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Ñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà

Ýíäîòåëèàëüíûå êëåòêè âûïîëíÿþò â îðãàíèçìå öåëûé ðÿä âàæíûõ ôóíêöèé, à èõ äèñôóíêöèÿ ëå-
æèò â îñíîâå ïàòîãåíåçà øèðîêîãî ñïåêòðà çàáîëåâàíèé. Â íàñòîÿùåì îáçîðå ïðåäñòàâëåíû èìåþùèåñÿ
â íàñòîÿùåå âðåìÿ äàííûå î ñòðóêòóðíûõ îñîáåííîñòÿõ ýíäîòåëèîöèòîâ. Ñïåöèàëüíûé ðàçäåë îáçîðà
ïîñâÿùåí ðàçâèòèþ è äèôôåðåíöèðîâêå ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëÿåòñÿ ñòðóêòóð-
íîé ãåòåðîãåííîñòè ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê. Îáñóæäàþòñÿ âîïðîñû îðãàíèçàöèè öèòîïëàçìû è òðàíñ-
ïîðòíûõ ñòðóêòóð ýíäîòåëèîöèòîâ. Îòäåëüíî ðàññìàòðèâàþòñÿ äàííûå, êàñàþùèåñÿ ïëàíàðíîé è àïèêà-
ëüíî-áàçàëüíîé ïîëÿðíîñòè ýíäîòåëèîöèòîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ýíäîòåëèàëüíûå êëåòêè, ñòðóêòóðíàÿ ãåòåðîãåííîñòü, ïîëÿðíîñòü.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÔÊ — àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, ÏÝÊ — ïðåäøåñòâåííèêè ýíäî-
òåëèàëüíûõ êëåòîê, ÒÂÏ — òåëüöà Âåéáåëÿ—Ïàëàäå, ÔôÂ — ôàêòîð ôîí Âèëëåáðàíäà, ÝÊ — ýíäîòå-
ëèàëüíûå êëåòêè.

Ýíäîòåëèé — îäíîñëîéíûé ïëàñò óïëîùåííûõ êëå-
òîê ìåçåíõèìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, âûñòèëàþùèé
âíóòðåííþþ ïîâåðõíîñòü êðîâåíîñíûõ è ëèìôàòè÷åñêèõ
ñîñóäîâ, à òàêæå ñåðäå÷íûõ ïîëîñòåé. Ýíäîòåëèé âûïîë-
íÿåò ðÿä âàæíûõ ôóíêöèé: áàðüåðíóþ è òðîìáîðåçèñòèâ-
íóþ ôóíêöèè, ôóíêöèþ àíãèîãåíåçà, à òàêæå ïðèíèìàåò
ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè ñîñóäèñòîãî òîíóñà (Aird, 2007).
Äèñôóíêöèÿ ýíäîòåëèÿ ïðåäñòàâëÿåò åãî ïðîãðåññèðóþ-
ùåå ïîâðåæäåíèå, ñîïðîâîæäàåìîå íàðóøåíèåì ôóíê-
öèé. Ýíäîòåëèàëüíàÿ äèñôóíêöèÿ ÿâëÿåòñÿ íåîòúåìëå-
ìûì çâåíîì ïàòîãåíåçà øèðîêîãî ñïåêòðà çàáîëåâàíèé
(Yuan, Rigor, 2010; Dulak et al., 2013). Ïîýòîìó èññëåäîâà-
íèÿ ñòðóêòóðû ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê (ÝÊ) èìåþò íå òî-
ëüêî íàó÷íûé, íî è ïðàêòè÷åñêèé èíòåðåñ. Â ñâÿçè ñ ýòèì
öåëüþ íàñòîÿùåãî îáçîðà ÿâëÿåòñÿ àíàëèç ñîâðåìåííûõ
äàííûõ î ðàçâèòèè, äèôôåðåíöèðîâêå è ñòðóêòóðå ýíäî-
òåëèàëüíûõ êëåòîê â îðãàíèçìå ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëî-
âåêà.

Èñòî÷íèêè ðàçâèòèÿ ÝÊ.
Äèôôåðåíöèðîâêà ÝÊ â ýìáðèîãåíåçå

ÝÊ â îðãàíèçìå íà÷èíàþò îáðàçîâûâàòüñÿ â ñòåíêå
æåëòî÷íîãî ìåøêà, à çàòåì è â òåëå çàðîäûøà èç àíãèî-
áëàñòîâ êðîâÿíûõ îñòðîâêîâ, èìåþùèõ ìåçåíõèìàëüíîå
ïðîèñõîæäåíèå. Ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ ÝÊ èç ìåçåíõèìà-
ëüíûõ ïðåäøåñòâåííèêîâ è ôîðìèðîâàíèÿ ïåðâè÷íûõ ñî-
ñóäîâ ïîëó÷èë íàçâàíèå âàñêóëîãåíåçà. Â ðåçóëüòàòå âàñ-
êóëîãåíåçà ôîðìèðóåòñÿ ïåðâè÷íîå ñîñóäèñòîå ñïëåòåíèå
(Park et al., 2013). Ðàçâåòâëåíèå ñîñóäèñòîãî ñïëåòåíèÿ è

åãî ðåìîäåëèðîâàíèå ïðîèñõîäÿò çà ñ÷åò ïðîöåññîâ
àíãèîãåíåçà. Àíãèîãåíåçîì íàçûâàþò ôîðìèðîâàíèå íî-
âûõ ñîñóäîâ èç ñóùåñòâóþùèõ çà ñ÷åò ìèãðàöèè è ïðîëè-
ôåðàöèè ÝÊ.

Ïðè ðàçâèòèè ñîñóäèñòîé ñèñòåìû ïîä âëèÿíèåì
êîìïëåêñà âíóòðåííèõ è âíåøíèõ ôàêòîðîâ ïðîèñõîäèò
àðòåðèîâåíîçíàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ ÝÊ. Ïðè ýòîì ê âíóòðåí-
íèì ôàêòîðàì îòíîñÿò ýêñïðåññèþ îïðåäåëåííûõ ãåíîâ
â ýíäîòåëèîöèòàõ àðòåðèàëüíîãî è âåíîçíîãî ðóñëà. Â ðå-
çóëüòàòå àêòèâàöèè ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ â ÝÊ àðòåðè-
àëüíîãî ðóñëà íà÷èíàåòñÿ ïðîäóêöèÿ òàêèõ áåëêîâ, êàê
ýôðèí-B2, íåðîïèëèí-1, Notch-1, 4, 5 è äð., à â âåíîçíûõ
ýíäîòåëèîöèòàõ ýêñïðåññèðóþòñÿ ýôðèíîâûé ðåöåïòîð
Â4, íåéðîïèëèí-2 è ýíäîìóöèí (Paz, D’Amore, 2009).
Íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ è ó
âçðîñëûõ îðãàíèçìîâ íà àðòåðèîâåíîçíóþ ñïåöèàëèçà-
öèþ ýíäîòåëèÿ îêàçûâàþò âëèÿíèå âíåøíèå — áèîìåõà-
íè÷åñêèå — ôàêòîðû, ñâÿçàííûå ñ îñîáåííîñòÿìè ãåìî-
äèíàìèêè â ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ ñîñóäèñòîãî ðóñëà (Paz,
D’Amore, 2009).

Â ýìáðèîãåíåçå òàêæå ìîæíî âûäåëèòü ñóáïîïóëÿ-
öèþ ÝÊ, äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ â êëåòêè ëèìôàòè÷åñêèõ
ñîñóäîâ. ×àñòü ÝÊ âåí ìèãðèðóåò ñ îáðàçîâàíèåì ïåðâè÷-
íûõ ëèìôàòè÷åñêèõ ìåøî÷êîâ. Çà ñ÷åò ïðîëèôåðàöèè ÝÊ
ëèìôàòè÷åñêèõ ìåøî÷êîâ ôîðìèðóåòñÿ ñåòü ëèìôàòè÷å-
ñêèõ ñîñóäîâ (Vondenhoff et al., 2009).

Òàêèì îáðàçîì, â ýìáðèîãåíåçå ýíäîòåëèàëüíûå êëåò-
êè ðàçâèâàþòñÿ èç àíãèîáëàñòîâ, èìåþùèõ ìåçåíõèìàëü-
íîå ïðîèñõîæäåíèå. Â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå âûäåëÿþòñÿ
ñóáïîïóëÿöèè ýíäîòåëèÿ àðòåðèé, âåí è ëèìôàòè÷åñêèõ
ñîñóäîâ.
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Äèôôåðîí ÝÊ âî âçðîñëîì îðãàíèçìå

Çðåëûé ýíäîòåëèé ïðåäñòàâëåí ìîíîñëîåì êëåòîê,
á*îëüøàÿ ÷àñòü êîòîðûõ âûøëà èç êëåòî÷íîãî öèêëà è íà-
õîäèòñÿ â G0-ïåðèîäå. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè ÝÊ ñî-
ñòàâëÿåò áîëåå 1 ãîäà. Ïîëàãàþò, ÷òî îäíèì èç ãëàâíûõ
ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ óäåðæàíèå ÝÊ â G0-ïåðèîäå,
ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ìåæäó íèìè êîíòàêòîâ, íàðóøå-
íèå êîòîðûõ ïîä âëèÿíèåì ðÿäà ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ïàòî-
ëîãè÷åñêèõ ãóìîðàëüíûõ èëè ìåõàíè÷åñêèõ âîçäåéñòâèé
âûçûâàåò âîçâðàùåíèå ýíäîòåëèîöèòîâ â êëåòî÷íûé
öèêë, èíäóöèðóÿ èõ ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå (Odell et al.,
2012). Çà ñ÷åò ïðîëèôåðàöèè ÝÊ ïðîèñõîäèò ôèçèîëîãè-
÷åñêàÿ ðåãåíåðàöèÿ ýíäîòåëèÿ, à òàêæå îñóùåñòâëÿåòñÿ
àíãèîãåíåç. Â îòäåëüíûõ ó÷àñòêàõ ñîñóäèñòîãî ðóñëà, â
÷àñòíîñòè â ñîñóäàõ ýíäîìåòðèÿ è æåëòîãî òåëà, ïðîëè-
ôåðàòèâíàÿ àêòèâíîñòü ÝÊ âûøå, ÷òî îáóñëîâëåíî áîëü-
øåé ñêîðîñòüþ ôèçèîëîãè÷åñêîé ðåãåíåðàöèè (Aird,
2007).

