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Э кскреция и осморегуляция — важные
гомеостатические процессы, характер�
ные для живых организмов. Каждый из

этих процессов в той или иной мере способству�
ет сохранению постоянства внутренней среды
организма в условиях изменяющейся внешней
среды.

Экскреция

Экскреция — это выведение из организма конеч�
ных  продуктов обмена («отходов»), накопление
которых мешало бы поддержанию стационарно�
го состояния внутренней среды. Следует подчер�
кнуть, что речь идет именно о продуктах обмена,
т. е. веществах, образующихся в клетках самого
организма. Этим экскреция отличается от дефе�
кации, т. е. удаления из пищеварительного тракта
непереваренных остатков пищи, поступившей
в него извне. Правда, в составе фекалий также
присутствуют катаболиты (экскреты) — желч�
ные пигменты, образующиеся при разрушении
гемоглобина в печени. Следует также отличать
экскрецию от секреции. Последняя обычно озна�
чает выделение веществ, используемых организ�
мом для своих нужд, например гормонов, хотя
небольшая часть этих веществ может и экскрети�
роваться, о чем мы узнаем позже.

Осморегуляция

Осморегуляция необходима для поддержания по�
стоянного осмотического давления внутри тела,

т. е. в цитоплазме, тканевой (интерстициальной)
жидкости, плазме крови и лимфе. Это необходи�
мо для эффективной работы клеток. Как прави�
ло, речь идет о поддержании водно�электролит�
ного баланса и прежде всего нормальной
концентрации в биологических жидкостях таких
ионов, как Na+, K+ и Cl—.

20.1.  Значение экскреции
и осморегуляции

Процессы экскреции и осморегуляции выпол�
няют ряд функций, которые можно описать
следующим образом.

1. Удаление побочных продуктов метаболизма,
что необходимо для поддержания  равно�
весия биохимических реакций. Многие
реакции обратимы, а по закону действую�
щих масс направление реакции определя�
ется лишь относительными концентраци�
ями реагирующих веществ и продуктов
реакции. Например, в ферментативной
реакции

непрерывное образование жизненно не�
обходимого метаболита C обеспечивается
удалением побочного продукта D, сдвига�
ющим равновесие в сторону прямой реак�
ции.

ЭКСКРЕЦИЯ  
И ОСМОРЕГУЛЯЦИЯ
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(реагирующие вещества) (продукты)



2. Удаление таких отходов, которые в случае на�
копления отрицательно влияли бы на метабо�
лическую активность организма. Многие из
этих веществ токсичны, так как подавляют
активность ферментов.

3. Регуляция ионного состава жидкостей тела.
В водной среде организма соли ведут себя
как электролиты и подвергаются диссоци�
ации. Например, поглощаемый с пищей
NaCl в жидкостях тела находится в виде
ионов натрия (Na+) и хлора (Cl–). Если
концентрации этих и других ионов не бу�
дут удерживаться в узких пределах, многие
физиологические и биохимические про�
цессы могут быть нарушены. Например,
снижение концентрации Na+ приводит
к ухудшению нервной координации. По�
мимо Na+ и Cl– важную роль в организме
играют следующие ионы: K+, Mg2+, Ca2+,
Fe2+, H+, Cl–, I–, PO

4

3–
и HCO3–, кон�

центрация которых должна жестко регули�
роваться, поскольку они участвуют во
многих процессах, в том числе в работе
ферментов, синтезе белка, образовании
гормонов и дыхательных пигментов,
проницаемости мембран, электрической
активности и мышечных сокращениях.
Их влияние на содержание воды, осмоти�
ческое давление и pH жидкостей тела
будет рассмотрено ниже.

4. Регуляция содержания воды в жидкостях тела.
Содержание воды в жидкостях тела и его
регуляция — одна из основных проблем, с
которыми сталкивались организмы при
освоении многих экологических ниш на
планете. В ходе решения этих проблем
сформировался ряд важнейших структур�
ных и функциональных приспособлений.
Механизмы, обеспечивающие получение
воды, ее сохранение и выведение, весьма
разнообразны, но все они, как мы увидим
позже, имеют огромное значение для под�
держания осмотического давления и объе�
ма жидкости тела на стабильном уровне.
Прежде чем перейти к рассмотрению этих
механизмов, необходимо подчеркнуть,
что осмотическое давление жидкостей
тела зависит от количественного соотно�
шения между растворенными веществами
и растворителем, т. е. водой. Регуляция
относительных концентраций растворен�

ных веществ и воды называется осморегу�
ляцией.

5. Регуляция концентрации водородных ионов
в жидкостях тела. Природа pH и методы его
измерения описаны в приложении  1.1.5,
а механизмы экскреции ионов, (напри�
мер, H+ и HCO3

–
), оказывающих наиболее

существенное влияние на эту величину,
рассмотрены в настоящей главе. Напри�
мер, pH мочи человека может колебаться
от 4,5 до 8, благодаря чему pH жидкостей
тела поддерживается на достаточно посто�
янном уровне.

20.1.1. Продукты, подлежащие экскреции

Основные продукты, экскретируемые животны�
ми и растениями, и их источники следующие.

1. Азотистые соединения, в частности мочевина,
аммиак и мочевая кислота. Они образуются
при распаде белков, нуклеиновых кислот
или избыточных аминокислот. Подробнее
эти экскреты рассмотрены в разд. 20.2.

2. Кислород, образующийся при фотосинтезе
у растений, водорослей и некоторых бак�
терий. Часть его может использоваться
организмом для дыхания.

3. Диоксид углерода,  образующийся при клеточ�
ном дыхании. Автотрофными организмами
он может использоваться как источник
углерода.

4. Желчные пигменты, образующиеся при
разрушении гема в печени.

20.1.2. Выделительные структуры

Для экскреции животными используются следу�
ющие структуры:

1) наружная клеточная мембрана (плазма�
лемма) — одноклеточными организмами;

2) мальпигиевы трубочки (сосуды) и трахеи —
членистоногими;

3) почки, печень, жабры и кожа — рыбами
и амфибиями;

4) почки, печень, легкие и кожа — наземны�
ми позвоночными.
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Клетки относительно просто устроенных ор�
ганизмов обычно непосредственно контактиру�
ют с окружающей средой, и их экскреты сразу же
удаляются путем диффузии. По мере усложне�
ния организации животных у них развиваются
выделительные органы, осуществляющие выве�
дение отходов из организма в окружающую сре�
ду. Среди таких органов наиболее важными для
позвоночных являются кожа, легкие, печень и
почки. Сначала мы вкратце рассмотрим роль
первых трех органов.

Кожа

Вода, мочевина и соли активно выводятся из
кожных капилляров в протоки потовых желез.
Выделившись на поверхность кожи, пот испаря�
ется, что приводит к потере тепла и способствует
терморегуляции.

Легкие

Диоксид углерода (CO2) и водяные пары диф�
фундируют с влажной поверхности легочных
альвеол. Легкие у млекопитающих — единст�
венный орган, осуществляющий  выделение
CO2. Часть воды, испаряющейся в легких, пред�
ставляет собой метаболическую воду, т. е. про�
дукт клеточного дыхания, который можно было
бы считать экскретом, но истинное проис�
хождение этой воды не так уж важно ввиду
большого общего объема воды, содержащейся
в организме.

Печень

Учитывая многочисленные гомеостатические
функции печени, описанные в разд. 19.6.2,
вряд ли стоит удивляться тому, что в число этих
функций входит и экскреция. Выводимыми
продуктами являются желчные пигменты,
образующиеся при разрушении гемоглобина
старых эритроцитов. В составе желчи эти
пигменты поступают в двенадцатиперстную
кишку и выводятся из организма вместе
с калом, которому они придают характерный
цвет. Но наиболее важная роль, которую
печень играет в процессе  экскреции, — это
образование мочевины из избытка амино�
кислот (разд. 20.4).

20.1.3. Экскреция у растений

У растений экскреция не связана с таким множе�
ством проблем, как у животных. Это объясняется
фундаментальными различиями в физиологии и
образе жизни растений и животных. Растения яв�
ляются первичными продуцентами и синтезиру�
ют в нужном количестве все необходимые им ор�
ганические соединения. Например, в растениях
образуется лишь столько белка, сколько его не�
обходимо в данный момент. Они никогда не син�
тезируют белок в избытке и поэтому выделяют
очень мало азотистых отходов, образующихся
при расщеплении белков. Если же белки расщеп�
ляются до аминокислот, то последние могут быть
использованы для синтеза новых белков. Три ко�
нечных продукта, образующихся в ходе опреде�
ленных обменных процессов — O2, CO2 и вода, —
используются  растениями как исходные вещест�
ва для других реакций; это в особенности
относится к CO2 и воде. Вода является также
растворителем. Единственный газообразный
продукт, выделяемый растениями в большом
количестве — это молекулярный кислород. На
свету в растении образуется намного больше O2,
чем ему нужно для дыхания, и этот избыток
кислорода переходит в окружающую среду путем
диффузии.

Многие органические конечные продукты
метаболизма откладываются у  растений в омер�
твевших постоянных тканях (таких, как ядровая
древесина), а также в листьях или коре, которые
периодически сбрасываются. Многолетние рас�
тения состоят в основном из мертвых тканей.
Экскреты скапливаются в этих тканях и уже не
могут оказывать вредного воздействия на актив�
ность живых тканей. Аналогичным образом
могут накапливаться многие минеральные соли,
поглощаемые растением в виде ионов. Неко�
торые органические кислоты, вредные для рас�
тения, часто связываются с избыточными катио�
нами и выпадают в виде  безопасных нераство�
римых кристаллов, которые могут храниться
в клетках растения. Например, ионы кальция
и сульфат�ионы поглощаются растением одно�
временно, но сульфат�ионы сразу же использу�
ются для синтеза аминокислот, а кальций оста�
ется в избытке. Ионы Ca2+ легко реагируют
со щавелевой и пектовой кислотами, образуя
с ними безвредные нерастворимые продукты —
оксалат и пектат кальция. Подлежащие удалению
вещества элиминируются не только с листвой,

Экскреция и осморегуляция 7



но и с лепестками, плодами и семенами, хотя
экскреция не является главной функцией этих
образований. У водных растений основная масса
конечных продуктов метаболизма переходит
путем диффузии прямо в окружающую воду.

20.2.  Азотистые экскреты
и окружающая среда

Азотистые продукты, подлежащие экскреции,
образуются при расщеплении белков, нуклеино�
вых кислот и лишних аминокислот. Первый
продукт разрушения аминокислот — аммиак. Он
образуется путем отщепления от аминокислоты
аминогруппы в реакции дезаминирования (разд.
20.4). Аммиак может выделяться прямо в окру�
жающую среду или превращаться в азотистые
соединения — мочевину или мочевую кислоту
(рис. 20.1). Конкретно природа выделяемого
продукта определяется главным образом доступ�
ностью для организма воды (т. е. средой его
обитания) и степенью регуляции ее потерь орга�
низмом (табл. 20.1).

Существует определенная корреляция между
природой выводимого вещества и средой обита�
ния животного:

Экскрет Животные
Аммиак Водные (запасать воду не нужно)

Мочевина Водные/Сухопутные

Мочевая кислота Сухопутные

20.2.1. Аммиак

Главный источник аммиака — дезаминирование
избыточных аминокислот. Аммиак крайне ток�
сичен и должен быстро удаляться из организма.
Поскольку он хорошо растворим в воде, быст�
рый и безопасный способ его удаления — разве�
дение в большом объеме воды. Это легко и эф�
фективно осуществляют организмы, обитающие
в пресных водоемах. У большинства водных ор�
ганизмов (от простейших до амфибий) аммиак
благодаря своей высокой растворимости быстро
выделяется в виде аммонийных ионов  (NH4

+
), не

успевая достичь токсичной концентрации.
У морских и сухопутных организмов ситуа�

ция сложнее. Поскольку запасы воды у них огра�
ничены, на разведение и выведение конечных
продуктов метаболизма они тратят минимальное
ее количество. Табл. 20.1 показывает, что в таких
условиях у животных появились альтернативные
способы экскреции азотистых продуктов. К ним
относятся многочисленные анатомические, био�
химические, физиологические и поведенческие
механизмы, позволяющие выделять эти соеди�
нения в окружающую среду без нарушения вод�
ного баланса организма.

20.2.2. Мочевина

Мочевина образуется в печени, как описано
в разд. 20.4. Она гораздо менее токсична, чем
аммиак, и является главным азотистым экскре�
том у млекопитающих. Ее выделение описано
в разд. 20.5.

20.2.3. Мочевая кислота

Мочевая кислота и ее соли — идеальные азоти�
стые экскреты для наземных животных, в пер�
вую очередь для живущих на суше насекомых и
птиц, откладывающих клейдоические яйца. Эти
экскреты сочетают в себе высокое содержание
азота с низкой токсичностью и слабой раство�
римостью. Мочевая кислота и ее соли могут
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Таблица 20.1. Связь между экскретируемыми
продуктами и типом местообитания гетеротрофов
различных групп

Организмы Экскреты Местообитания

Простейшие Аммиак Водные
Наземные Мочевая Наземные
насекомые кислота
Пресноводные Аммиак Водные
костистые рыбы
Морские Мочевина, Водные
костистые рыбы триметил�

аминоксид
Птицы Мочевая Наземные

кислота
Млекопитающие Мочевина Наземные

Рис. 20.1. Химическая структура трех важнейших
азотистых экскретов.

Мочевая кислотаАммиак Мочевина



храниться в клетках, тканях и органах, не ока�
зывая никаких токсических или вредных осмо�
регуляторных эффектов и для их экскреции
требуется минимальное количество воды. При
увеличении содержания мочевой кислоты в тка�
нях она выпадает в виде твердого осадка. Детали
ее экскреции описаны в разд. 20.3.3. Человек вы�
деляет небольшие количества мочевой кислоты,
причем она образуется только при расщеплении
нуклеиновых кислот, но не белков, со скоростью
приблизительно 1 г/сут.

20.3.  Выделение азота 
и осморегуляция
у некоторых животных

Следует всегда помнить, что на природу экскре�
тов и механизмы осморегуляции влияет окружа�
ющая среда. Выделение азотистых катаболитов
обычно связано с проблемами получения и
потерь воды организмом, а значит, со структура�
ми, участвующими в осморегуляции. Следова�
тельно, логично рассматривать оба эти процесса
вместе.

20.3.1.  Влияние окружающей среды 
на  осморегуляцию

Внутренняя среда многих водных организмов
характеризуется более высоким водным потен�
циалом, чем  окружающая среда (т. е. жидкости
тела более разведены). Следовательно, происхо�
дит непрерывная «откачка» воды изнутри путем
осмоса. Потери воды возмещаются разными
способами, включая питье и потребление пищи.
Если водный потенциал тела выше, чем у окру�
жающей среды (внутри среда более концентри�
рованная), то вода путем осмоса поступает
внутрь. Чтобы свести к минимуму такие измене�
ния, многие организмы окружены водонепрони�
цаемыми покровами.

Все наземные организмы сталкиваются с про�
блемой потери воды из жидкостей тела в окружа�
ющую среду. Постоянство состава внутриклеточ�
ной жидкости поддерживается у этих организмов
путем регуляции состава внеклеточной жид�
кости специализированными осморегуляторно�
экскреторными органами, такими как мальпи�
гиевы сосуды (трубочки) и почки. Количество
получаемых и выделяемых молекул воды и ионов
должно быть сбалансировано. Проблемы водно�
го баланса подробно рассмотрены в разд. 20.6.

Осморегуляция подразумевает также поддер�
жание оптимальной для той или иной жидкости
концентрации растворенных веществ путем их
диффузии и активного транспорта.

Адаптация к сильнозасушливым условиям

Кенгуровая крыса (Dipodomys) выделяется среди
млекопитающих своей удивительной способно�
стью переносить засушливые условия, харак�
терные для пустынь Северной Америки. Она
прекрасно чувствует себя в этих условиях благо�
даря уникальному сочетанию морфологических,
физиологических и поведенческих адаптаций.
Потеря воды с выдыхаемым воздухом снижается
у нее за счет того, что выдыхаемый воздух имеет
более низкую температуру, чем внутренние
области тела. При вдохе воздух забирает тепло
в носовых ходах и охлаждает их. Во время выдо�
ха водяные пары, содержащиеся в теплом возду�
хе, конденсируются на слизистой носа, и таким
образом вода задерживается. Питается кенгуро�
вая крыса сухими семенами и другой сухой
растительной пищей и совсем не пьет. Единст�
венные источники воды для нее — это вода,
образующаяся в организме в процессе тканевого
дыхания, и те очень малые количества воды,
которые содержатся в пище. Шмидт�Нильсен
в своих классических исследованиях, суммиро�
ванных в табл. 20.2, измерил водный баланс
у кенгуровой крысы, весящей 35 г и съедающей
100 г ячменя в экспериментальных условиях (при
20 °C и относительной влажности 20%). Единст�
венным источником воды для нее в течение ис�
следуемого периода служили зерна ячменя.

Экскреция и осморегуляция 9

Таблица  20.2. Водный обмен у кенгуровой
крысы в экспериментальных условиях. Животное
получало только ту воду, которая содержалась
в пище

Источник Количество, Потери Количество,
воды мл воды мл

Тканевое С мочой 13,5

дыхание 54,0

Пища 6,0 С фекалиями 2,6

Испарение 43,9

Всего 60,0 Всего 60,0



Наконец, в природных условиях кенгуровая
крыса избегает потери воды за счет ее испаре�
ния, проводя много времени в относительно
влажной атмосфере подземной норы.

Другой поразительный пример сохранения
воды — водный баланс верблюда, физиологиче�
ские адаптации которого рассмотрены в разд.
19.5.7.

20.3.2. Простейшие

Простейшие — это одноклеточные животные,
относящиеся к царству протистов, или проток�
тистов (разд. 2.8.4). Они обитают в пресной и
морской воде, и на их примере мы рассмотрим
основные проблемы осморегуляции, с которыми
сталкиваются животные клетки. Если бы живот�
ная клетка, не способная к осморегуляции, по�
пала в окружающую среду с более высоким или
более низким водным потенциалом, то она по�
гибла бы, как эритроциты, изображенные на
рис. 5.19. Поскольку с простейшими этого не
происходит, мы приходим к заключению, что
они способны к осморегуляции. Внутриклеточ�
ная жидкость у простейшего отделена от внеш�
ней среды только полупроницаемой плазматиче�
ской мембраной (плазмалеммой).

Экскреция

Выведение диоксида углерода и аммиака проис�
ходит путем диффузии через всю клеточную по�
верхность. Ее площадь по сравнению с объемом
организма относительно велика и это способст�
вует удалению конечных продуктов обмена.

Осморегуляция у пресноводных видов

Напомним: чем более концентрированный рас�
твор, тем ниже его водный (и осмотический) по�
тенциал (разд. 5.9.8). Если клетка находится
в водной среде, то вода движется через плазма�
лемму туда, где этот потенциал ниже.

У всех пресноводных простейших водный
потенциал ниже, чем у окружающей среды (кле�
точный раствор более концентрированный).
Следовательно, вода под действием осмотиче�
ского давления должна постоянно поступать
в клетку через плазмалемму. Однако все пресно�
водные виды простейших обладают специальны�
ми осморегуляторными органеллами — сократи�
тельными вакуолями. Эти органеллы необходимы
для удаления воды, поступающей в клетку путем
осмоса через клеточную мембрану. Они участву�
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Рис.  20.2. А. Электронная микрофотография сократительной вакуоли амебы. Б. Схема функционирования
вакуоли. Вода секретируется из цитоплазмы в мельчайшие пузырьки. Ионы из них откачиваются назад
в цитоплазму, после чего пузырьки сливаются с мембраной сократительной вакуоли и высвобождают в вакуоль
содержащуюся в них воду.
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Рис.  20.3. Микрофотография фиксированной параме0
ции. Видны сократительные вакуоли. Вокруг каждой
из них расположена система канальцев, которые сна0
чала заполняются жидкостью из цитоплазмы, а за0
тем опорожняются в вакуоль. Вакуоли функциониру0
ют ритмично, выталкивая воду из клетки, причем
они работают в противофазе — если одна в данный
момент полная (на снимке — передняя), то другая 
(на снимке — задняя) почти пустая. 

Рис.  20.4. Схема предполагаемого механизма погло0
щения воды сократительной вакуолью. А. Пузырьки
содержат воду и изотоничны по отношению к цито0
плазме. Б. Ионы натрия  накачиваются в пузырьки
в обмен на ионы калия, причем приток Na+ меньше,
чем отток K+ [см. (Na+, K+)0насос;  разд. 5.9.8,
«Активный транспорт»]. Это активный транс0
порт, требующий энергии АТФ, поставляемого
митохондриями. Возможно, действуют и другие
ионные насосы. В. Теперь пузырьки из0за потери K+

и меньшего поглощения Na+ становятся гипо0
тоничными, но вода удерживается в них, так как
мембрана для нее непроницаема. Г. Пузырек слива0
ется с сократительной вакуолью, и его содержимое
переходит в вакуоль. Ионы Na+ выводятся из цито0
плазмы в жидкость вакуоли и замещаются новыми
благодаря их активному поглощению из окружающей
среды.

А

Б

В
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ют в регуляции объема клетки, предотвращая его
чрезмерное увеличение и разрыв мембраны. Ло�
кализация и строение этих органелл весьма раз�
нообразны. У амебы (Amoeba) такая вакуоль
может образовываться в любом участке клетки и
высвобождать заключенную в ней жидкость во
внешнюю среду в любом участке плазмалеммы
(рис. 20.2). У инфузорий (Paramecium) имеются
две сократительные вакуоли, расположенные 
в определенных местах (рис. 20.3; см. также 
рис. 2.3;). Однако способ функционирования со�
кратительных вакуолей, по�видимому, одинаков
у всех видов. Он состоит в том, что жидкость из
цитоплазмы поступает в мелкие пузырьки или
канальцы (как у парамеций). Сначала ее состав, а
следовательно, и водный потенциал, такой же,
как и у цитоплазмы (рис. 20.4). Затем основная
часть ионов выкачивается назад путем активного
транспорта с использованием энергии АТФ, ко�
торый поставляется митохондриями, окружаю�
щими пузырьки. В них остается в основном вода.
Она поступает из пузырьков в сократительную
вакуоль, которая постепенно наполняется. Мем�
брана этой вакуоли почти водонепроницаема,
поэтому даже из очень разбавленного раствора
внутри (с высоким водным потенциалом) вода не
может поступать путем осмоса в окружающую
цитоплазму. Заполнившись до определенного
размера, вакуоль сливается с плазмалеммой, рез�
ко сокращается и выталкивает воду из клетки.

Осморегуляция у морских видов

У многих морских простейших функциональных
сократительных вакуолей нет, поскольку вод�
ный потенциал их клеток такой же, как у окру�
жающей воды.

20.3.3. Насекомые

Подавляющее большинство насекомых обитает
на суше и поэтому проблема предотвращения
потерь воды приобретает для них особое значе�
ние. С этим связаны следующие адаптации

1. Экзоскелет покрыт водонепроницаемым
воскоподобным слоем, снижающим поте�
ри воды с поверхности тела.

2. Для газообмена используется только не�
сколько пар небольших отверстий — дыха�
лец, или стигм, расположенных на опреде�
ленных сегментах.

3. Расположенные в дыхальцах структуры,
напоминающие клапаны, снижают поте�
ри воды из трубчатых трахей, которые
ведут от дыхалец к внутренним органам
(такая дыхательная система описана в
разд. 9.4.4).

4. Экскреты представляют собой  не жидкие,
а полутвердые продукты (см. ниже).

5. Клейдоические яйца, т. е. яйца, окружен�
ные относительно водонепроницаемой
оболочкой, предотвращающей потери во�
ды зародышем.

Прочный экзоскелет покрыт тонким 
(0,3 мкм) водонепроницаемым слоем — эпику�
тикулой. Потери воды предотвращаются благо�
даря ее молекулярной организации. Слой упоря�
доченно расположенных липидных молекул по�
крыт несколькими слоями таких же молекул, но
расположенных уже неупорядоченно. Если вос�
коподобную оболочку нарушить, например по�
царапать наждаком, то она теряет водонепрони�
цаемость, испарение усиливается, и насекомому
грозит обезвоживание. Интересно, что при на�
гревании окружающего воздуха интенсивность
испарения сначала, до достижения определен�
ной критической температуры, растет медленно
(рис. 20.5), а затем увеличивается скачкообразно.
Очевидно, при этом пороговом значении нару�
шается упорядоченная ориентация липидных
молекул.
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Рис.  20.5. Зависимость потерь воды с поверхности
кутикулы таракана от температуры воздуха
(треугольники) и от температуры самой кутикулы
(кружки). Можно видеть, что эти потери резко уве0
личиваются при критической температуре — около
29,5 °C.



