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Ì. È. Êðûëîâà
Òó÷íûå êëåòêè â ïîâðåæäåííîé ïîïåðå÷íî-ïîëîñòíîé ìûøöå ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà âçðîñëîé ëÿãóøêè

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå èññëåäîâàëè ïðèçíàêè àêòèâàöèè òó÷íûõ êëåòîê
(ÒÊ) ïðèðàíåâîé çîíû ìåõàíè÷åñêè ïîâðåæäåííîé ìûøå÷íîé òêàíè ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ëÿãóøêè
Rana temporaria â òå÷åíèå 1-é íåä ïîñëå îïåðàöèè. ×åðåç 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ â öèòîïëàçìå ÷àñòè
ðåçèäåíòíûõ è öèðêóëèðóþùèõ ÒÊ îáíàðóæåíû ïóñòûå äåãðàíóëÿöèîííûå êàíàëû, ñâèäåòåëüñòâóþùèå
î ïðîèçîøåäøåì ðàíåå âûäåëåíèè ìàòåðèàëà ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë ïóòåì ñîñòàâíîãî (compound) ýêçîöè-
òîçà. Âûÿâëåíû ðåäêèå ñëó÷àè âûáðîñà îäèíî÷íûõ, ëèøåííûõ ìåìáðàíû ãðàíóë ñ èçìåíåííûì ñîäåð-
æèìûì â ïðîñòðàíñòâî, îãðàíè÷åííîå ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ðåçèäåíòíûõ ÒÊ è îêðóæàþùèõ èõ
áàçàëüíîé ïëàñòèíêîé. Â òå÷åíèå 1-é íåä ïîñëå îïåðàöèè èçìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå ìíîãèõ ñåêðå-
òîðíûõ ãðàíóë àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ ñâÿçàíû ñ íàáóõàíèåì ãðàíóë, óìåíüøåíèåì êîëè÷åñòâà ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíîãî êîìïîíåíòà â ãðàíóëàõ è âûðàæåííûì ðàçðûõëåíèåì èõ ìàòðèêñà. Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíè-
ìàíèå áëèçîñòü ðàñïîëîæåíèÿ íåèçìåíåííûõ è èçìåíåííûõ ãðàíóë ê ïóñòûì îòêðûòûì äåãðàíóëÿöèîí-
íûì êàíàëàì, íåðåäêî ïðîíèçûâàþùèì öèòîïëàçìó àêòèâèðîâàííîé òó÷íîé êëåòêè îò åå ïîâåðõíîñòè
äî öåíòðàëüíî ðàñïîëîæåííîãî ÿäðà. Èììóíîöèòîõèìè÷åñêîå ìå÷åíèå ÒÊ ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ê ãèñòà-
ìèíó âûÿâèëî ëîêàëèçàöèþ ÷àñòèö çîëîòà êàê íàä íåèçìåíåííûìè ãðàíóëàìè, òàê è íàä èçìåíåííûìè.
Â èçìåíåííûõ ãðàíóëàõ ÷àñòèöû çîëîòà ðàñïîëàãàëèñü íàä ñîõðàíèâøåéñÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíîé ÷àñòüþ,
â òî âðåìÿ êàê ðàçðûõëåííûé ìàòðèêñ, êàê ïðàâèëî, ìåòêè íå ñîäåðæàë. Óëüòðàñòðóêòóðíûå ïðèçíàêè
ôîðìèðîâàíèÿ ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë â öèòîïëàçìå íåêîòîðûõ ÒÊ áûëè âûÿâëåíû ê êîíöó 1-é íåä ïîñëå
îïåðàöèè. Äàííûå ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîé àâòîðàäèîãðàôèè ïîêàçàëè, ÷òî ðåïëèêàòèâíàÿ è
òðàíñêðèïöèîííàÿ àêòèâíîñòü ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû íà èññëåäîâàííûõ ñðîêàõ ïîñëå îïåðàöèè íå âûðà-
æåíà. Ìèòîçîâ â ÒÊ íå îáíàðóæåíî. Èçðåäêà âñòðå÷àëèñü ÒÊ, ãèáíóùèå ïóòåì íåêðîçà. Ñîãëàñíî ïîëó-
÷åííûì ðåçóëüòàòàì, ÒÊ, ïðîñòèìóëèðîâàííûå ìåõàíè÷åñêèì ïîâðåæäåíèåì ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà,
ñåêðåòèðóþò ðàçíîîáðàçíûå ïðåôîðìèðîâàííûå ìåäèàòîðû, âêëþ÷àÿ ãèñòàìèí. Âûÿâëåííàÿ ðàííÿÿ
ðåàêöèÿ ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î êëþ÷åâîé ðîëè àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ â èíèöèà-
öèè âîñïàëèòåëüíîãî ïðîöåññà â ïîâðåæäåííîé ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîé ìûøå÷íîé òêàíè ëèìôàòè÷åñêîãî
ñåðäöà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ïîâðåæäåííàÿ ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòàÿ ìûøöà ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà, ñåêðå-
òîðíûå ãðàíóëû òó÷íûõ êëåòîê, ÷àñòè÷íàÿ äåãðàíóëÿöèÿ, èììóíîëîêàëèçàöèÿ ãèñòàìèíà, ñèíòåç ÄÍÊ è
ÐÍÊ, ëÿãóøêà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÁÏ — áàçàëüíàÿ ïëàñòèíêà, ÏÌ — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà, ÒÊ —
òó÷íûå êëåòêè, 3Í-Ò — 3Í-òèìèäèí, 3Í-Ó — 3Í-óðèäèí, ØÝÐ — øåðîõîâàòûé ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðå-
òèêóëóì, ÝÌÀ — ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêàÿ àâòîðàäèîãðàôèÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òó÷íûå êëåòêè (ÒÊ) ìëåêîïèòàþ-
ùèõ ðàññìàòðèâàþò êàê ìíîãîôóíêöèîíàëüíûå òêàíåâûå
êëåòêè ãåìàòîãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ìíîãîôóíêöèî-
íàëüíîñòü ÒÊ ïîäòâåðæäåíà èõ ó÷àñòèåì â àëëåðãè÷åñêèõ
è àíàôèëàêòè÷åñêèõ ðåàêöèÿõ (Metcalfe et al., 1997; Got-
twald et al., 1998; Galli et al., 2008), â ìåõàíèçìàõ àäàïòèâ-
íîãî è âðîæäåííîãî èììóíèòåòà (Galli, 2000; Galli, Tsai,
2008), à òàêæå â âîñïàëèòåëüíûõ çàáîëåâàíèÿõ (Theohari-
des et al., 2007, 2012). Íàêîïëåí áîëüøîé ýêñïåðèìåíòà-
ëüíûé ìàòåðèàë, ñâèäåòåëüñòâóþùèé î âàæíîé ðîëè ÒÊ â
ïðîöåññå çàæèâëåíèÿ ðàí (Reich et al., 1991; Noli, Miolo,
2001; Egozi et al., 2003; Wulf, Wilgus, 2013).

