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Филогенетические аспекты развития 
эпителиальной выстилки клоаки позвоночных
А.С. Комарова, И.А. Одинцова 
Военно-медицинская академия им. С.М. Кирова, Санкт-Петербург, Россия

АННОТАЦИЯ
Обоснование. Изучение эмбрионального развития тканей и органов с позиции сравнительной эволюционной гисто-
логии позволяет проследить постепенные изменения основных гистогенетических процессов и преемственность этих 
изменений в ряду позвоночных животных. Информация о филогенетических аспектах развития эпителиев клоаки 
позвоночных носит фрагментарный характер. Сведения о гистологической структуре эпителиальной выстилки ана-
томических отделов аноректального канала (АРК), а также частей клоаки в эмбриогенезе у разных представителей 
позвоночных (амфибии, птицы, млекопитающие) и человека представлены в научной литературе единичными публи-
кациями. Исследования в этом направлении актуальны, так как способствуют уточнению теории критических периодов 
эмбриогенеза и объяснению механизмов формирования пороков развития человека.
Цель — с позиции учения о гетероморфии представить сравнительную морфологическую характеристику эпители-
альной выстилки клоаки у клоачных позвоночных и эпителиальной выстилки аноректальной части пищеварительной 
трубки у эмбрионов крысы и человека.
Методы. Проведено обсервационное одноцентровое ретроспективное неконтролируемое исследование. Материа-
лом исследования служили: каудальный отдел АРК клоачных позвоночных — взрослые лягушки, куриные эмбрионы 
(13 суток развития) и млекопитающих — эмбрионы крысы (9, 15 и 18 суток развития); гистологические препараты 
эмбрионов человека (7–8 недель внутриутробного развития). Образцы фиксировали, обезвоживали в спиртах, зали-
вали в парафин и готовили срезы, которые окрашивали гематоксилином и эозином и по методу Фельгена. Проводи-
ли статистическую обработку полученных данных, рассчитывали среднее арифметическое (М) и стандартную ошибку 
среднего (m). 
Результаты. В ходе проведённого исследования установлено, что у клоачных позвоночных в разных частях клоаки 
эпителиальная выстилка имеет морфометрические особенности строения. Мочевая часть клоаки клоачных позвоноч-
ных и куриных эмбрионов характеризуется гетероморфным строением. В эмбриогенезе млекопитающих (эмбрионы 
крысы) в формировании клоакальной перепонки принимают участие взаимодействующие системы гистологических 
элементов из разных эмбриональных зачатков: перидермальный эпителий; эпителий аллантоиса, прилежащий к пе-
ридерме; эпителий кишечного типа задней кишки. Антенатальное развитие АРК у человека характеризуется формиро-
ванием зон взаимодействия эпителиев, отличающихся по строению и тинкториальным свойствам клеток.
Заключение. Проведённое сравнительное исследование свидетельствует о том, что в эмбриогенезе позвоночных — 
у крыс и человека, имеются определённые сходства состава эпителиальной выстилки АРК с эпителиальной выстилкой 
клоаки амфибий и птиц. Двуслойная уротелиоподобная выстилка является провизорным (временным) образованием.

Ключевые слова: клоака; клоакальная перепонка; задняя кишка; эпителиальная выстилка; эмбриональный 
гистогенез; аноректальный канал; филогенез.
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Phylogenetic aspects of cloacal epithelium 
development in vertebrates
Anastasiya S. Komarova, Irina A. Odintsova
Kirov Military Medical Academy, Saint Petersburg, Russia

ABSTRACT
BACKGROUND: The study of embryonic tissue and organ development from the perspective of comparative evolutionary 
histology enables the tracing of gradual changes in histogenetic processes and their continuity among vertebrate species. Data 
on the phylogenetic aspects of cloacal epithelium development remain fragmentary. Data on the histological structure of the 
epithelial lining of the anorectal canal (ARC) and cloacal subdivisions in embryogenesis across vertebrates (amphibians, birds, 
mammals) and humans are scarce in the scientific literature, with only a few published studies available. Research in this area 
is of particular relevance as it contributes to refining the theory of critical periods of embryogenesis and understanding the 
mechanisms of congenital malformations in humans.
AIM: To provide a comparative morphological characterization of the epithelial lining of the cloaca in cloacal vertebrates and the 
epithelial lining of the anorectal part of the digestive tract in rat and human embryos, based on the concept of heteromorphy.
METHODS: A single-center, observational, retrospective, uncontrolled study was conducted. The study material included the 
caudal region of the ARC in cloacal vertebrates (adult frogs, 13-day-old chicken embryos) and mammals (rat embryos at 9, 15, 
and 18 days of development). Additionally, histological specimens of human embryos (7–8 weeks of intrauterine development) 
were analyzed. Samples were fixed, dehydrated in alcohol, embedded in paraffin, and sectioned for Hematoxylin and Eosin 
staining, as well as Feulgen staining. Statistical analysis was performed, including calculations of the mean (M) and standard 
error of the mean (m). 
RESULTS: The study revealed that different parts of the cloaca in vertebrates exhibit morphometric differences in their epithelial 
lining. The urinary part of the cloaca in vertebrates with a cloaca and chicken embryos is characterized by a heteromorphic 
structure. In mammalian embryogenesis (rat embryos), the formation of the cloacal membrane involves interacting histological 
systems derived from various embryonic primordia, including the peridermal epithelium, the allantoic epithelium adjacent to 
the periderm, and the gut-type epithelium of the hindgut. In human antenatal development, ARC formation is marked by the 
emergence of interaction zones between epithelial layers, which differ in structure and tinctorial properties.
CONCLUSION: Comparative analysis indicates that the embryogenesis of vertebrates, particularly in rats and humans, exhibits 
specific similarities in the composition of the epithelial lining of the ARC and the cloacal epithelium of amphibians and birds. The 
bilayered urothelium-like epithelium serves as a transient structure during embryonic development.