Äî íåäàâíåãî âðåìåíè ñ÷èòàëîñü, ÷òî ïðîöåññû âàñ-
êóëîãåíåçà çàâåðøàþòñÿ â ýìáðèîãåíåçå è íå îñóùåñòâëÿ-
þòñÿ âî âçðîñëîì îðãàíèçìå. Îäíàêî â êîíöå XX â. èç ïå-
ðèôåðè÷åñêîé êðîâè áûëè âûäåëåíû ïðåäøåñòâåííèêè
ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê (ÏÝÊ) (Asahara et al., 2011). Âû-
äåëåíèå öèðêóëèðóþùèõ ÏÝÊ ïðèâåëî ê ñóùåñòâåííîìó
ïåðåñìîòðó êîíöåïöèé îáðàçîâàíèÿ, ðàçâèòèÿ è äèôôå-
ðåíöèðîâêè ÝÊ, à òàêæå îáðàçîâàíèÿ ñîñóäîâ âî âçðîñ-
ëîì îðãàíèçìå. Ïîÿâèëàñü òî÷êà çðåíèÿ î âîçìîæíîñòè
ôîðìèðîâàíèÿ âî âçðîñëîì îðãàíèçìå ÝÊ èç ïðåäøåñò-
âåííèêîâ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ôîðìèðóþòñÿ ñîñóäû de
novo, ò. å. îñóùåñòâëÿåòñÿ òàê íàçûâàåìûé ïîñòíàòàëü-
íûé âàñêóëîãåíåç (Asahara et al., 2011). Ñóùåñòâóåò ìíå-
íèå î òîì, ÷òî èñòî÷íèêîì ÏÝÊ ÿâëÿåòñÿ êîñòíûé ìîçã è
÷òî îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âàñêóëîãåííûå ñóáïîïóëÿ-
öèè ãåìîïîýòè÷åñêèõ ñòâîëîâûõ êëåòîê (ãåìîïîýòè÷å-
ñêèå ÏÝÊ). Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ìàðêåðàìè ãåìîïîýòè-
÷åñêèõ ÏÝÊ ó ÷åëîâåêà ñ÷èòàþò ýêñïðåññèðóåìûå èìè
àíòèãåííûå äåòåðìèíàíòû CD34, CD133, Flk-1/KDR,
CXCR4 è CD105 (Sukmawati, Tanaka, 2015).

Áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî ãåìîïîýòè÷åñêèå
ÏÝÊ ôîðìèðóþò in vitro äâà òèïà êîëîíèåîáðàçóþùèõ
åäèíèö — ìàëûå, ïðåäñòàâëåííûå êëåòêàìè îêðóãëîé
ôîðìû ñ âûñîêîé ïðîëèôåðàòèâíîé àêòèâíîñòüþ, è áîëü-
øèå, ïðåäñòàâëåííûå âåðåòåíîâèäíûìè êëåòêàìè, ïðîëè-
ôåðàòèâíàÿ àêòèâíîñòü êîòîðûõ ìåíüøå, ÷åì ó ìàëûõ,
îäíàêî îíè îáëàäàþò áîëüøåé àäãåçèâíîé ñïîñîáíîñòüþ,
ýêñïðåññèðóþò VE-êàäãåðèí è ñïîñîáíû âêëþ÷àòüñÿ â ñî-
ñòàâ êàïèëëÿðîïîäîáíûõ ñòðóêòóð in vitro. Ïîêàçàíî, ÷òî
âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòüñÿ èç êëå-
òîê îêðóãëîé ôîðìû, ïîýòîìó ýòè äâå ðàçíîâèäíîñòè êëå-
òîê ðàññìàòðèâàþò êàê äâå ñòàäèè äèôôåðåíöèðîâêè
ÏÝÊ — òàê íàçûâàåìûå ðàííèå è ïîçäíèå ÏÝÊ (Tsukada
et al., 2013).

Íåãåìîïîýòè÷åñêèå ÏÝÊ ýêñïðåññèðóþò íà ñâîåé ïî-
âåðõíîñòè CD31, CD34, CD105, CD146, VE-êàäãåðèí è
VEGFR-2, íî íå ýêñïðåññèðóþò ãåìîïîýòè÷åñêèå ìàðêå-
ðû, òàêèå êàê CD45 è CD133, à òàêæå ìàðêåðû ìîíîöè-
òàðíî-ìàêðîôàãàëüíîé ñèñòåìû CD14 è ÑD115 (Sukma-
wati et al., 2015). Ïðîèñõîæäåíèå íåãåìîïîýòè÷åñêèõ
ÏÝÊ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü îñòàåòñÿ íå âïîëíå ÿñíûì.
Áûëè ïîêàçàíû ðàçëè÷íûå èñòî÷íèêè ýòèõ êëåòîê, â ÷àñò-
íîñòè ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî äî 10 % öèðêóëèðóþùèõ
ÏÝÊ ìîæåò áûòü ìîáèëèçîâàíî èç ïå÷åíè è òîíêîãî êè-
øå÷íèêà (Aicher et al., 2007). Ïðè èíôàðêòå ìèîêàðäà
áûëà îïèñàíà ìîáèëèçàöèÿ ñóáïîïóëÿöèè ìåëêèõ êëåòîê

äèàìåòðîì 7—8 ìêì, ïîäîáíûõ ýìáðèîíàëüíûì ñòâîëî-
âûì êëåòêàì. Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ýòè êëåòêè ÿâëÿþòñÿ
ÏÝÊ ïðè èøåìè÷åñêèõ çàáîëåâàíèÿõ (Wojakowski et al.,
2008).

Ðåçóëüòàòû ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé ðàçëè÷íûõ
âèäîâ öèðêóëèðóþùèõ ÏÝÊ ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî
áîëüøèíñòâî ãåìîïîýòè÷åñêèõ êëåòîê, ýêñïðåññèðóþùèõ
CD45 è CD14, ïî ñâîåé ñóòè íå ÿâëÿþòñÿ ïðåäøåñòâåííè-
êàìè ýíäîòåëèîöèòîâ, òàê êàê in vivo íå îáðàçóþò ñîñó-
äîâ è äèôôåðåíöèðóþòñÿ â ìàêðîôàãè. È òîëüêî î÷åíü
ìàëî÷èñëåííàÿ ñóáïîïóëÿöèÿ íåãåìîïîýòè÷åñêèõ êëåòîê
(ìåíåå 0.0001 % ìîíîíóêëåàðíûõ êëåòîê), íå ýêñïðåññè-
ðóþùèõ CD45 è CD14, îáðàçóåò ñîñóäû in vivo (Yoder
et al., 2007; Basile, Yoder, 2014). Íåêîòîðûå àâòîðû âûðà-
æàþò ñîìíåíèå â òîì, ÷òî òàêàÿ ìàëàÿ êëåòî÷íàÿ ñóáïî-
ïóëÿöèÿ ñïîñîáíà âíåñòè ðåàëüíî çíà÷èìûé âêëàä â ïîñò-
íàòàëüíûé âàñêóëîãåíåç (Zhang et al., 2014).

Â õîäå èññëåäîâàíèé ïðîöåññîâ ïîñòíàòàëüíîãî âàñ-
êóëîãåíåçà â îðãàíèçìå âçðîñëîãî ÷åëîâåêà â áîëüøèõ è
ñðåäíèõ àðòåðèÿõ è âåíàõ áûëè îáíàðóæåíû ÏÝÊ, ëîêà-
ëèçîâàííûå ìåæäó ñðåäíåé è íàðóæíîé îáîëî÷êàìè ñîñó-
äèñòîé ñòåíêè. Ýòà îáëàñòü áûëà íàçâàíà âàñêóëîãåííîé
çîíîé, à ÏÝÊ, íàõîäÿùèåñÿ â íåé, ïîëó÷èëè íàçâàíèå ðå-
çèäåíòíûõ (Zengin et al., 2006). Òàêæå áûëî îïèñàíî íà-
ëè÷èå â ñîñóäàõ ëåãêèõ âçðîñëûõ êðûñ îñîáîé ïîïóëÿöèè
ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê, îáëàäàþùèõ âûñîêèì ïðîëèôå-
ðàòèâíûì ïîòåíöèàëîì è ñïîñîáíîñòüþ ê ñàìîîáíîâ-
ëåíèþ, êîòîðóþ àâòîðû íàçâàëè ýíäîòåëèàëüíûìè ñòâî-
ëîâûìè êëåòêàìè (Fang et al., 2012). Ñóùåñòâóåò ïðåä-
ïîëîæåíèå, ÷òî ðåçèäåíòíûå ÏÝÊ òàêæå ÿâëÿþòñÿ íå
îäíîðîäíîé ïîïóëÿöèåé, à ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èåðàðõè-
÷åñêè îðãàíèçîâàííóþ ñèñòåìó êëåòîê ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ
ïðîëèôåðàòèâíîé àêòèâíîñòè, äèôôåðåíöèðîâêè è ðåãå-
íåðàòèâíîãî ïîòåíöèàëà (Zhang et al., 2014).

Òàêèì îáðàçîì, âî âçðîñëîì îðãàíèçìå äèôôåðîí ýí-
äîòåëèàëüíûõ êëåòîê âêëþ÷àåò â ñåáÿ çðåëûå ýíäîòåëè-
àëüíûå êëåòêè, ÏÝÊ è ñòâîëîâûå êëåòêè. Âûäåëÿþò öèð-
êóëèðóþùèå â êðîâè è ðåçèäåíòíûå, ò. å. ïðèñóòñòâóþ-
ùèå â òêàíÿõ, ÏÝÊ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî çà 20 ëåò
èññëåäîâàíèÿ ÏÝÊ âîçíèêëî ìíîæåñòâî äèñêóññèîííûõ
âîïðîñîâ â ýòîé îáëàñòè. Äî ñåãîäíÿøíåãî äíÿ îñòàþòñÿ
íåâûÿñíåííûìè ïðîèñõîæäåíèå öèðêóëèðóþùèõ ÏÝÊ è
èõ ôèçèîëîãè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü â ïîñòíàòàëüíîì âàñêó-
ëîãåíåçå. Êðîìå òîãî, òðåáóåòñÿ äàëüíåéøåå èçó÷åíèå
îñîáåííîñòåé ñîñòàâà ïîïóëÿöèè ðåçèäåíòíûõ ÏÝÊ, ðå-
ãóëÿöèè èõ ïðîëèôåðàòèâíîé àêòèâíîñòè è äèôôåðåíöè-
ðîâêè.