ÒÊ îáíàðóæåíû âî âñåõ âàñêóëÿðèçîâàííûõ òêàíÿõ
ïîçâîíî÷íûõ, ãäå îíè ÷àñòî ðàñïîëîæåíû â íåïîñðåäñò-
âåííîé áëèçîñòè ê ñîñóäàì è íåðâàì. Î âîâëå÷åííîñòè
ÒÊ â ðàçëè÷íûå àäàïòèâíûå è ïàòîëîãè÷åñêèå ïðîöåññû,
êàê ïðàâèëî, ñóäÿò ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì, â òîì ÷èñëå óëü-
òðàñòðóêòóðíûì, ïðèçíàêàì èõ àêòèâàöèè, à òàêæå ïî èç-
ìåíåíèþ èõ ÷èñëà è ôåíîòèïà (Dvorak et al., 1994; Zweifel
et al., 2002; Åðîõèíà è äð., 2008). ÒÊ ìîãóò áûòü àêòèâè-
ðîâàíû ìíîãèìè èììóíîëîãè÷åñêèìè è íåèììóíîëîãè-
÷åñêèìè ñòèìóëàìè. Ê ïîñëåäíèì ñëåäóåò îòíåñòè ðàçíî-
îáðàçíûå ôèçè÷åñêèå, õèìè÷åñêèå è ìåõàíè÷åñêèå ôàê-
òîðû.
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Èçó÷åíèþ êîëè÷åñòâà ÒÊ, èõ óëüòðàñòðóêòóðíûõ è
ôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé â ñêåëåòíûõ ìûøöàõ
ìëåêîïèòàþùèõ, â òîì ÷èñëå ðåãåíåðèðóþùèõ ïîñëå ïî-
âðåæäåíèÿ è ãåíåòè÷åñêè äèñòðîôè÷åñêèõ, óäåëåíî íåìà-
ëî âíèìàíèÿ (Majeed, 1994; Lefaucheur et al., 1996; Nahir-
ney et al., 1997; Radley, Grounds, 2006). Èññëåäîâàíèþ
ñïåöèôè÷åñêîãî âêëàäà ÒÊ â ïðîöåññ ðåãåíåðàöèè ïî-
âðåæäåííûõ ñêåëåòíûõ ìûøö êðûñû ïîñâÿùåí ðÿä îïóá-
ëèêîâàííûõ ðàíåå ñòàòåé (Côte et al., 2008; Duchesne et al.,
2011, 2013).