Keywords: cloaca; cloacal membrane; hindgut; epithelial lining; embryonic histogenesis; anorectal canal; phylogeny.
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脊椎动物泄殖腔上皮衬里的系统发生学研究
Anastasiya S. Komarova, Irina A. Odintsova
Kirov Military Medical Academy, Saint Petersburg, Russia

摘要

论证从比较进化组织学的角度研究组织和器官的胚胎发育，有助于追踪脊椎动物组织发生过

程的渐进性变化及其演化继承性。然而，关于脊椎动物泄殖腔上皮发育的系统发生学数据仍

然零散。关于不同脊椎动物（两栖类、鸟类、哺乳动物）及人类胚胎发育过程中，肛门直肠

管不同解剖区域的上皮衬里结构，以及泄殖腔各部分的组织学特征，目前在科学文献中仅有

零星报道。本领域研究具有重要意义，可为胚胎发育关键时期理论的完善提供依据，并有助

于解析人类先天畸形的发生机制。

目的。从形态学变异（morphological variation）角度，对泄殖腔脊椎动物的泄殖腔上皮

衬里，以及大鼠和人类胚胎消化管肛门直肠部分的上皮衬里进行比较形态学特征描述。 

材料与方法。本研究为单中心回顾性观察性非对照研究。研究材料包括：泄殖腔脊椎动物（成年蛙

类）、胚胎鸡（孵化13天）、哺乳动物（大鼠胚胎9天、15天、18天）的肛门直肠管尾部；人类胚胎（7–8

周胎龄）的组织切片。所有样本均经固定、脱水（酒精处理）、石蜡包埋后制备切片，并进行苏木精-

伊红（HE）染色及Feulgen染色。统计分析采用算术平均值（M）和标准误（m）。

结果。研究表明，泄殖腔类脊椎动物的不同泄殖腔部位，其上皮衬里在形态计量学上具有特

异性。泄殖腔脊椎动物及鸡胚胎的泄殖腔尿道部分表现出异质性组织结构。在哺乳动物（大

鼠胚胎）胚胎发育过程中，泄殖腔膜的形成涉及不同胚层组织的相互作用，包括：胎表皮、

毗邻胎表皮的尿囊上皮，以及后肠的肠道型上皮。在人类的产前发育过程中，肛门直肠管的

不同上皮区域在结构和染色特性上表现出显著差异，并在特定区域形成相互作用。

结论。本研究的比较分析表明，在脊椎动物的胚胎发育过程中（包括大鼠和人类），其肛门

直肠管的上皮衬里在一定程度上与两栖类和鸟类泄殖腔的上皮衬里具有相似性。双层尿路上

皮样衬里为过渡性（暂时性）结构。

关键词：泄殖腔；泄殖腔膜；后肠；上皮衬里；胚胎组织发生；肛门直肠管；系统发生学。

To cite this article:
Komarova AS, Odintsova IA. 脊椎动物泄殖腔上皮衬里的系统发生学研究. Morphology. 2024;162(4):362–373.
DOI: https://doi.org/10.17816/morph.634265

https://doi.org/10.17816/morph.634265
https://doi.org/10.17816/morph.634265


365
Оригинальные исследОвания МорфологияТом 162, № 4, 2024

DOI: https://doi.org/10.17816/morph.634265

ОбОснОвание
В филогенезе позвоночных животных задний отдел 

кишечной трубки претерпевает ряд сложных морфогене-
тических изменений, которые связаны с развитием моче-
половой системы и образованием клоаки [1–4]. Процесс 
формирования кишечной трубки характеризуется слож-
ными гистогенетическими взаимоотношениями между 
клетками, тканями и органами каудального отдела заро-
дыша [5–8]. Ткани развиваются из разных эмбриональных 
зачатков, в том числе из материала клоаки. Клоака — это 
расширенная конечная часть задней кишки у некоторых 
позвоночных: отдельные виды рыб, амфибии, рептилии 
и птицы [5, 9–11]. У млекопитающих и человека клоака 
непродолжительное время присутствует на ранних сроках 
внутриутробного развития [5, 12–14]. 