Некоторые насекомые, живущие в очень су�
хой среде и потребляющие обезвоженную пищу,
способны поглощать воду из воздуха, если его
относительная влажность выше определенного
уровня, например 90% для личинок мучного

хрущака (Tenebrio) и 70% для клещей домашней
пыли (Dermatophagoides).

Проблема потери воды с экскретами решает�
ся с помощью особых выделительных органов,
называемых мальпигиевыми сосудами (трубочками),
которые образуют и выводят почти нераствори�
мый катаболит мочевую кислоту.

Мальпигиевы сосуды — это слепые трубчатые
ответвления задней кишки. Они расходятся в
брюшке и омываются гемолимфой (кровеносная
система насекомых незамкнутая, т. е. «кровь» за�
полняет полость тела — гемоцель, — непосредст�
венно контактируя со всеми внутренними орга�
нами). Число сосудов зависит от вида животного.
У некоторых их всего пара, у других — несколько
сотен, у кровососущего клопа Rhodnius — четыре
(рис. 20.6). Мальпигиевы сосуды осы изображе�
ны на рис. 20.7. Они бывают длинными и тонки�
ми или короткими и компактными, но во всех
случаях именно они выводят экскреты в заднюю
кишку у ее границы со средней.
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Рис.  20.6. Схема взаимного расположения мальпигие0
вых трубочек и пищеварительного тракта у клопа
Rhodnius.

Рис.  20.7. Мальпигиевы сосуды  у осы. Эти слепые трубчатые ответвления задней кишки представляют собой
специализированные выделительные органы.



У мальпигиевых сосудов различают два от�
дела — верхний сегмент (дальше от кишки),
образованный одним слоем клеток, и нижний
сегмент. Первый поглощает жидкость из гемо�
лимфы. Когда эта жидкость проходит по сосу�
ду, клетки нижнего сегмента с микроворсинка�
ми на его внутренней поверхности поглощают
воду и различные соли, в том числе кристалли�
ческий осадок мочевой кислоты. Содержимое
сосудов выводится в заднюю (прямую) кишку,
где смешивается с непереваренными частица�
ми пищи. Ректальные железы, расположенные
в стенке прямой кишки, осуществляют обрат�
ное всасывание воды из экскрементов и из сус�
пензии мочевой кислоты, и в результате из
организма выводятся совершенно сухие экс�
кременты в виде шариков.

20.3.4. Пресноводные рыбы

У рыб органами выделения и осморегуляции
служат жабры и почки. Жабры контактируют
с окружающей средой и проницаемы для воды,
азотистых экскретов и солей. Они обладают
большой поверхностью, облегчающей эффек�
тивный газообмен, но создающей определенные
трудности для осморегуляции, особенно в прес�
ной воде.

У пресноводных костистых рыб внутренняя
среда представляет собой более концентриро�
ванный раствор, чем среда их обитания. И если
наружный покров из чешуй, покрытых слизью,
относительно непроницаем, то внутрь тела пу�
тем осмоса поступает значительное количество
воды через высокопроницаемые жабры, и через
них же теряются соли. Жабры служат также орга�

нами выделения таких конечных продуктов азо�
тистого обмена, как аммиак. Для поддержания
стационарного состояния жидкостей внутрен�
ней среды пресноводные рыбы должны постоян�
но выводить много воды (рис. 20.8). Они делают
это, образуя большое количество сильно разве�
денной мочи (с более высоким, чем у крови,
водным потенциалом), в которой содержится
аммиак и ряд других растворенных веществ.
Количество мочи, выделяемой за сутки, может
составлять до одной трети всей массы тела.
Потеря солей с мочой возмещается за счет элек�
тролитов, получаемых с пищей и за счет актив�
ного поглощения их из окружающей воды осо�
быми клетками, находящимися в жабрах.

20.3.5. Общие принципы водного баланса

Для нормального функционирования клеток в
организме животного необходимо стационарное
состояние внутриклеточной жидкости. Гомео�
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Рис. 20.8. Выделение и осморегуляция у пресноводной
костистой рыбы. Рис. 20.9. Суточный водный баланс человека.



статический обмен водой между клетками, тка�
невой жидкостью, лимфой, плазмой крови и ок�
ружающей средой представляет проблему и для
водных, и для наземных организмов. Водные
формы теряют или получают воду путем осмоса
через все проницаемые участки поверхности
тела в зависимости от того, каково окружение —
гипотоническое или гипертоническое. Назем�
ные организмы сталкиваются с проблемой
потери воды и для поддержания стационарного
водного баланса используют разнообразные
механизмы, перечисленные в табл. 20.3. Такое
стационарное состояние достигается за счет
сбалансированности между отдачей воды и ее
получением, как показано на рис. 20.9.

20.4.  Образование мочевины
у человека

Мочевина — это конечный продукт азотистого
обмена у человека и других млекопитающих.
Преимущества мочевины в качестве такого
продукта следующие:

1) нетоксичность и в связи с этим возмож�
ность без вреда для тканей переносить ее
с кровью от места образования (печени)
до  органов выделения — почек;

2) высокая растворимость и поэтому  просто�
та транспортировки в виде раствора, не
требующего большого количества воды;

3) малый размер молекулы, что обеспечивает
легкую фильтрацию в почках.

Организм не способен накапливать избыток
аминокислот, поступивших в него с пищей. Те
из них, которые не используются сразу же для
синтеза белков или других азотсодержащих про�
дуктов, необходимо удалить. Это происходит
в печени с помощью двух процессов:

1) дезаминирования — отщепления амино�
группы с образованием аммиака;

2) детоксикации — превращения токсичного
аммиака в безвредное соединение —
мочевину, которая транспортируется
в почки.

Дезаминирование

Аминокислота окисляется с участием кислоро�
да. Затем от нее отщепляется аминогруппа — 
(—NH2) и образуется кетокислота. В ходе даль�
нейших превращений эта кетокислота может
включаться в цикл Кребса и использоваться как
источник энергии для клеточного дыхания.
Аминогруппа высвобождается в форме аммиака
(NH3).

Детоксикация

В печени аммиак превращается в мочевину по
схеме:

Это происходит в ходе замкнутой последо�
вательности реакций, называемой орнитиновым
циклом, и упрощенно представленной на
рис. 20.10. Если начать отсчет с орнитина, то
можно видеть, что в сумме две молекулы амми�
ака и одна молекула диоксида углерода превра�
щаются в молекулу мочевины и молекулу воды
(точнее, на разных этапах образуются две моле�
кулы последней и одна используется), а орни�
тин регенерируется для участия в следующем
цикле.

В составе плазмы крови мочевина транспор�
тируется из печени в почки.
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Таблица 20.3. Механизмы сохранения воды
у наземных животных двух групп — насекомых
и млекопитающих

Животные Механизмы и приспособления

Насекомые Непроницаемая кутикула; тра�
хеи и дыхальца; мальпигиевы
сосуды; мочевая кислота как азо�
тистый экскрет; клейдоические
яйца

Млекопитающие
(включая человека)

Ороговевшая кожа и волосы; ги�
пертоническая моча, содержа�
щая мочевину; живорождение;
поведенческие реакции на избы�
ток тепла; ограниченная зона
обитания; физиологическая то�
лерантность к обезвоживанию

Аммиак Диоксид
углерода

Мочевина

Вода



20.5. Почки человека
У млекопитающих почки служат главными орга�
нами выделения и осморегуляции. Их функции
включают: 1) удаление из организма ненужных
продуктов обмена; 2) регуляцию содержания во�
ды в жидкостях тела; 3) регуляцию pH жидкостей
тела; 4) регуляцию химического состава жидко�
стей тела путем удаления веществ, количество
которых превышает текущие потребности.

Почки обильно снабжаются кровью и
поддерживают состав крови в стационарном
состоянии. Благодаря этому сохраняется опти�
мальный состав тканевой жидкости, а, следова�

тельно, и внутриклеточного содержимого омы�
ваемых ею клеток, что обеспечивает их эффек�
тивную работу.

20.5.1. Расположение и строение почек

У человека имеется пара почек, лежащих у зад�
ней стенки брюшной полости по обе стороны
поясничного отдела позвоночника. Левая почка
расположена несколько выше правой.

Кровь поступает в почки через почечные арте�
рии, отходящие от аорты, а оттекает от них по
почечным венам, впадающим в нижнюю полую
вену. Образующаяся в почках моча стекает
по двум мочеточникам в мочевой пузырь, где
накапливается до тех пор, пока не будет выве�
дена через мочеиспускательный канал (рис. 20.11). 
У места выхода из пузыря этот канал окружен
двумя мышцами�сфинктерами, одна из которых
позволяет сознательно регулировать процесс мо�
чеиспускания.

На поперечном разрезе почки видны две яс�
но различимые зоны: лежащее ближе к поверх�
ности — корковое вещество и внутреннее мозговое
вещество (рис. 20.12). Корковое вещество почки
покрыто фиброзной капсулой и содержит клу�
бочки, едва видимые невооруженным глазом,
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20.1. Перечислите последовательно 
кровеносные сосуды и органы, 
через которые проходит мочевина
на пути от печени к почкам.

Рис. 20.10. Обобщенная схема орнитинового цикла в пе0
чени. Орнитин и цитруллин — аминокислоты, но они
не входят в состав белков и не поступают в организм
с пищей.

Рис.  20.11. Выделительная система человека. Для на0
глядности органы показаны непропорционально круп0
ными относительно контуров тела.



окружающие их капсулы и некоторые другие
части нефронов (см. ниже). Мозговое вещество
состоит из канальцев, собирательных трубочек
и кровеносных сосудов, собранных вместе в ви�
де почечных пирамид. Верхушки пирамид, назы�
ваемые сосочками, открываются в почечную ло�
ханку, образующую расширенное устье моче�

точника (рис. 20.12). Через почки проходит
множество кровеносных сосудов, образующих
густую сеть капилляров.

20.5.2. Общий план строения 
и кровоснабжения нефрона

Основной структурной и функциональной еди�
ницей почки является нефрон (рис. 20.13) и
связанные с ним кровеносные сосуды. У человека
в одной почке содержится около миллиона не�
фронов, длина каждого из них составляет
примерно 3 см. Общая длина трубочек в одной
почке приближается к 120 км. Это обеспечивает
огромную поверхность обмена веществами. За
один полный цикл кровообращения через почки
проходит примерно одна пятая объема крови, из
которой отфильтровывается ~125 мл жидкости
в минуту. Около 99% воды затем возвращается в
кровь, поэтому моча образуется в среднем со ско�
ростью ~1 мл/мин, хотя эта величина сильно ко�
леблется в зависимости от разных факторов, в том
числе от  количества и состава выпитой жидкости.

Каждый нефрон включает шесть отделов,
различающихся по строению и физиологиче�
ским функциям:

1) почечное тельце (мальпигиево тельце),
состоящее из боуменовой капсулы и клу�
бочка;
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Рис.  20.12. Схема продольного разреза почки. Показано
расположение коркового и юкстамедуллярного неф0
ронов.

Рис.  20.13. Схема строения нефрона (масштаб отдельных частей не выдержан).



2) проксимальный извитой каналец;

3) нисходящее колено петли Генле;

4) восходящее колено петли Генле;

5) дистальный извитой каналец;

6) собирательная трубочка.

Структурные взаимоотношения между этими
отделами нефрона показаны на рис. 20.13.

Существуют нефроны двух типов — корковые
и юкстамедуллярные. Корковые нефроны располо�
жены в корковом веществе и имеют относитель�
но короткие петли Генле, которые лишь недале�
ко заходят в мозговое вещество. В юкстамедулляр�
ных нефронах почечные тельца расположены
вблизи границы коркового и мозгового вещества.
Они имеют длинные колена петли Генле, глубо�
ко проникающие в мозговое вещество (рис.
20.14, А). Значение этих двух типов нефронов
связано с различием их функций. При нормаль�
ном количестве воды в организме объем плазмы

контролируют корковые нефроны, а при недо�
статке воды происходит усиленная ее реабсорб�
ция в юкстамедуллярных нефронах.

Кровь поступает в почку по почечной арте�
рии, которая разветвляется на более тонкие вет�
ви и в конечном итоге на приносящие клубочко�
вые артериолы, входящие в боуменовы капсулы
и образующие там капиллярные клубочки. Из
клубочков кровь оттекает по выносящим арте�
риолам. Далее она течет по сети перитубулярных
капилляров, находящихся в корковом веществе
и окружающих проксимальные и дистальные из�
витые канальцы всех нефронов и петли Генле
корковых нефронов (рис. 20.14,Б). От этих
капилляров отходят прямые сосуды, идущие в
мозговом веществе параллельно петлям Генле и
собирательным трубочкам. Функция обеих опи�
санных сосудистых сетей — возвращение крови,
содержащей ценные для организма вещества,
в общую кровеносную систему. Через прямые
сосуды протекает значительно меньше крови,
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Рис.  20.14.  А. Корковый  и юкстамедуллярный нефроны. Б. Кровоснабжение юкстамедуллярного нефрона.



чем через капилляры, вокруг проксимальных
и дистальных извитых канальцев, благодаря че�
му в интерстициальном пространстве мозгового
вещества поддерживается высокое осмотическое
давление, как описано ниже.

20.5.3. Гистология почки

На рис. 20.15 показано как выглядит структура
коркового и мозгового слоев почки в световом
микроскопе.
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Рис.  20.15. Гистология почки. А. Поперечный срез коркового вещества при малом увеличении — видны клубочки
и канальцы. Б. Поперечный срез коркового вещества при большом увеличении — крупно видны два клубочка.
В. Поперечный срез мозгового вещества — различимы петли Генле и собирательные трубочки. Г.  Схема, поясня0
ющая картину, наблюдаемую на срезах.

Распознавание структур, видимых под световым микроскопом

Корковое вещество
Проксимальные канальцы Больше на срезе, чем дистальных (ДК), 
(ПК) потому что они длиннее

Щеточная каемка
Крупные клетки
Ядер видно меньше, чем в ДК
Мембраны между клетками не видны
Темноокрашенная цитоплазма
Небольшой и неровный просвет

Дистальные канальцы (ДК) Меньше на срезе, чем ПК
Нет щеточной каемки
Клетки мельче, чем у ПК
Ядер видно больше, чем в ПК
Мембраны между клетками не видны
Бледноокрашенная цитоплазма
Широкий и ровный просвет

Собирательные трубочки Диаметр больше, чем у ПК и ДК
Видны мембраны между клетками
Бледноокрашенная цитоплазма
Кубические/цилиндрические  клетки
Широкий просвет

Мозговое вещество
Толстый сегмент петли Мембран между клетками не видно
Генле Толстая стенка

Тонкий сегмент петли Мембран между клетками не видно
Генле Тонкая стенка, выпирающая вокруг 

ядер



20.5.4. Ультрафильтрация

Первый этап образования мочи представляет
собой ультрафильтрацию крови, которая проис�
ходит в почечном тельце. Ультрафильтрация — это
фильтрация под давлением. В данном случае
гидростатическое давление обеспечивается
кровью, которая поступает в клубочек под высо�
ким давлением от сердца через аорту, почечную
артерию и приносящую артериолу (рис. 20.11).
Клубочек представляет собой капиллярную сеть,
окруженную боуменовой капсулой (рис. 20.15, Г).
Диаметр его капилляров намного меньше, чем
у приносящей артериолы, поэтому кровяное
давление в них повышается. Вода и небольшие
растворенные молекулы «выдавливаются» из

капилляра и проходят через эпителий боумено�
вой капсулы в ее просвет. Крупные молекулы,
например белковые, а также форменные элемен�
ты крови остаются в крови. Строение клубочка
и боуменовой капсулы целиком связано с их
функцией — фильтрацией крови, что проиллю�
стрировано на рис. 20.16–20.19. Фильтр образо�
ван тремя слоями, которые детально показаны
на рис. 20.16, Б и 20.19.

1. Эндотелий капилляра. Это очень тонкий
слой клеток со множеством пор диамет�
ром около 10 нм. На поры приходится
примерно 30% площади его стенки, при�
чем они слишком велики и не могут  за�
держивать белки плазмы.
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Рис.  20.16. А. Структура почечного тельца. Вверху — приносящая и выносящая артериолы. Наружная поверх0
ность клубочковых капилляров окружена особыми эпителиальными клетками — подоцитами. В результате са0
ми капиляры не видны, но их очертания угадываются. (Так перчатка скрывает пальцы, но демонстрирует их
общую форму. Перчатка эквивалентна подоцитам, а пальцы — капиллярам.) Внизу — начало проксимального
извитого канальца, стенка которого образована кубическим эпителием с микроворсинками (щеточной каем0
кой) (по: L. C. Junqueira & J. Carneiro (1980) Basic Histology 3rd ed. Lange Medical Publications). Б. Детали стро0
ения подоцитов и капилляра на продольном срезе. Видно, что подоциты неплотно переплетаются своими
выростами (педицеллами), словно пальцами, между которыми остаются щели, пропускающие клубочковый
фильтрат в боуменову капсулу.



2. Базальная мембрана капилляра. Все эпители�
альные клетки лежат на базальной мемб�
ране, которая представляет собой некле�
точный слой с переплетением волокон,
в частности коллагеновых. Вода и мелкие
молекулы через это «сито» проходят, а
форменные элементы крови задержива�
ются. Белковые молекулы тоже слишком
велики для него; к тому же они отталкива�
ются отрицательным электрическим заря�
дом волокон базальной мембраны.

3. Эпителий боуменовой капсулы образован
специально адаптированными для фильт�
рации клетками — подоцитами (от греч.
podos — нога), имеющими на поверхности
множество выростов. Выросты соседних
клеток  не плотно переплетаются, как по�
казано на рис. 20.16 (А и Б)  и 20.17, так что
между ними остаются щелевые поры

˜25 нм (рис. 20.19), через которые прохо�
дит фильтруемая жидкость.

В капсулу отфильтровывается примерно 20%
плазмы. Главным фильтром из трех перечислен�
ных слоев служит базальная мембрана. Попав�
шая в капсулу жидкость называется клубочковым
фильтратом (КФ), который по химическому
составу сходен с плазмой крови. Он содержит
глюкозу, аминокислоты, витамины, электроли�
ты, конечные продукты азотистого обмена (в ос�
новном мочевину, но также небольшие количе�
ства мочевой кислоты и креатинина), некоторые
гормоны и воду. Кровь, оттекающая от клубоч�
ков, обладает пониженным водным потенциа�
лом, поскольку в плазме повышена концентра�
ция белков, но ее гидростатическое давление
снижено.

Факторы, влияющие на скорость
клубочковой фильтрации (СКФ)

Давление, под действием которого происходит
фильтрация жидкости из клубочков, зависит не
только от гидростатического давления крови, но
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Рис.  20.17. Фотография подоцитов в сканирующем
электронном микроскопе; ³900. На их поверхности
видны многочисленные выросты разных размеров,
которые ограничивают величину молекул, способных
пройти сквозь фильтр почечного тельца.

Рис.  20.18. Схема строения почечного (мальпигиева)
тельца. Показаны типичные клетки клубочка и боу0
меновой капсулы.

Рис. 20.19. Схема путей, по которым происходит
фильтрация плазмы из клубочкового капилляра в боу0
менову капсулу.



и от противодействующего ему давления КФ
(рис. 20.20). Если две последних величины рав�
ны, то они нейтрализуют друг друга. На самом
деле гидростатическое давление КФ гораздо ни�
же, чем аналогичное давление крови — оно чуть
превышает нулевое. На СКФ влияет и осмотиче�
ский потенциал с обеих сторон фильтра. Вода
стремится перемещаться по градиенту этого по�
тенциала, т. е. туда, где он более отрицательный
(в сторону повышения концентрации раствора).
Кровь на пути от приносящей артериолы к вы�
носящей теряет воду и небольшие растворенные
молекулы, но сохраняет плазменные белки, кон�
центрация которых в результате потери воды
возрастает примерно на 20%. Это приводит к па�
дению ее осмотического и водного потенциалов,
а, значит, способствует снижению СКФ. Однако
с учетом всех этих факторов СКФ остается поло�
жительной, и жидкость движется из клубочка
в боуменову капсулу. Чем разбавленнее кровь
относительно КФ, тем выше фильтрационное
давление и СКФ.

СКФ можно увеличить, повысив кровяное
давление или расширив приносящую артериолу,
т. е. снизив ее сопротивление кровотоку, кото�
рый направляется в клубочек. Третий регулятор�
ный механизм — повышение сопротивления вы�
носящей артериолы в результате ее сужения.

Расширение и сужение кровеносных сосудов ре�
гулируется как нервными, так и гормональными
механизмами.

20.5.5. Избирательная реабсорбция 
в проксимальном извитом канальце

У человека образуется около 125 мл фильтрата
в минуту. Это соответствует примерно 180 л
в сутки. Поскольку на самом деле выделяется
в среднем лишь около 1,5 л мочи, очевидно,
что большая часть фильтрата должна реабсорби�
роваться. И действительно из 125 мл КФ, образу�
ющегося за 1 мин, 124 мл всасывается обратно,
причем 80% этого количества — в проксималь�
ном извитом канальце.

В ходе ультрафильтрации вместе с конеч�
ными продуктами обмена из крови удаляются и
вещества, необходимые для жизнедеятельности.
Функция нефрона состоит в том, чтобы избира�
тельно реабсорбировать те из них, которые еще
требуются либо непосредственно клеткам, либо
для поддержания гомеостатического состава
жидкостей тела. Кроме того, в канальцы из окру�
жающих капилляров могут путем активной сек�
реции поступать дополнительные экскреты.

Итак, образование мочи включает в себя три
ключевых процесса — ультрафильтрацию, изби�
рательную реабсорбцию и секрецию.

Анализ жидкости в нефроне

Для определения состава жидкости из разных уча�
стков нефрона обычно пользуются сверхтонкими
пипетками. Отбирая ими пробы, можно получить
полную картину того, что происходит в том или
ином отделе нефрона с КФ. Измеряют также ско�
рость течения фильтрата, используя в качестве
метки полисахарид инулин. У человека он не
образуется и, инъецированный в кровь, отфильт�
ровывается из нее в нефрон. Там он не реабсорби�
руется и не секретируется, поэтому его концент�
рация возрастает пропорционально количеству
реабсорбированной воды. По мере уменьшения
ее количества скорость течения КФ снижается.

В примере, проиллюстрированном рис. 20.21,
скорость течения КФ в боуменовой капсуле для
удобства сравнения принята за 100 условных
единиц. Эта величина называется индексом ско�
рости течения КФ; она служит показателем ко�
личества воды в КФ. Например, если индекс
снижается со 100 до 40, то это свидетельствует
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Рис.  20.20. Направление и величины сил, определяющих
фильтрационное давление в почечных клубочках чело0
века.



о том, что реабсорбируется 60% воды. Исполь�
зуя цифры, приведенные на рис. 20.21, можно
рассчитать интенсивность реабсорбции для
жидкостей различного состава, протекающих
через нефрон. Попробуйте ответить по порядку
на приведенные ниже вопросы. Если будет
трудно, посмотрите соответствующее разъяс�
нение в конце книги и переходите к следующе�
му вопросу.
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Рис.  20.21. Схема строения нефрона и части его кровеносной сети.  (По Biological Science, Study Guide, 1970  p. 373.)

20.2. Как изменяется концентрация 
растворенных веществ при переходе 
жидкости из крови в боуменову капсулу?
Поясните ответ.



Строение проксимального извитого канальца

Проксимальный извитой каналец — самая длин�
ная (14 мм) и широкая (60 мкм) часть нефрона.
По ней КФ  из боуменовой капсулы попадает в
петлю Генле. Стенка канальца состоит из одного
слоя кубического эпителия, клетки которого
густо покрыты на внутренней стороне микро�
ворсинками, образующими щеточную каемку
(рис. 20.22). В основании эпителиальных клеток,
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20.3. На пути от боуменовой капсулы к концу 
проксимального извитого канальца индекс
скорости течения падает со 100 до 20.
Какое количество  воды (в процентах) 
реабсорбируется в кровь этой частью
нефрона?