Ôîðìà ÝÊ è åå îñîáåííîñòè
â ðàçëè÷íûõ ñîñóäàõ

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, äëÿ ÝÊ õàðàêòåðíà óïëîùåí-
íàÿ ôîðìà. Îäíàêî äàæå â îòíîøåíèè òàêîãî ïðîñòîãî
ìîðôîëîãè÷åñêîãî ïðèçíàêà, êàê ôîðìà êëåòêè, ÝÊ îáíà-
ðóæèâàþò çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ. Òàê, â èññëåäîâàíèè
íà êðûñàõ áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ýíäîòåëèîöèòû â àîðòå
ñèëüíî âûòÿíóòû â äëèíó (55 � 10 ìêì), â ëåãî÷íîé àðòå-
ðèè îíè øèðå è êîðî÷å (30 � 14 ìêì), à èõ ôîðìà áëèçêà
ê ïðÿìîóãîëüíîé. Â ëåãî÷íîé âåíå — ýòî êðóïíûå êëåòêè
îêðóãëîé ôîðìû, â íèæíåé ïîëîé âåíå — äëèííûå óçêèå
êëåòêè ïðÿìîóãîëüíîé ôîðìû. Ïðàêòè÷åñêè íà âñåì ïðî-
òÿæåíèè àðòåðèé, çà èñêëþ÷åíèåì çîí áèôóðêàöèé, ýíäî-
òåëèàëüíûå êëåòêè óïëîùåíû è âûòÿíóòû âäîëü îñè ñî-
ñóäà. Òàêàÿ ôîðìà ýíäîòåëèîöèòîâ ñîõðàíÿåòñÿ è â àðòå-
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ðèîëàõ, òîãäà êàê â êàïèëëÿðàõ è âåíóëàõ îíè èìåþò
íåïðàâèëüíóþ èëè ýëëèïòè÷åñêóþ ôîðìó. Â áîëüøèíñò-
âå ñîñóäîâ ÝÊ èìåþò ïëîñêóþ ôîðìó, à èõ òîëùèíà êî-
ëåáëåòñÿ îò ìåíåå ÷åì 0.1 ìêì â êàïèëëÿðàõ è âåíàõ äî
1 ìêì — â àîðòå. Îäíàêî â ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïîñòêà-
ïèëëÿðíûõ âåíóëàõ (âåíóëû ñ âûñîêèì ýíäîòåëèåì) ïå-
ðèôåðè÷åñêèõ îðãàíîâ èììóííîé ñèñòåìû èõ òîëùèíà
çíà÷èòåëüíî áîëüøå, è ÝÊ ïðèîáðåòàþò êóáè÷åñêóþ ôîð-
ìó (Aird, 2007).

Â ëèìôàòè÷åñêèõ ñîñóäàõ ÝÊ òàêæå ðàçëè÷àþòñÿ ïî
ñâîåé ôîðìå. ÝÊ ìåæêëàïàííûõ ñåãìåíòîâ óïëîùåíû è
âûòÿíóòû, èõ ÿäðîñîäåðæàùèå çîíû «ñãëàæåíû». Íàïðî-
òèâ, â ÝÊ ñòâîðîê êëàïàíîâ ëèìôàòè÷åñêèõ ñîñóäîâ ÿäðî-
ñîäåðæàùàÿ çîíà ÝÊ õîðîøî çàìåòíà íà ôîíå óïëîùåí-
íîé âíåÿäåðíîé çîíû (Êàçàêîâà, Ñåñîðîâà, 2015).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî âñå ðàçëè÷èÿ ôîðìû êëåòêè,
îïèñàííûå âûøå, êàñàþòñÿ çðåëûõ «ïîêîÿùèõñÿ» ýíäîòå-
ëèîöèòîâ. Ìîäèôèêàöèè ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ÝÊ
ñîïðîâîæäàþòñÿ çíà÷èòåëüíûìè èçìåíåíèÿìè èõ âíåø-
íåé ìîðôîëîãèè. Òàê, ïðè ïðîðàñòàíèè êðîâåíîñíûõ ñî-
ñóäîâ (sprouting angiogenesis) ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå
òðåõ ìîðôîëîãè÷åñêè è ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûõ òèïîâ
ÝÊ: àïèêàëüíûå êëåòêè — «tip-êëåòêè», êëåòêè ñòâîëà —
«stalk-êëåòêè» è ôàëàíãîâûå êëåòêè — «phalanx-êëåòêè»
(Dulak et al., 2013). Àïèêàëüíûå êëåòêè îáëàäàþò âûðà-
æåííîé ìèãðàöèîííîé àêòèâíîñòüþ è îáðàçóþò ìíîæåñò-
âåííûå îòðîñòêè — ôèëëîïîäèè è ëàìåëëîïîäèè. Âìåñòå
ñ òåì ïðîëèôåðàòèâíàÿ àêòèâíîñòü àïèêàëüíûõ êëåòîê
ìèíèìàëüíà èëè îòñóòñòâóåò ñîâñåì. Ôóíêöèîíàëüíîå
íàçíà÷åíèå àïèêàëüíûõ êëåòîê çàêëþ÷àåòñÿ â èíèöèàöèè
ïðîðàñòàíèÿ ñîñóäîâ, îïðåäåëåíèè íàïðàâëåíèÿ ïðîðàñ-
òàíèÿ, à òàêæå àíàñòîìîçèðîâàíèè ïðîðàñòàþùèõ ñîñó-
äîâ ïðè îáðàçîâàíèè êàïèëëÿðíûõ ïåòåëü. Êëåòêè ñòâîëà
ïðîðàñòàþùåãî ñîñóäà â îòëè÷èå îò àïèêàëüíûõ êëåòîê
ïðàêòè÷åñêè íå îáðàçóþò ôèëëîïîäèé, îáëàäàþò âûðà-
æåííîé ïðîëèôåðàòèâíîé àêòèâíîñòüþ è ïðàêòè÷åñêè íå
ìèãðèðóþò. Ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü ýòèõ êëåòîê çàêëþ÷à-
åòñÿ â óäëèíåíèè ðàñòóùåãî ñîñóäà, ôîðìèðîâàíèè ïðî-
ñâåòà (òóáóëîãåíåç) è ñèíòåçå êîìïîíåíòîâ áàçàëüíîé
ìåìáðàíû. Ôàëàíãîâûå êëåòêè ôîðìèðóþòñÿ ïî ìåðå
óäàëåíèÿ îò âåðõóøêè ðàñòóùåãî ñîñóäà, îáëàäàþò íèç-
êîé ïðîëèôåðàòèâíîé è ìèãðàöèîííîé àêòèâíîñòüþ.
Ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå ôàëàíãîâûõ êëåòîê çàêëþ÷à-
åòñÿ â ôîðìèðîâàíèè ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ, ñèíòåçå
êîìïîíåíòîâ áàçàëüíîé ìåìáðàíû, ïðèñîåäèíåíèè ïåðè-
öèòîâ è ñòàáèëèçàöèè ñîñóäà (Dulak et al., 2013).

Àêòèâàöèÿ ÝÊ ïîä âëèÿíèåì ïðîâîñïàëèòåëüíûõ
àãåíòîâ, â ÷àñòíîñòè ïðè äåéñòâèè ôàêòîðà íåêðîçà îïó-
õîëè-àëüôà (TNFa), ñîïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì îáúåìà
ýíäîòåëèîöèòîâ, à òàêæå èõ óäëèíåíèåì è ñóæåíèåì
(Stroka et al., 2012).

Òàêèì îáðàçîì, «àáñòðàêòíàÿ» óïëîùåííàÿ ôîðìà
çðåëûõ ÝÊ ìîæåò çíà÷èòåëüíî âàðüèðîâàòü â çàâèñè-
ìîñòè îò èõ ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ, ÷òî ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î ñòðóêòóðíîé ãåòåðîãåííîñòè èõ ïîïóëÿöèè âî
âçðîñëîì îðãàíèçìå.

ßäðî è îðãàíåëëû ÝÊ

ÝÊ, êàê ïðàâèëî, èìåþò îäíî ÿäðî îêðóãëîé, îâàëü-
íîé ëèáî ýëëèïòè÷åñêè âûòÿíóòîé ôîðìû. Â àðòåðèÿõ
ÿäðà ÝÊ âûòÿíóòû âäîëü ïðîäîëüíîé îñè ñîñóäà. Ïðîäå-
ìîíñòðèðîâàíî, ÷òî âûòÿãèâàíèå êëåòêè â äëèíó è óâåëè-
÷åíèå åå ïëîùàäè ïðèâîäÿò ê èçìåíåíèþ ôîðìû è ïîëî-

æåíèÿ ÿäðà, êîòîðîå ïðèîáðåòàåò âûòÿíóòóþ ôîðìó è
ðàñïîëàãàåòñÿ âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè. Óñòàíîâëåíî,
÷òî â èçìåíåíèè îðèåíòàöèè è ôîðìû ÿäðà ïðèíèìàþò
ó÷àñòèå àêòèíîâûå ñòðåññ-âîëîêíà, ðàñïîëîæåííûå â
öåíòðàëüíîé ÷àñòè êëåòêè. Òàêæå îáíàðóæåíî, ÷òî èçìå-
íåíèÿ ôîðìû êëåòîê âçàèìîñâÿçàíû ñ èçìåíåíèÿìè ïëî-
ùàäè ïîâåðõíîñòè è îáúåìà ÿäðà, ïðîöåññàìè êîíäåíñà-
öèè õðîìàòèíà, ÄÍÊ-ñèíòåòè÷åñêîé è ïðîëèôåðàòèâíîé
àêòèâíîñòüþ ÝÊ (Versaevel et al., 2012).