Известно, что клоака амфибий и птиц представляет 
собой концевую расширенную часть кишечника и делит-
ся на три анатомических отдела: передний — coprodeum 
(прямокишечный), отделённый от прямой кишки сфинкте-
ром; средний — urodeum (мочеполовой); каудальный — 
proctodeum. У птиц передний отдел (coprodeum) является 
продолжением толстой кишки. Средний отдел клоаки 
птиц (urodeum) короче, чем передний, и в его дорсолате-
ральную часть впадают мочеполовые протоки. Конечный 
отдел клоаки открывается наружу анальным отверстием, 
в стенке которого расположен сфинктер, образованный 
поперечнополосатой мышечной тканью. У птиц в конеч-
ный отдел клоаки (proctodeum) открывается ещё и проток 
клоакальной (фабрициевой) сумки. У самцов с клоакой 
связан орган совокупления [3, 10]. 

При формировании клоаки позвоночных важное зна-
чение имеют клоакальная перепонка (КП) и периклоа-
кальная мезенхима. Клоакальная перепонка формиру-
ется в результате взаимодействия эпителия перидермы, 
эпителия аллантоиса и эпителия кишечного типа задней 
кишки. Затем КП разрывается, что обеспечивает связь 
урогенитального и аноректального каналов с внешней 
средой [5, 8]. Периклоакальные мезенхимные клетки, 
различающиеся по плотности в разных участках клоаки, 
влияют на региональный рост клеток, лежащий в осно-
ве разделения клоаки. У млекопитающих формируется 
клоака, которую можно считать временной (провизор-
ной) частью нормального морфогенеза. В процессе раз-
вития клоака разделяется на мочеполовой синус (МПС) 
и аноректальный канал (АРК) [15–17]. Существуют разные 
гипотезы разделения клоаки у позвоночных и человека 
на ректальную и мочеполовую части [8]. Было установ-
лено, что у человека на 5-й неделе эмбриогенеза клоака 
разделяется уроректальной перегородкой на вентральный 
и дорсальный отделы. В дальнейшем из вентрального от-
дела образуется МПС — урогенитальный синус и зача-
ток мочевого пузыря, а дорсальный отдел даёт начало 
прямой кишке [5]. Считается, что развитие клоаки тесно 
связано с развитием аллантоиса и вопрос о тканевой 

природе выстилки эмбриональной клоаки ещё окон-
чательно не решён. Информация о филогенетических 
аспектах развития эпителиев клоаки позвоночных но-
сит фрагментарный характер. Сведения о гистологиче-
ской структуре эпителиальной выстилки анатомических 
отделов АРК и частей клоаки в эмбриогенезе у разных 
представителей позвоночных (амфибий, птиц, млекопи-
тающих) и человека встречаются в научной литературе 
в единичных случаях [1, 3, 8, 15]. Между тем, исследо-
вания в этом направлении актуальны, поскольку способ-
ствуют уточнению теории критических периодов эмбри-
огенеза и объяснению механизмов формирования таких 
пороков развития человека, как персистирующая клоака 
и аноректальные свищи.

Цель исследования — с позиции учения о гетеро-
морфии представить сравнительную морфологическую 
характеристику эпителиальной выстилки клоаки у клоач-
ных позвоночных и эпителиальной выстилки аноректаль-
ной части пищеварительной трубки у эмбрионов крысы 
и человека.

МатеРиалы и МетОды
дизайн исследования

Проведено обсервационное одноцентровое ретро-
спективное неконтролируемое исследование. Материалом 
для исследования служили: клоака взрослых амфибий — 
постличиночная стадия лягушки (n=10); клоака эмбрио-
нов птицы — домашняя курица на 13-е сутки развития 
(n=10); анальный канал эмбрионов крысы — на 9-е (n=10), 
15-е (n=10) и 18-е сутки развития (n=10); каудальная часть 
эмбрионов человека на 7–8 неделе внутриутробного раз-
вития (гистологические препараты из архива кафедры ги-
стологии с курсом эмбриологии Военно-медицинской ака-
демии имени С.М. Кирова, 6 эмбрионов, по 10 препаратов 
с каждого эмбриона). Взрослых особей (постличиночная 
стадия развития) Лягушки травяной отлавливали само-
стоятельно в летнее время. Куриные яйца приобретены 
на птицефабрике «РОСКАР» (Ленинградская область, по-
сёлок Первомайский). Инкубацию яиц проводили в выво-
дном инкубаторе Rcom Maru 380 Hatcher/Brooder Deluxe 
(Южная Корея). Эмбрионы лабораторных белых крыс по-
лучены в условиях сертифицированного вивария. Материал 
для гистологического исследования фиксировали в 10% за-
буференном растворе формалина, обезвоживали в деги-
дратирующем растворе Изопрепа (БиоВитрум, Россия) и за-
ливали в парафин. Срезы толщиной 5 мкм изготавливали 
на ротационном микротоме Sakura Accu-Cut SRM 200 (Япо-
ния) и окрашивали гематоксилином и эозином. Для карио-
метрического анализа срезы окрашивали по методу Фель-
гена и заключали в Витрогель (БиоВитрум, Россия).