20.4. В конце проксимального извитого канальца
в нем остается только 20%, 
т. е. пятая часть поступившей туда воды.
Следовательно, концентрация всех 
растворенных веществ должна возрасти
в пять раз, если только с ними ничего 
не происходит. Однако концентрация 
мочевины, например, увеличивается 
всего в три раза — это 3/5 или 60% 
предполагаемого уровня. Это означает, 
что остается только 60% мочевины, а 40%
ее реабсорбируется. Рассчитайте по этой
схеме, какой процент глюкозы и ионов 
натрия реабсорбируется в проксимальном
извитом канальце.

20.5. Как изменяется концентрация воды, 
ионов натрия и мочевины на пути
от конца проксимального 
извитого канальца до конца 
собирательной трубочки?

20.6. Какое в сумме количество воды и ионов 
натрия (в процентах) реабсорбируется
между боуменовой капсулой и концом 
собирательной трубочки?

Рис. 20.22. А. Электронная микрофотография кубического эпителия проксимального извитого канальца; ³7000. 
Б. Микроворсинки (щеточная каемка) эпителия проксимального извитого канальца при большем увеличении; 
³18 000.

А Б
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Рис.  20.23. Структура и функция проксимального извитого канальца.



т. е. на наружной поверхности извитого ка�
нальца, располагается базальная мембрана;
здесь плазматическая мембрана образует  слож�
ную систему складок — базальных каналов, тем
самым увеличивая площадь поверхности клеток.
Соседние клетки плотно прилегают  друг к другу
только вблизи просвета канальца,  а на протяже�
нии остальной длины разделены узкими про�
межутками. Вместе с базальными каналами эти
промежутки образуют так называемый базила�
теральный лабиринт, заполненный тканевой
жидкостью, связывающей эпителий нефрона
с окружающей капиллярной сетью. В клетках
проксимальных извитых канальцев много мито�
хондрий, сконцентрированных около базальной
мембраны: они поставляют АТФ встроенным

в нее системам активного транспорта (рис. 20.23).
Электронные микрофотографии этих клеток
представлены на рис. 20.22.

Избирательная реабсорбция
в проксимальном извитом канальце

Клетки проксимального извитого канальца
адаптированы к реабсорбции благодаря следую�
щим своим особенностям:

1) обширной поверхности обмена, обеспечи�
ваемой микроворсинками и базилатераль�
ным лабиринтом;

2) многочисленным митохондриям;
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Рис.  20.24. А. Избирательная реабсорбция натрия в проксимальном извитом канальце. Б. Избирательная
реабсорбция глюкозы в проксимальном извитом канальце.

� Диффузия Na+ по электрохи0
мическому градиенту во внутри0
клеточное пространство, где
концентрация этого иона ниже,
чем снаружи клетки и где поддер0
живается отрицательный заряд.
(У всех клеток на поверхности
существует трансмембранная
разность потенциалов — обычно
снаружи «плюс», внутри «минус».)
Na+ проходит через ионные ка0
налы.
� (Na+/K+)0насос на базальной
и боковых сторонах клетки выка0
чивает 3Na+, и при этом накачи0
вает 2K+ с использованием энер0
гии АТФ (разд. 5.9.8). Благодаря

этому поддерживается направ0
ленный внутрь клетки диффузи0
онный градиент Na+. (Натрий0
калиевые насосы в почках тра0
тят 6% всего АТФ, расходуемого
организмом человека).
� Na+ диффундирует в капилля0
ры из пространства, окружаю0
щего канальцевые клетки.
� K+ пассивно диффундирует
из клетки через калиевые ионные
каналы.
� Вода всегда стремится осмо0
тически следовать за Na+. Так она
транспортируется из просвета
канальца через его стенку в капил0
ляры.

� (Na+/K+)0насос выкачивает
Na+, т. е. концентрация Na+

внутри клетки снижается.
� Специальный транспортный
белок реабсорбирует и Na+, и глю0
козу. Такие белки называются
симпортными (они осуществля0
ют сопряженный перенос в одном
направлении разных молекул —
симпорт). Na+ и глюкоза
движутся по диффузионному гра0
диенту, но он возникает только
благодаря активному транспор0
ту, осуществляемому (Na+/K+)0
насосом, поэтому такую диффу0
зию иногда называют вторичным
активным транспортом.

� Глюкоза выходит из клетки
путем облегченной диффузии
через белок0переносчик (см. рис.
5.17).
� Глюкоза диффундирует в ка0
пилляр. По такому же механизму
перемещаются аминокислоты и
некоторые другие питательные
вещества.



3) близкому расположению прилегающих
к клеткам капилляров.

В проксимальных извитых канальцах реаб�
сорбируется более 80% КФ, в том числе полно�
стью глюкоза, аминокислоты, витамины, гормо�
ны и примерно 80% хлористого натрия и воды.
Механизм реабсорбции следующий.

1. Глюкоза, аминокислоты и ионы диф�
фундируют из фильтрата в клетки прок�
симального извитого канальца, откуда
активно переносятся транспортными
системами плазматической мембраны
в межклеточные пространства и щели
лабиринта с помощью встроенных в мем�
брану белков�переносчиков.

2. Из межклеточных пространств и лаби�
ринта они диффундируют в чрезвычайно
проницаемые перитубулярные капилляры
и выводятся из нефрона.

3. В результате непрерывного удаления всех
этих веществ из клеток проксимального
извитого канальца создается диффузион�
ный градиент между находящимся в про�
свете канальца фильтратом и клетками,
и по этому градиенту в клетки перехо�
дят все новые молекулы, которые затем
активно транспортируются из клеток
в межклеточные пространства и щели
лабиринта, и весь процесс продолжается.
Более детально мы рассмотрим этот меха�
низм ниже на примере переноса натрия
и глюкозы (рис. 20.24).

В результате активного поглощения натрия
и других ионов осмотическое давление фильтра�
та снижается и в проницаемые капилляры путем
осмоса переходит эквивалентное количество
воды. Основная масса растворенных веществ
и воды извлекается из фильтрата с довольно по�
стоянной скоростью. В результате этого процес�
са в канальце образуется фильтрат, изотоничный
плазме крови перитубулярных капилляров.

Из фильтрата путем диффузии реабсорбиру�
ется также примерно 40–50% мочевины, которая
поступает в перитубулярные капилляры и воз�
вращается в общую систему кровообращения.
Эта мочевина не нужна организму и безвредна
для него; остальная мочевина выводится с мочой.

Мелкие белковые молекулы, попадающие
в нефрон при ультрафильтрации, удаляются
в проксимальном извитом канальце путем пино�

цитоза, происходящего у основания микровор�
синок. Они оказываются внутри пиноцитозных
пузырьков, к которым прикрепляются лизосо�
мы. Гидролитические ферменты лизосом рас�
щепляют полипептидные цепи до аминокислот,
которые либо используются самими клетками
канальца, либо поступают путем диффузии в пе�
ритубулярные капилляры.

И, наконец, в этот отдел нефрона из кро�
веносных капилляров активно секретируются
нежелательные вещества, такие как креатинин и
некоторое количество мочевины. Эти вещества
транспортируются из межклеточной жидкости,
омывающей канальцы, в канальцевый фильтрат
и выводятся с мочой.

20.5.6. Петля Генле

Функция петли Генле — водосбережение. Чем
она длиннее, тем более концентрирована обра�
зуемая моча. Это полезная адаптация для на�
земной жизни. Только у птиц и млекопитающих
нефрон включает в себя петлю Генле, и они —
единственные позвоночные, способные выде�
лять более концентрированную, чем кровь,
мочу. У человека концентрации крови и мочи
могут различаться в 4–5 раз. Чем суше естествен�
ное местообитание животного, тем длиннее
у него петля Генле. Например, у полуводного
грызуна бобра она короткая, и в его организме
образуется много разведенной мочи, тогда как
обитатели пустынь — кенгуровая крыса и туш�
канчики — имеют длинные петли Генле, и моча,
образуемая ими в небольших объемах в 6–7 раз
более концентрирована, чем у человека; эти
животные  вообще не пьют, а их потребности
в жидкости удовлетворяются за счет воды, при�
сутствующей в корме и выделяющейся в виде
побочного продукта клеточного дыхания.

Петля Генле вместе с прямыми капиллярны�
ми сосудами и собирательной трубочкой создает
и поддерживает в мозговом веществе почки
градиент, направленный от коркового слоя к со�
сочку пирамиды (см. рис. 20.12).

Этот градиент образуется за счет различных
концентраций солей в корковом веществе и со�
сочке. В результате в мозговом слое вода уходит
из нефрона путем осмоса, а жидкость (образу�
ющаяся моча) в его просвете становится более
концентрированной.

В петле Генле выделяют три различающихся
по своим функциям отдела:
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1) нисходящее колено с тонкой стенкой;

2) тонкий сегмент — нижний участок восходя�
щего колена с тонкой, как у нисходящего,
стенкой;

3) толстый сегмент — верхнюю толстостенную
часть восходящего колена.

Нисходящее колено хорошо проницаемо для
воды и большей части растворенных веществ.
Его функция состоит в обеспечении их диффузии
через свою стенку. Обе части восходящего колена
почти полностью непроницаемы для воды. Клет�
ки толстого сегмента активно реабсорбируют из
просвета нефрона ионы натрия, калия,  хлорид�
ионы, и другие. В обычных условиях вода осмо�
тическим путем поступает туда, куда переходят
ионы, но в данном случае это невозможно из�за
непроницаемости для нее клеток. Поэтому жид�
кость в восходящем колене, достигая дистально�
го извитого канальца, становится очень разбав�
ленной.

Петля Генле — противоточный 
концентрирующий механизм

Как уже говорилось, в мозговом веществе почки
поддерживается градиент концентрации солей.
Он соответствует ее росту примерно с 300 до 

1200 мосм/л (для простоты мы не будем дальше
указывать единицы измерения). Разберемся, чем
это обусловлено. Представим себе теоретиче�
скую исходную ситуацию, когда вся петля Генле
заполнена жидкостью с концентрацией 300
(нормальная концентрация для тканевой жидко�
сти и крови), которая находится в равновесии
с тканевой жидкостью в окружающем мозговом
веществе. Наша задача состоит в том, чтобы со�
здать указанный градиент. Представим, что про�
цесс начинается в толстом восходящем сегменте.
Там происходит активный транспорт ионов на�
трия из клеток нефрона в тканевую жидкость с
помощью натрий�калиевого насоса (разд. 5.9.8,
активный транспорт). Затем ионы натрия   диф�
фундируют из просвета восходящего колена в
его стенку, возмещая возникающий там дефицит
натрия. При этом они проходят через белок�но�
ситель, который одновременно переносит ионы
калия и хлора. В результате они совместно
транспортируются против градиента своих
концентраций, а потом диффундируют с ионами
натрия в мозговое вещество. Весь процесс при�
водится в действие натрий�калиевым насосом и
в результате в окружающей нефрон тканевой
жидкости накапливаются ионы натрия, калия и
хлора. Концентрация этих ионов в восходящем
колене снижается, а в мозговом веществе рас0
тет, поскольку вода не может переместиться
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Рис.  20.25. Транспорт воды и ионов из петли Генле в мозговое вещество почки. А. Ситуация, которая сложи0
лась бы при неподвижной жидкости в петле Генле. Б. Реальная ситуация, обусловленная движением раствора
по петле Генле. Цифры соответствуют концентрации в нем веществ (мосм/л).



вместе с ними через непроницаемую для нее
стенку. Вместе с тем нисходящее колено хорошо
проницаемо для воды и хуже — для ионов. Опи�
санный механизм позволяет поддерживать раз�
ницу концентраций между восходящим коленом
петли Генле и мозговым веществом на уровне
примерно 200 единиц, как показано на 
рис. 20.25.

Если концентрация солей в мозговом вещест�
ве высока, то вода выходит из нисходящего коле�
на путем осмоса, и жидкость в его просвете ста�
новится более концентрированной. Если бы эта
жидкость не перемещалась по петле Генле, то
возникла бы ситуация, проиллюстрированная
рис. 20.25, А, когда насос не может поднять кон�

центрацию в мозговом веществе выше 400 из�за
просачивания ионов обратно в толстый сегмент
восходящего колена. Однако в реальных услови�
ях жидкость движется поступательно по петле
Генле. Чем выше она поднимается по толстому
восходящему сегменту, тем больше ионов натрия
из нее выкачивается и тем разбавленнее она ста�
новится. В восходящем колене возникает гради�
ент концентрации. Насос обеспечивает разницу
между восходящим коленом и мозговым вещест�
вом в 200 единиц, следовательно, такой же гради�
ент формируется и в тканевой жидкости мозгово�
го вещества. Одновременно все больше и больше
воды удаляется из нисходящего колена, поэтому
концентрация раствора в нем повышается в на�
правлении сверху вниз. В результате складывает�
ся ситуация, изображенная на рис. 20.25, Б.

Из нисходящего колена выходят некоторые
ионы, но вода удаляется гораздо быстрее. Она не
разбавляет тканевую жидкость, поскольку уно�
сится прямыми сосудами, которые расположены
параллельно петле Генле. Состав крови в них из�
меняется так же, как в растворе вокруг нефрона.
Кровоток тут медленный, поэтому постепенно
на всех уровнях устанавливается равновесное со�
стояние. Следует отметить, однако, что это рав�
новесие динамическое, т. е. оно нарушается, ес�
ли прекращает работать натрий�калиевый насос,
останавливается кровоток или течение жидкости
внутри нефрона.

Петля Генле работает по принципу противо�
точного умножителя. Противоточный он пото�
му, что жидкость в двух коленах петли течет па�
раллельно, но в разные стороны — сначала вниз,
потом вверх. Умножающий эффект очевиден,
если сравнить рис. 20.25, А и 20.25, Б. На втором
из них показано, как насос, способный поддер�
живать разницу между двумя сторонами стенки
нефрона всего в 200 единиц, создает градиент
в его просвете от 300 до 1200. Это обеспечивает�
ся непрерывным удалением натрия и других
ионов из восходящего колена петли Генле, а так�
же тем, что отток растворенных веществ компен�
сируется их поступлением в нисходящее колено
из проксимального извитого канальца.

20.5.7. Дистальный извитой каналец
и собирательная трубочка

В двух последних отделах нефрона — дистальном
извитом канальце и собирательной трубочке —
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Дополнение 20.1. 
Понятие осмолярности
Концентрацию растворенных веществ 
(ионов или молекул) можно выразить в единицах 
осмолярности раствора. Эта величина 
традиционно используется физиологами 
животных. Поскольку каждый структурный 
элемент вещества (ион или молекула) вносит свой
вклад в осмотический потенциал, 
а в одном моле содержится одинаковое для всех 
веществ количество этих элементов, 
осмолярность определяют как общее число 
молей всех частиц в 1 дм3 раствора и 
измеряют в осмолях. Например, 1 моль KCl 
диссоциирует в воде на 1 моль K+ и 1 моль Cl–
т. е. всего дает 2 моля частиц. Следовательно, 
осмолярность данного раствора составляет 2 осмоля.

У сред с одинаковой осмолярностью 
осмотические потенциалы одинаковы. 
При сравнении растворов число осмолей 
(или обычно миллиосмолей  в случае клубочкового
фильтрата) относят к 1 л жидкости (мосм/л). 
В норме осмолярность плазмы крови и 
тканевой жидкости близка к 300 мосм/л. 
У мочи она составляет 300–1000 мосм/л. 
Осмолярность тканевой жидкости в мозговом 
веществе почки достигает 1200 мосм/л, 
а у морской воды она в среднем составляет 
1000 мосм/л.



обеспечивается тонкая регуляция состава жид�
костей организма. Проксимальный извитой ка�
налец всегда действует одинаково, удаляя из
фильтрата одну и ту же долю воды и солей по ме�
ханизму, описанному в разд. 20.5.5. Он осущест�
вляет самое грубое поддержание гомеостаза,
обеспечивая реабсорбцию в кровь основного ко�
личества ценных для организма веществ.

Для осморегуляции необходима тонкая регуля�
ция реабсорбируемого количества воды и солей
в зависимости от режима работы организма в це�
лом. Эту задачу выполняет дистальный извитой
каналец и собирательная трубочка, которые уча�
ствуют также в регуляции pH крови. Подробнее
эти функции описаны в разд. 20.6 и 20.7.

Клетки дистального канальца устроены при�
мерно так же, как и клетки проксимального, — их
внутренняя сторона выстлана микроворсинка�
ми, увеличивающими поверхность реабсорбции,
и в них содержится очень много митохондрий,
обеспечивающих активный транспорт энергией.
Собирательная трубочка несет раствор из наруж�
ного (околокоркового) слоя мозгового вещества
почки к сосочку пирамиды (рис. 20.12). При
этом окружающая тканевая жидкость стано�
вится все концентрированнее благодаря описан�
ному выше механизму. В результате из собира�
тельной трубочки путем осмоса удаляется вода,
и окончательная концентрация мочи теорети�
чески может стать такой же, как в мозговом ве�
ществе — примерно 1200. В действительности

фактическое количество теряемой здесь воды
регулируется антидиуретическим гормоном по
механизму, рассмотренному в разд. 20.6.

Составы плазмы крови и мочи сравниваются
в табл. 20.4. Видно, что в моче выше концентра�
ция всех растворенных веществ, кроме ионов
натрия, а белок и глюкоза в норме отсутствуют.

20.6. Осморегуляция, 
антидиуретический гормон и 
образование концентрированной
или разбавленной мочи

Относительно стабильное осмотическое давле�
ние крови поддерживается за счет баланса между
поступлением воды с питьем и пищей и потерей
воды с выдыхаемым воздухом, потом, калом и
мочой, как показано на рис. 20.9. Однако за тон�
кую регуляцию осмотического давления ответ�
ствен в основном антидиуретический гормон (АДГ).
Образование больших количеств разведенной
мочи называют диурезом. Тогда противо�
положное явление можно назвать антидиурезом.
Антидиуретический эффект АДГ заключается
в сокращении объемов образуемой мочи и, соот�
ветственно, повышении концентрации в ней
растворенных веществ. АДГ представляет собой
пептид (табл. 17.10); иногда его называют также
вазопрессином.
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Таблица 20.4. Состав плазмы крови и мочи и изменения концентрации в них растворенных веществ
в процессе образования мочи у человека

Содержание в плазме,  % Содержание в моче,  % Увеличение

Вода 90 95 —

Белок 8 0 —

Глюкоза 0,1 0 —

Мочевина 0,03 2,0 67³
Мочевая кислота 0,004 0,05 12³
Креатинин 0,001 0,075 75³
Na+ 0,32 0,35 1³
NH4

+
0,0001 0,04 400³

K+ 0,02 0,15 7³
Mg2+ 0,0025 0,01 4³
Cl– 0,37 0,60 2³ 
PO

4

3–
0,009 0,27 30³

SO
4
2– 0,002 0,18 90³



Этот гормон образуется гипоталамусом и
транспортируется оттуда в заднюю долю гипо�
физа путем нейросекреции, которая рассмотре�
на в разд. 17.6.2.

При недостаточном потреблении воды, силь�
ном потоотделении или после приема большого
количества соли крайне чувствительные осморе�
цепторы в гипоталамусе регистрируют повыше�
ние осмотического давления крови. Возникают
нервные импульсы, которые передаются в за�
днюю долю гипофиза и вызывают высвобожде�
ние АДГ. С кровотоком гормон достигает  почек,
где повышает водопроницаемость дистальных
извитых канальцев и собирательных трубочек.
Это достигается благодаря увеличению числа
водных каналов в мембранах их клеток. Водные
каналы по аналогии с ионными представляют
собой белки�переносчики. Они синтезируются
внутри клетки, запасаются в мембранах мелких
пузырьков комплекса Гольджи и накапливаются
в цитоплазме. Связываясь со специфическими
рецепторами на поверхности клетки, АДГ с уча�
стием цАМФ (системы второго посредника,

описанной в разд. 17.6.1 и 17.6.2) стимулирует
слияние этих пузырьков с плазмалеммой. Когда
секреция АДГ прекращается, процесс идет в об�
ратную сторону — путем эндоцитоза пузырьки
с белками�переносчиками поглощаются клет�
кой и хранятся там до следующей «команды»,
подаваемой АДГ.

Увеличение числа водных каналов приводит
к усиленному осмотическому оттоку воды из
просвета нефрона в тканевую жидкость корко�
вого и мозгового вещества почки, что снижает
объем мочи и делает ее более концентрирован�
ной (рис. 20.26). Затем вода уносится кровото�
ком.

АДГ повышает также проницаемость собира�
тельной трубочки для мочевины, которая диф�
фундирует из мочи в тканевую жидкость мозго�
вого вещества. В результате здесь повышается
осмолярность, что усиливает отток воды из тон�
кого сегмента нисходящего колена петли Генле.

После приема большого количества воды,
напротив, осмотическое давление крови снижа�
ется и секреция АДГ прекращается. Стенки дис�
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Рис.  20.26. Схема, иллюстрирующая влияние антидиуретического гормона (АДГ) на водопроницаемость дисталь0
ного извитого канальца и собирательной трубочки.



тального извитого канальца и собирательной
трубочки становятся непроницаемыми для во�
ды, реабсорбция воды при прохождении фильт�
ра через мозговое вещество уменьшается и, как
следствие, выводится большой объем гипотони�
ческой мочи (рис. 20.26).

В табл. 20.5 суммированы процессы, участ�
вующие в регуляции водного баланса, а на
рис. 20.27 дана общая схема взаимодействий, ре�
гулирующих водный и солевой баланс. В гипота�

ламусе находится также «центр жажды». Когда
осмолярность крови очень высока (осмотиче�
ский потенциал сильно отрицательный), этот
центр стимулирует потребность в питье.

При недостаточности АДГ возникает заболе�
вание, называемое несахарным диабетом, при ко�
тором выделяются очень большие количества
гипотонической мочи. Потерю жидкости с мо�
чой приходится компенсировать обильным
питьем.
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Таблица 20.5. Изменения, вызываемые антидиуретическим гормоном (АДГ) в эпителии дистального
извитого канальца и собирательной трубочки

Концентрация крови Осмотический АДГ Эпителий Моча
потенциал  крови

Повышается Падает Выделяется Проницаем Концентрированная
(становится более 
отрицательным)

Падает Повышается Не выделяется Непроницаем           Разбавленная
(становится менее 
отрицательным)

Рис.  20.27. Общая схема регуляции осмотического потенциала плазмы.



20.7. Регуляция содержания ионов
натрия в крови

Поддержание стабильной концентрации ионов
натрия в крови контролируется гормоном альдо�
стероном, который вторично влияет также на ре�
абсорбцию воды. Он секретируется корой надпо�
чечников. Падение уровня натрия в крови ведет
к снижению ее объема, поскольку в сосуды по�
ступает меньше воды путем осмоса. Это в свою
очередь вызывает падение кровяного давления.
Изменение объема и давления стимулирует груп�
пу секреторных клеток, называемых околоклубоч�
ковым (юкстагломерулярным) комплексом и распо�
ложенных между дистальным извитым каналь�
цем и приносящей артериолой (рис. 20.28). Эти
клетки в ответ выделяют фермент ренин. Ренин
воздействует на содержащийся в плазме крови
глобулин, синтезируемый печенью, который при
этом превращается в активный гормон ангиотен�
зин, а он в свою очередь стимулирует выделение

из коры надпочечников альдостерона. Послед�
ний с кровью достигает дистального извитого
канальца и усиливает работу натрий�калиевого
насоса в его клетках. Это приводит к усиленной
реабсорбции из нефрона натрия и поступлению
его в окружающие каналец капилляры. Парал�
лельно в противоположном направлении дви�
жется калий. Это один из примеров активного
транспорта.

Кроме того, альдостерон стимулирует всасы�
вание натрия в кишечнике и снижает его потери
с потом. Благодаря этим механизмам повышает�
ся уровень натрия в крови, что приводит к осмо�
тическому поступлению в нее воды, увеличению
ее объема и повышению кровяного давления.

20.8. Регуляция pH крови
Значение pH отражает концентрацию ионов во�
дорода (протонов). У нейтральной среды pH ра�
вен 7,0, у кислотной — ниже, у основной
(щелочной) — выше. Некоторые вещества,
называемые буферами, способны поддерживать
стабильный pH раствора при добавлении к нему
некоторых количеств кислот или щелочей. 
В норме pH плазмы крови составляет 7,4.
Диапазон колебаний этой величины должен
быть крайне узок. Дело в том, что от концентра�
ции протонов в среде зависит , например, про�
странственная структура белков, а, значит, и
функционирование ферментов, которые в слиш�
ком кислой или щелочной для них среде не толь�
ко утрачивают активность, но и денатурируются.
Подобные изменения могут приводить к гибели
организма.