Â ïåðèíóêëåàðíîé çîíå ÝÊ ðàñïîëàãàþòñÿ ýëåìåíòû
ãðàíóëÿðíîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, êîìïëåêñ Ãîëüä-
æè, ñîñòîÿùèé èç óïëîùåííûõ ìåøî÷êîâ è ìåëêèõ âåçè-
êóë, ïåðâè÷íûå ëèçîñîìû, êëåòî÷íûé öåíòð, à òàêæå
ìèòîõîíäðèè. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïî ñðàâíåíèþ ñ äðó-
ãèìè òèïàìè êëåòîê îáùèå îðãàíåëëû çàíèìàþò îòíîñè-
òåëüíî íåáîëüøîé îáúåì ÝÊ. Íàïðèìåð, ìèòîõîíäðèè â
ýíäîòåëèîöèòàõ êðûñ ñîñòàâëÿþò 2—6 % îò îáúåìà êëå-
òîê â îòëè÷èå îò 28 % â ãåïàòîöèòàõ è 32 % â êàðäèîìèî-
öèòàõ. Îòíîñèòåëüíî íèçêîå ñîäåðæàíèå ìèòîõîíäðèé â
ÝÊ ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî îêèñëèòåëüíîå ôîñôîðèëèðîâàíèå
íå ÿâëÿåòñÿ äëÿ ýòèõ êëåòîê îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ýíåð-
ãèè è áîëåå 75 % ÀÒÔ ñèíòåçèðóåòñÿ çà ñ÷åò ðåàêöèé àíà-
ýðîáíîãî ãëèêîëèçà. Â òî æå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî êîëè÷å-
ñòâî ìèòîõîíäðèé çàâèñèò îò ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíî-
ñòè êëåòîê è çíà÷èòåëüíî âàðüèðóåò â ÝÊ ðàçëè÷íûõ
ó÷àñòêîâ ñîñóäèñòîãî ðóñëà. Òàê, â ÝÊ êàïèëëÿðîâ ãîëîâ-
íîãî ìîçãà, ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèå â ôîðìèðîâàíèè ãåìà-
òîýíöåôàëè÷åñêîãî áàðüåðà, êîëè÷åñòâî ìèòîõîíäðèé
çíà÷èòåëüíî âûøå, îíè ñîñòàâëÿþò 8—11 % îáúåìà êëåò-
êè (Kluge et al., 2013).

Ëîêàëèçàöèÿ è ðàñïðåäåëåíèå ìèòîõîíäðèé èìåþò
áîëüøîå çíà÷åíèå â ôóíêöèîíèðîâàíèè ÝÊ. Ìèòîõîíä-
ðèè ñèíòåçèðóþò àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà (ÀÔÊ) â îò-
âåò íà äåôîðìàöèþ êëåòîê ïðè èçìåíåíèè íàïðÿæåíèÿ
ñäâèãà. Â óñëîâèÿõ ãèïîêñèè â ÝÊ ïðîèñõîäèò ïåðåìåùå-
íèå ìèòîõîíäðèé ïî ìèêðîòðóáî÷êàì â ïåðèíóêëåàðíóþ
îáëàñòü, ÷òî ïðèâîäèò ê íàêîïëåíèþ ÀÔÊ â ÿäðå è àêòè-
âàöèè òðàíñêðèïöèè ðÿäà ãåíîâ (Al-Mehdi et al., 2012).

Ìèòîõîíäðèè ÝÊ ÿâëÿþòñÿ âòîðûì ïî çíà÷èìîñòè
äåïî Ñà2+ ïîñëå ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ÝÏÐ),
îáåñïå÷èâàÿ õðàíåíèå äî 25 % ýòèõ èîíîâ. Êðîìå òîãî,
ìèòîõîíäðèè, êàê ïîëàãàþò, ðåãóëèðóþò âûäåëåíèå Cà2+

èç ÝÏÐ, ÷òî îáåñïå÷èâàåò èçìåíåíèå ïðîäóêöèè ðÿäà
áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ âåùåñòâ, â ÷àñòíîñòè àíòèàãðå-
ãàíòà è âàçîäèëàòàòîðà — îêñèäà àçîòà (Tang et al., 2014).

Îòëè÷èòåëüíîé îñîáåííîñòüþ ÝÊ ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå â
èõ öèòîïëàçìå òåëåö Âåéáåëÿ—Ïàëàäå (ÒÂÏ). Â çàðó-
áåæíîé ëèòåðàòóðå èíîãäà ÒÂÏ íàçûâàþò ñïåöèàëèçèðî-
âàííûìè ñåêðåòîðíûìè îðãàíåëëàìè (Metcalf et al.,
2008). Îäíàêî ñ ó÷åòîì òîãî, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ íåïîñòî-
ÿííûìè êîìïîíåíòàìè öèòîïëàçìû ÝÊ, èõ ñëåäóåò îòíåñ-
òè ê ñïåöèôè÷åñêèì ñåêðåòîðíûì âêëþ÷åíèÿì.

ÒÂÏ ÿâëÿþòñÿ ïðîèçâîäíûìè òðàíñîòäåëà êîìïëåêñà
Ãîëüäæè. Èõ äèàìåòð ñîñòàâëÿåò 0.1—0.3 ìêì, äëèíà —
1—5 ìêì. Â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè ÒÂÏ ñîñòîÿò èç ýëåêò-
ðîííî-ïëîòíûõ òðóáî÷åê ñ âíóòðåííèì äèàìåòðîì 12 íì,
îáðàçîâàííûõ ìîëåêóëàìè ôàêòîðà ôîí Âèëëåáðàíäà
(ÔôÂ). Çðåëûå ÒÂÏ ìîãóò ïðèîáðåòàòü íåïðàâèëüíóþ
ôîðìó çà ñ÷åò ñëèÿíèÿ ìåæäó ñîáîé (Valentijn et al.,
2008). Â ñîñòàâå ÒÂÏ êðîìå ÔôÂ ïðèñóòñòâóåò öåëûé ðÿä
äðóãèõ áåëêîâ: Ð-ñåëåêòèí (òðàíñìåìáðàííûé ãëèêîïðî-
òåèä, ðåãóëÿòîð áûñòðîãî ðîëëèíãà ëåéêîöèòîâ), òêàíå-
âîé àêòèâàòîð ïëàçìèíîãåíà (ÒÀÏ), àíãèîïîýòèí-2 (ðåãó-
ëÿòîð àïîïòîçà ÝÊ è àíãèîãåíåçà) è ðàçëè÷íûå öèòîêèíû.
Ïðè ýòîì ñîäåðæàíèå àíãèîïîýòèíà-2 è Ð-ñåëåêòèíà ÿâ-

Ñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà 659



ëÿåòñÿ âçàèìîèñêëþ÷àþùèì — â îäíîé êëåòêå îíè õðà-
íÿòñÿ â ðàçíûõ ÒÂÏ (Karine et al., 2011). Ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ôèçèîëîãè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü íàëè÷èÿ ÒÀÏ,
ÈË-8 è ÌÑÐ-1 â ñîñòàâå ÒÂÏ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñòàâèòñÿ
ïîä ñîìíåíèå. Ñóùåñòâóåò ìíåíèå î òîì, ÷òî ïðèñóòñò-
âèå ýòèõ áåëêîâ îáóñëîâëåíî íå ñòîëüêî èõ öåëåíàïðàâ-
ëåííûì âêëþ÷åíèåì â ýòè ñòðóêòóðû, à, ñêîðåå, íåýôôåê-
òèâíîé «î÷èñòêîé» ïðè ôîðìèðîâàíèè ÒÂÏ (Knipe et al.,
2010).

Ïîêàçàíî, ÷òî íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà ñîçðåâà-
íèÿ ÒÂÏ ñîõðàíÿåòñÿ èõ ñâÿçü ñ òðàíñîòäåëîì êîìïëåêñà
Ãîëüäæè. Ïîëàãàþò, ÷òî ìåìáðàíû àïïàðàòà Ãîëüäæè,
êëàòðèí è àäàïòåðíûé áåëîê ÀÐ-1 âûñòóïàþò â êà÷åñòâå
êàðêàñà äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ òóáóëÿðíîé ñòðóêòóðû ÔôÂ
(Mourik et al., 2015). Â ïðîöåññå ñîçðåâàíèÿ îò ÒÂÏ îò-
ùåïëÿþòñÿ êëàòðèíîâûå âåçèêóëû, ÷òî, êàê ïîëàãàþò,
ñïîñîáñòâóåò êîíäåíñàöèè èõ ñîäåðæèìîãî è óäàëåíèþ
èçáûòêà ìåìáðàíû. Ïîñëå óäàëåíèÿ êëàòðèíà è ÀÐ-1 çðå-
ëûå ÒÂÏ ïîêèäàþò ïåðèíóêëåàðíîå ïðîñòðàíñòâî è ðàñ-
ïðîñòðàíÿþòñÿ ïî âñåé öèòîïëàçìå (Berriman et al., 2009).

Ýêçîöèòîç ÒÂÏ èíäóöèðóåòñÿ ðàçëè÷íûìè àëüòåðè-
ðóþùèìè ôàêòîðàìè, ïðîâîñïàëèòåëüíûìè öèòîêèíàìè,
ðÿäîì ìåòàáîëèòîâ. Ìåõàíèçì ýêçîöèòîçà ìîæåò áûòü
ðàçëè÷íûì (Kiskin et al., 2014): ïîëíîå ñëèÿíèå îòäåëü-
íûõ ÒÂÏ ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ðèñ. 1,
ñòðåëêà à), íåïîëíîå ñëèÿíèå îòäåëüíûõ ãðàíóë ñ îáðàçî-
âàíèåì ïîðû (ðèñ. 1, ñòðåëêà á) è ìóëüòèãðàíóëÿðíûé ýê-
çîöèòîç (ðèñ. 1, ñòðåëêà â).

Ïîëíîå ñëèÿíèå ÒÂÏ ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðà-
íîé (ðèñ. 1, ñòðåëêà à) ïðèâîäèò ê âûñâîáîæäåíèþ èõ ñî-
äåðæèìîãî. Â ðåçóëüòàòå Ð-ñåëåêòèí ðàñïðåäåëÿåòñÿ íà
âíåøíåé ïîâåðõíîñòè öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû
ÝÊ, îáåñïå÷èâàÿ áûñòðûé ðîëëèíã ëåéêîöèòîâ â ïðîöåñ-
ñå îñòðîãî âîñïàëåíèÿ è àäãåçèþ òðîìáîöèòîâ ê àêòè-
âèðîâàííîìó ýíäîòåëèþ; ÔôÂ ôîðìèðóåò ïëàñòû ñî ñòî-
ðîíû áàçàëüíîé ìåìáðàíû ëèáî ïÿòíà è íèòè íà àïè-
êàëüíûõ ó÷àñòêàõ ìåìáðàíû, ñïîñîáñòâóÿ àäãåçèè è
àãðåãàöèè òðîìáîöèòîâ.