Èçâåñòíî, ÷òî ëþáîå ïîâðåæäåíèå âàñêóëÿðèçîâàí-
íûõ òêàíåé è îðãàíîâ âûçûâàåò âîñïàëèòåëüíóþ ðåàê-
öèþ. Ïîêàçàíî, ÷òî ìíîãîôóíêöèîíàëüíûå ìåäèàòîðû è
öèòîêèíû ÒÊ ïðèíèìàþò àêòèâíîå ó÷àñòèå â çàïóñêå âîñ-
ïàëèòåëüíîãî ïðîöåññà, âûçûâàÿ âàçîäèëàòàöèþ, ïîâû-
øåíèå ïðîíèöàåìîñòè êàïèëëÿðîâ, à òàêæå ðåêðóòèðîâà-
íèå èç êðîâåíîñíîãî ðóñëà ê ìåñòó ïîâðåæäåíèÿ ëåéêîöè-
òîâ è ëèìôîöèòîâ (Theoharides et al., 2007). Ïîçäíåå
àêòèâèðîâàííûå òðàâìîé ÒÊ ñèíòåçèðóþò è âûäåëÿþò
öèòîêèíû, õåìîêèíû è ðîñòîâûå ôàêòîðû, êîòîðûå ïîä-
äåðæèâàþò ïðîëèôåðàöèþ è ìèãðàöèþ ðàçëè÷íûõ êëå-
òî÷íûõ òèïîâ (Gottwald et al., 1998). Âîñïàëèòåëüíûé
ïðîöåññ ïðèíÿòî ðàññìàòðèâàòü êàê íåñïåöèôè÷åñêóþ
ìåñòíóþ ðåàêöèþ òêàíè íà ïîâðåæäåíèå, ñïîñîáñòâóþ-
ùóþ âîññòàíîâëåíèþ åå öåëîñòíîñòè.

Ó áåñõâîñòûõ àìôèáèé ÒÊ èññëåäîâàëè â ïîïåðå÷-
íî-ïîëîñàòîé ìûøå÷íîé òêàíè òàêèõ îðãàíîâ, êàê ÿçûê,
«êðîâÿíîå» ñåðäöå (Chieffi Baccari et al., 1998, 2003; Mon-
teforte et al., 2001; Êðûëîâà, 2003, 2006, 2009), à òàêæå
ëèìôàòè÷åñêîå ñåðäöå ðàçâèâàþùèõñÿ è âçðîñëûõ ëÿãó-
øåê (Êðûëîâà, 2009, 2010). Èçó÷åíèå ðàííåé ïîñòòðàâìà-
òè÷åñêîé ðåàêöèè ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòûõ ìûøö ìåõàíè÷å-
ñêè ïîâðåæäåííîãî ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ëÿãóøêè âûÿ-
âèëî ïðèçíàêè íåêðîçà ìûøå÷íûõ âîëîêîí, âîñïàëåíèÿ è
àêòèâàöèè êëåòîê-ñàòåëëèòîâ (Krylova, Bogolyubov,
2015). Äàííûå î ðîëè ÒÊ â ïðîöåññå ðåãåíåðàöèè ïîïå-
ðå÷íî-ïîëîñàòûõ ìûøö ëÿãóøêè â èçâåñòíîé íàì ëèòåðà-
òóðå îòñóòñòâóþò.