В ходе обмена веществ в организме образует�
ся больше кислот, чем оснований, поэтому под�
держание гомеостаза требует обычно снижения
кислотности среды. Один из «подкисляющих»
организм процессов — выделение при клеточ�
ном дыхании диоксида углерода. В воде он дает
слабую угольную кислоту — H2CO3, диссоцииру�
ющую на протон (H+) и гидрокарбонатный, или
бикарбонатный (HCO3

–
) анион. Избыток прото�

нов «забуферивается» гемоглобином по меха�
низму, рассмотренному в разд. 14.8.3. Повыше�
ние уровня диоксида углерода в крови рефлек�
торно вызывает учащение легочной вентиляции,
что позволяет вывести из организма его избыток.
Этот механизм описан в разд. 9.5.5. Гидрокарбо�
натные анионы могут действовать как буфер, по�
скольку при высокой концентрации в растворе
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Рис.  20.28. Локализация околоклубочкового комплекса
в почке. Его клетки находятся в стенке приносящей
клубочковой артериолы и реагируют на уровень на0
трия в крови и ее гидростатическое давление.



протонов связываются с ними, давая угольную
кислоту.

Бикарбонатный и фосфатный буферы в кро�
ви не дают избытку протонов, образующихся в
процессе обмена веществ, понижать pH крови.
На этом основаны механизмы регуляции, дейст�
вующие на уровне извитых канальцев и собира�
тельных трубочек почек. Подобная регуляция
осуществляется при отклонении pH плазмы от
физиологической нормы 7,4 с помощью двух ме�
ханизмов.

1. Если кровь слишком подкисляется, то
протоны секретируются путем активного
транспорта в просвет канальцев и собира�
тельных трубочек и в результате удаляют�
ся из организма с мочой. Если источни�
ком протонов служит угольная кислота,
то при этом образуется бикарбонат, кото�
рый возвращается в кровь путем диффу�
зии. При значительном повышении pH
происходит обратное. В результате таких
изменений pH мочи варьирует от 4,5 до
8,5. (Обратите внимание, что в среде с pH
4,5 протонов в 1000 раз больше, чем при
pH 7,5, потому что pH рассчитывается

как десятичный логарифм их концентра�
ции.)

2. Снижение pH стимулирует также клетки
почек к образованию иона NH4

+
, который,

обладая основным характером, реагирует с
поступающими в почки кислотами и вы�
деляется в виде аммонийных солей.

20.9.   Болезни почек и их лечение

20.9.1. Почечная недостаточность

Нормальный процесс старения организма
сказывается на различных процессах функцио�
нирования почек, особенно на ультрафильтра�
ции. К семидесяти годам она постепенно снижа�
ется примерно наполовину. Это явление следует
отличать, однако, от аномального функциони�
рования почек, т. е. от их болезни. Патологиче�
ское ухудшение их работы независимо от причин
обобщенно называют почечной недостаточностью,
которая бывает хронической или острой. В первом
случае патология развивается постепенно на
протяжении  нескольких   лет,  во  втором почки
почти или полностью «отказывают» относитель�
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Таблица 20.6. Некоторые распространенные причины и проявления хронической и острой почечной
недостаточности

Хроническая почечная недостаточность Острая почечная недостаточность

Причины

Ослабление кровоснабжения почек как результат кровопо�
тери при травме, сердечной недостаточности, отравления 
и др.

Тяжелая бактериальная инфекция или тяжелый нефрит

Травма почек, например при ударе

Непроходимость мочеточников, мочевого пузыря или моче�
испускательного канала, например при мочекаменной бо�
лезни

Бактериальная инфекция почечной лоханки и
окружающих тканей

Нефрит — воспаление клубочков, обусловленное
антителами, вырабатывающимися против неко�
торых бактерий, например при инфекциях глотки

Поражение из�за повышенного кровяного давле�
ния

Поражение из�за непроходимости мочеточников,
мочевого пузыря или мочеиспускательного кана�
ла, например при мочекаменной болезни (камни
могут появиться в любом участке мочевыводящих
путей, но чаще всего бывают в почечной лоханке)

Сахарный диабет

Атеросклероз (ослабление кровоснабжения)



но резко. Некоторые причины этих состояний
перечислены в табл. 20.6.

Если не лечить почечную недостаточность, от
нее можно умереть за считанные недели. Часто
смерть наступает от накопления в крови ионов
калия, приводящего к нарушениям работы серд�
ца. Почечная недостаточность — относительно
распространенная патология, поражающая в
Великобритании ежегодно десятки тысяч людей.
Если отказывает одна почка, жить еще можно,
но когда плохо работают обе, жизнь может спа�
сти только медицинское вмешательство.

20.9.2. Гемодиализ

Различают две формы диализа. При экстракор�
поральных методах, называемых гемодиализом,
в подключаемом к телу аппарате — диализаторе
—используют искусственные полупроницаемые
мембраны. Второй подход (разд. 20.9.3) основан
на использовании естественной фильтрующей
мембраны в теле пациента — его брюшины – и
называется перитонеальным диализом (от лат. peri�
toneum — брюшина).

Первый успешный опыт применения экстра�
корпорального диализатора (искусственной
почки) датируется началом 1950�х годов, а
сейчас этими аппаратами в Великобритании ре�
гулярно пользуются 2500 человек в год, хотя
предложение, к сожалению, еще отстает от спро�
са. Пациенты могут сами научиться управлять
диализатором и держать его дома. Обычно они
«подключаются» к нему на ночь, чтобы процеду�
ра завершилась к утру.

Искусственная почка работает по тому же
принципу, что и обычная. Кровь, отводимая из
тела, пропускается через систему мембран, от�
фильтровывающих из нее все лишнее, а затем
возвращается пациенту. Схема действия аппара�
та приведена на рис. 20.29.

Пациент подключается к диализатору катете�
рами — гибкими трубками, одна из которых
вставляется в артерию (отбор крови), а вторая —
в вену (возврат крови). Обычно при этом ис�
пользуют сосуды руки или ноги. Если диализато�
ром пользуются часто, короткие катетеры можно
оставлять в теле, периодически подсоединяя
к ним трубки, ведущие к аппарату.

Кровь из артерии больного пропускают через
систему искусственных полупроницаемых мем�
бран, через которые пассивно диффундируют
только ионы, мелкие молекулы и вода, а белки и
форменные элементы остаются в крови. Перед
тем как направить кровь в вену, добавляют гепа�
рин для предотвращения ее свертывания. В про�
тивоположном направлении снаружи от мемб�
раны течет раствор, который:

1) имеет температуру, равную температуре
тела;

2) имеет сбалансированный состав ионов в
соответствующих концентрациях, в част�
ности Na+, K+, Cl–, Mg2+, Ca2+ и HCO3

–

(в форме органического аниона — ацетата);

3) содержит питательные вещества в точно
рассчитанной концентрации, например
глюкозу, для поддержания адекватного
осмотического потенциала;
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Таблица 20.6. Продолжение

Хроническая почечная недостаточность Острая почечная недостаточность

Проявления

Ослабление или прекращение мочеотделения

Накопление азотистых экскретов в крови

Солевой дисбаланс

Боль

Патология часто обратима при своевременном лечении

Прогрессирующее разрушение нефронов, веду�
щее к:

а) уменьшению количества мочи

б) разбавлению мочи

в) обезвоживанию

г) солевому дисбалансу

д) тяжелой гипертензии

е) коме и судорогам



4) имеет адекватные pH и буферную ем�
кость.

Обмен между кровью и диализным раство�
ром (диализатом) идет до установления равнове�
сия. В итоге из крови удаляются нежелательные
компоненты, в частности мочевина и избыток
натрия и калия, а полезные вещества сохраняют�
ся. Этот процесс проще процесса, протекающего
в обычной почке, поскольку не происходит
ультрафильтрации и не возникает необходи�
мости в реабсорбции.

Процедура продолжается 6–8 ч и обычно
проводится как минимум дважды в неделю. Ос�
мотический потенциал диализата, несмотря на
добавку к нему глюкозы, поддерживается менее
отрицательным (его водный потенциал — более
высоким), чем осмотический потенциал крови.
В результате вода стремится переходить в кровь,

однако этому противодействуют, повышая кро�
вяное давление путем частичного пережатия
ведущего в вену катетера. Чем выше гидростати�
ческое давление, тем больше воды поступает
в кровь. Таким способом осуществляется регу�
ляция диализа.

Присутствующий в диализате ацетат превра�
щается в организме в гидрокарбонат. Благодаря
этому восстанавливается собственная буферная
емкость крови, которая в периоды между проце�
дурами постепенно уменьшается.

20.9.3. Перитонеальный диализ

Эту процедуру обычно проводят в больнице.
Через небольшой надрез на животе в брюшную
полость вводят пластиковый катетер, который
может оставаться там постоянно. Брюшина —
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Рис.  20.29. Аппарат для гемодиализа. Кровь направляется из артерии через змеевик и возвращается в вену.
Змеевик состоит из полупроницаемой мембраны и погружен в диализный раствор (диализат), в который из крови
переходят экскреты.



серозная оболочка, выстилающая брюшную
полость, — представляет собой полупроницае�
мую мембрану и служит диализным фильтром.
Диализат заливают через катетер внутрь тела,
оставляют там на несколько часов, а потом от�
качивают. Обмен веществами происходит меж�
ду введенным раствором и тканевой жидко�
стью органов брюшной полости. Диализат
можно обновлять 3–4 раза в день, а в проме�
жутках между этими процедурами пациент
способен вести относительно нормальную
жизнь. Такой метод называется непрерывным
амбулаторным перитонеальным диализом. Многие
больные предпочитают именно его вместо под�
ключения к искусственной почке. Он и проще,
и дешевле. Однако при его применении повы�
шается риск проникновения в брюшную по�
лость инфекции, что чревато перитонитом.

20.9.4. Пересадка почек

Первую пересадку (трансплантацию) почек
провели в Великобритании в 1960�х годах.
Сейчас это самый распространенный и наиме�
нее рискованный тип операций по пересадке
органов. Ежегодно их проводится в Велико�
британии около 1800, и эта цифра могла бы
возрасти, если бы было больше доноров. 
В большинстве других европейских стран по�
чек «на душу населения» пересаживается боль�
ше. Шансы на успех операции очень высоки, и
проблемы отторжения органа в основном пре�
одолены с помощью назначения препарата
циклоспорина А. В 1996 г. появилось новое
средство, которое снижает риск острого оттор�
жения (в первые 3 мес) еще на 50%. Эти про�
блемы подробнее обсуждаются в разд. 25.7.13.
Преимущества пересадки перед диализом со�
стоят в том, что она намного дешевле и после
успешной операции пациент может вести
гораздо более полноценную жизнь. Стоимость
годового курса диализа составляла в середине
1990�х годов примерно 20 000 фунтов стерлин�
гов, тогда как медикаментозное лечение после
пересадки обходится за год всего в 300 фунтов. 
В 1989 г. этой операции в Великобритании
ждали 3700 человек.

Иногда в качестве доноров выступают
близкие родственники — это значительно
снижает риск отторжения, а нормально жить
можно и с одной почкой. Существуют нацио�
нальные и международные системы поиска

совместимых доноров. У пациента «типиру�
ют» ткани на антигены, и на этой основе под�
бирают ему орган. Если его предполагают
взять у трупа, то сначала необходимо конста�
тировать смерть мозга потенциального доно�
ра, и затем почки быстро иссекают и помеща�
ют в лед, одновременно начиная типирование
их тканей и анализы на гепатит и ВИЧ. Ис�
пользовать орган нужно как можно скорее,
в любом случае — в первые двое суток. Часто
пациент�очередник предупреждается об опе�
рации за считанные часы до нее.

С пересадкой почек и диализом связано мно�
жество морально�этических проблем, главные
из которых сводятся к следующему.

1. Сколько это стоит? Какие налоги мы дол�
жны платить в Национальную службу
здравоохранения?

2. Как делить выделенные на медицину
денежные средства? Не выгоднее ли при�
оритетное финансирование других на�
правлений, в частности профилактики по�
чечной недостаточности?

3. Правилен ли равный подход ко всем нуж�
дающимся в диализе и пересадке, если су�
ществует очередь? Не должны ли некото�
рые пользоваться льготами?

4. Этично ли предлагать родственнику стать
донором органа?

5. Не следует ли стимулировать посмертное
донорство путем заключения соответству�
ющих контрактов?

6. Как получать разрешение родных на ис�
пользование органов покойного?

7. Должен ли быть рынок донорских орга�
нов? Известно немало случаев, когда люди
продают свою почку из�за финансовых
трудностей. Допустимо ли это?

8. Адекватен ли современный критерий
смерти мозга? Велика ли опасность ее
преждевременной констатации при
срочной необходимости в донорском
органе?

Некоторые из этих проблем обсуждаются
в сборниках,  издаваемых  Ассоциацией естест�
веннонаучного просвещения.
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20.10.  Водосбережение у растений
и водорослей

Ткани растений содержат больше воды, чем тка�
ни животных, и функционирование раститель�
ной клетки так же, как и всего растения в целом,
зависит от постоянства содержания в ней воды.
У растений не существует тех проблем осморегу�
ляции, с которыми встречаются животные,
и растения можно рассматривать просто в связи
с их местообитанием, подразделив на группы,
описанные ниже.

Гидрофиты

Пресноводные растения типа элодеи (Elodea
canadensis), урути (Myriophyllum sp.) и кувшинки
(Nymphaea) относятся к гидрофитам и меньше
сталкиваются с проблемами осморегуляции, чем
растения всех остальных типов. В пресной воде
растения окружены гипотонической средой, и в
сок, содержащийся в вакуолях, вода поступает
путем осмоса. Она свободно проходит через кле�
точную стенку и полупроницаемые плазматиче�
скую и вакуолярную мембраны. Когда за счет
поглощения воды объем вакуоли увеличивается,
в ней создается тургорное давление. Клетка стано�
вится тургесцентной, и достигается равновесное
состояние, когда водный потенциал в ней повы�
шается до той же величины, что и в окружающей
воде (почти нулевой), и поступление воды пре�
кращается (см. разд. 13.1.5).

Галофиты

Многие  водоросли  живут в морской воде и
являются главными автотрофными организ�
мами в прибрежных водах. Распределение водо�
рослей здесь определяется многими факторами,
в том числе устойчивостью к воздействию волн
и к обезвоживанию во время отлива, а также
природой пигментов, участвующих в фотосин�
тезе. Во всех случаях эти виды способны пере�
носить повышение солености, и главная задача
осморегуляции сводится у них к предотвраще�
нию потери воды в результате испарения.
Самую верхнюю зону морской растительности
на укрытых скалистых берегах Британских ост�
ровов занимает пельвеция желобчатая (Pelvetia
canaliculata). Этой водоросли помогают выжи�
вать толстые клеточные стенки, мощный слой

слизи и ножка в форме желобка. На рис. 20.30
показана скорость потери воды и степень
толерантности к обсыханию у четырех видов
распространенных у Британских островов мор�
ских водорослей, которые располагаются по зо�
нам в зависимости от их способности удержи�
вать воду во время отлива.

Строго говоря, галофитами называются
растения, произрастающие на сильно засолен�
ных почвах, например в эстуариях рек и в соле�
ных маршах около морей, где соленость посто�
янно меняется и может превышать соленость
морской воды. Стебли этих растений не всегда
находятся в условиях высокой солености, но
их корневая система вынуждена переносить
повышенную соленость песка и ила, которая
создается во время отлива в жаркие ветреные
дни. Считалось, что эти растения должны вы�
держивать периоды «физиологической засу�
хи», когда вода бывает недоступна для тканей
из�за гипертоничности среды, окружающей
корни. Однако дело, по�видимому, обстоит не
так, поскольку большая скорость транспи�
рации и высокое осмотическое давление
в клетках корневой системы, обеспечивают
поглощение воды из почвы. В эстуариях рек
и соленых маршах растет галофит спартина
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Рис.  20.30. Скорость потери воды во время отлива че0
тырьмя видами водорослей, обнаруженных  на морском
побережье (J. Zaneveld (1937) J. Ecol., 25, 431–468).



(Spartina). Она имеет обширную систему кор�
невищ, с помощью которой распространяется,
и придаточные корни, обеспечивающие ей за�
крепление в почве и поглощение воды и солей.
Другие галофиты, растущие в эстуариях рек
и маршах, — более мелкие растения, запаса�
ющие воду, когда она имеется в изобилии.
Наиболее известные среди них — солерос
(Salicornia), сведа (Suaeda maritima) и морской
портулак (Halimione). Некоторые виды, напри�
мер млечник глаукс морской (Glaux) и спарти�
на, способны регулировать содержание солей
в тканях, выделяя их через железы, располо�
женные по краям листьев.

Мезофиты

Большинство покрытосеменных растений от�
носится к мезофитам и растет в местах, в доста�
точной мере обеспеченных водой. Эти растения
сталкиваются с проблемой потери воды путем
испарения со всех надземных частей и имеют
ряд морфологических (ксероморфизм) и физи�
ологических особенностей, помогающих им
уменьшать эти потери. Из таких особенностей
следует упомянуть наличие кутикулы, защи�
щенные устьица, диаметр которых может регу�
лироваться, разнообразную форму листьев,
сбрасывание листвы и экологическое распрост�
ранение, связанное с устойчивостью к обезво�
живанию..

Ксерофиты

Ксерофитами называют растения сухих место�
обитаний, способные переносить продолжи�
тельную засуху. Они составляют типичную
флору пустынь и полупустынь и весьма обыч�
ны на морском побережье и в песчаных дюнах.
Некоторые из этих растений переживают пе�
риоды экстремальных условий в виде спор и
семян, которые после выпадения дождя могут
прорастать; новые растения иногда за четыре
недели успевают вырасти, зацвести и дать
семена (как, например, эшольция калифор�
нийская, Eschscholtzia), которые пребывают
в состоянии покоя до следующего дождливого
сезона.

Вместе с тем, есть растения, обладающие раз�
нообразными анатомическими (ксероморфизм)

и физиологическими адаптациями, позволяю�
щими им вегетировать в экстремальных за�
сушливых условиях. Большинство ксерофитов
Британских островов растет вдоль береговой
линии и на песчаных дюнах, например солянка
(Salsola) и морская песчанка (Honkenya), расту�
щие на невысоких песчаных холмах морского
побережья. Песчаный пырей (Agropyron) и пес�
колюб (Ammophila; рис. 13.11) — доминирующие
растения на молодых дюнах, — обладают обшир�
ной системой корневищ с придаточными корня�
ми, позволяющими добывать воду из водоносно�
го слоя ниже песка. Песчаный пырей способен
переносить концентрацию соли в песке, в 20 раз
большую, чем в морской воде. Оба растения
имеют большое значение как пионеры заселения
песчаных дюн.

Ксерофиты, растущие в пустынях (рис. 20.31),
обладают рядом адаптаций для уменьшения по�
тери воды и для ее запасания. Некоторые из этих
адаптаций приведены в табл. 20.7.
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Рис. 20.31. Кактус опунция (Opuntia). Это растение
пустынь — ксерофит, т. е. оно морфофизиологиче0
ски адаптировано к засушливым условиям произра0
стания.
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Таблица 20.7. Способы сбережения воды у различных растений

Механизм сбережения Адаптации Примеры

Акация, олеандр

Кактусы

Глубокая корневая система, прони�
кающая  ниже уровня грунтовых вод

Поверхностная корневая система, погло�
щающая воду из поверхностного слоя
после дождей

Поглощение воды

Бриофиллум (Bryophyllym)

Kleinia

Raphionacme

Мясистые сочные листья

Мясистый сочный стебель

Мясистые подземные клубни

Запасание  воды

Опунция (Opuntia)

Сосна (Pinus)

Хрустальная травка (Мesembryanthemum)

Песколюб (Ammophila) 

Восковая кутикула; мало устьиц

Погруженные устьица

Устьица открыты ночью и закрыты днем
Поверхность покрыта мелкими волос�
ками

Курчавость листьев

Уменьшение скорости 
транспирации

}
}
}



С пособность к размножению, т. е. к образо�
ванию новых поколений особей того же
вида, — одна из основных особенностей

живых организмов. В процессе размножения
происходит передача генетического материала
от одного поколения следующему, что обеспечи�
вает выживание данного вида на протяжении
длительных периодов времени, несмотря на ги�
бель его отдельных представителей.

Некоторые особи погибают, не достигнув
репродуктивной стадии (половозрелости); это
может быть связано с уничтожением их хищни�
ками, болезнями и разного рода случайными
обстоятельствами; следовательно, вид может
сохраняться лишь при условии, что каждое по�
коление будет производить больше потомков,
чем было родительских особей. Численность
популяций колеблется в зависимости от баланса
между рождаемостью и смертностью. Существу�
ет ряд различных стратегий размножения, каж�
дая из которых имеет определенные преимуще�
ства и недостатки; этим вопросам и посвящена
данная глава.

Каждая новая особь, прежде чем достигнуть
возраста, в котором она будет способна к раз�
множению, должна пройти через ряд стадий ро�
ста и развития, рассматриваемых в гл. 22.

Бесполое и половое размножение

Существуют два основных типа размножения —
бесполое и половое. Бесполое размножение проис�
ходит без образования гамет, и в нем участвует

лишь один организм. При бесполом размноже�
нии обычно образуются генетически идентич�
ные потомки, а единственным источником гене�
тической изменчивости являются случайные
мутации.

При половом размножении происходит слияние
двух гамет с образованием зиготы, из которой
развивается новый организм. Половое размно�
жение ведет к генетической изменчивости. Гене�
тическая изменчивость выгодна виду, так как она
поставляет сырье для естественного отбора, а
следовательно, и для эволюции. Потомки, ока�
завшиеся наиболее приспособленными к данной
среде, будут обладать преимуществом в конку�
ренции с другими представителями того же вида
и иметь больше шансов выжить и передать свои
гены следующему поколению. Благодаря этому
с течением времени виды способны изменяться,
т. е. возможен процесс видообразования (разд. 27.7).
Повышение изменчивости может быть достигну�
то путем смешения генов двух разных особей —
процесса, называемого генетической рекомби�
нацией, и составляющего важную особенность
полового размножения. В примитивной форме
генетическая рекомбинация встречается уже
у некоторых бактерий (разд. 2.3.3).

21.1. Бесполое размножение
При бесполом размножении потомки происхо�
дят от одного организма без образования и по�
следующего слияния гамет. При этом все дочер�
ние особи идентичны родительской. Идентич�

РАЗМНОЖЕНИЕ

22 11     



ное потомство, происходящее от одной роди�
тельской особи, называют клоном. Члены
одного клона могут оказаться генетически раз�
личными только в результате возникновения
случайной мутации. Высшие животные неспо�
собны к бесполому размножению, однако в
последнее время было сделано несколько успеш�
ных попыток (разд. 21.1.4) клонировать некото�
рые виды искусственным образом.

Существует несколько типов бесполого раз�
множения. Ниже описаны примеры по каждому
из пяти царств живых организмов.

21.1.1. Царство Prokaryotae (бактерии)
и царство Protoctista

Бесполое размножение одноклеточных организ�
мов, таких как бактерии и большинство Protoc�
tista, происходит путем деления. При этом каждая
клетка делится на две или большее число дочер�
них клеток, идентичных родительской клетке.
Делению клетки предшествует репликация ДНК.
У Protoctista, которые относятся к эукариотам, 
т. е.  их клетки содержат ядро, после репликации
ДНК происходит также деление ядра. У бактерий
и многих Protoctista, например у амеб или пара�
меций, в результате деления образуются две
клетки, поэтому процесс деления у них называ�
ется бинарным (разд. 2.3.3, рис. 2.11 и 21.1). При
благоприятных условиях это приводит к быстро�
му росту популяции, как было описано в разд.
2.3.5, где речь шла о бактериях.

Множественное деление, при котором после
ряда повторных делений родительского ядра
происходит деление самой клетки на множество

дочерних клеток, наблюдается в одной группе
Protoctista, к которой относится, в частности, ма�
лярийный плазмодий. У последнего множест�
венное деление следует непосредственно за
инфицированием хозяина, когда паразит прони�
кает в печень. При этом продуцируется сразу
около 1000 дочерних клеток, каждая из которых
способна инвазировать эритроцит и произвести
еще 24 дочерние клетки. Такая высокая плодови�
тость компенсирует большие потери из�за труд�
ностей успешной передачи паразита от одного
хозяина (человека) другому с помощью организ�
ма�переносчика — комара.

