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Розвиток органiв сечостатевої системи в ранньому
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For the first time, the reseach of the embryogenesis of the urogenital system in a Mysticeti

representative, B. acutorostrata, is carried out. The data on topografic-anatomical interrelati-

ons between mesonephros, metanephros, and gonada in early embryogenesis are presented.

The morphometric regularities of the formation of mesonephric and metanephric kidneys in

interconnection with intraorgan differentiation processes are established. On the basis of com-

parative-embryological analysis of the research results, the heterochronies of the development of

B. acutorostrata metanephros and gonada are found. The possibility of kidney’s functioning in

the prenatal period of the wales development is considered.

Ембрiологiчнi дослiдження китоподiбних дозволяють простежити направленiсть i динамiку
формування адаптивних рис гiдробiонтних ссавцiв i, разом з тим, дають матерiал для порiв-
няльно-ембрiологiчних дослiджень. Саме аналiз ембрiогенезу представникiв рiзних еколо-
гiчних груп дозволить з’ясувати шляхи iсторичного становлення морфологiчних адаптацiй,
виявлених у дефiнiтивних форм.

Мета роботи — вивчення розвитку сечостатевої системи в ранньому ембрiогенезi пред-
ставника вусатих китоподiбних Balaenoptera acutorostrata. Ембрiональний матерiал наданий
д-ром бiол. наук Ю.О. Мiхальовим, за що автор висловлює йому щиру вдячнiсть.

Дослiдження проведено на ембрiонах, тiм’яно-хвостова довжина яких становила вiд 17
до 110 мм (17 мм — 1 екз., 28 мм — 1 екз., 37 мм — 1 екз., 42 мм — 1 екз., 45 мм — 2 екз.,
50 мм — 3 екз., 52 мм — 1 екз., 60 мм — 4 екз., 65 мм — 1 екз., 70 мм — 3 екз., 80 мм —
1 екз., 90 мм — 2 екз., 100 мм — 5 екз., 105 мм — 1 екз., 110 мм — 2 екз.). Вивчались серiї
гiстологiчних зрiзiв завтовшки 7–10 мкм, забарвленi гематоксилiн-еозином.

За результатами дослiдження встановлено, що ембрiони B. acutorostrata 17 мм завдовж-
ки мають вже добре розвинутi первиннi нирки, поздовжнiй розмiр яких становить 2000 мкм.
Вони розташованi з бокiв аорти, кранiальнi полюси знаходяться на рiвнi закладення серця,
каудальнi вiддiли досягають сечостатевого синуса. Структура мезонефроса утворена мезен-
хiмними клiтинами, мезонефричними канальцями та клубочками, по латеральному краю
тягнеться вольфова протока. На цiй стадiї нараховується дев’ять мезонефричних тiлець,
якi є функцiональними одиницями первинної нирки. На каудальному полюсi органа зна-
ходиться недиференцiйована нефрогенна тканина. Одночасно з прогресивним розвитком
мезонефроса починається формування постiйної нирки, або метанефроса. У мiсцi переходу
вольфової протоки в сечовiд спостерiгається компактне скупчення мезодермальної ткани-
ни, яке має овальну форму i являє собою закладення метанефроса. На дослiджуванiй стадiї
визначається також раннє закладення статевої залози — гонадний валик, розташований на
вентральнiй поверхнi мезонефроса, на рiвнi її каудальної третини.

У ембрiона 28 мм завдовжки розмiр мезонефроса становить 2600 мкм, ширина на ка-
удальному полюсi в 2–2,5 раза перевищує таку на кранiальному полюсi. Помiтно удоско-
налена структура органа: капiлярнi клубочки бiльш диференцiйованi, просвiт канальцiв
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Рис. 1. Первинна нирка. Ембрiон 28 мм завдовжки. Закладення статевої залози (1)

та їх довжина збiльшились. Кiлькiсть мезонефричних тiлець досягає 32 одиниць (рис. 1).
Поряд з цим вiдзначено iнтенсивний рiст кiнцевої нирки, довжина якої сягає 1200 мкм.
Метанефрос розташований з дорзального боку мезонефроса i вiдокремлений вiд останнього
тонким прошарком мезенхiми. Структуру постiйної нирки утворюють вирости первинної
миски — майбутнi збиральнi трубки, навколо кiнцiв яких починають концентруватися ме-
танефрогеннi клiтини — матерiал для майбутнiх нефронiв. Закладення гонади на вказанiй
стадiї стало бiльш помiтним, воно трохи виступає в просвiт порожнини тiла. Її структу-
ра представлена однорiдною клiтинною масою, без ознак статевого диференцiювання; це
iндиферентна стадiя розвитку гонади.