Критерии соответствия
В работе использовали животных без видимых ано-

малий.
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Условия проведения
Исследование проведено на базе кафедры гистоло-

гии с курсом эмбриологии Военно-медицинской академии 
имени С.М. Кирова (Санкт-Петербург, Россия) и сертифи-
цированного вивария Государственного научно-исследо-
вательского испытательного института военной медицины 
МО РФ (Санкт-Петербург, Россия).

Продолжительность исследования
Исследование выполнялось в течение 11 месяцев 

(с ноября 2023 г. по сентябрь 2024 г.).

Описание медицинского вмешательства
К половозрелым самкам крыс (n=10) в стадии про-

эструса либо раннего эструса в вечернее время подса-
живали самцов (n=5). Для установления беременности 
и определения точного срока эмбриогенеза проводили 
анализ влагалищных мазков. День обнаружения сперма-
тозоидов в мазке принимали за первый день беременно-
сти. Для извлечения эмбрионов беременным самкам крыс 
проводили лапаротомию после внутримышечного вве-
дения смеси тилетамина и золазепама (препарат Золе-
тил 50®, 10 мг/кг; Virbac, Франция) и ксилазина (10 мг/ кг; 
Pharmamagist Ltd., Венгрия). 

Основной исход исследования
Выявление филогенетических параллелей в строении 

эпителиальной выстилки клоаки у клоачных позвоночных 
и аноректальной части пищеварительной трубки у эмбри-
онов млекопитающих (крыса, человек).

анализ в группах
Анализировали гистологические препараты шести 

групп сравнения: клоака лягушек; клоака эмбрионов 
курицы на 13-е сутки развития; аноректальный канал 
эмбрионов крысы — 9, 15 и 18 суток развития; анорек-
тальный канал эмбрионов человека 7–8 недель внутриу-
тробного развития.

Методы регистрации исходов
Измерения проводили на микроскопе Zeiss Axio 

Scope.A1 (Carl Zeiss, Германия) с помощью программы 
ZEN 2.3 (Zeiss Efficient Navigation; Carl Zeiss, Германия) 
при увеличении объектива х40, х100 (масляная иммер-
сия), окуляр х10. Измеряли кариометрические характе-
ристики — длинную и короткую оси ядра эпителиоцитов 
в разных частях клоаки и АРК. Эксцентриситет (Эц) ядер 
рассчитывали по формуле: 

Эц=Д÷К (1)

где Д — длинная ось ядра, К — короткая ось ядра. 
Всего подсчитано 8578 ядер, из них: в клет-

ках лягушки — 1500 ядер, куриных эмбрионов — 
1418 ядер, эмбрионов крысы — 4760 ядер, эмбрионов 
человека — 900 ядер. Общее количество измерений 

толщины эпителиального пласта — 10 на каждом из-
учаемом участке среза, на каждом срезе просматрива-
ли по 2 поля зрения. 

статистический анализ 
Статистическую обработку полученных кариометриче-

ских данных проводили с использованием компьютерной 
программы Statistic 10 (Statsoft Inc., США). В каждой зоне 
измерения рассчитывали среднее арифметическое (М) 
и стандартную ошибку среднего (m), данные представле-
ны в виде М±m. Для определения значимости различий 
между группами использовали t-критерий Стьюдента. 
Уровень статистической значимости различий p <0,05.

РеЗУльтаты
Объекты исследования

Объектом исследования служили клоака клоачных по-
звоночных и аноректальный канал млекопитающих и эм-
брионов человека.

Основные результаты исследования
У травяных лягушек клоака является наиболее ка-

удально расположенным участком кишечника. Форма 
клоаки преимущественно округлая, диаметр колеблется 
от 3 до 5 мм в зависимости от размера особи. На гистоло-
гических препаратах клоаки можно выделить три гисто-
топографические части с различающейся эпителиальной 
выстилкой — кишечная часть (coprodeum), мочевая часть 
(urodeum) и кожная часть (proctodeum), которая оканчива-
ется заднепроходным отверстием (анусом). Части клоаки 
можно определить с помощью лупы, границами являются 
складки, образованные тканями стенки органа. 

Кожная часть клоаки (proctodeum) покрыта многоряд-
ным эпителием, состоящим из трёх слоёв: базального, па-
рабазального и поверхностного. Общая толщина эпителия 
составляет в среднем 55,74±4,99 мкм. Базальные клетки 
имеют чёткую вертикальную ориентацию и характерную 
столбчатую форму ядер. Ориентация парабазальных кле-
ток постепенно приобретает горизонтальное направление, 
при этом размеры ядер меняются мало. Поверхностные 
уплощённые клетки ориентированы параллельно базаль-
ной мембране. 

