бескишечных турбеллярий — 
гликопротеины и гликозаминогликаны, иногда 
небольшое количество белков. Слизистые клетки, 
таким образом, являются основным источником 
муцинов, которые на поверхности эпителия могут 
выполнять защитную функцию, обеспечивать 
скольжение и, возможно, способствуют погло-
щению растворенных в воде веществ или мелких 
взвешенных частиц. Слизистые клетки, которые 
присутствуют у млекопитающих и человека в 
составе слизистых оболочек пищеварительного 
тракта и воздухоносных путей, имеют свои ана-
логи в кожных покровах примитивных морских 
беспозвоночных и, очевидно, являются универ-
сальными филогенетически древними клеточны-
ми элементами, обеспечивая выработку слизи.

Бокаловидные клетки немертин и кишечно-
дышащих очень сходны между собой, главный 
компонент их секрета — белки. Таким образом, 
они не соответствуют бокаловидным клеткам 
кишечного эпителия млекопитающих и человека, 
напоминая их лишь формой.

В кожном покрове животных рассматривае-
мых групп имеются также зернистые клетки, 
основным компонентом их гранул являются белки. 
Эти клетки, вероятно, сравнимы с зимогенными 
клетками позвоночных и человека. Сравнение 
железистых клеток кожного покрова беспозво-
ночных и пищеварительного тракта млекопитаю-
щих и человека вполне правомерно, поскольку 
у этих групп беспозвоночных эпидермис имеет 
однослойное строение и участвует в трофике.

 Кожные эпителии немертин и кишечнодыша-
щих имеют очень большое сходство по строению 
и клеточному составу, что может быть свидетель-
ством филогенетического родства.

У животных рассмотренных групп, обитаю-
щих в морской среде, однослойный мерцательный 
покровный эпителий выполняет различные функ-

ции: локомоторную, секреторную, рецепторную, 
барьерную, защитную, функцию абсорбции.

У вышестоящих животных в процессе фило-
генеза происходит изменение строения покров-
ного эпителия и усиление защитной функции с 
появлением новых защитных механизмов. У лан-
цетника (Branchiostoma lanceolatum) с повышени-
ем уровня организации и особенностями образа 
жизни кожный эпителий становится однослой-
ным кубическим и приобретает кутикулу [64]. 
Клетки эпидермиса ланцетника содержат мно-
жество филаментов, сходных с таковыми клеток 
многослойного эпидермиса позвоночных [29]. У 
круглоротых и рыб эпидермис представляет собой 
многослойный плоский эпителий (содержит до 10 
слоев клеток), который, как правило, метаболиче-
ски активен [96]. Основные клеточные элементы 
содержат многочисленные филаменты — тоно-
филаменты, ассоциированные с десмосомами. 
Клетки поверхностного слоя в этом эпителии 
являются муцигенными, т.е. вырабатывают слизь. 
Кроме того, имеются различные виды желези-
стых клеток, расположенные в эпидермисе на раз-
ной глубине, в том числе слизистые бокаловидные 
клетки, могут быть белковые бокаловидные клет-
ки, присутствуют рецепторные клетки и лейкоци-
ты. У костистых рыб в эпидермисе может быть 
большое количество слизистых бокаловидных 
клеток, белковые бокаловидные клетки, неко-
торые специализированные типы клеток, могут 
присутствовать капилляры. Базальный слой не 
представляет собой зачатковую (камбиальную) 
зону, так как митотическая активность отмечает-
ся повсюду в эпидермисе, хотя более типична для 
глубоких слоев [35, 68, 86, 87]. Эпидермис амфи-
бий имеет 5–7 слоев клеток: имеется наружный 
роговой слой — обычно один слой ороговевших 
клеток, затем зернистый слой, шиповатый слой 
(несколько слоев клеток) и внутренняя зачат-
ковая зона, или базальный слой, где происходит 
деление клеток [46, 66, 96]. ШИК-положительные 
гранулы в клетках шиповатого слоя могут быть 
аналогами кератогиалиновых гранул эпидермаль-
ных клеток млекопитающих [67]. У рептилий, 
птиц и млекопитающих эпидермис имеет хорошо 
развитый роговой слой. Представляет интерес 
сравнение кожного эпителия с переходным эпи-
телием, также имеющим эктодермальное проис-
хождение. Многослойный переходный эпителий 
многих млекопитающих (кролик, овца и др.), 
выстилающий слизистую оболочку мочевыводя-
щих путей, выполняет защитную функцию путем 
слизеобразования: его поверхностные клетки под-
вергаются процессу ослизнения и могут прини-
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мать бокаловидную форму, секреция происходит 
с разрушением клеток [10].
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HISTOCHEMICAL CHARACTERIZA-
TION AND FUNCTIONAL SIGNIFICANCE 
OF THE EPIDERMAL GLAND CELLS IN SOME 
INVERTEBRATES IN PHYLOGENETIC ASPECT

M.V. Stolyarova and E.I. Valkovich

This paper reviews the basic results of findings on the structure 
and function of the epidermal gland cells in some invertebrates 
of different levels of organization. These data are compared with 
the results on the higher animals. Histochemical affinities of the 
epidermal gland cells in different animals are considered. The 
presence of the universal (ancient) cell types also found in mam-
mals and in human is suggested. Marine invertebrate groups con-
sidered in this paper are characterized by a presence of a simple 
ciliated surface epithelium which fulfills different functions: 
locomotor, secretory, receptor, barrier, protective and absorption. 
In the process of phylogenesis, the epidermis of chordates under-
went structural changes and intensification of protective function 
took place with the appearance of new protective mechanisms. 
The conclusion is done that the evolutionary development of sur-
face epithelium is determined by its adaptation to environmental 
conditions and by the level of general organization; it followed 
the direction of intensification of protective function with the 
help of different mechanisms — mucus production, increase of 
cell layers number, intensive formation of cytoplasmic filaments, 
appearance of special protective structures in the form of cuticle 
or corneous layer.
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