У наступний перiод ембрiогенезу (ембрiони 37–42 мм завдовжки) продовжується про-
гресивний розвиток обох генерацiй нирок: збiльшується розмiр i ускладнюється структура
органiв. Довжина первинної нирки наблизилась до 3000 мкм, у стромi органа продовжується
утворення мезонефронiв i розвиток сполучної тканини. На окремих свiтлих дiлянках можна
спостерiгати етапи диференцiювання мезенхiми в ембрiональну сполучну тканину. Постiйна
нирка збiльшилась у довжину до 1800–2000 мкм i розташована бiльш кранiально. Вiдбулись
значнi змiни в гiстоструктурi органа. Утворюється система збиральних канальцiв нирки,
бiля ампул яких концентруються клiтини нефрогенної тканини — майбутнi сечовi канальцi.
Мiсцями можна спостерiгати формування мальпiгiєвих клубочкiв. Центральнi вiддiли нир-
ки заповненi мезенхiмою. Статевi залози внаслiдок розростання в кранiо-каудальному i по-
перечному напрямках збiльшилися в розмiрах та набули бiльш чiтких контурiв. Структура
залоз представлена нечiтко розмежованими тяжами первинних статевих клiтин. В окремих
випадках спостерiгається неповне прилягання статевої залози до мезонефроса, що свiдчить
про початок процесу вiдокремлення гонад вiд первинних нирок.

На стадiї 45 мм довжини ембрiонiв вiдмiчено змiну положення вольфової протоки: на
вiдмiну вiд попереднiх стадiй вона розташована вентрально, що є наслiдком обертання нир-
ки навколо довгої осi. Iснують данi про те, що у зародка кашалота завдовжки 14,5 мм воль-
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Рис. 2. Ембрiон 45 мм завдовжки. 1 — первинна нирка, 2 — постiйна нирка

фова протока оточує по спiралi весь мезонефрос [1]. Ми не спостерiгали такого положення
первиннониркової протоки у ембрiонiв B. acutorostrata. Характерною особливiстю цiєї ста-
дiї є подiл мезонефроса на звужену передню i розширену задню частки. Постiйна нирка
перемiстилась бiльш кранiально вiдносно мезонефроса i розташована позаду останнього.
Їх роздiляє прошарок мезенхiми (рис. 2). Структура органа представлена бiльшою, нiж на
попереднiй стадiї, кiлькiстю судинних клубочкiв нирки, якi оточують двошаровi капсули.
Спостерiгається повне вiдокремлення статевої залози вiд мезонефроса. Контакт мiж двома
органами вiдбувається за допомогою зв’язки, яка вiдходить вiд середини первинної нирки.
Вiдмiчаються ознаки статевого диференцiювання гонад.

На стадiї 50–52 мм довжини ембрiонiв продовжується прогресивний розвиток двох ге-
нерацiй нирок — первинної i постiйної, довжина яких становить вiдповiдно 3500 i 2500 мкм.
Внаслiдок подальшого перемiщення в кранiальному напрямку постiйна нирка впритул на-
близилась до надниркової залози, прилягаючи до її дорзальної поверхнi. Намiчається подiл
метанефроса на часточки. У вiдповiдностi з процесами статевого диференцiювання змiню-
ється структура гонад: в яєчниках визначаються невеликi скупчення статевих клiтин —
яйценоснi кулi, в сiм’яниках статевi елементи зосередженi у виглядi тяжiв, нечiтко вiд-
окремлених один вiд одного.

Для стадiї 60–65 мм довжини характернi такi особливостi. Первинна нирка набула свого
найбiльшого розмiру — 4500 мкм. В ходi морфогенезу вiдбувається “перелом”: на кранiаль-
ному полюсi нирки починаються процеси деструкцiї, з’являються першi ознаки дегенерацiї
нефронiв, у той час як на каудальному полюсi продовжуються процеси новоутворення нир-
кових тiлець. Постiйнi нирки збiльшилися в розмiрi (3450 мкм у довжину) i зайняли бiльш
кранiальне положення вiдносно первинних нирок на половину своєї довжини (рис. 3). Чiтко
виражений подiл метанефроса на часточки. Помiтно ускладнилась гiстоструктура органа:
беспосередньо пiд капсулою видiляється вузька нефрогенна зона, визначаються мальпiгiєвi
тiльця на раннiх стадiях формування. Гонади виявляють чiтке статеве диференцiювання.
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Рис. 3. Ембрiон 60 мм завдовжки. 1 — первинна нирка, 2 — постiйна нирка, 3 — сiм’яник

Сiм’яники вiд яєчникiв вiдрiзняє смужка ембрiональної сполучної тканини — майбутня
бiлкова оболонка, а також вираженi тяжi первинних статевих клiтин. В яєчниках бiлкова
оболонка помiтно тонша, гоноцити зiбранi в групи рiзного розмiру (див. рис. 3).