Â ñëó÷àå íåïîëíîãî ñëèÿíèÿ åäèíè÷íûõ ÒÂÏ ñ öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ðèñ. 1, ñòðåëêà á) ôîðìèðó-
åòñÿ óçêàÿ ïîðà, êîòîðàÿ äåéñòâóåò êàê ìîëåêóëÿðíîå
ñèòî è çàäåðæèâàåò êðóïíûå ìîëåêóëû ÔôÂ è Ð-ñåëåêòè-
íà, îäíàêî ïîçâîëÿåò âûõîäèòü íåáîëüøèì ìîëåêóëàì,
òàêèì êàê ÈË-8 (Babich et al., 2008).

Ìóëüòèãðàíóëÿðíûé ýêçîöèòîç (ðèñ. 1, ñòðåëêà â) õà-
ðàêòåðèçóåòñÿ ñëèÿíèåì çðåëûõ ÒÂÏ â öèòîïëàçìå êëåò-
êè è ôîðìèðîâàíèåì êðóïíûõ ãðàíóë. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ïîëíîãî ñëèÿíèÿ ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ýòèõ
êðóïíûõ ãðàíóë íå ïðîèñõîäèò, à ôîðìèðóåòñÿ ëèøü òðàíñ-
ïîðòíàÿ ïîðà, è â ðåçóëüòàòå äàííîãî ïðîöåññà îñóùåñòâëÿ-
åòñÿ âûñâîáîæäåíèå ÔôÂ, íî òðàíñìåìáðàííûå áåëêè îñòà-
þòñÿ èíòåðíàëèçîâàííûìè (Valentijn et al., 2010).

Òàêèì îáðàçîì, îðãàíåëëû ÝÊ, çàíèìàÿ îòíîñèòåëüíî
íåáîëüøîé îáúåì öèòîïëàçìû, êîíöåíòðèðóþòñÿ â îêî-
ëîÿäåðíîé îáëàñòè. Â ÝÊ âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå îðãà-
íåëë è ÿäðà èìååò âàæíîå ôóíêöèîíàëüíî-ðåãóëÿòîðíîå
çíà÷åíèå. Îòëè÷èòåëüíûì ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêîì
ÝÊ ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå ñåêðåòîðíûõ âêëþ÷åíèé (ÒÂÏ), ñî-
äåðæàùèõ ÔôÂ, Ð-ñåëåêòèí, ÒÀÏ è öèòîêèíû. Ðåãóëèðó-
åìûå ïðîöåññû ýêçîöèòîçà ÒÂÏ ïîçâîëÿþò ñåëåêòèâíî
âûñâîáîæäàòü ñîäåðæèìîå ýòèõ âåçèêóë.

Öèòîñêåëåò è ïëàíàðíàÿ ïîëÿðíîñòü ÝÊ

Êàê è âî ìíîãèõ äðóãèõ òèïàõ êëåòîê, öèòîñêåëåò ÝÊ
ñîñòîèò èç ìèêðîòðóáî÷åê, ïðîìåæóòî÷íûõ ôèëàìåíòîâ
è àêòèíîâûõ ìèêðîôèëàìåíòîâ. Ñèñòåìà ìèêðîòðóáî÷åê
â ÝÊ îðãàíèçîâàíà ïî ðàäèàëüíîìó òèïó, è áîëüøèíñòâî
ìèêðîòðóáî÷åê îòõîäèò îò öåíòðîñîì. Ìèêðîòðóáî÷êè
ÝÊ ÿâëÿþòñÿ äèíàìè÷íîé ñèñòåìîé è â çàâèñèìîñòè îò
ôóíêöèîíàëüíûõ ïîòðåáíîñòåé ïîäâåðãàþòñÿ äåïîëèìå-
ðèçàöèè è ïåðåñòðîéêå ëèáî, íàïðîòèâ, ñòàáèëèçàöèè
(Alieva, 2014).

Äàííûå, ïðåäñòàâëåííûå â ïðåäûäóùèõ ðàçäåëàõ,
ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî âçàèìíàÿ ïðîñòðàíñòâåííàÿ

660 À. Í. Èâàíîâ è äð.

Ðèñ. 1. Âàðèàíòû ýêçîöèòîçà òåëåö Âåéáåëÿ—Ïàëàäå (ÒÂÏ) â ýíäîòåëèàëüíîé êëåòêå (ÝÊ): ïîëíîå ñëèÿíèå îòäåëüíûõ ÒÂÏ ñ öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ñòðåëêà à), íåïîëíîå ñëèÿíèå îòäåëüíûõ ãðàíóë ñ îáðàçîâàíèåì ïîðû (ñòðåëêà á) è ìóëüòèãðàíó-

ëÿðíûé ýêçîöèòîç (ñòðåëêà â).

1 — íåáîëüøèå ìîëåêóëû (ÈË-8, ÒÀÏ è ÌÑÏ-1), 2 — ôàêòîð ôîí Âèëëåáðàíäà, 3 — Ð-ñåëåêòèí.



êîîðäèíàöèÿ ïîëîæåíèÿ ÿäðà è îðãàíåëë êðàéíå âàæíà
äëÿ ÝÊ è îêàçûâàåò çíà÷èòåëüíîå âëèÿíèå íà èõ ôóíêöèè.
Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî äëÿ ÝÊ õàðàêòåðíà ïëàíàð-
íàÿ ïîëÿðíîñòü, êîòîðàÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ êîîðäèíàöèåé
âçàèìíîãî ðàñïîëîæåíèÿ ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà ÿäðà è
îðãàíåëë (Tkachenko et al., 2013). Ïîëàãàþò, ÷òî â âîç-
íèêíîâåíèè ïëàíàðíîé ïîëÿðíîñòè êëþ÷åâîå çíà÷åíèå
ïðèíàäëåæèò ãåìîäèíàìè÷åñêèì óñëîâèÿì. Â óñëîâèÿõ
in vitro ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî ïîä âëèÿíèåì íàïðÿæå-
íèÿ ñäâèãà ïðîèñõîäèò ñòàáèëèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê è
÷òî ïðè ýòîì îíè îðèåíòèðóþòñÿ ïàðàëëåëüíî íàïðàâëå-
íèþ ïîòîêà. Âìåñòå ñ ïåðåñòðîéêîé ñèñòåìû ìèêðîòðó-
áî÷åê è èçìåíåíèåì ôîðìû êëåòêè ïðîèñõîäèò èçìåíå-
íèå âçàèìíîãî ðàñïîëîæåíèÿ ÿäðà, öåíòðèîëåé è îðãà-
íåëë â ïëîñêîñòè ÝÊ (McCue et al., 2006). Äàííûå,
ïîëó÷åííûå â ýêñïåðèìåíòàõ in vitro, íåñêîëüêî ðàçëè÷à-
þòñÿ. Â îäíèõ èññëåäîâàíèÿõ ïðîäåìîíñòðèðîâàíî ñìå-
ùåíèå öåíòðèîëåé â íàïðàâëåíèè ïîòîêà, à ÿäðà ïðîòèâ
ïîòîêà, â äðóãèõ — ïåðåìåùåíèå êîìïëåêñà Ãîëüäæè è
êëåòî÷íîãî öåíòðà ïðîòèâ íàïðàâëåíèÿ íàïðÿæåíèÿ ñäâè-
ãà è ñìåùåíèå ÿäðà â ñòîðîíó ïîòîêà (Tkachenko et al.,
2013).

Â óñëîâèÿõ in vivo ïîêàçàíî, ÷òî ïëàíàðíàÿ ïîëÿðèçà-
öèÿ ÝÊ èìååò âèäîâûå ðàçëè÷èÿ è ìîæåò èçìåíÿòüñÿ ñ
âîçðàñòîì. Èìåþòñÿ äàííûå î òîì, ÷òî ïëàíàðíàÿ ïîëÿð-
íîñòü ïðèâîäèò ê ïîëÿðèçàöèè ïðîöåññà ìèòîçà, â ðåçóëü-
òàòå äî÷åðíèå ÝÊ ðàñïîëàãàþòñÿ âäîëü ïîòîêà. Òàêàÿ
ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ïðîöåññà ìèòîçà ìîæåò
âëèÿòü íà ïðîöåññû ôèçèîëîãè÷åñêîé è ðåïàðàòèâíîé ðå-
ãåíåðàöèè ýíäîòåëèÿ (McCue et al., 2006).

Îñíîâíûì êîìïîíåíòîì ïðîìåæóòî÷íûõ ôèëàìåí-
òîâ ÝÊ ÿâëÿåòñÿ âèìåíòèí. Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè
ïðåäïîëàãàþò, ÷òî âçàèìîäåéñòâèå ïðîìåæóòî÷íûõ ôè-
ëàìåíòîâ ñ ÿäðîì èìååò êëþ÷åâîå çíà÷åíèå â îðãàíèçà-
öèè ïåðèíóêëåàðíîãî öèòîñêåëåòà è îïðåäåëÿåò ïëàíàð-
íóþ ïîëÿðíîñòü ÝÊ (Morgan et al., 2011).

Àêòèíîâûå ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé íàèáîëåå äèíàìè÷íûå ñòðóêòóðû. Ïîëèìåðèçàöèÿ è
äåïîëèìåðèçàöèÿ àêòèíà îáåñïå÷èâàþò ïåðåõîä îò ìîíî-
ìåðîâ (G-àêòèí) ê ôèáðèëëàì â âèäå äâîéíîé ñïèðàëè
(F-àêòèí). Àêòèíîâûå ýëåìåíòû ÝÊ ïðåäñòàâëåíû öèòî-
ñêåëåòîì ìåìáðàíû, êîðòèêàëüíûì êîëüöîì àêòèíîâûõ
ôèëàìåíòîâ è àêòèíîâûìè ñòðåññ-âîëîêíàìè (Prasain,
Stevens, 2009).

Òàêèì îáðàçîì, öèòîñêåëåò ÝÊ îáðàçîâàí ìèêðîòðó-
áî÷êàìè, ïðîìåæóòî÷íûìè è àêòèíîâûìè ôèëàìåíòàìè.
Îðãàíèçàöèÿ öèòîñêåëåòà îáåñïå÷èâàåò ïëàíàðíóþ ïî-
ëÿðíîñòü ÝÊ. Îñîáåííîñòüþ ÝÊ ÿâëÿåòñÿ âîçìîæíîñòü
èçìåíåíèÿ ïëàíàðíîé ïîëÿðíîñòè.