21.1.2. Царство грибов

Тело гриба представлено массой тонких трубо�
чек, называемых гифами (в единственном чис�
ле — гифа), а вся эта масса гиф называется ми�
целием. На кончиках гиф могут развиваться
споры, которые либо заключены в особую струк�
туру — спорангий, либо свободны. Споры — это
мелкие образования, содержащие ядро. Они
продуцируются в больших количествах и облада�
ют очень малым весом, что облегчает их распро�
странение ветром, а также животными, главным
образом насекомыми. Вследствие малых разме�
ров споры обычно содержат лишь минимальные
запасы питательных веществ. Потери спор очень
велики, потому что огромное их количество не
попадает в благоприятные для их прорастания
условия. Однако споры обеспечивают быстрое
размножение и распространение грибов.
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Рис. 21.1. Бесполое размножение путем бинарного деления. А. Поперечное бинарное деление у амебы. Б. Продольное
бинарное деление у парамеции. В. Делящаяся амеба.
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Примером гриба, образующего спорангии,
служит Mucor (см. разд. 2.5.2 и рис. 2.26), а гриба,
у которого споры образуются прямо на кончиках
гиф, — Penicillium (см. разд. 2.5.2 и рис. 2.25).
Дрожжи представляют собой необычные грибы:
это одноклеточные организмы, не имеющие
гиф. Дрожжевые клетки быстро размножаются с
помощью одной из форм бесполого размноже�
ния, называемого почкованием (рис. 2.27).

Почкование — это такая форма бесполого раз�
множения, при которой новая особь образуется
в виде выроста (почки) на теле родительской
особи, а затем отделяется от нее, превращаясь
в самостоятельный организм, идентичный ро�
дительскому. Почкование встречается в разных
группах живых существ, в частности у кишечно�
полостных, например у гидры.

21.1.3. Царство растений

Наиболее обычная форма бесполого размноже�
ния у растений носит название вегетативного раз�
множения. При вегетативном размножении от
растения отделяется относительно большая,
обычно дифференцированная часть, которая
развивается в самостоятельное растение. Неред�
ко растения образуют специальные органы,
предназначенные для вегетативного размноже�
ния, однако в любом случае все они должны
иметь почки, а поскольку почки образуются
только на стеблях, во всех этих органах должен
присутствовать по крайней мере небольшой уча�
сток стебля. Примерами таких органов служат
луковицы, клубнелуковицы, корневища, столо�
ны и клубни. Некоторые из этих органов служат
также для запасания питательных веществ; кро�
ме того, они помогают растению выжить в не�
благоприятных условиях, например в холодное
или засушливое время года. При наступлении
подходящих условий растение использует за�
пасные питательные вещества для роста. Запа�
сающие органы дают возможность растению
пережить зиму или выживать в течение ряда лет.
К таким органам, называемым зимующими, от�
носятся луковицы, клубнелуковицы, корневища
и клубни. Во всех случаях запасы питательных
веществ создаются главным образом в процессе
фотосинтеза, происходящего в листьях текущего
года.

Некоторые зимующие органы и органы веге�
тативного размножения описаны ниже, а искус�
ственному размножению посвящен раздел 21.3.

ЛУКОВИЦА. Видоизмененный побег, имею�
щийся, например, у лука (Allium), нарцисса
(Narcissus) и тюльпана (Tulipa). Служит как зи�
мующим органом, так и органом вегетативного
размножения.

Луковица состоит из очень короткого стебля
и мясистых листьев, содержащих питательные
вещества. Снаружи она покрыта бурыми пленча�
тыми листьями — остатками прошлогодних
листьев, запасенные вещества которых были
израсходованы. Луковица содержит одну или
несколько почек. Каждая из них может образо�
вать побег, который к концу вегетативного
периода дает новую луковицу. Корни у луковиц
придаточные, т. е.  отходят непосредственно от
стебля, а главного корня у них нет.

Типичная луковица представлена на рис. 21.2.

КЛУБНЕЛУКОВИЦА. Короткий вздутый верти�
кальный подземный стебель, как, например,
у шафрана (Grocus) или гладиолуса (Gladiolus).
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Рис. 21.2. Схематический продольный разрез через по0
коящуюся луковицу.

Рис. 21.3. Схематический продольный разрез через
покоящуюся клубнелуковицу.



Клубнелуковицы служат зимующими и запасаю�
щими органами, а также органами вегетативного
размножения.

Клубнелуковица состоит из вздутого основа�
ния стебля, окруженного защитными пленчаты�

ми листьями; в отличие от луковицы здесь нет
мясистых листьев. Пленчатые листья представ�
ляют собой остатки прошлогодних надземных
листьев. Корни придаточные. К концу вегета�
ционного периода они укорачиваются и втягива�
ют новую клубнелуковицу в почву. Клубнелуко�
вица содержит одну или несколько деток, кото�
рые могут обеспечить вегетативное размножение
(ср. с луковицей).

Типичная клубнелуковица изображена на
рис. 21.3.

КОРНЕВИЩЕ. Подземный стебель, растущий го�
ризонтально, как, например, у ириса (Iris), пырея
ползучего (Agropiron repens), мяты (Mentha) и аст�
ры (Aster). Служит обычно зимующим органом
и органом вегетативного размножения.

Корневище несет листья, почки и придаточ�
ные корни. Листья могут быть либо пленчатые
(мелкие тонкие, беловатого или коричневатого
цвета), как у пырея, либо только надземные зеле�
ные, как у ириса.

На рис. 21.4 изображено корневище ириса.

СТОЛОН. Ползучий горизонтальный стебель,
стелющийся по поверхности почвы, как, напри�
мер, у ежевики (Rubus), крыжовника (Ribes
grossularia), черной и красной смородины (Ribes
spp.). Столон не является зимующим органом.
Корни придаточные, отходящие от узлов.

Схема строения типичного столона представ�
лена на рис. 21.5.

УСЫ (ПЛЕТИ). Это разновидность столонов, ко�
торые быстро растут в длину, как, например,
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Рис. 21.4. Схема строения корневища ириса.

Рис. 21.5. Обобщенная схема строения столона.

Рис. 21.6. Схема строения уса земляники.



у земляники (Fragaria) или у лютика ползучего
(Ranunculus repens).

Ус несет пленчатые листья с пазушными поч�
ками, которые дают начало придаточным кор�
ням и новым растениям. После укоренения но�
вых растений прежние усы в конце концов
отмирают. В роли уса может выступать главный
стебель; ус может также расти от одной из ниж�
них пазушных почек на главном стебле, как
показано на рис. 21.6. У земляники пленчатые
листья и пазушные почки имеются на каждом уз�
ле, но корни и подземные листья образует лишь
каждый второй узел. Все пазушные почки могут
давать начало новым усам.

КЛУБЕНЬ. Подземный запасающий орган, раз�
дутый в результате накопления питательных ве�
ществ и способный перезимовывать. Клубни
живут только один год, а затем, после того как их
содержимое будет использовано во время веге�
тационного периода, они ссыхаются. К концу
вегетационного периода образуются новые
клубни, но они возникают не из старых клубней
(в отличие от клубнелуковиц, возникающих
из прежних клубнелуковиц).

Стеблевые клубни представляют собой структу�
ры, образующиеся на концах тонких корневищ,
как у картофеля (Solanum tuberosum). На их стеб�
левое происхождение указывает наличие пленча�
тых листьев и почек в пазухах (рис. 21.7).
В следующем вегетационном периоде каждая та�
кая почка может дать начало новому растению.
Поскольку у каждого растения бывает по не�
сколько клубней, а у одного клубня — по несколь�
ко почек, размножение происходит очень быстро.

Корневые клубни — это вздувшиеся придаточ�
ные корни, как, например, у георгины (Dahlia)
(рис. 21.8). Новые растения развиваются из па�
зушных почек у основания старого стебля.

МЯСИСТЫЕ СТЕРЖНЕВЫЕ КОРНИ. Стержневой ко�
рень — это главный корень, развивающийся из
первичного корня зародыша. Корневая система
стержневого типа характерна для двудольных
растений. У некоторых растений, таких как мор�
ковь (Daucus), пастернак (Pastinaca), брюква
(Brassica napus) и редька (Raphanus sativus), глав�
ный корень может утолщаться за счет развития
ткани, содержащей запасные питательные веще�
ства. Вместе с почками, расположенными у ос�
нования старого стебля, такие корни образуют
зимующие органы и органы вегетативного раз�
множения. На рис. 21.9 показаны мясистые
стержневые корни двух типов.
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Рис. 21.7. А. Стеблевой клубень картофеля. Б. Расте0
ние картофеля в начале вегетационного периода.

Рис. 21.8. Корневые клубни георгины.

Рис. 21.9. Стержневые корни моркови и репы.
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Мясистые стержневые корни характерны для
двулетних растений, у которых в первый год про�
исходит только вегетативный рост. Затем они пе�
реживают зиму за счет подземного запасающего
органа, а на второй год образуют цветки и семе�
на и к концу года отмирают.

ПОБЕГИ. До начала цветения злак представляет
собой пучок побегов (см. рис. 2.41). Каждый по�
бег состоит из нескольких листьев, развиваю�
щихся на очень коротком стебле из узлов у
основания листьев. То, что выглядит на нецве�
тущем злаке как стебель, образовано в основном
из небольшого числа листовых влагалищ, свер�
нутых в цилиндры, находящиеся один в другом.
В месте прикрепления каждого листа к стеблю
имеется пазушная почка. Из нее может вырасти
еще один побег, что частично зависит от таких
факторов, как наличие минеральных веществ и
температура. Каждый побег генетически и
структурно идентичен исходному побегу. Иног�
да побеги появляются в виде столонов или кор�
невищ (как у пырея ползучего), которые в конце
концов дают начало новым побегам, независи�
мым от исходного растения; иными словами,
происходит вегетативное размножение. Однако
обычно группа побегов рассматривается как
одно растение.

21.1.4. Царство животных

Бесполое размножение происходит только у от�
носительно низко организованных животных.
Представители стрекающих (Cnidaria) способны
к почкованию, т. е.  к развитию новой особи из
выроста на теле родительской особи, как это бы�
ло описано выше для дрожжей (разд. 21.1.2).
Примером животного, способного к почкова�
нию, служит гидра (рис. 2.48, А и Ж).

Еще одна форма бесполого размножения у
животных носит название фрагментация. При
этом происходит разделение особи на две или
более частей, каждая из которых, вырастая,
дает начало новому организму. У животных,
способных размножаться таким путем, должна
быть хорошо развита способность к регенера�
ции. У ленточных червей тело легко разрывает�
ся на небольшие фрагменты, после чего
каждый такой фрагмент регенерирует, образуя
новую особь. К регенерации способны и
морские звезды, если у них случайно обломит�
ся кусочек луча.

Клонирование животных

Клонированием называют создание многочис�
ленных генетических копий одного индивиду�
ума с помощью бесполого размножения. Про�
цесс этот может происходить естественным
путем, однако были также разработаны методы,
позволяющие проводить его искусственно. Пер�
вое успешное клонирование позвоночных живо�
тных было произведено д�ром Гёрдоном в конце
шестидесятых годов XX в. в Оксфордском уни�
верситете.

У позвоночных этот процесс естественным
путем не происходит; однако пересадив ядро,
взятое из клетки кишечника или кожи лягушки,
в яйцеклетку, собственное ядро которой было
разрушено ультрафиолетом, Гёрдону удалось
вырастить головастика, превратившегося затем в
лягушку, идентичную той родительской особи,
от которой было взято ядро (рис. 21.10).

Подобного рода эксперименты доказали, что
дифференцированные (специализированные)
клетки содержат всю информацию, необходи�
мую для развития целого организма, т. е.  что эти
клетки тотипотентны. Кроме того, такие экспери�
менты позволили предположить, что сходные
методы можно будет использовать для клониро�
вания позвоночных, стоящих на более высоких
ступенях развития. Исследования, проведенные
в Шотландии в 1996 г., привели к успешному
клонированию овцы (Долли) из клетки материн�
ского вымени.

Клонирование человеческого зародыша бы�
ло проведено в США в 1993 г., однако клоны уда�
лось довести до стадии всего нескольких клеток,
т. е.  показать, что в принципе это возможно. 
(В Великобритании клонирование человека
было запрещено по этическим причинам.) Од�
нако применительно к другим видам животных
клонирование представляется перспективным.
Можно, например, использовать зародыши жи�
вотных на стадии нескольких клеток и, разделив
такой зародыш на отдельные клетки, получить
некоторое число идентичных близнецов. Этот
процесс можно повторять многократно, потому
что на этой стадии клетки еще не достигают не�
обратимой специализации. Таким образом мож�
но создать множество идентичных копий одного
животного, обладающего ценными признаками.
Затем полученные зародыши можно пересадить
в суррогатных матерей (реципиентов) для даль�
нейшего роста и — в конечном итоге — рожде�
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Рис. 21.10. Клон шпорцевых лягушек (Xenopus laevis), полученных путем трансплантации ядер. А. От скрещивания
двух мутантных лягушек0альбиносов был получен зародыш (донор). Его клетки были диссоциированы и выделенные из
них ядра пересажены в неоплодотворенные яйца самки дикого типа (реципиента), ядра которых разрушали 
УФ0облучением. Б. Группа из 30 лягушек, полученных в результате 54 таких пересадок; все они — самки0альбиносы.

Б



ния животных с желательными признаками. По�
добное клонирование зародышей начинает иг�
рать все более важную роль в животноводстве,
например при разведении крупного рогатого
скота, овец и коз. Оно ускоряет селективное по�
лучение животных от желаемых производителей,
однако создает много дополнительных проблем
(см. разд. 25.6).

Для специальных целей можно также клони�
ровать отдельные клетки. Такие методы получи�
ли название методы культуры тканей. Некоторые
клетки, помещенные в подходящую среду,
способны расти в течение бесконечно долгого
времени. Клонированные клетки позволяют
изучать воздействие на живые структуры таких
химических веществ, как гормоны, лекарствен�
ные препараты, антибиотики, косметические
продукты и фармацевтические препараты. Они
служат полезной заменой лабораторных живо�
тных, например крыс, кошек и собак.

21.2. Достоинства и недостатки 
естественного бесполого 
размножения

Как бесполое, так и половое размножение обла�
дают рядом достоинств и оба эти процесса
наблюдаются у многих организмов. Некоторые
организмы, в том числе человек и многие жи�
вотные, размножаются только половым путем.
Для амебы, по�видимому, характерно только
бесполое размножение. Мы не можем утверж�
дать, что одна из этих форм размножения лучше
другой. Обе они оказываются успешными в со�
ответствующих ситуациях.

Достоинства

При бесполом размножении родительские клет�
ки делятся на генетически идентичные дочерние
клетки. У эукариот при этом происходит митоз.
Бесполое размножение имеет следующие пре�
имущества.

1. Необходима лишь одна родительская особь.
В половом размножении участвуют две
особи; это сопряжено с затратами времени
и энергии на поиски партнера или, у не�
подвижных организмов, таких как расте�
ния, специальных механизмов, например
опыления, при котором напрасно гибнет

множество гамет. Одно из решений этой
проблемы — гермафродитизм, когда одна
и та же особь производит и мужские,
и женские гаметы.

2. Генетически идентичные потомки. Если дан�

ный вид хорошо адаптирован к своей сре�

де, то генетическая идентичность потом�

ков может быть преимуществом, так как

сохраняются удачные комбинации генов.

3. Расселение и распространение. Бесполое раз�
множение часто способствует расселению
вида. Например, Penicillium и Mucor —
обычные плесневые грибы, которые быс�
тро распространяются при помощи спор,
образующихся бесполым путем. Благода�
ря ничтожному весу эти споры легко
разносятся ветром, что позволяет грибам
находить новые источники пищи. Расте�
ния, образующие ползучие корневища,
например сорняки, растущие на песчаных
дюнах или на илистых отмелях, такие как
орляк или спартина, быстро распростра�
няются с их помощью.

4. Быстрое размножение. Бактерии способны
делиться каждые 20 мин, очень быстро
увеличивая свою численность. В жизнен�
ном цикле многих паразитов имеются
одна или несколько стадий бесполого
размножения, протекающих очень быстро
и компенсирующих большие потери на
других стадиях. Хорошими примерами
служат малярийный плазмодий, ленточ�
ные черви и печеночная двуустка.

Недостатки

1. Отсутствие генетической изменчивости
среди потомков (преимущества изменчи�
вости рассматриваются в разд. 21.5).

2. Если размножение связано с образова�
нием спор, то многим из них не удается
найти подходящее место для прораста�
ния, так что энергия и материалы, рас�
ходуемые на их создание, пропадают
впустую.

3. Если вид расселяется в одной области, то
может возникнуть перенаселение и исто�
щение питательных веществ.
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21.3. Искусственное размножение
растений — клонирование

В сельском хозяйстве и садоводстве используют
ряд методов искусственного размножения расте�
ний. Первые три из описанных ниже методов, а
именно — черенкование, прививки и размноже�
ние отводками, — традиционные способы, одна�
ко на коммерческом уровне они постепенно
вытесняются современными методами с приме�
нением культуры ткани.

21.3.1. Черенкование

Это несложная процедура, при которой отреза�
ют часть растения и помещают ее в подходящую
для роста среду. Со временем черенок пускает
корни и вырастает в новое растение. Окорене�
ние можно ускорить гормонами, стимулирую�
щими образование корней. Таким способом
обычно размножают широко распространен�
ные комнатные растения — герань и пеларго�
нию. Другое распространенное комнатное
растение — узамбарскую фиалку, или сенпо�
лию, размножают отрезанными листьями.
Черенкованием размножают черную смороди�
ну, отрезая осенью побеги на продажу. Так же
размножают хризантемы.

21.3.2. Прививки черенками и почками

Прививка черенками производится путем пере�
носа части растения — привоя — на нижнюю
часть другого растения — подвоя. Первоначально
прививки делали на яблонях, потому что эти де�
ревья не удавалось выращивать из черенков, а у
яблонь, выращенных из семян, наблюдалась
слишком сильная изменчивость, так как семена
получали путем полового размножения. Теперь
эти прививки используют также для размноже�
ния других плодовых деревьев, например перси�
ковых, а также слив. Привой выбирают по каче�
ству плодов, а подвой — за такие качества, как
устойчивость к болезням и неблагоприятным
условиям.

Розы обычно размножают одним из вариан�
тов этого метода — так называемой окулиров�
кой, при которой в качестве привоя используют
не побег, а почку. Новые сорта создают путем
полового размножения, однако, как и в случае
плодовых деревьев, получить таким способом

чистый сорт не удается. Поэтому для сохране�
ния желаемых сортов приходится прибегать к
тем или иным способам вегетативного размно�
жения.

21.3.3. Размножение отводками

Отводками размножают растения, выбрасываю�
щие плети, или усы, например землянику. Усы
пришпиливают, пока они еще сохраняют связь
с родительским растением, а после того, как
на них образуются собственные корни, отрезают
от него.

21.3.4. Культура ткани, или 
микрорепродукция

Микрорепродукцией называют размножение, или
клонирование, растений с помощью культуры
ткани. Приставка «микро» указывает на то, что в
качестве исходного материала обычно использу�
ют мелкие объекты — либо отдельные клетки,
либо маленькие кусочки ткани. Этот материал
выращивают на специальных культуральных
средах и поэтому называют культурой ткани.
В основе культивирования лежат эксперименты,
показавшие, что кусочки ткани, отделенные от
растений, можно заставить расти в растворе,
содержащем питательные вещества и некоторые
растительные гормоны, в частности ауксины и
цитокинины. Гормоны необходимы для поддер�
жания непрерывного деления клеток. В настоя�
щее время культуру ткани широко используют
для сохранения выведенных сортов растений
(рис. 21.11).

Тотипотентность

В начале шестидесятых годов прошлого века
было показано, что ядра зрелых растительных
клеток содержат всю информацию, необходи�
мую для кодирования целого организма. Проф.
Ф. Стьюард из Корнеллского университета
(США) показал, что зрелые клетки моркови,
помещенные в подходящий культуральный рас�
твор, можно вновь заставить делиться и образо�
вывать новые растения моркови. Эти клетки
назвали тотипотентными, поскольку они, даже
после достижения зрелости и специализации,
сохраняют способность при наличии подходя�
щих условий начать делиться, образуя новые
растения.
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Рис.  21. 11. Культура ткани. А. Растение первоцвета с хорошо развитыми листьями, которые можно разрезать
на много мелких частей для клонирования. Б. Фрагменты листа перенесены на агар с соблюдением стерильности.
В. Один из фрагментов листа, на котором образовался каллус и новый побег. Г. Побег отделили от фрагмента
листа и поместили на достаточно толстый слой агара, чтобы стимулировать рост корней. Д. Молодые клоны
перенесли в рыхлую культуральную среду, чтобы усилить развитие корней. Е. Идентичные растения, полученные
из одного фрагмента листа путем клонирования.
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Преимущества культуры ткани

Ниже перечислены некоторые из важных досто�
инств метода культуры ткани. Более подробные
сведения изложены в конце этого раздела.

1. В ряде случаев можно быстро размножить
растения с желаемыми признаками, полу�
чая много идентичных копий. Этого не�
легко добиться, используя традиционные
методы, основанные на половом размно�
жении, особенно если растения адапти�
рованы к перекрестному опылению и
аутбридингу (см. далее). Метод культуры
ткани имеет важное значение при выра�
щивании ряда зерновых и других сельско�
хозяйственных растений. Он позволяет
быстро размножать новые сорта, получен�
ные путем скрещивания растений.

2. Используя культуру ткани, можно гене�
тически изменять («трансформировать»)
клетки и выращивать из них целые расте�
ния, известные под названием трансгенных
(см. разд. 25.2.1).

3. Культивирование клеток не требует много
места.

4. Условия культуры ткани исключают воз�
можность заражения растений какими�
либо болезнями. Вирусы устраняют опи�
санными ниже методами.

5. Разработаны новые методы создания гиб�
ридов путем слияния протопластов, 
т. е. клеток, освобожденных от своих обо�
лочек. Таким способом удалось получить
межвидовые гибриды (например, гибрид
картофеля и томата).

6. Эти методы могут оказаться эффектив�
ными для получения из растений ценных
химических веществ, например лекарств.

Описание метода

Культуральная среда обычно содержит соответ�
ствующие питательные вещества и гормоны (см.
разд. 16.2). Стандартная среда должна содержать
неорганические ионы, необходимые для роста
растений, в том числе азот, магний, железо и ка�
лий (см. табл. 7.7). Кроме того, нужны сахароза,
как источник энергии, и витамины. Эти химиче�
ские вещества обычно смешивают с агаром, по�
лучая желеобразную питательную среду, сход�
ную с той, которую используют для выращива�

ния бактерий и грибов. В культуральной среде
должны содержаться незаменимые гормоны —
ауксин, стимулирующий рост корней, а также
рост клеток в продольном направлении, и цито�
кинин, стимулирующий рост побегов и клеточ�
ное деление. Различные соотношения ауксина и
цитокинина оказывают разное влияние на ха�
рактер развития неспециализированных клеток.
Культуру ткани выращивают на поверхности
агара в колбах или в чашках Петри.

Температуру, интенсивность и качество све�
та, продолжительность светового дня и влаж�
ность регулируют, выращивая культуры в специ�
альных помещениях. Все процедуры проводят в
стерильных условиях, так как в культурах могут
поселиться бактерии и грибы, растущие быстрее
и, следовательно, способные выйти победителя�
ми в конкуренции с растениями. Саму расти�
тельную ткань стерилизуют, обрабатывая ее по�
верхность разведенным белильным раствором;
остальные материалы также стерилизуют перед
употреблением. При работе со всей установкой
следует постоянно обеспечивать стерильность,
как это делают при микробиологических иссле�
дованиях (разд. 12.3).

На рис. 21.12 кратко охарактеризованы ос�
новные методы выращивания новых растений
с использованием культуры тканей. Фрагменты,
взятые от растения, подлежащего размножению,
называют эксплантатами. Самый обычный метод
состоит в использовании меристематической
ткани из верхушечных или пазушных почек.
Меристемой называют ткань, в которой клетки
все еще продолжают делиться. Другой способ
состоит в создании каллуса из немеристематиче�
ской ткани (рис. 21.13). Каллус — это масса не�
дифференцированных (неспециализированных)
клеток. Рост корней или побегов из каллуса или
из немеристематической ткани можно стимули�
ровать добавлением ауксинов или цитокининов.
На рис. 21.13 видны молодые проростки, возни�
кающие из каллуса. Иногда появляются не побе�
ги и не корни, а зародыши; если поместить их на
агаровое желе, они могут дать начало маленьким
растеньицам. На рис. 21.11 показаны дальней�
шие стадии этого процесса.