На наступних стадiях розвитку B. acutorostrata вiдбувається послiдовна дегенерацiя
клубочкiв i канальцiв первинної нирки в кранiо-каудальному напрямку i, вiдповiдно, змен-
шення розмiрiв органа. На стадiї 70 мм довжина мезонефроса становить 1800 мкм, вiн
розташований на рiвнi каудального полюсу постiйної нирки. Нормально диференцiйованi
нефрони визначаються в середньому та задньому вiддiлах органа. Постiйнi нирки значно
збiльшилися в розмiрах (3900–4000 мкм), у корковiй зонi вiдбуваються iнтенсивнi проце-
си закладення та диференцiювання сечових канальцiв. Збiльшилась кiлькiсть мальпiгiєвих
тiлець, якi знаходяться на рiзних стадiях розвитку. Для гонад цього перiоду характерни-
ми є iнтенсивнi процеси мiтотичного подiлу статевих клiтин, внаслiдок чого останнi змен-
шуються в розмiрах. Спостерiгається вростання в залозу кровоносних судин i елементiв
сполучної тканини з первиннониркової зв’язки.

У ембрiонiв 75–80 мм завдовжки топографiя органiв сечостатевої системи така: гона-
да знаходиться мiж первинною та постiйною нирками, на вентральнiй поверхнi останньої.
Вольфова протока змiщена латерально i знову розташовується на дорсальному боцi мезо-
нефроса. Свою будову первинна нирка зберегла тiльки на рiвнi гонад, де визначаються 5–6
нефронiв з ознаками дегенерацii. Постiйна нирка досягла 4200–4700 мкм довжини i продов-
жує змiщуватись в кранiальному напрямку. Ускладнилась гiстоструктура органа: у мiру
галуження збиральних трубок на кiнцях їх з нефрогенної тканини утворюються новi не-
фрони, вiдбувається розвиток сполучнотканинної строми органа. Гонади розташованi на
рiвнi каудальних полюсiв постiйних нирок, вони утворенi малодиференцiйованою мезенхi-
мою, серед клiтин якої видiляються статевi елементи. Останнi вiдрiзняються свiтлою i про-
зорою цитоплазмою, а також вiдносно великими ядрами. Зустрiчаються двоядернi статевi
клiтини. З мезенхiмного остова формується сполучнотканинна основа i кровоносна система
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Рис. 4. Ембрiон 90 мм завдовжки. 1 — первинна нирка, 2 — яєчник, 3 — залишки мезонефроса

статевої залози. У стромi гонади визначаються дiлянки, якi за своєю морфологiєю помiт-
но вiдрiзняються вiд оточуючої тканини — осередки ембрiональної сполучної тканини на
рiзних стадiях розвитку.

До кiнця дослiдженого перiоду розвитку B. acutorostrata (90–110 мм довжини) бiльша
частина канальцiв та судинних клубочкiв первинної нирки зазнають дегенерацiї i атрофiї,
послiдовно заступаючись сполучною тканиною, тобто мезонефрос морфологiчно перестає
iснувати.

Таким чином, цикл розвитку первинної нирки B. acutorostrata включає перiод закла-
дення i становлення (до 40–45 мм довжини ембрiонiв), перiод структурно-функцiональної
стабiльностi (45–65 мм) i перiод деструкцiї (пiсля 65–70 мм) (рис. 4).

Одночасно з регресом первинної нирки продовжується рiст i диференцiювання постiй-
ної нирки. У ембрiонiв 100–110 мм завдовжки метанефрос набуває чiтко вираженої часточ-
кової структури i характерної для цього виду китiв видовженої форми. Довжина органа
становить 8300–10 000 мкм. Визначається високий рiвень структурного диференцiювання
метанефроса. Орган оточує капсула, яка сформувалась внаслiдок послiдовних перетворень
мезенхiми. Пiд капсулою нирки знаходиться вузька нефрогенна зона, де вiдбувається утво-
рення сечових канальцiв i судинних клубочкiв. Найбiльш диференцiйованi нирковi тiльця
з великими судинними клубочками — юкстамедулярнi нефрони, розташованi в товщi нирко-
вої кори. Бiльш пiзнi нефрони — iнтракортикальнi, розташованi в середнiх шарах ниркової
кори. Процес утворення нефронiв продовжується на протязi всього пренатального перiоду
i навiть пiсля народження [2].