Ïåðèôåðè÷åñêàÿ çîíà öèòîïëàçìû ÝÊ.
Òðàíñïîðòíûå ñòðóêòóðû ÝÊ

Â ïåðèôåðè÷åñêîé çîíå öèòîïëàçìû ÝÊ ðàñïîëàãàþò-
ñÿ ñïåöèàëèçèðîâàííûå òðàíñïîðòíûå ñòðóêòóðû — êà-
âåîëû, ìèêðîïèíîöèòîçíûå âåçèêóëû, âåçèêóëî-âàêóî-
ëÿðíûå îðãàíåëëû, òðàíñýíäîòåëèàëüíûå êàíàëû, ôåíåñò-
ðû è ïîðû (ðèñ. 2). Òðàíñïîðòíûå ñòðóêòóðû ìîãóò
çàíèìàòü äî 30—40 % îáúåìà öèòîïëàçìû ÝÊ. Êàâåîëû
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èíâàãèíàöèè ìåìáðàí ýíäîòåëèàëü-
íûõ êëåòîê äèàìåòðîì îêîëî 70 íì, ñîäåðæàùèå áåëîê
êàâåîëèí-1. Êàâåîëû â îáëàñòè êîíòàêòà ñ ïëàçìàòè÷å-
ñêîé ìåìáðàíîé îáðàçóþò ñóæåíóþ ÷àñòü — øåéêó èëè
óñòüå, ãäå ìîæåò ðàñïîëàãàòüñÿ òîíêàÿ (5—7 íì) äèàôðàã-
ìà (ðèñ. 2), îñíîâíûì êîìïîíåíòîì êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ
ìåìáðàííûé ãëèêîïðîòåèä PLVAP (plasmalemma vesicle
associated protein). Óñòüåâàÿ äèàôðàãìà èìååò ïåðå-
ìåííûé äèàìåòð, íå ïðåâûøàþùèé 40 íì. Ïðèñîåäèíå-
íèå è ôîñôîðèëèðîâàíèå äèíàìèíà è èíòåðñåêòèíà ê êà-
âåîëå âûçûâàþò îáðàçîâàíèå âåçèêóë. Îòñîåäèíåííûå îò
ìåìáðàíû âåçèêóëû ñâÿçûâàþòñÿ ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè öè-
òîñêåëåòà ïîñðåäñòâîì ìîòîðíûõ áåëêîâ (äèíåèíîâ è êè-
íåçèíîâ) è ïåðåìåùàþòñÿ ÷åðåç ýíäîòåëèé. Â ïðîöåññå
òðàíñïîðòà âåçèêóëû ìîãóò ñëèâàòüñÿ, îáðàçóÿ öåïî÷-
êè — òàê íàçûâàåìûå âåçèêóëî-âàêóîëÿðíûå îðãàíåëëû
(ÂÂÎ), êîòîðûå áûëè ïåðâîíà÷àëüíî îïèñàíû â ýíäîòå-
ëèè ñîñóäîâ îïóõîëè, à ïîçæå îáíàðóæåíû â ïîñòêàïèë-
ëÿðíûõ âåíóëàõ. Âåçèêóëû â ñîñòàâå ÂÂÎ ÷àñòî ñâÿçàíû
íåñêîëüêèìè óñòüåâûìè äèàôðàãìàìè (ðèñ. 2), àíàëîãè÷-
íûìè òàêîâûì â êàâåîëàõ (Dulak et al., 2013). Òðàíñýíäî-
òåëèàëüíûå êàíàëû ôîðìèðóþòñÿ ïîäîáíî ÂÂÎ ïðè ñëè-
ÿíèè 2—4 êàâåîë ñ ëþìèíàëüíîé è àáëþìèíàëüíîé ïî-
âåðõíîñòåé ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê (Tse, Stan, 2010). Ýòè
ñòðóêòóðû èìåþò, êàê ïðàâèëî, äâå óñòüåâûå äèàôðàãìû
(ðèñ. 2).

Ôåíåñòðû — êðóãëûå èëè îâàëüíûå òðàíñöåëëþëÿð-
íûå îòâåðñòèÿ, ðàñïîëàãàþùèåñÿ â èñòîí÷åííûõ ó÷àñò-
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Ðèñ. 2. Òðàíñïîðòíûå ñòðóêòóðû ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê (ÝÊ).

Öèôðàìè îáîçíà÷åíû ðàçëè÷íûå òèïû òðàíñïîðòíûõ ñòðóêòóð: êàâåîëû (1), ìèêðîïèíîöèòîçíûå âåçèêóëû (2), âåçèêóëî-âàêóîëÿðíûå îðãàíåëëû (3),
òðàíñýíäîòåëèàëüíûå êàíàëû (4), ôåíåñòðû (5) è ïîðû (6). ÁÌ — áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà, ÃÊ — ãëèêîêàëèêñ, ÓÄ — óñòüåâàÿ äèàôðàãìà, ÔÄ — ôåíåñò-

ðàëüíàÿ äèàôðàãìà.



êàõ öèòîïëàçìû. Èíîãäà ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ðåäóöèðî-
âàííûå òðàñýíäîòåëèàëüíûå êàíàëû. Äèàìåòð ôåíåñòð
ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 60—70 íì. Êàê ïðàâèëî, ôåíåñòðû
çàêðûòû îäíîé òîíêîé (3—5 íì) ôåíåñòðàëüíîé äèàôðàã-
ìîé (ðèñ. 2), êîòîðàÿ, òàê æå êàê è óñòüåâûå äèàôðàãìû,
îáðàçîâàíà PLVAP. Êàæäàÿ ôåíåñòðà ñî ñòîðîíû öèòî-
ïëàçìû îêðóæåíà êîëüöîì àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ. Ôåíå-
ñòðû ðàñïîëàãàþòñÿ ãðóïïàìè, êîòîðûå òàêæå îêðóæàþò-
ñÿ ñòðóêòóðàìè öèòîñêåëåòà, âêëþ÷àþùèìè â ñåáÿ ìèê-
ðîòðóáî÷êè. Öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà â îáëàñòè
ôåíåñòðû áîãàòà õîëåñòåðèíîì — òàê íàçûâàåìîå õîëå-
ñòåðèíîâîå êîëüöî (Satchell, Braet, 2009).

Ïîðû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé øèðîêèå (100—115 íì —
â ôèêñèðîâàííûõ ïðåïàðàòàõ, äî 200 íì — â êóëüòóðå
êëåòîê) òðàíñöåëëþëÿðíûå îòâåðñòèÿ. Â îáëàñòè ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïîð îòñóòñòâóåò áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà. Ïîðû
íå çàêðûòû äèàôðàãìîé â îòëè÷èå îò ôåíåñòð (ðèñ. 2).
Òàê æå êàê è ôåíåñòðû, ïîðû èìåþò îêðóæàþùåå èõ ñî
ñòîðîíû öèòîïëàçìû êîëüöî èç àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ,
áëàãîäàðÿ êîòîðîìó èõ äèàìåòð ìîæåò ìåíÿòüñÿ ïîä
âëèÿíèåì ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ, òåì ñàìûì ðåãóëèðóÿ
ïðîíèöàåìîñòü ýíäîòåëèàëüíîãî áàðüåðà (Monkemoller
et al., 2015).

Îðãàíèçàöèÿ òðàíñïîðòíûõ ñòðóêòóð ÝÊ ëåæèò â
îñíîâå íàèáîëåå ÷àñòî èñïîëüçóåìîé êëàññèôèêàöèè, ñî-
ãëàñíî êîòîðîé âûäåëÿþò íåïðåðûâíûé, ôåíåñòðèðîâàí-
íûé è ïðåðûâèñòûé òèïû ýíäîòåëèÿ. Íåïðåðûâíûé òèï
ýíäîòåëèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ îòñóòñòâèåì ôåíåñòð è ïîð,
òðàíñýíäîòåëèàëüíûå êàíàëû âñòðå÷àþòñÿ ðåäêî, íî ïðè
ýòîì îòìå÷àåòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî âåçèêóë. Ïîäëåæà-
ùàÿ áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà òàêæå íåïðåðûâíà. Òàêîé òèï
ýíäîòåëèÿ õàðàêòåðåí äëÿ àðòåðèàëüíûõ è âåíîçíûõ ñîñó-
äîâ è êàïèëëÿðîâ ñîìàòè÷åñêîãî òèïà â ñêåëåòíûõ ìûø-
öàõ, ìèîêàðäå, ëåãêèõ, öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìå. Ôå-
íåñòðèðîâàííûé ýíäîòåëèé ðàñïîëàãàåòñÿ íà íåïðåðûâ-
íîé áàçàëüíîé ìåìáðàíå. Åãî êëåòêè õàðàêòåðèçóþòñÿ
íàëè÷èåì ïèíîöèòîçíûõ âåçèêóë, òðàíñýíäîòåëèàëüíûõ
êàíàëîâ è ôåíåñòð. Ôåíåñòðèðîâàííûé ýíäîòåëèé îáíà-
ðóæèâàåòñÿ â êàïèëëÿðàõ ýêçîêðèííûõ è ýíäîêðèííûõ
æåëåç, æåëóäêà è ñëèçèñòîé îáîëî÷êè êèøå÷íèêà, êëó-
áî÷êàõ ïî÷åê. Ïðåðûâèñòûé ýíäîòåëèé õàðàêòåðèçóåòñÿ
ôîðìèðîâàíèåì øèðîêèõ ïîð, ïîä êîòîðûìè îòñóòñòâóåò
áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà. Òàêîé ýíäîòåëèé õàðàêòåðåí äëÿ îð-
ãàíîâ êðîâåòâîðåíèÿ, à òàêæå ñèíóñîèäíûõ êàïèëëÿðîâ
(Braet et al., 2009).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ôîðìèðîâàíèå òðàíñïîðòíûõ
ñòðóêòóð â ÝÊ çàâèñèò íå òîëüêî îò ëîêàëèçàöèè ÝÊ â ñî-
ñóäèñòîì ðóñëå, íî è îò èõ ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ.
Òàê, èçâåñòíî, ÷òî ýíäîòåëèé êàïèëëÿðîâ ñêåëåòíûõ
ìûøö ÿâëÿåòñÿ íåïðåðûâíûì è íå îáðàçóåò ôåíåñòð. Îä-
íàêî ïðè àêòèâàöèè ïðîöåññîâ àíãèîãåíåçà â õîäå ðåïàðà-
òèâíîé ðåãåíåðàöèè ÝÊ ñîñóäîâ ñêåëåòíûõ ìûøö îáðàçó-
þò ìíîãî÷èñëåííûå ôåíåñòðû (Stan, 2007).