Растения, свободные от вирусов

Вирусы могут распространиться по всему расте�
нию, и предотвратить их переход с одного расте�
ния на другое при размножении традиционными
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методами очень трудно. Однако обычно вирусы
не проникают в верхушечную меристему. Поэто�
му для получения растений, свободных от виру�
сов, методом клонирования можно использовать
меристемы. Тепловая обработка меристем позво�
ляет повысить уверенность в отсутствии вирусов.
Следует создавать фонды меристем, свободных
от вирусов, с тем чтобы можно было по мере
надобности получать новые растения. Это позво�
ляет снизить расходы по созданию защищенных
от инфекций теплиц и служит более надежным
способом предотвращения распространения
болезней, чем традиционные методы. Так раз�
множают картофель, плодовые деревья, некото�
рые луковичные и декоративные растения.
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Рис. 21.13. Крошечные растения табака, развившиеся
из культуры каллусной ткани на стерильном агаре.

Рис. 21.12. Методы получения клонов от одного исход0
ного растения.



Получение безвирусного картофеля

Культуру ткани используют в широких масшта�
бах для разведения декоративных растений, пло�
довых деревьев и в плантационных хозяйствах,
выращивающих такие культуры, как масличная
и финиковая пальмы, сахарный тростник или
бананы; однако в отношении сельскохозяйст�
венных культур этот метод применяли мало.
Единственное исключение составляет карто�
фель (табл. 21.1). Одной из причин этого была
возможность получить таким образом растения,
свободные от вирусов. Повторные пересевы
меристемы позволяют получать большое число
маленьких растений, используемых  затем для
получения мини�клубней, величиной с гороши�
ну (рис. 21.14), которые можно высевать подо�
бно семенам. Одно растение способно давать в
год  свыше полумиллиона мини�клубней. Это
позволяет ускорить процесс интродукции новых

сортов картофеля, обладающих, например, ус�
тойчивостью к серьезной вирусной болезни —
скручиванию листьев.
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Рис. 21.14. Миниклубни картофеля выглядят совер0
шенно так же, как обычные клубни, только размеры
их не больше размеров горошины.

Таблица 21.1. Сравнение традиционных методов размножения клубней картофеля с методом культуры
ткани (микроразмножение)

Традиционный Культура ткани

Первый год
Клубень массой 100 г Клубень массой 100 г

1 зрелое растение Одно исходное растение

10 почек помещено в культуру ткани

Клубни общей массой 1600 г Увеличение числа побегов

65 000 мини�клубней, каждый из которых может дать 

10 растений

Второй год
16 зрелых растений Возможно получение 650 000 растений

5% потерь при высаживании в почву

617 500 зрелых растений

16 ³1600 г = 25,6 кг 617 500 ³ 500 клубней весом по 500 г = 308 750 кг

(По данным табл. 12.3 в кн. Molecular Biotechnology, 2nd ed., S. D. Primrose (1991), Blackwell, reproduced from Mantell et al.
(1985).)



Картофель считается одним из важнейших
культурных растений. Он занимает четвертое ме�
сто в мире среди сельскохозяйственной продук�
ции после таких злаков, как рис, пшеница и куку�
руза. В последнее время его популярность растет в
азиатских странах. До недавнего времени можно
было интродуцировать новые сорта только путем
кроссбридинга растений с желаемыми признака�
ми. Однако существует несколько подвидов кар�
тофеля и не все они скрещиваются между собой.
Среди тех, которые скрещиваются, некоторые да�
ют только стерильные гибриды. Кроме того, вы�
ведение стабильного нового сорта путем повтор�
ных генетических скрещиваний занимает обычно
10—15 лет.

Используя культуру ткани, можно получать в
массовых количествах как дикорастущие родичи
картофеля, так и культурные сорта. Теперь но�
вые сорта картофеля селекционеры способны
создавать очень быстро путем переноса полез�
ных генов от, например, дикорастущих родичей
культурного сорта или даже от совершенно
неродственных растений в отдельные клетки,
используя методы генетической инженерии. В
наиболее распространенном методе в качестве
вектора используют Agrobacterium (см. гл. 25). За�
тем из трансформированных клеток в культуре
ткани можно выращивать небольшие растения и
далее размножать их, как было описано выше.
Таким образом ген, контролирующий один из
белков оболочки вируса, вызывающего скручи�
вание листьев картофеля, был введен в сорта
картофеля Дезирэ и Пентленд Скуайр, что экви�
валентно вакцинации против этого вируса. Хотя
при этом картофель все же может заразиться, од�
нако в таком картофеле вирус размножается го�
раздо медленнее, чем обычно, и у растения либо
наблюдаются незначительные проявления
болезни, либо их нет вовсе.

Другой метод, с успехом применяемый к кар�
тофелю, состоит в слиянии двух соматических
(неполовых) клеток от разных сортов. Для этого
у клеток сначала удаляют клеточные стенки, что�
бы получить голые протопласты. Образующиеся
в результате слияния протопластов соматические
гибриды можно выращивать в культуре ткани.
Это могут быть гибриды между двумя сортами,
которые не удалось бы скрестить половым путем
ввиду их несовместимости. Таким образом из
дикорастущего картофеля были получены про�
мышленные сорта, устойчивые к вирусу скручи�
вания листьев и к холоду.

Преимущества метода культуры ткани

1. Быстрое размножение. На образующихся
при клонировании побегах обычным по�
рядком развиваются почки. Эти почки
можно использовать для генерации но�
вых побегов с помощью того же метода
культуры ткани. Путем непрерывного
повторного клонирования почек число
потенциальных растений умножается на
каждой стадии. В результате в течение
определенного периода от одного побега
можно получить тысячи или даже милли�
оны растений. Это намного быстрее, чем
при использовании традиционных мето�
дов разведения, так что новые сорта могут
быть интродуцированы на несколько лет
раньше.

2. Генетическое единообразие. Растения, полу�
чаемые при использовании метода
культуры ткани, генетически идентичны;
иными словами, все они обладают желае�
мыми признаками исходного растения и
размножаются в чистоте. Такие растения
(т. е. растения, гомозиготные по желае�
мым признакам) очень трудно получить
при половом размножении.

3. Здоровые растения. Как уже объяснялось
выше, используя для размножения мери�
стематические ткани, можно избежать
вирусных болезней. Поскольку все проце�
дуры проводятся в стерильных условиях,
растения не подвержены опасности зара�
жения поверхностными бактериями и
грибами, среди которых могут быть и
болезнетворные формы.

4. Культура ткани требует относительно
немного места по сравнению с выращива�
нием растений в теплицах или на полях.

5. Метод культуры ткани не зависит от
сезонных изменений погодных  условий,
т. е. растения с заданными свойствами
можно получать в любое время года, тогда,
когда их можно продать дороже всего.

6. Возможен более тщательный контроль за
развитием растений, что гарантирует еди�
нообразие продукта, предлагаемого поку�
пателю.
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7. Некоторые растения, например бананы,
стерильны и их можно размножать только
бесполым путем.

8. Семена некоторых растений, например
определенных орхидных, трудно прора�
щивать. Их надежнее размножать беспо�
лым путем.

9. Культура ткани в сочетании с методами
генетической инженерии позволяет полу�
чать трансгенные растения (см. разд.
25.4).

10. Поскольку культуры ткани негромоздки,
их экономично транспортировать по воз�
духу, что расширяет возможности между�
народной торговли.

Недостатки метода культуры ткани

1. Метод требует больших затрат рабочей
силы и менее удобен, чем высеивание
семян. Кроме того, он требует достаточ�
но высокой квалификации. Его приме�
нение в широких масштабах порождает
определенные проблемы в плане органи�
зации и обучения персонала. При этом
значительно возрастает и стоимость
полученного продукта. Обычно приме�
нение этого процесса экономически
выгодно только для дорогих культур,
таких как декоративные растения, и не�
рентабелен для дешевых культур, напри�
мер моркови.

2. Необходимость поддерживать стерильные
условия. Это еще больше повышает расхо�
ды и усложняет весь процесс.

3. Растения, полученные из культур каллуса,
иногда претерпевают генетические изме�
нения. Небольшая доля этих изменений
может оказаться коммерчески выгодной,
но в большинстве случаев они нежела�
тельны.

4. Поскольку клоны генетически идентич�
ны, сельскохозяйственные культуры
сильно подвержены заражению новыми
болезнями и очень чувствительны к изме�
нениям условий среды. Эти факторы мо�
гут полностью уничтожить некоторые
культуры.

21.4. Половое размножение

Половым размножением называют процесс
получения потомства в результате слияния двух
гамет с образованием диплоидной зиготы, из
которой развивается новый зрелый организм.
Процесс слияния гамет называют оплодотворени�
ем. При оплодотворении сливаются ядра гамет,
что приводит к объединению двух наборов хро�
мосом, по одному от каждой родительской осо�
би. Клетку, содержащую два набора хромосом,
называют диплоидной. Гаметы гаплоидны, 
т. е. каждая гамета содержит один набор хромо�
сом.

Мейоз — важный этап жизненных циклов,
включающих половое размножение, поскольку
он ведет к уменьшению количества генетиче�
ского материала вдвое. Когда же две гаметы сли�
ваются, то происходит восстановление диплоид�
ного числа хромосом. Если бы перед образова�
нием гамет число хромосом не уменьшалось
вдвое, то с каждым новым поколением число
хромосом становилось бы вдвое больше (см.
рис. 23.10).

Во время мейоза в результате случайного рас�
хождения хромосом (независимое распределение) и
обмена генетическим материалом между гомо�
логичными хромосомами (кроссинговер) возни�
кают новые комбинации генов, попавших в одну
гамету; такая перетасовка повышает генетиче�
ское разнообразие (см. разд. 23.4). Это объедине�
ние в зиготе двух наборов хромосом (генетическая
рекомбинация), по одному от каждого из родите�
лей, представляет собой генетическую основу
внутривидовой изменчивости. Зигота растет и
развивается в зрелый организм следующего по�
коления.

Гаметы обычно бывают двух типов — муж�
ские и женские, но некоторые примитивные ор�
ганизмы производят гаметы только одного типа.
У организмов, образующих гаметы двух типов,
их могут производить соответственно мужские
и женские родительские особи, а может быть
и так, что гаметы обоих типов производит одна
и та же особь, у которой имеются как мужские,
так и женские репродуктивные органы. Виды,
у которых существуют отдельные мужские и
женские особи, называют раздельнополыми; к ним
относятся большинство животных и человек.
Виды, у которых одна и та же особь способна
производить и мужские, и женские гаметы, назы�
вают гермафродитными или двуполыми. К их числу
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относятся многие простейшие, в том числе пара�
меция, такие кишечнополостные, как Obe0lia,
плоские черви, например свиной цепень (Tae0
nia), малощетинковые черви, например дожде�
вой червь (Lumbricus), ракообразные, например
морской желудь (Balanus), такие моллюски, как
улитка (Helix), некоторые рыбы и ящерицы,
а также большинство цветковых растений.

Некоторые типичные особенности беспо�
лого и полового размножения перечислены
в табл. 21.2.

21.5. Половое размножение
у цветковых растений

21.5.1. Жизненный цикл 
цветковых растений

Успех, достигнутый цветковыми растениями
в жизни на суше, в значительной степени обус�
ловлен адаптациями, связанными с половым
размножением в наземной среде. Этот вопрос
был рассмотрен в разд. 2.7.7. К числу главных
адаптаций относятся следующие:

1) продуцирование семян и плодов, которые
обеспечивают питание и защиту зародыша
и способствуют расселению растений;

2) отсутствие свободноплавающих мужских
гамет. Мужские гаметы находятся внутри
пыльцевых зерен и переносятся к жен�
ским репродуктивным органам в про�
цессе, называемом опылением. Попав на
рыльце, пыльцевое зерно прорастает, об�
разуя пыльцевую трубку, по которой ядро
мужской гаметы проникает в женскую
гамету;

3) крайняя степень редукции гаметофитного
поколения, плохо приспособленного к
жизни на суше, у более просто организо�
ванных растений, например у мохообраз�
ных (см. ниже).

Схема жизненного цикла цветковых расте�
ний представлена на рис. 21.15, А. Если вы изуча�
ете некий ряд растений, то полезно помнить, что
в их жизненном цикле происходит смена поко�
лений, как это в упрощенном виде показано на
рис. 21.15, Б. Более подробно об этом говорится
в разд. 2.7.1. У цветковых растений гаметофит�
ное поколение практически отсутствует и не
представлено свободноживущей особью. Было
бы трудно себе представить, что чередование по�
колений вообще происходит, если бы не воз�
можность сравнивать нынеживущие растения
с их более примитивными предками.
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Таблица 21.2. Сравнение бесполого и полового размножения (исключая бактерий)

Бесполое размножение Половое размножение

Одна родительская особь Обычно две родительские особи

Гаметы не образуются Образуются гаплоидные гаметы, ядра которых сливаются 
(оплодотворение), в результате чего получается диплоидная 
зигота

Происходит путем митоза На той или иной стадии жизненного цикла происходит мейоз, 
что препятствует удвоению числа хромосом в каждом поко�
лении

Потомки идентичны родительским особям Потомки не идентичны родительским особям. У них 
наблюдается генетическая изменчивость, возникающая 
в результате генетической рекомбинации

Характерно  для  растений,  некоторых  просто Характерно для большинства растений и животных
организованных животных и микроорганизмов. 
У  более  высоко  организованных  животных 
не встречается

Часто приводит к быстрому появлению большого Менее быстрое увеличение численности
числа потомков



21.5.2. Части цветка
Название «цветковые растения» отражает уни�
кальный признак этой группы — наличие цвет�
ков. Цветки представляют собой репродуктив�
ные органы, эволюционное происхождение
которых остается неясным, хотя, по мнению
некоторых авторов, они состоят из высокоспе�
циализированных листьев. Обобщенная схема
цветка представлена на рис. 21.16, а некоторые
термины, используемые для описания частей
цветка, объясняются ниже. Совокупность цвет�
ков, расположенных на конце одного стебля, на�
зывают соцветием. Вероятно, множество цветков,
собранных вместе, лучше привлекает насекомых�
опылителей, чем небольшой одиночный цветок.

Дистальную часть цветоножки, на которой
помещаются части цветка, называют цветоло�
жем. На цветоложе располагается околоцвет�
ник, состоящий из двух мутовок листовидных
структур. У однодольных обе мутовки обычно
одинаковы, как, например, у нарцисса, тюльпа�
на или пролески. У двудольных мутовки часто
отличаются одна от другой: наружная состоит из
чашелистиков и называется чашечкой, а внутрен�
няя — из лепестков и называется венчиком.

Чашелистики обычно бывают зелеными и
похожи на листья; они окружают и защищают
цветочные бутоны. Иногда чашелистики имеют
яркую окраску и похожи на лепестки; в этом слу�
чае они также участвуют в привлечении насеко�
мых�опылителей.

У растений, опыляемых насекомыми, лепест�
ки обычно крупные и ярко окрашены для при�
влечения насекомых. У ветроопыляемых цвет�
ков лепестки, как правило, мелкие и зеленые или
же отсутствуют вообще.

Андроцеем называют совокупность тычинок,
образующих мужские репродуктивные органы
цветка. Каждая тычинка состоит из пыльника и
тычиночной нити. Пыльник содержит пыльцевые
мешки, в которых образуется пыльца. По тычи�
ночной нити проходит проводящий пучок, по
которому в пыльник поступают питательные ве�
щества и вода.

Гинецей, или пестик, — это совокупность пло�
долистиков, или карпелей, образующих женские
репродуктивные органы цветка. Плодолистики
состоят из рыльца, столбика и завязи. Столбик
поддерживает рыльце в таком положении, что�
бы во время опыления на него могла попадать
пыльца. Завязь представляет собой вздутое по�
лое основание плодолистика, содержащее один
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Рис. 21.15. А. Жизненный цикл цветкового растения.
Б. Жизненный цикл, в котором происходит чередова0
ние поколений. Диплоидное спорофитное поколение
чередуется с гаплоидным гаметофитным поколением.
Спорофитное поколение размножается бесполым
путем с помощью спор, а гаметофитное поколение —
половым путем с помощью гамет. Жизненный цикл
такого типа свойствен всем растениям, хотя у цвет0
ковых растений он не столь очевиден.

А

Б



или несколько семязачатков. Семязачатки — это
структуры, в которых развиваются зародыше�
вые мешки и которые после оплодотворения
превращаются в семена. Каждый семязачаток
прикреплен к стенке завязи короткой нож�
кой — фуникулусом, а место его прикрепления
носит название плаценты.

Плодолистики цветка могут оставаться сво�
бодными, т. е. не связанными друг с другом, как
у лютика, или же слиты в единую структуру, как
у яснотки. Столбики могут быть также сливши�
мися или оставаться обособленными, несмотря
на слившиеся плодолистики.

Цветоложе и цветок называют гипогинными
или подпестичными, если тычинки и около�
цветник расположены под гинецеем, как на
рис. 21.16, эпигинными или надпестичными, если
они расположены над завязью, и перигинными
или околопестичными, если цветоложе упло�
щенное или чашевидное, а гинецей находится
в центре и окружен тычинками или околоцвет�
ником. Завязь называют верхней, если она распо�
ложена на цветоложе над другими частями цвет�
ка, как в подпестичном цветке. Нижняя завязь
расположена на цветоложе под другими частями
цветка, как в надпестичном цветке.

Нектарники представляют собой железистые
образования, выделяющие нектар — сахаристую
жидкость, которая привлекает животных�опы�
лителей; обычно это насекомые, но в тропиче�
ских областях опылителями могут быть также
птицы и летучие мыши.

Термины, перечисленные ниже, приложимы
как к растению в целом, так и к его цветкам.

1. Гермафродитными (обоеполыми) растения
называют в том случае, если мужские и
женские репродуктивные органы образу�
ются на одном и том же растении.

2. У  двудомных растений мужские и женские
репродуктивные органы образуются на
разных растениях, т. е. каждое данное рас�
тение может быть либо мужским, либо
женским, как, например, у тиса, ивы, то�
поля и остролиста.
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Рис. 21.16. Обобщенная схема строения цветка (продольный разрез).

Рис. 21.17. Схематический продольный разрез цветка
лютика (Ranunculus acris), представителя двудольных
растений. Это многолетнее травянистое растение,
часто встречающееся на сырых лугах и пастбищах.
Цветет с апреля по сентябрь. Опылители — двукрылые
и мелкие перепончатокрылые. Каждый плодолистик
содержит одно семя. Специальных механизмов, способ0
ствующих распространению семян, у лютика нет.



Рис. 21.18. Строение цветка душистого горошка (Lafthyrus odoratus) — двудольного растения, принадлежащего
к семейству Papilionaceae. Цветки появляются в июле. Чашечка состоит из пяти чашелистиков. Венчик образо0
ван пятью лепестками, один из которых расположен сверху — парус, два по бокам — крылья, а два лепестка —
срослись, образуя так называемую лодочку, расположенную между крыльями. Венчик белый или окрашенный. Опы0
ляется пчелами, которых привлекает окраска, запах и нектар. Из лепестков особенно хорошо заметен парус.
Крылья служат платформой, на которую садится насекомое. Под тяжестью его тела крылья опускаются вниз
вместе с лодочкой, с которой они соединены. Столбик и рыльце выступают при этом наружу и соприкасаются
с нижней поверхностью тела пчелы, на которой может находиться пыльца, захваченная с другого цветка. Пока
пчела при помощи своего длинного хоботка добывает нектар у основания завязи, пыльца из пыльников наносится
на нижнюю поверхность столбика, откуда она может попасть и на пчелу. Возможно также самоопыление.
К душистому горошку близок горох огородный (Pisum sativum), но у него чаще происходит самоопыление. Плод —
боб, состоящий из одного плодолистика с многими семенами.

Рис. 21.19. Продольный разрез цветка яснотки (Lamium album), представителя двудольных. Многолетнее травя0
нистое растение, часто встречающееся у изгородей и на заброшенных землях. Цветет с апреля по июнь и осенью.
Опыление происходит главным образом с помощью шмелей. Шмель садится на нижнюю губу венчика, и когда
он пробирается внутрь цветка, его спинка, на которой может находиться пыльца, принесенная с другого цветка,
соприкасается с рыльцем, что приводит к перекрестному опылению, хотя у яснотки возможно и самоопыление.
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Рис. 21.20. Овсяница луговая (Festuca pratensis) — ветроопыляемое газонное растение.



Однодомные растения несут как мужские, так
и женские цветки по отдельности на одном и том
же растении; к числу таких растений относятся,
например, дуб, лещина, бук и белый клен. Эти
растения гермафродитны.

На рис. 21.17–21.19 изображены типичные
цветки, опыляемые насекомыми. Морфология
типичного цветка злака — ветроопыляемого
однодольного растения — представлена на 
рис. 21.20.

Строение цветка удобнее всего показать, если
разрезать его по вертикали на две равные поло�
винки и изобразить одну половинку, очертив по�
верхность разреза непрерывной линией.

21.5.3. Развитие пыльцевых зерен

Каждая тычинка состоит из пыльника, который
содержит четыре пыльцевых мешка, производя�
щих пыльцу, и тычиночной нити, содержащей
проводящий пучок, по которому в пыльник по�
ступают питательные вещества и вода. На 
рис. 21.21 показано внутреннее строение пыль�
ника с его четырьмя пыльцевыми мешками,
содержащими материнские клетки пыльцы.
Каждая материнская клетка пыльцы претерпева�
ет мейоз и образует четыре пыльцевых зерна
(рис. 21.22). На рис. 21.23 показано, как это
выглядит под микроскопом.

Непосредственно после мейоза можно видеть
молодые пыльцевые зерна, объединенные в груп�
пы по четыре; такие группы называются тетрада�

ми. У каждого пыльцевого зерна образуется тол�
стая стенка, поверхность которой часто бывает
причудливо скульптурирована, причем характер
узоров специфичен для вида или рода. Наружная
стенка, или экзина, состоит из водонепроницае�
мого вещества — спорополленина. Это одно из са�
мых стойких и прочных веществ, существующих
в природе, что дает возможность оболочкам
пыльцевых зерен сохраняться, не изменяясь, на
протяжении длительного времени, иногда на
протяжении миллионов лет. Это обстоятельство,
а также возможность довольно легко определять
род или вид растения, которому принадлежало
пыльцевое зерно, привели к возникновению це�
лой науки — палинологии, или пыльцевого ана�
лиза. Изучая пыльцевые зерна, относящиеся к
определенному времени и собранные в опреде�
ленном месте, можно установить, какие там рос�
ли растения, и получить информацию о сущест�
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Рис. 21.21. Зрелый пыльник (в поперечном разрезе) до и после растрескивания.

Рис. 21.22. Развитие пыльцевых зерен.



вовавших в этом месте экосистемах (в том числе
и о животных) и климате. Особенно обильным
источником пыльцевых зерен служит торф, мощ�
ные слои которого накапливаются на протяже�
нии длительного времени в торфяных болотах.

Ядро пыльцевого зерна делится надвое путем
митоза, образуя генеративное ядро и ядро пыльце�
вой трубки (рис. 21.22).

21.5.4. Развитие семязачатка

Каждый плодолистик состоит из рыльца, стол�
бика и завязи. В завязи образуются один или не�
сколько семязачатков, каждый из которых при�
креплен к стенке завязи в месте, называемом
плацентой, с помощью короткой ножки — фуни�
кулуса; по фуникулусу к развивающемуся семя�
зачатку поступают вода и питательные вещества.

Главную часть семязачатка составляет ну�
целлус, окруженный двумя защитными покро�
вами — интегументами. На одном конце семя�
зачатка в интегументе имеется маленькая  по�
ра — микропиле.

В нуцеллусе вблизи микропиле, развивается
одна материнская клетка споры, известная под
названием материнской клетки зародышевого меш�
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Рис. 21.23. Поперечные срезы пыльника лилии до (А) и после (Б) растрескивания.

А Б

21.1. Как можно использовать пыльцевые 
зерна для определения
а)  климата данной области в прошлом и
б)  деятельности человека в то время?

Рис. 21.24. Развитие зародыше0
вого мешка и женской гаметы.



ка. Эта диплоидная клетка делится путем мейоза
и образует четыре гаплоидные клетки, из кото�
рых развивается только одна, дающая зародыше�
вый мешок (рис. 21.24). Зародышевый мешок рас�
тет, а его ядро многократно делится путем ми�
тоза, пока не образуется восемь ядер, по четыре
на каждом конце зародышевого мешка. Одно из
них — ядро женской гаметы.