У структурi статевих залоз у перiод раннього ембрiогенезу вiдбулись такi змiни. Внас-
лiдок активних процесiв подiлу збiльшилась кiлькiсть статевих клiтин. В яєчниках їх скуп-
чення рiзного розмiру (яйценоснi кулi), локалiзованi переважно на периферiї залози, пiд по-
кривним епiтелiєм. Спостерiгається проростання кори яєчника ембрiональною сполучною
тканиною, яка роздiляє яйценоснi кулi на невеликi клiтиннi скупчення. Таким чином фор-
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мується коркова речовина яєчника. Мозкова речовина утворена пухкою сполучною ткани-
ною, яка потрапила в гонаду з медiастинума, а також сформувалась внаслiдок послiдовних
перетворень мезенхiмної тканини самої залози. Гiстогенез сiм’яникiв проявляється у фор-
муваннi i збiльшеннi довжини сiм’яних канальцiв, якi заповненi великою кiлькiстю епiтелi-
альних клiтин, серед яких знаходяться гоноцити. У сполучнiй тканинi гонад вiдмiчаються
судини, якi оточують сiм’янi канальцi та яйценоснi кулi.

Протягом дослiдженого перiоду розвитку вiдбулась змiна анатомо-топографiчних вза-
ємовiдношень органiв сечостатевої системи. На стадiї 35–60 мм довжини ембрiонiв спо-
стерiгається тiсний контакт мiж усiма компонентами так званого “каудального комплексу”
органiв: первинної нирки, статевої залози, постiйної нирки, а також надниркових залоз.
З початком редукцiї мезонефроса i швидким розвитком метанефроса картина змiнюється.
Постiйна нирка стає на мiсце первинної i вступає в контакт з наднирковою залозою, а го-
нада, зв’язана iз залишками мезонефроса, розташовується бiльш каудально. Компактнiсть
розташування органiв губиться, вони наближаються до свого дефiнiтивного положення.

Аналiз результатiв проведеного дослiдження i даних лiтератури [2–6] свiдчить про те,
що розвиток органiв сечостатевої системи B. acutorostrata принципово не вiдрiзняється вiд
такого у наземних ссавцiв. Разом з тим вiдмiченi характернi риси будови i розвитку органiв
сечоутворення та гонад дослiдженого виду. Це, зокрема, стосується форми мезонефроса,
який на раннiх стадiях розвитку має звужений кранiальний вiддiл i розширений каудаль-
ний, на окремих стадiях вiдбувається його чiткий подiл на два вiддiли. Наявнiсть схожих
рис в будовi мезонефроса нижчих хребетних [6] дає пiдстави розглядати це як рекапiтуля-
цiю анцестральних ознак у процесi розвитку тулубової нирки китiв.

Характерною особливiстю постiйних нирок морських ссавцiв, в першу чергу китоподiб-
них, є реникулярна (часточкова) структура. Згiдно з одержаними даними, у B. acutorostrata
вона починає виявлятися в ранньому ембрiогенезi на стадiї 55–60 мм довжини ембрiона.
У дефiнiтивнiй нирцi B. acutorostrata нараховується 1250–1290 реникулiв [7]. Часточкова
структура нирки спостерiгається i в деяких iнших ссавцiв (окремi копитнi i хижаки), але
особливо вона характерна для слонiв i для водних ссавцiв, у яких нирковi часточки чiтко
вiдокремленi. Iснує припущення, що подiбна змiна структури нирки викликана необхiднiстю
посиленого сечоутворення. Це пов’язують з великими розмiрами тiла або з водним способом
життя. По вiдношенню до китiв дiють обидва фактори.

Разом з тим часточковiсть нирок китоподiбних можна розглядати як архаїчну ознаку,
походження якої пов’язано з метамернiстю переднирки i первинної нирки, фiлогенетично
бiльш раннiх утворень. Цi спостереження свiдчать на користь концепцiї мозаїчної еволюцiї.
Оцiнюючи часточковiсть нирки китiв як архаїчну особливiсть, можна також припустити
iмовiрнiсть її вторинного адаптивного посилення, що створило умови для iнтенсифiкацiї
функцiї органiв сечоутворення.