Òàêèì îáðàçîì, åùå îäíîé îñîáåííîñòüþ ÝÊ ÿâëÿåò-
ñÿ ôîðìèðîâàíèå â ïåðèôåðè÷åñêîé ÷àñòè èõ öèòîïëàçìû
ðàçíîîáðàçíûõ ñòðóêòóð — âåçèêóë, âåçèêóëî-âàêóîëÿð-
íûõ îðãàíåëë, òðàíñýíäîòåëèàëüíûõ êàíàëîâ, ôåíåñòð
è ïîð, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò ïðîöåññû òðàíñýíäîòåëè-
àëüíîãî òðàíñïîðòà. Ôîðìèðîâàíèå òðàíñïîðòíûõ ñòðóê-
òóð ðàçëè÷àåòñÿ â ÝÊ ðàçëè÷íûõ ñîñóäèñòûõ îáëàñòåé,
÷òî ïîä÷åðêèâàåò ñòðóêòóðíóþ ãåòåðîãåííîñòü ÝÊ â îðãà-
íèçìå.

Ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà ÝÊ
è àïèêàëüíî-áàçàëüíàÿ ïîëÿðíîñòü

Íà ïîâåðõíîñòè ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÝÊ ëîêà-
ëèçîâàíî áîëüøîå ÷èñëî ðàçíîîáðàçíûõ ðåöåïòîðîâ
(ê ãîðìîíàì, ôàêòîðàì ðîñòà, öèòîêèíàì è äðóãèì áèî-
ëîãè÷åñêè àêòèâíûì âåùåñòâàì) è ìîëåêóë àäãå-
çèè, âêëþ÷àÿ èììóíîãëîáóëèíû (ICAM-1, 2, VCAM-1 è
PECAM-1), ñåëåêòèíû (Ð- è Å-ñåëåêòèíû), êàäãåðèíû
(VE-, N- è Ò-êàäãåðèíû) è èíòåãðèíû (Èâàíîâ è äð.,
2014).

Äëÿ ÝÊ õàðàêòåðíà àïèêàëüíî-áàçàëüíàÿ ïîëÿðíîñòü.
Âûäåëÿþò áàçàëüíóþ (àáëþìèíàëüíóþ), àïèêàëüíóþ
(ëþìèíàëüíóþ) è êîíòàêòíûå (ëàòåðàëüíûå) ïîâåðõíîñòè
ìåìáðàíû ÝÊ (ðèñ. 3, à), ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ðàñïðåäå-
ëåíèþ êîìïëåêñîâ ðåöåïòîðîâ è àäãåçèâíûõ ìîëåêóë
(Worzfeld, Schwaninger, 2016). Àïèêàëüíî-áàçàëüíàÿ ïî-
ëÿðíîñòü ÝÊ ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì óñëîâèåì äëÿ ïðî-
öåññîâ àíãèîãåíåçà, ïðè ýòîì ðåãóëÿòîðàìè åå ôîðìèðî-
âàíèÿ âûñòóïàþò ðÿä ìàëûõ ÃÒÔàç (Cdc42, Rac è äð.), à
òàêæå êîìïëåêñû ñåìåéñòâà áåëêîâ ïîëÿðíîñòè Par3, 6 è
àòèïè÷íîé ïðîòåèíêèíàçû Ñ (Lee, Bautch, 2011). Ñîãëàñ-
íî íåêîòîðûì äàííûì, â ïðîöåññàõ ôîðìèðîâàíèÿ ïîëÿð-
íîñòè ÝÊ ïðèíèìàþò ó÷àñòèå èíòåãðèíû. Òàê, äåëåöèÿ
ýêçîíîâ ãåíà, êîäèðóþùåãî b-1 ïîëèïåïòèäíóþ öåïü èí-
òåãðèíîâ, ïîëíîñòüþ áëîêèðóåò ïðîäóêöèþ äàííîãî áåë-

662 À. Í. Èâàíîâ è äð.

Ðèñ. 3. Àïèêàëüíî-áàçàëüíàÿ ïîëÿðíîñòü ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòîê (ÝÊ) è ðàñïðåäåëåíèå ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ íà èõ ëþìèíàëü-
íîé (à), êîíòàêòíîé (á) è àáëþìèíàëüíîé (â) ïîâåðõíîñòÿõ.

Öèôðàìè îáîçíà÷åíû ðàçíûå òèïû ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ: ïëîòíûå (1), ùåëåâèäíûå (2), àäãåçèîííûå (3) è ôîêàëüíûå (4). ÁÌ — áàçàëüíàÿ ìåì-
áðàíà, ÃÊ — ãëèêîêàëèêñ, ÃÌÊ — ãëàäêîìûøå÷íûå êëåòêè.



êà ó 45 % ÝÊ, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ ñíèæåíèåì óðîâíÿ ýêñ-
ïðåññèè áåëêà Par3 â ýòèõ êëåòêàõ. Ïðè ýòîì ñíèæåíèå
ñîäåðæàíèÿ Par3 ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ ðàñïðåäåëåíèÿ
ìîëåêóë àäãåçèè íà ìåìáðàíå ÝÊ, à ñàìè êëåòêè ïðèîáðå-
òàþò êóáè÷åñêóþ ôîðìó (Zovein et al., 2010).

Ëþìèíàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü ìåìáðàíû ÝÊ îáðàçóåò
ìèêðîâûðîñòû, ñêëàäêè è ìèêðîâîðñèíêè, ïîêðûòà ãëè-
êîêàëèêñîì (ðèñ. 3, à), êîòîðûé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ñëîæíóþ ñèñòåìó ïðîòåîãëèêàíîâ, ãëèêîïðîòåèíîâ, ãëè-
êîçàìèíîãëèêàíîâ (ãåïàðàíñóëüôàò, õîíäðîèòèíñóëüôàò
è ãèàëóðîíîâàÿ êèñëîòà) è áåëêîâ, àäñîðáèðîâàííûõ èç
ïëàçìû. Ïðîòåîãëèêàíû ìîãóò áûòü ñâÿçàíû íåïîñðåäñò-
âåííî ñ ìåìáðàíîé ÝÊ (4 òèïà ñèíäåêàíîâ è 6 òèïîâ ãëè-
ïèêàíîâ) èëè ñ îòðèöàòåëüíî çàðÿæåííûìè êîìïîíåí-
òàìè åå ãëèêîêàëèêñà ïîñðåäñòâîì áîãàòûõ êàòèîíàìè
ó÷àñòêîâ (ðàñòâîðèìûå ïðîòåîãëèêàíû — áèãëåêàí, ïåð-
ëåêàí, äåêîðèí, âåðñèêàí, ìèìåêàí è äð.). Ñòðóêòóðà ãëè-
êîêàëèêñà äèíàìè÷íà è ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ôàêòîðîì,
îïðåäåëÿþùèì áàðüåðíóþ ôóíêöèþ ÝÊ. Ëþìèíàëüíàÿ
ïîâåðõíîñòü îáåñïå÷èâàåò âçàèìîäåéñòâèå ÝÊ ñ ôîðìåí-
íûìè ýëåìåíòàìè êðîâè, â ÷àñòíîñòè ðåãóëèðóåò ðîëëèíã
è àäãåçèþ ëåéêîöèòîâ, àäãåçèþ òðîìáîöèòîâ (Salmon,
Satchell, 2012).

Ìåæäó ÝÊ íà êîíòàêòíîé ïîâåðõíîñòè ìåìáðàíû
ôîðìèðóþòñÿ òðè òèïà ñîåäèíåíèé — àäãåçèîííûå, ïëîò-
íûå è ùåëåâèäíûå (ðèñ. 3, á). Àäãåçèîííûå êîíòàêòû —
îòíîñèòåëüíî ïðîñòîé òèï ñîåäèíåíèé, êîòîðûå ôîðìè-
ðóþòñÿ ïîñðåäñòâîì ãîìîôèëüíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ âíå-
êëåòî÷íûõ äîìåíîâ VÅ-êàäãåðèíà. Öèòîïëàçìàòè÷åñêèé
äîìåí VE-êàäãåðèíà ñâÿçûâàåòñÿ ñ b-êàòåíèíîì è ïëàêî-
ãëîáèíîì, îáåñïå÷èâàþùèìè âçàèìîäåéñòâèå ñ a-êàòå-
íèíîì, êîòîðûé â ñâîþ î÷åðåäü îáðàçóåò ñâÿçü ñ àêòè-
íîâûìè ýëåìåíòàìè öèòîñêåëåòà. Ïëîòíûå êîíòàêòû
ñôîðìèðîâàíû îêêëþäèíîì, ìîëåêóëàìè èç ñåìåéñòâà
êëàóäèíîâ è óçëîâûìè ìîëåêóëàìè àäãåçèè. Êëàñòåðèçà-
öèÿ òðàíñìåìáðàííûõ ïðîòåèíîâ ïëîòíûõ êîíòàêòîâ îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ ãðóïïîé öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ áåëêîâ ZO-1,
ZO-2 è ZO-3 (zona occuldens proteins), êîòîðûå ñâÿçûâà-
þòñÿ ñ àêòèíîâûìè êîìïîíåíòàìè öèòîñêåëåòà. Êîëè÷å-
ñòâî ïëîòíûõ êîíòàêòîâ ìåæäó ÝÊ íåîäèíàêîâî â ðàçëè÷-
íûõ ó÷àñòêàõ ñîñóäèñòîãî ðóñëà. Íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî
ïëîòíûõ êîíòàêòîâ ìåæäó ÝÊ âûÿâëÿåòñÿ â ñîñóäàõ ãî-
ëîâíîãî ìîçãà, ñåò÷àòêè, à òàêæå â êðóïíûõ àðòåðèÿõ, íå-
ñêîëüêî ìåíüøåå — â êàïèëëÿðàõ, à íàèìåíüøåå — â âå-
íóëàõ (Wallez, Huber, 2008). Ïðè ýòîì ïëîòíûå êîíòàêòû
â ñîîòâåòñòâèè ñ àïèêàëüíî-áàçàëüíîé ïîëÿðíîñòüþ ðàñ-
ïîëàãàþòñÿ áëèæå ê àïèêàëüíîé ïîâåðõíîñòè, ÷åì àäãåçè-
îííûå. Ñîâîêóïíîñòü ðàçëè÷èé â ðàñïðåäåëåíèè è ôóíê-
öèîíèðîâàíèè ïëîòíûõ êîíòàêòîâ ÝÊ îáóñëîâëèâàåò íåî-
äèíàêîâóþ àêòèâíîñòü ïàðàöåëëþëÿðíîãî ìåõàíèçìà
òðàíñïîðòà â ðàçëè÷íûõ îáëàñòÿõ ñîñóäèñòîãî ðóñëà
(Èâàíîâ è äð., 2015).