Два ядра перемещаются к центру зароды�
шевого мешка и сливаются, превращаясь в одно
диплоидное ядро. Остальные шесть ядер, по три
на каждом конце, обособляются с помощью
тонких клеточных стенок; по�видимому, лишь
одно из них — ядро женской гаметы — принима�
ет участие в дальнейшем развитии. Остальные
разрушаются.

В своем окончательном виде зрелый плодо�
листик представлен на рис. 21.25.

21.5.5. Опыление

После того как в пыльцевых мешках сфор�
мировались пыльцевые зерна, клетки, образу�
ющие стенки пыльника, начинают подсыхать и
сморщиваться; возникает напряжение, которое
в конце концов приводит к растрескиванию

(раскрыванию) пыльников продольными щеля�
ми, образующимися на боковых поверхностях 
(рис. 21.21), что ведет к высвобождению пыльцы.

Перенос пыльцевых зерен из пыльника на
рыльце называется опылением. (Будьте внима0
тельны и не путайте опыление с оплодотворением.)
Опыление необходимо для того, чтобы мужские
гаметы, развивающиеся в пыльцевых зернах,
могли встретиться с женскими гаметами. В пыль�
цевых зернах мужские гаметы защищены от вы�
сыхания. В процессе эволюции возникли меха�
низмы, обеспечивающие успешное опыление.

Перенос пыльцы с пыльника на рыльце того
же растения называют самоопылением. Перенос
пыльцы с пыльника одного растения на рыльце
другого называют перекрестным опылением.

Относительные преимущества 
перекрестного опыления и самоопыления

Перекрестное опыление ведет к перекрестному
оплодотворению и увеличению количества гене�
тической изменчивости. Таким образом, это
своего рода аутбридинг. У многих растений име�
ются специальные приспособления, способству�
ющие перекрестному опылению, которые будут
описаны ниже. Однако процесс этот сопровож�
дается бесполезной тратой (с точки зрения рас�
тения) огромного количества пыльцы.

Преимущество самоопыления, ведущего к
самооплодотворению, состоит в его большей на�
дежности, особенно в тех случаях, когда предста�
вители данного вида встречаются относительно
редко и отделены друг от друга большими рас�
стояниями. Это связано с тем, что самоопыление
не зависит от внешних факторов, таких как ветер
или насекомые. Самоопыление выгодно также
в суровых климатических условиях, где насеко�
мых мало, например высоко в горах. Однако
самооплодотворение, будучи крайней формой
инбридинга, может привести к снижению жиз�
неспособности потомков (см. разд. 27.4.1). При�
мерами самоопыляющихся растений служат
крестовник и звездчатка; их цветки не выделяют
нектар и лишены запаха.

Как перекрестное опыление, так и само�
опыление имеют свои преимущества и свои
недостатки; у многих растений выработались
приспособления, которые, благоприятствуя
перекрестному опылению, вместе с тем дают
возможность, в тех случаях, когда оно почему�
либо не удалось, прибегнуть к самоопылению.
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Рис. 21.25. Плодолистик в момент оплодотворения 
(в продольном разрезе). Обратите внимание, что се0
мязачаток, который после оплодотворения превраща0
ется в семя, содержит как диплоидную родительскую
ткань, так и гаплоидную ткань зародышевого мешка.



Например, у фиалки и кислицы некоторые
бутоны никогда не раскрываются, что делает
неизбежным самоопыление.

Механизмы, благоприятствующие 
перекрестному опылению

ДВУДОМНЫЕ И ОДНОДОМНЫЕ РАСТЕНИЯ. У двудомных
видов мужские и женские цветки находятся на
разных растениях, поэтому самоопыление у них
невозможно. У однодомных видов на одном и
том же гермафродитном растении имеются от�
дельные мужские и женские цветки. Это также
благоприятствует перекрестному опылению, но
у них возможно и самоопыление.

ПРОТАНДРИЯ И ПРОТОГИНИЯ. Иногда созревание
пыльников и рылец происходит в разные сроки.
Если пыльники созревают раньше, то говорят
о протандрии, а если сначала созревают рыльца —
о протогинии. Протандрия встречается гораздо
чаще; примерами служат яснотка, одуванчик и
шалфей (рис. 21.26). Протогиния характерна для
пролески и норичника. В большинстве случаев
как протандрии, так и протогинии имеется такой
период, когда и пыльники, и рыльца находятся
в состоянии зрелости, что делает возможным
самоопыление, если перекрестное опыление не
произошло.

САМОНЕСОВМЕСТИМОСТЬ (САМОСТЕРИЛЬНОСТЬ). Даже
если самоопыление произошло, пыльцевые
зерна часто не развиваются или развиваются
очень медленно, что препятствует самоопло�
дотворению или снижает его вероятность.
Во всех таких случаях происходит специфи�

ческое подавление прорастания пыльцевой
трубки в столбик, определяемое генами само�
несовместимости.

В случаях самонесовместимости иногда
бывают несовместимы перекрестные опыле�
ния. Максимально эффективное использование
пыльцы происходит тогда, когда значительная
доля скрещиваний совместима. Крайним
примером служит клевер, у которого все расте�
ния самонесовместимы, но перекрестная не�
совместимость встречается менее чем в одной
из 22 000 пар.

СПЕЦИАЛЬНЫЕ СТРУКТУРНЫЕ АДАПТАЦИИ. У большин�
ства гермафродитных цветков имеются струк�
турные особенности, способствующие пере�
крестному опылению. У цветков, опыляемых
насекомыми, рыльца обычно выступают над
пыльниками, что не позволяет пыльцевым зер�
нам падать прямо на рыльце того же цветка.
Когда насекомое, несущее на себе пыльцу с
другого растения, посещает такой цветок, оно
сначала прикасается к его рыльцу. Затем, когда
насекомое ищет нектар, оно либо обмазывается
пыльцой, либо стряхивает ее на себя. Так обсто�
ит дело, например, при опылении яснотки 
(рис. 21.19). Более примитивный механизм со�
стоит в том, что рыльце прикасается к насеко�
мому, когда оно садится на цветок, как при
опылении душистого горошка (рис. 21.18).
Такие механизмы обычно сочетаются с про�
тандрией и протогинией, и цветки при этом
часто бывают сложными и зигоморфными, как
у яснотки.

64 Глава 21

21.2. Двудомные растения встречаются редко, 
несмотря на преимущества перекрестного 
опыления. Назовите две возможные 
причины этого.

21.3. Двудомность (раздельнополость) широко 
распространена у животных. 
Подумайте, почему эта система 
оказалась более подходящей для 
животных, чем для цветковых растений?

21.4. Самонесовместимость контролируется
множественными аллелями.
Если принять, что 

а) имеется три аллеля — S1, S2 , S3 и 

б) самонесовместимость возникает в тех
случаях, когда пыльцевое зерно и клетки
рыльца имеют один общий аллель,
то какая доля пыльцевых зерен от
растения с генотипом S1S2 будет
способна успешно прорасти
на растении с генотипом S2 S3?



Цветки привлекают насекомых, предостав�
ляя им пищу (нектар или пыльцу) и стимулируя
их зрение и обоняние. Это возможно благодаря
наличию у цветков особых признаков, которые
будут рассмотрены ниже.

У многих ветроопыляемых цветков тычинки,
цветок в целом или все соцветие свисают вниз,
так что высыпающаяся пыльца, прежде чем уне�
стись прочь, попадает на растение (как, напри�
мер, у лещины).
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Рис. 21.26. Пчела, проникающая в цветок лугового шалфея. Голова пчелы надавливает на пластинку, к которой
прикреплены тычинки, и они опускаются, стряхивая пыльцу на брюшко пчелы. По мере старения цветка его рыль0
це удлиняется. Если позднее пчела посетит более старый цветок, то ее брюшко может соприкоснуться с рыль0
цем, и приставшая к брюшку пыльца попадет на рыльце. В результате всех этих событий произойдет перекрест0
ное опыление.



Хотя вариации в длине пестиков, отмечен�
ные в вопросе 21.5 и на рис. 21.27, способствуют
аутбридингу, гораздо более эффективен в этом
смысле механизм самонесовместимости, суще�
ствующий между длинно� и короткопестичными
первоцветами, благодаря которому перекрест�
ное оплодотворение происходит только между
цветками разного типа. Гены, контролирующие
несовместимость, длину пестика и высоту рас�
положения тычинок, находятся очень близко
друг от друга в одной и той же хромосоме и ведут
себя как одна наследственная единица.

Опыление ветром и опыление насекомыми

Пыльцевые зерна должны быть перенесены
на женские репродуктивные структуры цветков.

На ранних стадиях эволюции пыльца распрост�
ранялась ветром (энтомофилия), но такой меха�
низм переноса очень неэффективен, так как при
этом попадание пыльцы на цветки всецело зави�
сит от случая. Многие цветковые растения, та�
кие как дуб, лещина или злаки, по�прежнему
опыляются ветром, но им приходится произво�
дить огромные количества пыльцы, что требует
больших затрат веществ и энергии. Характерные
особенности цветков, опыляемых ветром и насе�
комыми, перечислены в табл. 21.3.

Насекомые, специализировавшиеся к пи�
танию на цветках, появились в палеонтологи�
ческой летописи одновременно с цветковыми
растениями; к их числу относятся пчелы, шме�
ли, осы, ночные и дневные бабочки. Это по�
зволяет считать, что вскоре после появления
цветков возникло и опыление насекомыми.
Насекомое гораздо более надежный перенос�
чик пыльцы, чем ветер. Оно способно перено�
сить небольшое количество пыльцы с пыльни�
ка одного растения на рыльце другого. 
В результате между цветками и насекомыми в
процессе эволюции сложились особые взаимо�
отношения. Наградой, которую насекомое
получает от цветков, служит пища в виде нек�
тара или пыльцы. В некоторых случаях насе�
комое и опыляемое им растение настолько
взаимозависимы, что ни одно из них не может
существовать без другого, как, например, юкка
и юкковая моль.

Опыление насекомыми обладает еще одним
важным преимуществом: оно благоприятствует
перекрестному опылению, а тем самым и пере�
крестному оплодотворению; поэтому описывае�
мые ниже модификации цветков, облегчающие
опыление насекомыми, можно добавить к
перечню признаков, способствующих перекре�
стному опылению.

У энтомофильных растений цветки обычно
крупные, с ярко окрашенными или белыми ле�
пестками, что привлекает насекомых; если же
цветки мелкие, то они собраны в соцветия.
Часто на лепестках имеются полоски, пятныш�
ки или более интенсивно окрашенные участки,
указывающие насекомым путь к нектарникам;
они есть, например, у фиалок, анютиных гла�
зок, орхидей и наперстянки. Насекомые вос�
принимают лучи ультрафиолетовой области
спектра, невидимые для человека, а поэтому
цветки, кажущиеся человеку белыми, насеко�
мые могут воспринимать как окрашенные.
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21.5. На рис. 21.27 изображены цветки 
первоцвета двух типов, встречающихся 
в природе примерно в равных количествах
и различающихся длиной столбиков
(гетеростилия) и расположением 
тычинок.

а) Известно, что пчелы высасывают 
нектар из нижней части трубки венчика; 
объясните, почему перекрестное 
опыление происходит главным образом
между длинно- и короткопестичными 
цветками, а не между цветками одного 
типа?

б)  В чем преимущество такой системы?

Рис. 21.27. Различия в строении цветков у первоцвета.
А. Длиннопестичный цветок. Б. Короткопестичный
цветок.

А Б



Более специфичны, чем окраска, запахи,
испускаемые цветками; некоторые из них,
например лаванда и роза, используются в пар�
фюмерной промышленности. Иногда цветки
обладают запахом гниющего мяса, который
привлекает насекомых, питающихся падалью,
или запахом навоза, привлекающим навозных
мух. Специфическим опознавательным при�
знаком может служить также форма цветка.

Один из самых сложных и странных механиз�
мов для обеспечения перекрестного опыления
обнаружен у орхидей: цветки некоторых орхидей

по форме, окраске и запаху напоминают самок
ос, причем сходство настолько убедительно, что
самцы пытаются копулировать с этими цветками
(рис. 21.28). При этих попытках насекомое стря�
хивает с себя пыльцу на цветок, а покидая его,
уносит на себе его пыльцу, которую передает за�
тем другому цветку.

Примером ветроопыляемых цветков служит
злак — овсяница луговая, изображенная на 
рис. 21.20. Из цветков, опыляемых насекомыми,
упомянем лютик (рис. 21.17), душистый горошек
(рис. 21.18) и яснотку белую (рис. 21.19).
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Таблица 21.3. Типичные различия между ветроопыляемыми растениями и растениями, опыляемыми на-
секомыми

Характерные признаки Характерные признаки цветков, 
ветроопыляемых цветков опыляемых насекомыми

Расположение и время появления цветков относительно
листьев варьирует, хотя часто цветки возвышаются над
листьями, что делает их более заметными

Цветки на длинных стеблях расположены значитель�
но выше листьев (у злаков) или появляются до разви�
тия листьев (у многих деревьев)

Строение цветка часто весьма сложное, приспособленное
к переносу пыльцы определенными насекомыми

Строение цветка относительно простое

Пыльцевые зерна относительно тяжелые и крупные. Ши�
пики на стенках и клейкая поверхность стенок способст�
вуют прикреплению пыльцевых зерен к телу насекомого
(рис. 21.29)

Пыльцевые зерна относительно легкие и мелкие, с
сухими, часто гладкими стенками

Производят меньше пыльцыПроизводят большое количество пыльцы, так как по�
тери ее очень велики

Пыльники неподвижны; они прикреплены к тычиноч�
ным нитям своим основанием или сращены с нитями
дорсальной поверхностью

Пыльники прикреплены к кончикам тычиночных
нитей только в середине, так что они свободно раска�
чиваются ветром

Тычинки скрыты внутри цветкаТычинки выступают из цветка наружу, так что пыль�
ца легко высыпается из пыльников

Маленькое рыльце не выступает из цветка; оно секрети�
рует клейкое вещество, к которому прилипает пыльца

Крупное многолопастное и пористое рыльце свисает
из цветка наружу, чтобы улавливать пыльцу

Нектарники имеютсяНектарники отсутствуют

Испускают запахЛишены запаха

Крупные ярко окрашенные лепестки делают цветки хоро�
шо заметными; если цветки относительно невзрачные, то
они обычно собраны в соцветия

Мелкие лепестки, не имеющие яркой окраски (обыч�
но зеленые), или лепестков нет совсем, так что цвет�
ки малозаметны



21.5.6. Оплодотворение

Как только пыльцевое зерно попадет на рыльце
совместимого вида, оно начинает прорастать
(рис. 21.29). Эпидермальные клетки рыльца вы�
деляют раствор сахарозы, который стимулирует
прорастание пыльцевого зерна и, возможно, ис�
пользуется для его питания. Через одну из пор,
имеющихся в стенке пыльцевого зерна, выходит
пыльцевая трубка, которая быстро растет вниз
внутри столбика, направляясь к завязи. Рост
пыльцевой трубки регулируется ядром, которое
находится в ее кончике, а стимуляция роста
осуществляется ауксинами, вырабатываемыми
гинецеем. К завязи ее направляют определенные
вещества (пример хемотропизма), однако
возможно также, что здесь имеет место отрица�

тельный аэротропизм, т. е. рост в направлении от
воздушной среды. Определенную роль играет
совместимость пыльцы и ткани столбика, о чем
уже упоминалось ранее.

Во время роста пыльцевой трубки генератив�
ное ядро пыльцевого зерна делится митотически,
образуя два мужских ядра, представляющих со�
бой мужские гаметы (рис. 21.25). В отличие от
спермиев низших растений они неподвижны и
могут добраться до женской гаметы, находящей�
ся в зародышевом мешке семязачатка, только с
помощью пыльцевой трубки. Пыльцевая трубка
проникает в семязачаток через микропиле, ее
ядро дегенерирует, а кончик трубки разрывается,
высвобождая мужские гаметы вблизи зароды�
шевого мешка, в который они и проникают.
Одно ядро сливается с женской гаметой, образуя
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Рис. 21.28. Самец роющей осы, пытающийся копулировать с цветком офриса пчелоносного, который он принял
за осу0самку.



диплоидную зиготу, а другое — с диплоидным
ядром, образуя триплоидное ядро, называемое
первичным ядром эндосперма. Такое двойное
оплодотворение свойственно только цветковым
растениям. В конечном счете оно ведет к образо�
ванию двух структур, содержащихся в семени —
зародыша и эндосперма, который служит источ�
ником питательных веществ для прорастающего
семени.

Если, как это часто бывает, гинецей содержит
несколько семязачатков, то каждый из них, что�
бы превратиться в семя, должен быть оплодотво�

рен отдельным пыльцевым зерном. Следова�
тельно, может оказаться, что семена будут опло�
дотворены пыльцевыми зернами от разных рас�
тений.

Опыт 21.1. Изучение роста пыльцевых трубок

Рыльца выделяют раствор, содержащий от 2 до
45% сахарозы. Этот раствор способствует прили�
панию пыльцевых зерен к рыльцу и их прораста�
нию. Добавив к экспериментальному раствору
борат натрия, можно предотвратить осмотиче�
ский разрыв кончиков пыльцевых трубок и сти�
мулировать их рост.

Материалы и оборудование

Микроскоп

Предметное стекло с лункой

Цветки с растрескавшимися пыльниками, например

цветки яснотки, лакфиоли, пеларгонии или 

бальзамина.

10—20%�ный (масса/объем) раствор сахарозы, 

содержащий также борат натрия (0,01%)

Ацетокармин или нейтральный красный

Методика

Каплю раствора сахарозы помещают в лунку
предметного стекла и вносят в нее пыльцевые
зерна, прикасаясь к капле поверхностью растре�
скавшегося пыльника. Препарат рассматривают
под микроскопом спустя различные промежутки
времени на протяжении 1—2 ч. Ядра, находящи�
еся в кончике растущих пыльцевых трубок, мож�
но окрасить, добавив к раствору каплю ацето�
кармина или нейтрального красного.

21.5.7. Развитие семени и плода

После оплодотворения семязачаток называют
уже семенем, а завязь — плодом. При этом проис�
ходят изменения, описанные ниже. Для того
чтобы разобраться в этих изменениях, полезно
изучить рис. 21.30 и 21.25.

1. Зигота растет путем многократных мито�
тических делений и превращается в мно�
гоклеточный зародыш, состоящий из пер�
вичного побега, или плюмулы, первичного
корешка и одной (у однодольных) или двух
(у двудольных) семядолей. Семядоли име�
ют более простую структуру, чем первые
настоящие листья; иногда они бывают
наполнены питательными веществами и
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Рис. 21.29. Микрофотография пыльцевых зерен на
рыльце цветка, сделанная с помощью сканирующего
электронного микроскопа. Шиповатая поверхность
пыльцевых зерен характерна для цветков, опыляемых
насекомыми.



служат запасающей тканью, как, напри�
мер, у гороха и у конских бобов. Плюмула
состоит из стебля, первой пары настоящих
листьев и терминальной почки.

2. Триплоидное ядро первичного эндоспер�
ма многократно делится путем митоза,

образуя эндосперм — скопление трипло�
идных ядер, отделенных друг от друга тон�
кими клеточными стенками. У некоторых
злаков, например у пшеницы и кукурузы,
эндосперм сохраняет роль запасающей
ткани.

3. Если запасающей тканью служат семядо�
ли, то они растут за счет эндосперма,
который может при этом совершенно
исчезнуть. У некоторых семян запасы пи�
тательных веществ содержатся и в эндо�
сперме, и в семядолях.

4. По мере продолжения роста зародыша
и запасающей ткани окружающий их
нуцеллус разрушается, поставляя необхо�
димые для роста питательные вещества. 
В дальнейшем необходимые для рос�
та питательные вещества обеспечивает
проводящий пучок ножки семязачатка
(фуникулуса).

5. Теста (семенная кожура) развивается из
интегумента. Это тонкий, но прочный за�
щитный слой.

6. Микропиле сохраняется в виде маленькой
поры в тесте, через которую при прораста�
нии семени поступают кислород и вода.

7. На завершающих стадиях созревания се�
мени содержание в нем воды снижается от
обычных для растительных тканей при�
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Рис. 21.30. Развитие зародыша в лишенном эндосперма
семени двудольного растения — пастушьей сумке
(Capsella bursa0pastoris).

Таблица 21.4. Изменения, происходящие у цветковых растений после оплодотворения



мерно 90% (по массе) до 10–15%. Это
сопровождается заметным снижением
метаболической активности и представля�
ет собой важный шаг к переходу семени в
состояние покоя.

8. По мере развития семени завязь превра�
щается в зрелый плод, и ее стенки полу�
чают название перикарпия. Происходя�
щие при этом изменения у разных видов
растений различны, но обычно эти изме�
нения направлены на то, чтобы плод мог
защищать семена и способствовать их
распространению. Гормональная регуля�
ция развития плода рассмотрена в разд.
16.3.5.

9. Остальные части цветка увядают, отми�
рают и сбрасываются, подобно листьям
у листопадных деревьев.

Некоторые изменения, происходящие после
оплодотворения, суммированы в табл. 21.4.
Стадии развития зародыша представлены на 
рис. 21.30. Прорастание семян рассматривается
в гл. 22.

21.5.8.  Преимущества и недостатки 
размножения семенами

Преимущества

1. Растение не нуждается в водной среде для
полового размножения, и, следовательно,
лучше адаптировано к жизни на суше.

2. Семя защищает зародыш.

3. Семя содержит питательные вещества,
необходимые зародышу; эти вещества
содержатся либо в семядолях, либо в эн�
досперме.

4. Семя обычно имеет приспособления для
распространения.

5. Семя может перейти в покоящееся состоя�
ние, чтобы пережить неблагоприятные
условия среды.

6. Семя реагирует на благоприятные усло�
вия, но иногда должно пройти период
дозревания, т. е. прорастает не сразу (см. 
гл. 16).

Недостатки

1. Семена имеют относительно крупные раз�
меры из�за содержащихся в них значи�
тельных запасов питательных веществ.
Это осложняет распространение семян по
сравнению со спорами.

2. Запасы питательных веществ делают семе�
на привлекательной пищей для животных.

3. Опыление в значительной степени осуще�
ствляется такими внешними факторами,
как ветер, насекомые и вода. Поэтому
опыление (и, следовательно, оплодотворе�
ние) во многом зависит от случая, особен�
но ветроопыление.

4. Потери семян очень велики ввиду ограни�
ченности шансов на выживание каждого
данного семени. Поэтому для обеспечения
успеха родительским растениям прихо�
дится вкладывать в производство семян
большие количества веществ и энергии.

5. Пищевые ресурсы семени ограничены,
тогда как при вегетативном размножении
дочернее растение получает питательные
вещества от родительского растения до 
тех пор, пока не достигнет самостоятель�
ности.

6. В размножении двудомных растений уча�
ствуют две особи, что делает его более
зависимым от случайностей, чем размно�
жение, в котором участвует одна родитель�
ская особь. Следует, однако, заметить, что
двудомные растения встречаются доволь�
но редко.

Приведенные выше сведения можно исполь�
зовать для сопоставления преимуществ и недо�
статков, которыми обладают семенные растения
по сравнению со споровыми растениями, или
относительных преимуществ полового и вегета�
тивного размножения у семенных растений.

21.6.  Обзор полового размножения
у позвоночных

Эволюция позвоночных отражает их посте�
пенную адаптацию к жизни на суше. Одной из
главных проблем, которую им необходимо было
преодолеть для перехода от существования в вод�
ной среде к наземному существованию, связана
с размножением.
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Рыбы

Большинство рыб выбрасывают гаметы прямо
в воду. Оплодотворение у них наружное. Яйце�
клетки содержат довольно большое количество
желтка; у многих видов имеются личиночные
стадии, а забота о потомстве встречается редко.

Амфибии

Амфибиям для размножения приходится возвра�
щаться в воду и ранние стадии их развития также
происходят в воде. Однако у многих видов амфи�
бий наблюдаются весьма изощренные формы
родительского поведения. Например самец
пипы распределяет оплодотворенную икру по
спине самки, к которой она прилипает, как бы
«погружаясь» в кожу; там икринки и развивают�
ся, превращаясь в головастиков. Примерно через
три недели головастики покидают материнскую
спину и начинают самостоятельную жизнь.