Çàäà÷à íàñòîÿùåé ðàáîòû çàêëþ÷àëàñü â èññëåäîâà-
íèè ðàííåé (1-ÿ íåä ïîñëå îïåðàöèè) ðåàêöèè ÒÊ ïðèðà-
íåâîé çîíû êàê âåðîÿòíûõ èíèöèàòîðîâ âîñïàëèòåëüíîãî
ïðîöåññà â ìåõàíè÷åñêè ïîâðåæäåííîì ëèìôàòè÷åñêîì
ñåðäöå. Ðàáîòó ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäîâ
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, ÝÌÀ è èììóíîöèòîõèìèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè çàäíèå ëèìôàòè÷å-
ñêèå ñåðäöà âçðîñëûõ ñàìöîâ ëÿãóøêè Rana temporaria
ìàññîé 30—40 ã. Çàäíèå ëèìôàòè÷åñêèå ñåðäöà ëÿãóø-
êè — ýòî íåáîëüøèå ïàðíûå ìûøå÷íûå îðãàíû (1—2 ìì
â äèàìåòðå), ðàñïîëîæåííûå ïîä êîæåé â íåáîëüøèõ óã-
ëóáëåíèÿõ ïî îáå ñòîðîíû êîï÷èêà. Ëèìôàòè÷åñêèå ñåðä-
öà ïîâðåæäàëè ïóòåì íàäðåçàíèÿ ïåðåäíåé ñòåíêè îðãàíà
òîíêèìè áðàíøàìè ãëàçíûõ íîæíèö. Êîíòðîëåì ñëóæè-
ëè ëèìôàòè÷åñêèå ñåðäöà íåîïåðèðîâàííûõ æèâîòíûõ.
Â êà÷åñòâå óñëîâíîãî êîíòðîëÿ èñïîëüçîâàëè çîíó â ñåðä-
öå, óäàëåííóþ îò ìåñòà ïîâðåæäåíèÿ. Ðàáîòó ïðîâîäèëè
â çèìíåå âðåìÿ íà ëÿãóøêàõ, àäàïòèðîâàííûõ ê êîìíàò-
íûì óñëîâèÿì ñîäåðæàíèÿ.

Ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Ëèìôàòè÷åñêèå
ñåðäöà îò 3 ëÿãóøåê íà êàæäûé âðåìåííîé ñðîê ýêñïåðè-
ìåíòà ôèêñèðîâàëè ÷åðåç 24 ÷, à òàêæå íà 3, 5 è 7-å ñóò
ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ îðãàíà. Íîðìàëüíûå è îïåðèðîâàí-

íûå ëèìôàòè÷åñêèå ñåðäöà ôèêñèðîâàëè â òå÷åíèå 2 ÷
ïðè 4 °Ñ â 2.5%-íîì ðàñòâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà íà êàêîäè-
ëàòíîì áóôåðå (ðÍ 7.4). Çàòåì îáðàçöû ïîñòôèêñèðîâàëè
â 1%-íîì OsO4 ïðè 4 °Ñ â òå÷åíèå 1 ÷, äåãèäðàòèðîâàëè â
ýòàíîëå âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè, ïðîâîäèëè ÷åðåç
àöåòîí è çàêëþ÷àëè â ýïîêñèäíóþ ñìîëó Àðàëäèò. Íà
óëüòðàòîìå LKB-III èçãîòîâëÿëè òîíêèå ñðåçû è îêðàøè-
âàëè èõ öèòðàòîì ñâèíöà. Ìàòåðèàë ïðîñìàòðèâàëè â
ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå LIBRA-120 ïðè óñêîðÿþùåì
íàïðÿæåíèè 80 êÂ.

Ý ë å ê ò ð î í í î-ì è ê ð î ñ ê î ï è ÷ å ñ ê à ÿ à â ò î ð à -
ä è î ã ð à ô è ÿ. ×åðåç 24 ÷, à òàêæå íà 3, 5 è 7-å ñóò ïîñëå
îïåðàöèè ëÿãóøêàì ââîäèëè 3Í-òèìèäèí (3Í-Ò) â äîçå
110�104 Áê/ã (óä. àêò. 592 ÃÁê/ììîëü). Ìàòåðèàë ôèêñè-
ðîâàëè ÷åðåç 4 ÷ ïîñëå îäíîêðàòíîãî ââåäåíèÿ èçîòîïà.
Íà 5-å ñóò ïîñëå îïåðàöèè íåêîòîðûì ëÿãóøêàì ââîäèëè
3Í-Ó â òîé æå äîçå. Ôèêñèðîâàëè ëèìôàòè÷åñêèå ñåðäöà
÷åðåç 30 ìèí è 24 ÷ ïîñëå ââåäåíèÿ èçîòîïà. Çàëèòûé â
ýïîêñèäíóþ ñìîëó Àðàëäèò ìàòåðèàë ïîäãîòàâëèâàëè
äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîé àâòîðàäèîãðàôèè ïî
ìåòîäèêå, ïîäðîáíî îïèñàííîé Ëàððà è Äðîçîì (Larra,
Droz, 1970). Âðåìÿ ýêñïîçèöèè âàðüèðîâàëî îò 3 äî 6 ìåñ.