Ùåëåâûå êîíòàêòû îáðàçóþòñÿ ïîñðåäñòâîì êëàñ-
òåðèçàöèè áåëêîâ ñåìåéñòâà êîííåêñèíîâ (Cõ) è îáåñïå-
÷èâàþò ïåðåäà÷ó èîíîâ è ìàëûõ ìîëåêóë ìåæäó êëåòêà-
ìè (Brisset et al., 2009). ÝÊ ýêñïðåññèðóþò Ñõ-37 è Ñõ-40.
Ïî íåêîòîðûì äàííûì, ÝÊ îïðåäåëåííûõ îáëàñòåé ñîñó-
äèñòîãî ðóñëà, â ÷àñòíîñòè ó÷àñòêîâ âåòâëåíèÿ àðòå-
ðèé, ìîãóò ýêñïðåññèðîâàòü Ñõ-43. Ôîðìèðîâàíèå ùå-
ëåâûõ êîíòàêòîâ ìåæäó ÝÊ èãðàåò çíà÷èòåëüíóþ ðîëü â
ðåàëèçàöèè âàçîäèëàòàòîðíûõ âëèÿíèé öåëîãî ðÿäà ñîå-
äèíåíèé, â ÷àñòíîñòè àöåòèëõîëèíà, áðàäèêèíèíà è äð.
Êðîìå òîãî, ôîðìèðîâàíèå ìåæäó ÝÊ ùåëåâûõ êîíòàêòîâ
ïðåïÿòñòâóåò àêòèâàöèè àíãèîãåíåçà (Pfenniger et al.,
2013).

Íà àáëþìèíàëüíîé ïîâåðõíîñòè ìåìáðàíû ñ ó÷àñòè-
åì áåëêîâ ñåìåéñòâà èíòåãðèíîâ ôîðìèðóþòñÿ êëåòî÷-
íî-ìàòðè÷íûå èëè ôîêàëüíûå êîíòàêòû, êîòîðûå îáåñïå-
÷èâàþò ïðèêðåïëåíèå ÝÊ ê áàçàëüíîé ìåìáðàíå (ðèñ. 3,
â). Ê îñíîâíûì èíòåãðèíàì, ýêñïðåññèðóåìûì íà ïîâåðõ-
íîñòè ÝÊ, îòíîñÿòñÿ a1b1, a2b1, a5b1, avb3, a6b1 è
a6b4. Èõ ëèãàíäàìè ÿâëÿþòñÿ êîëëàãåí, ôèáðîíåêòèí,
âèòðîíåêòèí è ëàìèíèíû (Yuan, Rigor, 2010). Íà áàçàëü-
íîé ïîâåðõíîñòè ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÝÊ òàêæå
ôîðìèðóþòñÿ ùåëåâèäíûå êîíòàêòû ñ ãëàäêîìûøå÷íû-
ìè êëåòêàìè, ó÷àñòâóþùèå â ðåãóëÿöèè âàçîìîòîðíîé
ôóíêöèè ïîñëåäíèõ (Morel, 2014).

Òàêèì îáðàçîì, ìåìáðàíà ÝÊ íåîäíîðîäíà ïî ñòðóê-
òóðå è ñîñòàâó. Âûÿâëåíû ñòðóêòóðíûå è ôóíêöèîíàëü-
íûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó åå ëþìèíàëüíîé, àáëþìèíàëüíîé è
êîíòàêòíîé ïîâåðõíîñòÿìè, îïðåäåëÿþùèå àïèêàëü-
íî-áàçàëüíóþ ïîëÿðíîñòü ÝÊ. Ïîñðåäñòâîì ãëèêîïðîòå-
èäíûõ êîìïëåêñîâ ìåìáðàíû ÝÊ ôîðìèðóþò ñëîæíóþ
ñèñòåìó ìåæêëåòî÷íûõ è êëåòî÷íî-ìàòðè÷íûõ ñîåäèíå-
íèé. Ôîðìèðîâàíèå êîíòàêòîâ ÝÊ ïðîèñõîäèò ñòðîãî â
ñîîòâåòñòâèè ñ èõ àïèêàëüíî-áàçàëüíîé ïîëÿðíîñòüþ.

Çàêëþ÷åíèå

Ïðîâåäåííûé àíàëèç ëèòåðàòóðû ïîçâîëÿåò çàêëþ-
÷èòü, ÷òî óæå â ïåðèîäå ýìáðèîãåíåçà íà÷èíàåòñÿ àðòåðè-
àëüíî-âåíîçíàÿ è ëèìôàòè÷åñêàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ ÝÊ.
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ àêòóàëüíûìè âîïðîñàìè ðàçâèòèÿ ýí-
äîòåëèÿ ÿâëÿþòñÿ ñîñòàâ äèôôåðîíà ÝÊ âî âçðîñëîì îð-
ãàíèçìå, ïðîöåññû ïîñòíàòàëüíîãî âàñêóëîãåíåçà è åãî
çíà÷åíèå â ôèçèîëîãè÷åñêîé è ðåïàðàòèâíîé ðåãåíåðàöèè
ñîñóäîâ. Ìíîãèå àñïåêòû ñòðóêòóðíûõ è ôóíêöèîíàëü-
íûõ îñîáåííîñòåé öèðêóëèðóþùèõ è ðåçèäåíòíûõ ÏÝÊ
íà ñåãîäíÿøíèé äåíü îñòàþòñÿ ñïîðíûìè. Ðàííÿÿ ñïåöè-
àëèçàöèÿ ýíäîòåëèîöèòîâ â ýìáðèîãåíåçå â ñîâîêóïíîñòè
ñ îñîáåííîñòÿìè ãåìîäèíàìèêè â ðàçëè÷íûõ îáëàñòÿõ
ñåðäå÷íî-ñîñóäèñòîé ñèñòåìû îáóñëîâëèâàåò âûðàæåí-
íóþ ñòðóêòóðíóþ ãåòåðîãåíîñòü ÝÊ. Ìîðôîëîãè÷åñêèìè
îñîáåííîñòÿìè ÝÊ â öåëîì ÿâëÿþòñÿ îòíîñèòåëüíî íå-
áîëüøîé îáúåì îáùèõ îðãàíåëë, èõ êîíöåíòðàöèÿ â îêî-
ëîÿäåðíîé çîíå, íàëè÷èå ñåêðåòîðíûõ âêëþ÷åíèé — ÒÂÏ
è ðàçíîîáðàçíûõ òðàíñïîðòíûõ ñòðóêòóð. Òðàíñïîðòíûå
ñòðóêòóðû ÝÊ íåîäèíàêîâî ðàçâèòû â ðàçëè÷íûõ ó÷àñò-
êàõ ñîñóäèñòîãî ðóñëà, ÷òî ïîä÷åðêèâàåò ñòðóêòóðíóþ
íåîäíîðîäíîñòü ýíäîòåëèÿ è ëåæèò â îñíîâå íàèáîëåå ÷à-
ñòî èñïîëüçóåìîé åãî êëàññèôèêàöèè. Õàðàêòåðíûìè
îñîáåííîñòÿìè ÝÊ òàêæå ÿâëÿþòñÿ ïëàíàðíàÿ è àïèêàëü-
íî-áàçàëüíàÿ ïîëÿðíîñòè. Ïëàíàðíàÿ ïîëÿðíîñòü îáó-
ñëîâëåíà êîîðäèíèðîâàííûì âäîëü îñè ñîñóäà ïîëîæåíè-
åì ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà, ÿäðà è îðãàíåëë êëåòêè. Âçà-
èìíîå ðàñïîëîæåíèå îðãàíåëë è ÿäðà èìååò âàæíîå
ðåãóëÿòîðíîå çíà÷åíèå äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ÝÊ, îäíà-
êî ìåõàíèçìû ðàçâèòèÿ è èçìåíåíèÿ ïëàíàðíîé ïîëÿðíî-
ñòè â íàñòîÿùåå âðåìÿ íåÿñíû. Àïèêàëüíî-áàçàëüíàÿ ïî-
ëÿðíîñòü, èçó÷åííàÿ â áîëüøåé ñòåïåíè ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïëàíàðíîé, ïðîÿâëÿåòñÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûìè
ðàçëè÷èÿìè ìåæäó ëþìèíàëüíîé, àáëþìèíàëüíîé è êîí-
òàêòíûìè ïîâåðõíîñòÿìè ìåìáðàíû. Âîçíèêíîâåíèå àïè-
êàëüíî-áàçàëüíîé ïîëÿðíîñòè è ñîîòâåòñòâóþùåãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ðåöåïòîðíûõ êîìïëåêñîâ íà ìåìáðàíå ÝÊ
èìååò êðèòè÷åñêîå çíà÷åíèå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñîñóäîâ.

Òàêèì îáðàçîì, ÝÊ â îðãàíèçìå îáëàäàþò âûðàæåí-
íîé ñòðóêòóðíîé ãåòåðîãåííîñòüþ, êîòîðóþ ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü, êàê îòðàæåíèå èõ àäàïòàöèè ê ëîêàëüíûì
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îñîáåííîñòÿì êðîâîòîêà è ìåòàáîëè÷åñêèì ïîòðåáíîñòÿì
òêàíåé. Öåëûé ñïåêòð âîïðîñîâ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè
è äèôôåðåíöèðîâêè ÝÊ òðåáóåò äàëüíåéøèõ èññëåäîâà-
íèé, ðåçóëüòàòû êîòîðûõ ìîãóò îêàçàòü ñóùåñòâåííîå
âëèÿíèå íà ðàçâèòèå ñòðàòåãèé êîððåêöèè ýíäîòåëèàëü-
íîé äèñôóíêöèè è óïðàâëåíèÿ ïðîöåññàìè ðåãåíåðàöèè
ñåðäå÷íî-ñîñóäèñòîé ñèñòåìû.
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Endothelial cells perform a number of important functions in the organism, and their dysfunction plays an
important role in pathogenesis of a wide range of diseases. This review deals with the current literature data on
structural characteristics of endothelial cells. A special section is devoted to endothelial cells development and
differentiation. Structural aspects of endothelial cells cytoplasm and transport structures organization are dis-
cussed. Particular attention is paid to the structural heterogeneity of endothelial cells. Data on planar and api-
cal-basal polarity of endothelial cells are reviewed separately.
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