Мочевая часть клоаки (urodeum) покрыта двуслойным 
многорядным эпителием, который в анальном (каудаль-
ном) направлении контактирует с кожным, а в крани-
альном направлении — с кишечным эпителием (рис. 1). 
Толщина эпителия здесь в 1,62 раза меньше, чем в кож-
ной части клоаки и в среднем составляет 34,34±0,41 мкм. 
Эпителий характеризуется гетероморфией клеток, которая 
проявляется в различиях формы ядер и ориентации длин-
ной оси ядер относительно базальной мембраны. Базаль-
ные клетки имеют округлую форму ядер. Ядра параба-
зальных эпителиоцитов (два слоя клеток) гиперхромные 
и преимущественно имеют вытянутую форму: длинная ось 
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ядра — 9,83±0,86 мкм, короткая — 6,24±0,75 мкм. Ядра 
парабазальных клеток характеризуются более крупными 
размерами, по сравнению с базальными эпителиоцитами. 

Кишечная часть клоаки (coprodeum) выстлана одно-
слойным столбчатым эпителием с единичными бока-
ловидными клетками. Основные клетки этого эпите-
лия — колоноциты имеют столбчатую форму и овоидные 
ядра. Толщина эпителия в этой части клоаки составля-
ет 47,01±3,96 мкм. В области контакта мочевой части 
с кишечной формируется заметная линия разграничения. 
По мере приближения к толстой кишке начинают появ-
ляться эпителиальные инвагинации — крипты. Кариоме-
трическая характеристика эпителиоцитов клоаки Лягушки 
травяной представлена в табл. 1. Результаты морфологи-
ческого и кариометрического анализа тканевых элемен-
тов эпителиальной выстилки клоаки амфибий позволяют 

сделать вывод о наличии гетероморфии клеточного со-
става. Видимые на гистологических препаратах чёткие 
линии разграничения между эпителиями разных частей 
клоаки указывают на развитие эпителиальной выстилки 
из разных гистогенетических источников.

Клоака у куриных эмбрионов представляет со-
бой небольшое мешковидное образование, состоящее, 
как и у амфибии, из трёх частей: кишечной (coprodeum), 
мочевой (urodeum) и кожной (proctodeum). Как и у лягушки, 
на границе между кишечной и мочевой частями клоаки, 
а также между мочевой и кожной частями, заметны до-
статочно чёткие линии разграничения между различными 
видами эпителиев, без плавных переходов (рис. 2). В кож-
ной части клоаки стенка выстлана многослойным эпите-
лием с признаками ороговения в углублениях. Мочевая 
часть клоаки выстлана двуслойным эпителием, толщина 

Рис. 1. Клоака лягушки — зоны взаимодействия эпителиев (указаны стрелками): a — эпителий кожной и мочевой части клоаки, 
1 — базальные эпителиоциты, 2 — парабазальные эпителиоциты, 3 — поверхностные эпителиоциты; b — эпителий мочевой 
и кишечной части клоаки. Окраска гематоксилином и эозином, увеличение ×400.
Fig. 1. Epithelial interaction zones (indicated by arrows) of cloaca in frog: a, epithelium of the cutaneous and urinary parts of the cloaca; 
1, basal epithelial cells; 2, parabasal epithelial cells; 3, superficial epithelial cells; b, epithelium of the urinary and intestinal parts of the 
cloaca. Hematoxylin and eosin staining, ×400 magnification.

Рис. 2. Клоака куриного эмбриона на 13-е сутки развития — зоны взаимодействия эпителиев (указаны стрелками): a — эпителий 
кожной и мочевой части клоаки; b — эпителий мочевой и кишечной части клоаки. Окраска гематоксилином и эозином, увеличение 
×400.
Fig. 2. Epithelial interaction zones (indicated by arrows) of cloaca in a 13-day-old chicken embryo: a, epithelium of the cutaneous 
and urinary parts of the cloaca; b, epithelium of the urinary and intestinal parts of the cloaca. Hematoxylin and eosin staining, ×400 
magnification.
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которого составляет в среднем 17,17±1,97 мкм. Базальные 
клетки содержат разнообразные по форме и ориентации 
ядра, эпителиоциты поверхностного слоя имеют пре-
имущественно вытянутую форму ядра. Кишечная часть 
клоаки выстлана однослойным столбчатым эпителием, 
который формирует достаточно широкие крипты глуби-
ной 60,10±0,57 мкм. Основным диффероном являются 
колоноциты. По направлению к толстой кишке в эпителии 
начинают появляться отдельные бокаловидные клетки. Ка-
риометрическая характеристика эпителиоцитов выстилки 
клоаки куриных эмбрионов на 13-е сутки развития пред-
ставлена в табл. 1. Таким образом, на данной стадии разви-
тия у куриного эмбриона выявляются все три части клоаки, 
которые выстланы эпителиями разного строения. Чёткие 
границы между этими эпителиями свидетельствуют об их 
различном генетическом происхождении. 