Ý ë å ê ò ð î í í î-ì è ê ð î ñ ê î ï è ÷ å ñ ê à ÿ è ì ì ó í î -
ö è ò î õ è ì è ÿ. Äëÿ èììóíîýëåêòðîííîãî ìå÷åíèÿ óëüòðà-
òîíêèõ ñðåçîâ èñïîëüçîâàëè ìàòåðèàë, îáðàáîòàííûé ïî
ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå, ïðèìåíÿåìîé äëÿ ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, è çàêëþ÷åííûé â
ñìîëó Àðàëäèò. Äî èììóíîöèòîõèìè÷åñêîé îáðàáîòêè
äëÿ óâåëè÷åíèÿ ãèäðîôèëüíîñòè ñìîëû ñðåçû âûäåðæè-
âàëè â òå÷åíèå 20 ìèí â 3%-íîì ðàñòâîðå ïåðåêèñè âîäî-
ðîäà. Â êà÷åñòâå ïåðâûõ àíòèòåë èñïîëüçîâàëè ïîëèêëî-
íàëüíûå àíòèòåëà ïðîòèâ ãèñòàìèíà (ABcam, Âåëèêîáðè-
òàíèÿ). Êîíå÷íîå ðàçâåäåíèå àíòèòåë ê ãèñòàìèíó 1 : 100.
Â êà÷åñòâå âòîðûõ àíòèòåë èñïîëüçîâàëè êîçüè àíòèòåëà
ïðîòèâ êðîëè÷üèõ èììóíîãëîáóëèíîâ, êîíúþãèðîâàííûå
ñ êîëëîèäíûì çîëîòîì (äèàìåòð ÷àñòèö 10 íì) (Sigma,
ÑØÀ) ïðè ðàçâåäåíèè 1 : 20. Êîíòðîëåì ñëóæèëè ñðåçû,
ïðîøåäøèå îáðàáîòêó áåç ïðèìåíåíèÿ ïåðâûõ àíòèòåë.

Ðåçóëüòàòû

Ïîâðåæäåíèå ïåðåäíåé ñòåíêè ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðä-
öà ïðèâîäèò ê ðàñõîæäåíèþ ìûøö ïî ëèíèè ðàçðåçà (îá-
ðàçîâàíèþ ðàíåâîé çîíû). ×åðåç 24 ÷ ïîñëå îïåðàöèè â
çîíå äåôåêòà ñòåíêè ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ìîæíî îáíà-
ðóæèòü íàëè÷èå ñãóñòêà êðîâè, à â ïîëîñòè îðãàíà —
êëåòêè êðîâè. Ïðèðàíåâàÿ çîíà ïðåäñòàâëåíà óçêèì ïîÿ-
ñîì ìûøå÷íûõ âîëîêîí, ðåàãèðóþùèõ íà òðàâìó, à çîíà
óñëîâíîãî êîíòðîëÿ — íåèçìåíåííûìè è ìàëîèçìåíåí-
íûìè ìûøå÷íûìè âîëîêíàìè, ðàñïîëîæåííûìè â îòäà-
ëåíèè îò ìåñòà ïîâðåæäåíèÿ. ×åðåç 1 ñóò ïîñëå îïåðàöèè
â èíòåðñòèöèàëüíîì ïðîñòðàíñòâå ïðèðàíåâîé çîíû ñðå-
äè ðàçðóøàþùèõñÿ ìûøå÷íûõ âîëîêîí ìîæíî îáíàðó-
æèòü ýðèòðîöèòû, íåéòðîôèëû, ÒÊ è ìàêðîôàãè. Ïîñëåä-
íèå íåðåäêî ïðîíèêàþò ïîä áàçàëüíóþ ïëàñòèíêó (ÁÏ)
ãèáíóùèõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí, óæå ëèøåííûõ ïëàçìàòè-
÷åñêîé ìåìáðàíû (ÏÌ), è ôàãîöèòèðóþò îñòàòêè ñîêðà-
òèòåëüíîãî àïïàðàòà è ðàçðóøåííûå îðãàíåëëû. Ïîëîñòè
ðàñøèðåííûõ êàïèëëÿðîâ ïëîòíî çàáèòû ýðèòðîöèòàìè.