Рептилии

Рептилии были первыми позвоночными, ре�
шившими проблему оплодотворения и развития
на суше. Гаметы, отложенные на сухую землю,
были бы обречены на высыхание, поэтому пер�
вым условием для полного перехода к наземному
существованию было введение мужских гамет
в тело самки, т. е. внутреннее оплодотворение.
Именно так происходит оплодотворение у реп�
тилий, а поскольку при этом вероятность слия�

ния гамет возрастает, их количество может быть
уменьшено. Образующаяся в результате опло�
дотворения зигота развивается внутри специали�
зированной структуры — амниотическом (клейдо�
ическом) яйце; это яйцо предоставляет зародышу
полость, наполненную жидкостью, в которой он
может развиваться (рис. 21.31). Снаружи яйцо
покрыто скорлупой, предохраняющей его от
механических повреждений. Под наружной
скорлупой имеются четыре внезародышевые
оболочки, происходящие из тканей зародыша.
Эти оболочки — желточный мешок, амнион,
хорион и аллантоис — защищают зародыш и
обеспечивают осуществление многих метаболи�
ческих функций, в частности питания, дыхания
и выделения.

Желточный мешок закладывается как вырост
кишки зародыша; он обрастает желток — запас
пищи, который постепенно поглощается жел�
точными кровеносными сосудами. После того
как весь желток использован, желточный мешок
спадается и втягивается в кишку.

Амнион полностью окружает зародыш в амни�
отической полости; клетки амниона секретируют
амниотическую жидкость, которая заполняет эту
полость. Таким образом зародыш оказывается
в жидкой среде, в которой он может развиваться.
Амнион имеется у всех рептилий, птиц и млеко�
питающих, поэтому их называют амниотами.
По мере роста зародыша амнион оттесняется
кнаружи, пока не сольется с третьей зародыше�
вой оболочкой — хорионом, который расположен
непосредственно под скорлупой и препятствует
чрезмерной потере воды амнионом.

Четвертая оболочка — аллантоис — образуется
как вырост задней кишки зародыша; у рептилий
и птиц он быстро разрастается, образуя слой,
подстилающий хорион. Он выполняет главным
образом функцию «мочевого пузыря», в котором
накапливаются конечные продукты обмена;
кроме того, амнион осуществляет газообмен
между внешней средой и амниотической жидко�
стью через пористую скорлупу яйца.

Птицы и яйцекладущие млекопитающие

Птицы и ранние яйцекладущие млекопитаю�
щие, называемые однопроходными, такие как
утконос (Ornithorhyncus), откладывают амнио�
тические яйца. Яйцо высших млекопитающих
утратило скорлупу, но сохранило четыре зароды�
шевые оболочки; у плацентарных млекопитаю�
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Рис. 21.31. Упрощенная схема строения амниотическо0
го яйца.



щих две из них — хорион и аллантоис — образу�
ют плаценту (рис. 21.49).

21.7. Репродуктивные системы 
человека

21.7.1. Мужская половая система

Строение мужской половой системы показано
на рис. 21.32, А, и более схематично — на 
рис. 21.32, Б. На этих рисунках изображена так�
же выделительная система, тесно связанная с
половой системой. Обе системы вместе традици�
онно называют мочеполовой системой.

Ниже описаны основные части этой системы
и их функции

1. Семенники. Парные семенники представ�
ляют собой мужские гонады, т. е. органы, в
которых образуются мужские гаметы, или
спермии. Они вырабатывают также муж�
ской половой гормон — тестостерон.

2. Мошонка. Семенники расположены вне
брюшной полости, в кожном мешке, на�
зываемом мошонкой, поэтому спермии
развиваются при температуре, которая на
2—3  °С ниже температуры тела. Это опти�

мальная температура для их развития,
а при более высокой температуре про�
должительность жизни спермиев сильно
сокращается.

3. Семенные канальцы. Каждый семенник со�
держит примерно по 1000 извитых семен�
ных канальцев (рис. 21.33), длиной около
50 см и диаметром 200 мкм. Стенки этих
канальцев вырабатывают спермии (изве�
стные также под названием сперматозои�
ды). Процесс выработки спермиев назы�
вают сперматогенезом.

4. Клетки Лейдига, известные также как интер�
стициальные клетки и располагающиеся
между канальцами, вырабатывают муж�
ской половой гормон — тестостерон.

5. Выносящие канальцы семенника. Из семен�
ников сперма выходит по 10—20 вынося�
щим канальцам и переносится в придаток
семенника (рис. 21.33).

6. Придаток семенника (эпидидимис). Прида�
ток семенника представляет собой сильно
извитую трубку длиной около 6 м, плотно
прилегающую к семеннику. Прохождение
спермиев по этой трубке занимает не�
сколько дней. В придатке семенника
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Рис. 21.32. Схема строения мужской половой системы. А. Вид сбоку. Б. Вид спереди. Мочеиспускательный канал
входит в состав как половой, так и выделительной системы, поскольку он связан также и с мочевым пузырем. Обе
системы вместе часто называют мочеполовой системой. Органы выделения окрашены в серый цвет.
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собирается до 500 млн. спермиев на 1 см3

за счет обратного всасывания жидкос�
ти, выделяемой семенными канальцами.
Кроме того, спермии приобретают спо�
собность плавать, хотя эта способность
остается подавленной до тех пор, пока не
произойдет эякуляция. Прежде чем по�
пасть в семявыносящий проток, спермии
в течение короткого времени хранятся у
основания придатка семенника. Химиче�
ские вещества, вырабатываемые выстил�
кой придатка семенника, необходимы для
созревания спермиев.

7. Семявыносящий проток. Это прямая трубка
длиной до 40 см, по которой спермии по�
падают в мочеиспускательный канал.
Большая часть спермиев хранится в семя�
выносящем протоке.

8. Мочеиспускательный канал. По этой трубке
моча из мочевого пузыря и спермии из се�
мявыносящего протока выходят через по�
ловой член наружу.

9. Половой член. В половом члене содержится
пещеристая ткань, называемая также
эректильной. При половом возбуждении
эта ткань наполняется кровью, что вызы�
вает эрекцию полового члена. Во время
полового акта эрегированный член вво�
дится во влагалище женщины, после чего
происходит эякуляция семени.

10. Семенные пузырьки. Семенные пузырьки
секретируют слизь и водянистую щелоч�
ную жидкость, содержащую питательные
вещества, в том числе сахар фруктозу,
служащую источником энергии для спер�
миев. Каждый семенной пузырек выбра�
сывает свое содержимое в семяизверга�
тельный канал в процессе эякуляции,
увеличивая объем спермы (спермии плюс
семенная жидкость пузырьков). Другие
химические вещества, содержащиеся
в этой жидкости, возможно, помогают
проникновению спермиев в слизь, выде�
ляемую шейкой матки, и вызывают пери�
стальтические сокращения выстилки
матки и фаллопиевых труб, помогающие
прохождению спермиев к яичникам.

11. Предстательная железа. Эта железа также
секретирует слизь и слабо щелочную жид�
кость, которая выделяется во время эяку�
ляции и помогает нейтрализовать кислую
среду влагалища, что повышает актив�
ность спермиев.

12. Бульбоуретральные (куперовы) железы. Сек�
ретируют слизь и щелочную жидкость в
мочеиспускательный канал. Эта жидкость
полностью нейтрализует кислотность,
создаваемую остатками мочи.

21.7.2. Женская половая система

Строение женской половой системы представ�
лено на рис. 21.34. Главные ее части и их функ�
ции описаны ниже. Обратите внимание на то,
что в отличие от мужчин, у женщин выделитель�
ная и половая системы имеют раздельные вы�
водные отверстия.

1. Яичники. Парные яичники — это женские
гонады, т. е. то место, где продуцируются
женские гаметы, называемые яйцеклетка�
ми. Яичники имеют миндалевидную фор�
му; их длина составляет 3—5 см, а ширина
2—3 см. Яичники секретируют женские
половые гормоны — эстроген и прогестерон.
Обычно в течение фертильного периода
женщина продуцирует по одной яйцеклет�
ке в месяц. Самый верхний слой яичника
образован клетками зачаткового, или гер�
минативного, эпителия, из которых раз�
виваются гаметы. Наружная часть яични�
ка состоит из развивающихся фолликулов,
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Рис. 21.33. Упрощенная схема строения семенника
человека и протоков, по которым сперма из семенных
канальцев поступает в мочеиспускательный канал.



а середину занимает строма, содержащая
соединительную ткань, кровеносные со�
суды и зрелые фолликулы.

2. Фаллопиевы трубы, или яйцеводы. Эти трубы
достигают 12 см длины; по ним яйцеклет�
ки попадают из яичников в матку. На сво�
бодных концах труб, расположенных
вблизи яичников, имеются перистые вы�
росты — бахромки. Во время овуляции они
еще больше приближаются к яичникам.
Биение ресничек, покрывающих бахром�
ку, создает поток, подхватывающий яйце�
клетку (а точнее ооцит второго порядка)
после ее высвобождения из яичника. Бие�
ние ресничек, выстилающих внутреннюю
поверхность фаллопиевой трубы, и пери�
стальтические движения, создаваемые
сокращениями гладких мышц, перемеща�
ют ооцит по трубе в матку. Оплодотворе�
ние, если оно имеет место, происходит
в трубе.

3. Матка. Матка имеет форму перевернутой
груши длиной 7,5 см и шириной 5 см. Она
расположена позади мочевого пузыря.

Если произойдет оплодотворение, то заро�
дыш имплантируется в стенку матки и
развивается там до рождения. За время бе�
ременности размеры матки сильно увели�
чиваются. Наружный слой стенки матки,
миометрий, состоит из гладких мышц, кото�
рые во время родов сильно сокращаются.
Внутренний слой, эндометрий, содержит
железы и многочисленные кровеносные
сосуды.

4. Шейка матки. Это узкий канал, ведущий из
влагалища в матку. Обычно вход в матку
преграждает пробка из слизи.

5. Влагалище. Это мышечная трубка длиной
8—10 см, стенки которой содержат
эластичную ткань. Она растягивается во
время родов, чтобы сделать возможным
прохождение ребенка, а также во время
полового акта при введении полового
члена. Клитор представляет собой не�
большую структуру, эквивалентную муж�
скому половому члену и способную
к эрекции.
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Рис. 21. 34. А. Схема строения женской половой системы. Матка и влагалище показаны в разрезе. Наружные
половые органы, отверстие мочеиспускательного канала и анальное отверстие изображены так, как их можно
увидеть сверху, разведя половые губы. Б. Вид женских половых органов спереди. Серым цветом выделены органы,
относящиеся к выделительной системе. Обе системы вместе часто называют мочеполовой системой.
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21.7.3. Гаметогенез

Процесс размножения делится на три основные
стадии: гаметогенез, оплодотворение и развитие
зародыша. Гаметогенезом называют образование
гамет: спермиев в процессе сперматогенеза и
яйцеклеток — в процессе оогенеза. Как тот, так и
другой процессы происходят в гонадах: в семен�
никах у мужчин и в яичниках у женщин. Оба
процесса включают мейоз — деление ядра, в ре�
зультате которого число хромосом в клетке,
соответствовавшее двум наборам (диплоидное
состояние), уменьшается вдвое, т. е.становится
равным одному набору (гаплоидное состояние).
Клетки, претерпевающие мейоз, называют мате�
ринскими клетками. Материнские клетки спер�
миев называют сперматоцитами, а материнские

клетки яйцеклеток — ооцитами. На рис. 21.35, на
котором схематически изображены сперматоге�
нез и оогенез, ясно видны основные сходства и
различия между этими двумя процессами; более
подробно они рассмотрены в разд. 21.7.4 и 21.7.5.

Обратите внимание на то, что оба процесса
начинаются с клеток так называемого зачатково�
го, или герминативного эпителия, образующего на�
ружный слой гонад. Как у самцов, так и у самок
гаметогенез делится на три стадии: стадию раз�
множения, стадию роста и стадию созревания.
На стадии размножения в результате многократ�
ных митотических делений образуется множест�
во сперматогониев и оогониев. Затем каждый из
них проходит через период роста, готовясь к пер�
вому мейотическому делению ядра и делению
клетки. Этим знаменуется начало стадии созре�
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Рис. 21.35. Схема гаметогенеза у человека.



вания, во время которой происходят первое и
второе мейотические деления и последующее
формирование зрелых гаплоидных гамет.

Гаметы, продуцируемые любым данным ин�
дивидуумом, обладают некоторыми различиями,
возникающими в результате независимого рас�
пределения и кроссинговера во время мейоза
(см. разд. 23.4).

21.7.4. Сперматогенез — 
развитие спермиев

Спермии продуцируются со скоростью при�
мерно 120 млн. в сутки. Образование одного
спермия занимает примерно 70 дней. Наружный
слой стенки семенных канальцев состоит из кле�
ток зачаткового (герминативного) эпителия, которые
путем многократных делений образуют осталь�
ные шесть слоев клеток (рис. 21.36 и 21.37, А и Б).
Эти слои соответствуют последовательным ста�
диям развития спермиев. В результате первых
делений клеток зачаткового эпителия возникает
множество сперматогониев, которые, увеличива�
ясь в размерах, образуют сперматоциты первого по�
рядка. Эти сперматоциты после первого мейоти�
ческого деления превращаются в гаплоидные
сперматоциты второго порядка, а после второго
мейотического деления — в сперматиды. Между

этими рядами развивающихся клеток располо�
жены крупные клетки Сертоли, тянущиеся от на�
ружного слоя канальца до его просвета.
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Рис. 21.36. Микрофотография среза семенника. Видны
семенные канальцы и интерстициальные клетки
(клетки Лейдига).

21.6. Клетки Сертоли богаты элементами 
агранулярного эндоплазматического 
ретикулума, содержат обширный
аппарат Гольджи, а также много
митохондрий и лизосом. 
Что можно сказать о функциях 
этих клеток на основании такой
их структуры?

Рис. 21.37. А. Группа семенных канальцев в поперечном
разрезе. Б. Схема строения участка стенки семенного
канальца. Показаны клетки на разных стадиях спер0
матогенеза.



Сперматоциты располагаются в многочис�
ленных впячиваниях на боковых поверхностях
клеток Сертоли; здесь они превращаются в спер�
матиды, после чего переходят на верхушки кле�
ток Сертоли, обращенные к просвету семенного
канальца, где и превращаются в зрелые спермии.
Превращение сперматид в спермии обеспечивают
клетки Сертоли. Вся поставка питательных ве�
ществ и  кислорода, развивающимся спермиям,
а также удаление из них конечных продуктов  ме�
таболизма происходит через клетки Сертоли.
Они же секретируют жидкость, в которой спер�
мии проходят по канальцам. Весь процесс разви�
тия от сперматогония до спермия занимает око�
ло двух месяцев.

Спермии

Спермии — это очень мелкие клетки, всего 
2,5 мкм в диаметре (при средних размерах для жи�
вотных клеток 20 мкм) и примерно 50 мкм в дли�
ну. Строение спермия показано на рис. 21.38. 
В его головке находится ядро, содержащее гапло�
идное число хромосом (23 у человека). В ядре
имеется также акросома — большая лизосома,
содержащая гидролитические ферменты, кото�
рые в дальнейшем участвуют в проникновении
спермия сквозь слои клеток, окружающих яйцек�
летку непосредственно перед оплодотворением.

Короткая шейка спермия содержит пару цен�
триолей, расположенных под прямым углом друг
к другу. Микротрубочки одной из центриолей в
процессе созревания спермия удлиняются, обра�

зуя аксиальную нить жгутика, или хвоста, прохо�
дящую вдоль всей остальной части спермия.

Средняя часть спермия — это начало жгути�
ка; она увеличена за счет множества митохонд�
рий, расположенных по спирали вокруг аксиаль�
ной нити. Митохондрии обеспечивают аэробное
дыхание и продуцируют АТФ, служащую источ�
ником энергии. Эта энергия расходуется на дви�
жения жгутика, благодаря которым спермий
плывет со скоростью примерно 1—4 мм/мин. На
поперечном срезе жгутика можно видеть харак�
терное для всех жгутиков расположение девяти
пар периферических микротрубочек, окружаю�
щих центральную пару микротрубочек.

Активизация жгутика происходит после того,
как он попадает во влагалище. Движений жгути�
ка недостаточно, чтобы преодолеть расстояние
от влагалища до того места, где происходит оп�
лодотворение. Главная локомоторная задача
спермиев состоит в том, чтобы скопиться вокруг
ооцита, и ориентироваться соответствующим
образом прежде чем проникнуть сквозь мембра�
ны ооцита.

Гормональная регуляция сперматогенеза

Сперматогенез регулируется гормонами гипота�
ламуса и передней доли гипофиза, действующи�
ми совместно. Гипоталамус — один из отделов
головного мозга (рис. 17.24), а гипофиз располо�
жен прямо под ним. Гипоталамус секретирует
гонадотропин�рилизинг гормон (ГнРГ), который по�
падает из гипоталамуса в гипофиз по небольшой
вене. В свою очередь ГнРГ стимулирует пере�
днюю долю гипофиза к секреции двух гормонов,
известных под названием гонадотропинов. (Гона�
дотропин — это гормон, стимулирующий актив�
ность гонады, в данном случае семенника.) Два
гонадотропина представляют собой фолликуло�
стимулирующий гормон (ФСГ) и лютеинизирующий
гормон (ЛГ) (рис. 21.39). Такие же два гормона
секретируются в организме женщины (см. разд.
21.7.6). По своей химической природе это гли�
копротеины. ФСГ стимулирует сперматогенез,
побуждая клетки Сертоли способствовать завер�
шению развития спермиев из сперматид. ЛГ сти�
мулирует клетки Лейдига (интерстициальные
клетки) семенника синтезировать гормон тесто�
стерон. Он известен также как гормон, стимулирую�
щий интерстициальные клетки мужчины. Тестосте�
рон представляет собой стероидный гормон, об�
разующийся из холестерола. Он стимулирует
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Рис. 21.38. Схема строения зрелого спермия человека.



рост и развитие спермиев из клеток зачаткового
эпителия; кроме того, вместе с ФСГ он оказыва�
ет стимулирующее действие на клетки Сертоли.
Механизм, действующий по принципу отрица�
тельной обратной связи, повышает уровень
тестостерона, что ведет к уменьшению секреции
ГнРГ гипоталамусом, как это показано на 
рис. 21.39. Это в свою очередь ведет к понижению

уровней ЛГ и ФСГ. Не исключено также, что тес�
тостерон непосредственно воздействует на пере�
днюю долю гипофиза, понижая секрецию ЛГ,
однако это его действие выражено слабее.

Роль ингибина

Клетки Сертоли вырабатывают еще один гли�
копротеиновый гормон — ингибин, регулирую�
щий образование спермиев по принципу отри�
цательной обратной связи. Если сперматогенез
происходит слишком быстро, то начинает синте�
зироваться ингибин, который, воздействуя на
переднюю долю гипофиза, снижает секрецию
ФСГ (рис. 21.39). Ингибин воздействует на ги�
поталамус, уменьшая секрецию ГнРГ. При низ�
кой скорости сперматогенеза секреция ингиби�
на прекращается, и ФСГ стимулирует спермато�
генез.

Роль циклического АТФ

Как ФСГ, так и ЛГ вызывают в клетках, которые
они стимулируют, высвобождение циклического
АМФ (циклического аденозинмонофосфата,
цАМФ); цАМФ является «вторым посредни�
ком», рассмотренным в разд. 17.6.1. Он высво�
бождается в цитоплазму, а затем поступает
в ядро, где стимулирует синтез ферментов.
В случае ЛГ, например, это ферменты, участву�
ющие в синтезе тестостерона из холестерола.

Вторичные половые признаки

Тестостерон — это главный мужской половой
гормон, влияющий на развитие как первичных,
так и вторичных половых признаков. Первичны�
ми называют признаки, имеющиеся у человека
с самого рождения, а вторичными — признаки,
развивающиеся к достижению половой зрело�
сти. Для успешного образования спермиев необ�
ходимы тестостерон и ФСГ, тогда как развитие
вторичных половых признаков и поддержание
их на протяжении всей взрослой жизни контро�
лируется только одним тестостероном. Ко вто�
ричным половым признакам относятся:

1) развитие и увеличение размеров семенни�
ков, полового члена и желез репродуктив�
ных путей;

2) увеличение гортани и соответственно
более низкий голос;
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Рис. 21.39. Гормональная регуляция сперматогенеза.
ГнРГ, продуцируемый гипоталамусом, стимулирует
гипофиз к секреции ФСГ и ЛГ. ЛГ стимулирует секре0
цию тестостерона, который в свою очередь стимули0
рует образование спермиев, но  действует также как
ингибитор гипоталамуса по принципу отрицательной
обратной связи. ФСГ стимулирует клетки Сертоли,
которые вырабатывают ингибин. Ингибин образует
вторую ингибирующую систему, действующую по
принципу обратной связи, которая регулирует продук0
цию ФСГ передней долей гипофиза.



3) усиленное развитие мускулатуры;

4) рост волос на лобке и усиление их роста
в подмышечных впадинах  и на груди;

5) особенности поведения, связанные с уха�
живанием, брачными отношениями, по�
ловой жизнью и родительскими заботами.

21.7.5. Оогенез — развитие яйцеклеток

В отличие от образования спермиев, которое на�
чинается у мужчин только с наступлением поло�
вой зрелости, образование яйцеклеток у женщин
начинается еще до рождения. Стадии оогенеза
схематически изображены на рис. 21.35. За время
развития плода из первичных половых клеток
образуется очень много оогониев. В результате
митотических делений оогонии превращаются
в ооциты первого порядка, остающиеся на ста�
дии профазы мейоза I практически до овуля�
ции. Ооциты первого порядка покрыты одним
слоем  клеток гранулезы и образуют структуры,
называемые примордиальными фолликулами (рис.
21.40—21.42). До самого появления на свет плод
женского пола содержит приблизительно 2 млн.
фолликулов, но всего лишь у 450 из них есть
шансы превратиться в ооциты второго порядка и
высвободиться из яичника во время менструаль�
ного цикла. На протяжении фертильного перио�
да ежемесячно один примордиальный фолликул

превращается в зрелый фолликул, называемый
граафовым пузырьком. Это происходит под дейст�
вием ФСГ (фолликулостимулирующего гормо�
на). В каждом развивающемся фолликуле ооцит
первого порядка начинает развиваться в яйце�
клетку. Сначала примордиальный фолликул
становится первичным фолликулом в результате
размножения клеток гранулёзы и образования
многочисленных слоев клеток вокруг ооцита
первого порядка (рис. 21.40—21.42). Кроме того,
вокруг этих клеток образуются дополнительные
слои из клеток стромы яичника, известные
под общим названием теки. Наружная часть теки
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Рис. 21.40. Схема яичника женщины (в разрезе). Показаны последовательные стадии (обозначены цифрами)
развития граафова пузырька, овуляции, образования желтого тела и его инволюции. На самом деле все эти ста0
дии нельзя увидеть одновременно.

Рис. 21.41. Яичник женщины в продольном разрезе;
видны развивающиеся фолликулы. ³7.



содержит кровеносные сосуды и сливается со
стромой. Внутренняя часть теки, как и клетки
гранулезы, секретирует женские половые гор�
моны.

По мере развития первичного фолликула
клетки гранулезы секретируют жидкость, содер�
жащую эстроген — один из женских половых гор�
монов. В фолликуле обрузуется пространство,
заполненное жидкостью, — антрум. Теперь фол�
ликул называют вторичным фолликулом. Эстроген
стимулирует рост фолликула, который в конеч�
ном счете превращается в зрелый фолликул,
известный под названием граафова пузырька.
Этот пузырек достигает 1 см в диаметре. Он
содержит ооцит второго порядка и первое по�
лярное тельце, образующееся при первом мейо�
тическом делении ооцита первого порядка 
(рис. 21.35). Ооцит второго порядка содержит
гаплоидное число хромосом. Второе мейотиче�
ское деление достигает стадии метафазы, но не

продолжается дальше до тех пор, пока ооцит не
сольется со спермием. При оплодотворении
ооцит второго порядка совершает второе мейо�
тическое деление, в результате которого образу�
ется крупная яйцеклетка и второе полярное тельце.
Все полярные тельца представляют собой мел�
кие клетки. Они не участвуют в оогенезе и в ко�
нечном счете дегенерируют. Строение ооцита
второго порядка (яйцеклетки) показано на 
рис. 21.43.

Размножение 81

Рис. 21.42. Зрелый граафов пузырек человека.

21.7. а) В каких важных аспектах строение 
яйцеклетки сходно со строением 
спермия? 

б) Перечислите вкратце важные 
различия между спермиями
и яйцеклетками.
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