У эмбрионов крысы на 9 сутки развития в каудальной 
части визуализируются клоака и клоакальная перепонка. 
На серийных срезах выявляется разделение клоаки на мо-
чеполовой синус и аноректум, между которыми находится 

уроректальная складка (рис. 3, а). Выстилка КП много-
слойная (рис. 3, b). В составе дорсальной части КП нахо-
дится тяж базофильных клеток, которые отсутствуют в её 
вентральной части. Под базальной мембраной в области 
КП мезенхимоциты формируют две области — с ком-
пактным и рыхлым (на удалении от базальной мембра-
ны) расположением клеток. Обращает на себя внимание 
ориентация длинной оси мезенхимоцитов относительно 
базальной мембраны, а также гиперхромная окраска их 
ядер по сравнению с ядрами клеток более глубоких сло-
ёв. Вектор длинной оси мезенхимоцитов, расположенных 
ближе к базальной мембране, направлен параллельно 
мембране или в её сторону. В глубоких слоях такой зако-
номерности не наблюдается. Насыщенность кровеносны-
ми сосудами более выражена в глубоких слоях формиру-
ющейся дермы кожи зародыша и в вентральной части КП. 

У эмбрионов крысы на 15-е сутки развития уже 
сформирован аноректальный канал и возникает контакт 
кожного и кишечного эпителиев. В АРК строение эпи-
телия изменяется при переходе из одной части канала 

таблица 1. Кариометрические показатели эпителиоцитов в разных частях клоаки и аноректального канала у позвоночных 
животных
Table 1. Karyometric parameters of epithelial cells in different parts of the cloaca and anorectal canal in vertebrates

Животные Эпителиоциты Оси ядра Кожная часть Эц Мочевая 
часть # Эц Кишечная часть 

(колоноциты) Эц

Лягушка травяная

Базальные
Д 8,86±0,65

1,9
6,82±0,57

1,1
8,52±0,96

2,7
К 4,63±0,42 5,86±0,44 3,10±0,23

Парабазальные
Д 7,56±0,94 

2,2
9,83±0,86

1,6 – –
К 3,32±0,16 6,24±0,75

Поверхностные
Д 8,24±0,75

2,2 – – – –
К 3,72±0,22

Куриный эмбрион 
(13 суток развития)

Базальные
Д 5,10±0,40*

1,0*
6,80±0,51

1,1
8,24 ± 1,29*

2,9
К 4,82±0,41 5,93±0,32 2,84 ± 0,96*

Парабазальные
Д 7,01±0,55

1,1*
6,12±0,48*

1,1* – –
К 6,27±0,52* 5,44±0,40*

Поверхностные
Д 4,78±0,39*

2,2
5,72±0,04

1,5 – –
К 2,22±0,19* 3,83±0,22

Эмбрион крысы 
(15 суток развития)

Базальные
Д 4,50±0,60

1,2
6,50±0,46*

1,1
8,52 ±0,22*

2,9
К 3,57±0,77* 5,72±0,22* 2,92 ±0,42*

Парабазальные
Д 8,95±0,48*

1,5
8,52±0,32*

1,5 –
К 5,72±0,24 5,68±0,19*

Поверхностные
Д 7,83±0,18*

2,2
2,81±0,41*

1,5 –
К 3,54±0,32 1,79±0,39*

Примечание. Д — длинная ось ядра; К — короткая ось ядра; Эц — эксцентриситет; # — у крыс мочевая часть соответсвует переходной части 
аноректального канала. Данные представлены в микрометрах в виде M±m, где M — среднее арифметическое значение, m — стандартная ошиб-
ка среднего; * — статистически значимые различия (р <0,05) при сравнении двух соседних групп животных по одноимённым эпителиоцитам.

Note. D, long axis of the nucleus; K, short axis of the nucleus; Ec, eccentricity; #, in rats, the urinary part corresponds to the transitional zone of the 
anorectal canal. Data are presented in micrometers as M ± m, where M is the arithmetic mean and m is the standard error of the mean; *, statistically 
significant differences (p < 0.05) between two adjacent groups of animals for the same epithelial cell type.
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в другую, при этом отсутствует эпителий, сходный с та-
ковым в мочевой части клоаки у клоачных животных. 
На его месте располагается короткий участок, морфоло-
гическая картина которого свидетельствует о дезорга-
низации многослойного эпителиального пласта (рис. 4). 
Кариометрические показатели эпителиоцитов кожной 
и кишечной частей АРК у эмбрионов крысы на 15 сутки 
развития представлены в табл. 1. На 18-е сутки развития 
в области контакта кожного и кишечного эпителиев об-
наруживается скопление округлых гиперхромных клеток 
(рис. 5).

На гистологических препаратах эмбрионов че-
ловека на 7–8 неделе развития в области анальной 

инвагинации и вокруг неё выявляется иная структура 
клеток перидермы. Цитоплазма всех клеток светлая. 
Базальные клетки двуслойного эпителия содержат 
крупные круглые ядра, находящиеся в апикальной ча-
сти клеток. Ядра эпителиоцитов поверхностного слоя 
локализуются либо в центре клетки, либо в апикальной 
её части (рис. 6). Кариометрическая характеристика 
эпителиоцитов двуслойной зоны эпителиальной инва-
гинации эмбриона представлена на рис. 7. Эпителиоци-
ты утолщённого донного участка анальной инвагинации 
также имеют светлую цитоплазму, но характеризуются 
более выраженной гетероморфией ядер по морфоло-
гическим и кариометрическим показателям (рис. 8). 