Порiвняльний аналiз результатiв дослiдження дозволив виявити гетерохронiї в розви-
тку органiв сечостатевої системи малого смугастика. Вони виражаються в змiнi строкiв
закладення i темпу морфогенезу статевих залоз i постiйних нирок. Не маючи датованого
матерiалу, ми використовували метод зiставлення структур, що розвиваються, з довжиною
ембрiонiв у вiдсотковому вiдношеннi до довжини новонароджених. Правомiрнiсть такого
пiдходу обумовлена вiдповiдним пiдбором видiв для порiвняння. У даному випадку були
використанi вiдомостi з внутрiшньоутробного розвитку великої рогатої худоби, а також
з ембрiогенезу людини, оскiльки цi види мають схожi з B. acutorostrata строки вагiтностi
i високий ступiнь вивченостi.
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Результати проведеного порiвняння свiдчать про бiльш раннє закладення i прискорен-
ня темпу розвитку постiйних нирок B. acutorostrata. Акцелерацiя розвитку метанефроса
виявляється у вiдносно ранньому початку структурного диференцiювання органа. Якщо
у людини гiстогенез постiйної нирки починається тiльки з початком дегенерацiї первин-
ної [8], то у B. acutorostrata метанефрос розвивається паралельно з прогресивним розвитком
мезонефроса. Виходячи з того, що темп диференцiювання морфологiчних структур визна-
чає фiзiологiчну активнiсть органа i забезпечує своєчасний початок його функцiонування
в онтогенезi, ми робимо таке припущення. Високий темп морфогенезу постiйних нирок
у функцiональному вiдношеннi вiдповiдає високiй швидкостi ембрiонального росту китiв,
тобто нирки беруть участь у видiленнi продуктiв метаболiзму плода. Якщо у людини цю
функцiю виконує плацента [9], то у китiв з їх менш досконалою плацентою i великими роз-
мiрами плодiв сечоутворення останнiх є необхiдною умовою внутрiшньоутробного розвитку.
З позицiй теорiї функцiональних систем П.К. Анохiна, явище прискореного розвитку нирок
на раннiх етапах онтогенезу слiд розглядати як функцiонально-пристосувальне, необхiдне
для даної i наступних стадiй розвитку органiзму. Змiна темпiв формування адаптивних
рис в онтогенезi морських ссавцiв вiдмiчена в роботах М.М. Слєпцова [10] i В.П. Галан-
цева [11].

Що стосується гонад, то бiльш раннi строки їх закладення i статевого диференцiювання
обумовленi корелятивними зв’язками, якi склалися у фiлогенезi. Порiвняльний аналiз на-
ступних стадiй розвитку статевих залоз не виявив прискорення темпу їх морфогенезу, що,
безумовно, пов’язано з пiзнiм початком функцiонування статевої системи ссавцiв.

Отже, має мiсце нерiвномiрнiсть темпiв розвитку органiв сечовидiльної та статевої сис-
тем в ембрiогенезi китiв. Згiдно з теорiєю еволюцiї онтогенезу, швидкiсть еволюцiйних пере-
творень рiзних систем органiв також не є однаковою, що обумовлено їх рiзним фiзiологiчним
значенням у пристосуваннях еволюцiї. Вiдповiдно до цього системи органiв подiляються на
провiднi (пластичнi) i консервативнi. Видiльна система, разом з дихальною i травною, на-
лежить до числа провiдних в планi еволюцiйних перетворень, важливим механiзмом яких
є змiна темпу онтогенезу [12]. Статева система з цiєї точки зору є консервативною, оскiль-
ки вона функцiонує лише в певнi перiоди життя, а не забезпечує “повсякденне” iснування
органiзму.

Результати проведеного дослiдження дозволяють зробити деякi припущення. В умовах
водного середовища життєвою необхiднiстю для морських ссавцiв є народження матуро-
натних органiзмiв. Новонароджений кит має бути фiзiологiчно зрiлим, з високими гiдро-
динамiчними якостями i масою тiла не менше певної критичної [13]. Досягнення такого ви-
сокого ступеня матуронатностi вiдбувається не за рахунок подовження термiну вагiтностi
(або удосконалення плаценти), як це має мiсце у наземних ссавцiв, а завдяки прискоренню
морфофункцiонального розвитку тих систем органiв, якi забезпечують життєздатнiсть но-
вонародженого. Таким чином, вiдмiченi гетерохронiї в пренатальному розвитку китiв можна
розглядати як один iз важливих компонентiв ароморфозу, який забезпечив китоподiбним
адаптацiю до нетипового для бiльшостi ссавцiв середовища iснування.
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