Óëüòðàñòðóêòóðà íåàêòèâèðîâàííûõ ÒÊ (ðèñ. 1, à),
óìåðåííî àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ (ðèñ. 1, á) è àêòèâèðîâàí-
íûõ òðàâìîé ÒÊ çàìåòíî ðàçëè÷àåòñÿ (ðèñ. 1, â, ã). Íåàê-
òèâèðîâàííûå ðåçèäåíòíûå ÒÊ â ëèìôàòè÷åñêîì ñåðäöå
(ðèñ. 1, à) èìåþò, êàê ïðàâèëî, óäëèíåííóþ ôîðìó è îá-
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Ðèñ. 1. Óëüòðàñòðóêòóðà ðåçèäåíòíûõ è öèðêóëèðóþùèõ òó÷íûõ êëåòîê ëÿãóøêè Rana temporaria.

à — óëüòðàòîíêèé ñðåç íåàêòèâèðîâàííîé ðåçèäåíòíîé òó÷íîé êëåòêè, ðàñïîëîæåííîé â ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè ðÿäîì ñ íåîïåðèðîâàííûì ëèìôàòè-
÷åñêèì ñåðäöåì; ãåòåðîãåííûå è ïîëèìîðôíûå ãðàíóëû ïëîòíî óïàêîâàíû â öèòîïëàçìå: õîðîøî ðàçëè÷èì ýëåêòðîííî-ïëîòíûé êîìïîíåíò ãðàíóë, à
òàêæå òîíêîãðàíóëÿðíûé èëè ÿ÷åèñòûé ìàòðèêñ; îâàëüíîå ÿäðî îáîãàùåíî ãåòåðîõðîìàòèíîì, ñòðåëêè óêàçûâàþò íà ïîâåðõíîñòíûå ëàêóíû, ãîëîâ-
êè ñòðåëîê — íà ÁÏ. á — óëüòðàòîíêèé ñðåç óìåðåííî àêòèâèðîâàííîé öèðêóëèðóþùåé òó÷íîé êëåòêè, íàõîäÿùåéñÿ â ìàãèñòðàëüíîì ïîòîêå êðîâè â
ïðîñâåòå «êðîâÿíîãî» ñåðäöà; çâåçäî÷êàìè îòìå÷åíû íåêîòîðûå èçìåíåííûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ãðàíóëû; íà ïîâåðõíîñòè òó÷íîé êëåòêè îòñóòñòâó-
þò ïîâåðõíîñòíûå ëàêóíû, íåò ÁÏ, âèäíû íåáîëüøèå òîíêèå îòðîñòêè (ñòðåëêè). â — ðåçèäåíòíàÿ àêòèâèðîâàííàÿ òó÷íàÿ êëåòêà â îïåðèðîâàííîì
ëèìôàòè÷åñêîì ñåðäöå, 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ìûøå÷íîé ñòåíêè îðãàíà; â öèòîïëàçìå òó÷íîé êëåòêè ïðèñóòñòâóþò êðóïíûå ïóñòûå äåãðàíóëÿöè-
îííûå êàíàëû (äê) è ãðàíóëû ñ èçìåíåííûì ñîäåðæèìûì. ã — öèðêóëèðóþùàÿ òó÷íàÿ êëåòêà â êàïèëëÿðå îïåðèðîâàííîãî ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà,
24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ îðãàíà; îáðàùàþò âíèìàíèå ïðèñóòñòâèå â öèòîïëàçìå êëåòêè ïóñòûõ äåãðàíóëÿöèîííûõ êàíàëîâ (äê) è ñâîáîäíîå ðàñïîëî-

æåíèå ãðàíóë îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà. Ý — ýðèòðîöèò, ß — ÿäðî òó÷íîé êëåòêè. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 1 (à, á) è 0.5 (â, ã) ìêì.



Òó÷íûå êëåòêè â ïîâðåæäåííîé ïîïåðå÷íî-ïîëîñòíîé ìûøöå ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà âçðîñëîé ëÿãóøêè 691

Ðèñ. 2. Àêòèâèðîâàííûå ðåçèäåíòíûå òó÷íûå êëåòêè â ïîâðåæäåííîì ëèìôàòè÷åñêîì ñåðäöå ëÿãóøêè.