Рис. 3. Клоака эмбриона крысы на 9-е сутки развития: a — разделение клоаки, 1 — клоака, 2 — мочеполовой синус, 3 — ано-
ректум, 4 — уроректальная складка, 5 — клоакальная перепонка. Окраска гематоксилином и эозином, увеличение ×200; b — 
клоакальная перепонка. Окраска гематоксилином и эозином, увеличение ×1000 (иммерсия).
Fig. 3. Cloaca of a 9-day-old rat embryo: a, cloacal division; 1, cloaca; 2, urogenital sinus; 3, anorectum; 4, urorectal fold; 5, cloacal 
membrane. Hematoxylin and eosin staining, ×200 magnification; b, cloacal membrane. Hematoxylin and eosin staining, ×1000 magnification 
(oil immersion).

Рис. 4. Дезорганизация многослойного эпителия и разрушение 
эпителиального пласта — эмбрион крысы на 15-е сутки раз-
вития. Окраска гематоксилином и эозином, увеличение ×1000 
(иммерсия).
Fig. 4. Disorganization of the stratified epithelium and disruption 
of the epithelial layer in a 15-day-old rat embryo. Hematoxylin and 
eosin staining, ×1000 magnification (oil immersion).

Рис. 5. Эмбрион крысы на 18-е сутки развития — зона 
взаимодействия эпителиев кожной и кишечной части 
аноректального канала (указана стрелкой). Окраска 
гематоксилином и эозином, увеличение ×400.
Fig. 5. Epithelial interaction zone (indicated by an arrow) between 
the cutaneous and intestinal parts of the anorectal canal in an 
18-day-old rat embryo. Hematoxylin and eosin staining, ×400 
magnification.
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Рис. 6. Анальная инвагинация эмбриона человека на 7-й неделе внутриутробного развития: a — строение, 1 — базальный слой, 
2 — оксифильная плёнка, заполняющая просвет, 3 — соединительная ткань; b, c — гетероморфия эпителиоцитов в разных 
участках анальной инвагинации. Окраска гематоксилином и эозином, увеличение ×1000 (иммерсия).
Fig. 6. Anal invagination in a 7-week-old human embryo: a, structure; 1, basal layer; 2, oxyphilic film filling the lumen; 3, connective tissue; 
b–c, heteromorphy of epithelial cells in different regions of the anal invagination. Hematoxylin and eosin staining, ×1000 magnification 
(oil immersion).

Рис. 7. Кариометрическая характеристика двуслойного эпителия в зоне анальной инвагинации эмбриона человека на 7–8 не-
деле развития. Данные представлены в микрометрах, в виде среднего арифметического значения и стандартной ошибки 
среднего.
Fig. 7. Karyometric characteristics of the bilayered epithelium in the anal invagination zone of a human embryo at 7–8 weeks of 
development. Data are presented in micrometers as the arithmetic mean and standard error of the mean.
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Можно предположить, что процесс инвагинации начи-
нается в наименее дифференцированной по строению 
эпителия части тела эмбриона, то есть в перидерме 
каудальной области и сопровождается постепенной 
перестройкой эпителиальной выстилки. 

На основе измерения длинной и короткой осей ядер 
эпителиоцитов подсчитан эксцентриситет — количе-
ственный показатель, описывающий форму ядер. У ша-
ровидных ядер Эц равен 1,0. По мере изменения формы 
ядра от овоидной к палочковидной значение показателя 
увеличивается (см. табл. 1 и 2). 

ОбсУЖдение
Резюме основного результата исследования

В процессе развития эпителиальной выстилки кло-
аки у амфибий и птиц, а также АРК у млекопитающих 
формируются зоны взаимодействия эпителиев с раз-
личной гистологической дифференцировкой, в кото-
рых отчётливо видны межэпителиальные границы. Это 

свидетельствует об эволюционной преемственности ги-
стогенетической дифференцировки эпителиев выстилки 
клоаки и АРК у животных разного филогенетического 
возраста.

Обсуждение основного результата исследования
Наиболее существенные и эволюционно обоснован-

ные гисто- и органогенетические изменения в строении 
каудального отдела пищеварительной трубки произош-
ли у млекопитающих и человека [1–3]. Результаты срав-
нительной характеристики эпителиальной выстилки кло-
аки клоачных позвоночных и развития эпителиев АРК 
у представителя плацентарных млекопитающих (крысы) 
и у человека свидетельствуют об эволюционной преем-
ственности гистогенетической дифференцировки эпите-
лиев. При изучении тканевого строения клоаки у взрос-
лых клоачных позвоночных (амфибия) и в процессе 
эмбриогенеза (птица) установлено, что эпителиальная 
выстилка характеризуется следующими особенностя-
ми: в кожной части клоаки — эпителий многослойный 

Рис. 8. Кариометрическая характеристика эпителия глубокого (донного) участка анальной инвагинации эмбриона человека 
на 7–8 неделе развития. Данные представлены в микрометрах, в виде среднего арифметического значения и стандартной ошиб-
ки среднего.
Fig. 8. Karyometric characteristics of the epithelium in the deep (basal) region of the anal invagination of a human embryo at 7–8 weeks 
of development. Data are presented in micrometers as the arithmetic mean and standard error of the mean.

таблица 2. Кариометрическая характеристика двуслойной зоны эпителиальной инвагинации эмбриона человека на 7–8 неделе 
внутриутробного развития
Table 2. Karyometric characteristics of the bilayered zone of epithelial invagination in a human embryo at 7–8 weeks of intrauterine development

Ядра клеток длинная ось ядра, мкм Короткая ось ядра, мкм Эц

Ядра клеток базального слоя 8,17±0,67 6,82±0,62 1,1

Ядра клеток поверхностного слоя 7,34±0,64 6,35±0,47 1,1

Примечание. Эц — эксцентриситет. Данные представлены в виде M±m, где M — среднее арифметическое значение, m — стандартная ошиб-
ка среднего. 
Note. Data are presented as M ± m, where M is the arithmetic mean and m is the standard error of the mean; Ec, eccentricity.
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плоский, в мочевой части — двуслойный многорядный, 
в кишечной части — однослойный столбчатый. Между 
частями клоаки в эпителиальной выстилке существуют 
выраженные линии разграничения, без плавных перехо-
дов. Мочевая часть клоаки у лягушек на постличиночной 
стадии и у эмбрионов птиц имеет сходные кариометри-
ческие особенности эпителиоцитов. Одним из объектив-
ных количественных показателей, позволяющих оценить 
форму клеточных ядер, является эксцентриситет. С его 
помощью легко проследить динамику формы клеточно-
го ядра от шаровидной до уплощённой. У амфибии Эц 
колеблется от 1,1 в мочевой части клоаки до 2,7 в ки-
шечной. Наиболее приближёнными к шаровидной фор-
ме оказались ядра клеток в мочевой части. Эц ядер мо-
чевой части клоаки куриных эмбрионов и двуслойной 
выстилки анальной инвагинации эмбрионов человека 
имеет сходные значения.

На определённом этапе эмбрионального гистогене-
за у крыс в зоне контакта двух гистогенетически раз-
личных эпителиев (кожного и кишечного) появляется 
участок с характерными дегенеративными изменениями 
многослойной эпителиальной выстилки. Это временное 
(провизорное) явление, поскольку на позднем сроке эм-
брионального развития в этой области сохраняется лишь 
небольшое скопление гиперхромных клеток, а в анорек-
туме взрослых крыс они не обнаруживаются совсем [5]. 
Согласно имеющимся публикациям, места сближения 
эпителиев разных генетических типов (например, пере-
ход пищевода в желудок, маточно-вагинальный тракт 
и др.) характеризуются большим разнообразием вза-
имоотношений между тканями и эти гистологические 
особенности не до конца раскрыты [5, 6, 16]. По наше-
му мнению, филогенетический аспект развития клоаки 
и одного из её производных — аноректального канала, 
является важной составной частью современной кон-
цепции о провизорности тканевых структур [11]. Разви-
тие эпителиальной выстилки аноректума позвоночных 
и человека является результатом сложных гистогене-
тических перестроек в заднем отделе пищеварительной 
трубки, связанных с развитием мочеполовой системы 
и образованием клоаки в филогенезе позвоночных 
животных и онтогенезе млекопитающих. Двуслойный 
уротелиоподобный эпителий в составе клоаки являет-
ся провизорным образованием. Исследования разви-
тия и трансформации тканей и органов, а также анализ 
роли феномена провизорности в процессе становления 
механизмов морфогенеза особенно актуальны в связи 
с выявлением новых временных (провизорных) структур 
на разных этапах эмбриогенеза. Результаты проведён-
ного исследования позволяют предположить, что в ходе 
эволюции у клоачных животных и млекопитающих по-
степенно изменялся ход развития эпителиальной вы-
стилки клоаки, а у высших позвоночных и человека 
гистологические структуры мочевой части клоаки при-
обрели провизорный характер.

Ограничения исследования
Наиболее существенные и эволюционно обоснован-

ные гисто- и органогенетические изменения в строении 
каудального отдела пищеварительной трубки произошли 
у млекопитающих и человека. Ни одна из гипотез, тракту-
ющих механизм разделения клоаки на маточно-уретраль-
ную и аноректальную части, полностью не объясняет этот 
сложный процесс. 

ЗаКлючение
Таким образом, клоака амфибий и птиц, а также ано-

ректальный канал у эмбрионов млекопитающих и чело-
века имеют гетерогенную и гетероморфную эпителиаль-
ную выстилку с чёткими линиями разграничения между 
морфологически различными эпителиями. Сравнительное 
изучение состава эпителиальной выстилки АРК в эмбри-
огенезе позвоночных свидетельствует о том, что в стро-
ении эпителия у крыс и человека имеются определённые 
сходства с клоакой амфибий и птиц, а двуслойная уроте-
лиоподобная выстилка является провизорным (времен-
ным) образованием.
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