à — âûõîä èçìåíåííîé ëèøåííîé ìåìáðàíû ãðàíóëû (çâåçäî÷êà) â ïîâåðõíîñòíóþ ëàêóíó àêòèâèðîâàííîé òó÷íîé êëåòêè, 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ
ñåðäöà; ãîëîâêè ñòðåëîê óêàçûâàþò íà öèòîïëàçìàòè÷åñêèå îòðîñòêè, ñòðåëêè — íà ÁÏ; ñã — ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû, êô — êîëëàãåíîâàÿ ôèáðèëëà,
ß — ÿäðî òó÷íîé êëåòêè. á — ìíîãî÷èñëåííûå ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû ñ èçìåíåííûì ñîäåðæèìûì â öèòîïëàçìå òó÷íîé êëåòêè, 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäå-
íèÿ ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà; õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ÿâëÿåòñÿ êðóïíàÿ êàìåðà (ê), ðàñïîëîæåííàÿ íà ïåðèôåðèè òó÷íîé êëåòêè ïîä ÏÌ; ïîëîñòü
êàìåðû ñîäåðæèò îñòàòêè ñåêðåòîðíîãî ìàòåðèàëà; â íåïîñðåäñòâåííîì êîíòàêòå ñ êàìåðîé íàõîäÿòñÿ êàê ãðàíóëû ñ èçìåíåííûì ñîäåðæèìûì (çâåç-
äî÷êè), òàê è íåèçìåíåííûå ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû (ñã). â — ôðàãìåíò öèòîïëàçìû àêòèâèðîâàííîé òó÷íîé êëåòêè, 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ; â êðóïíîé
öèòîïëàçìàòè÷åñêîé êàìåðå ïðèñóòñòâóþò îñòàòêè ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî êîìïîíåíòà è ãðàíóëÿðíîãî ìàòðèêñà ñåêðåòîðíîé ãðàíóëû. ã — ôðàãìåíò
öèòîïëàçìû àêòèâèðîâàííîé òó÷íîé êëåòêè, 3-è ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà; â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè ê ìàëîèçìåíåííûì
ñåêðåòîðíûì ãðàíóëàì ðàñïîëîæåíû íåáîëüøèå ïóçûðüêè (òîíêèå ñòðåëêè), âîçìîæíî ñîäåðæàùèå ìàòåðèàë ãðàíóë. ä — ëîêàëèçàöèÿ ãèñòà-
ìèí-èììóíîïîçèòèâíîãî ìàòåðèàëà â íåèçìåíåííîé ãðàíóëå (ñã) òó÷íîé êëåòêè, 5-å ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ. å — èçìåíåííûå ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû,
èììóíîìå÷åííûå ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ïðîòèâ ãèñòàìèíà; ÷àñòèöû çîëîòà, èäåíòèôèöèðóþùèå ãèñòàìèí, â îñíîâíîì ëîêàëèçîâàíû íàä ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíûì êîìïîíåíòîì èçìåíåííûõ ãðàíóë òó÷íîé êëåòêè, 5-å ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 (à, á)

è 0.2 (â—å) ìêì.
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Ðèñ. 3. Òó÷íûå êëåòêè â ïîâðåæäåííîì ëèìôàòè÷åñêîì ñåðäöå.

à — ôîðìèðîâàíèå ãðàíóë â öèòîïëàçìå òó÷íîé êëåòêè, 5-å ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ; ñòðåëêè óêàçûâàþò íà âàêóîëè, ñîäåðæàùèå ìàòåðèàë áóäóùèõ
ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë; àã — àïïàðàò Ãîëüäæè, ìã — ìîëîäàÿ ñåêðåòîðíàÿ ãðàíóëà, ß — ÿäðî òó÷íîé êëåòêè. á — ôðàãìåíò òó÷íîé êëåòêè, ñîäåðæàùåé â
öèòîïëàçìå ìîëîäûå ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû (ìã), 7-å ñóò ïîñëå îïåðàöèè; îáðàùàåò âíèìàíèå òåñíûé êîíòàêò êàíàëüöà ØÝÐ (ñòðåëêà) è ìîëîäîé ãðà-
íóëû (ìã) òó÷íîé êëåòêè. â — óëüòðàòîíêèé ñðåç òó÷íîé êëåòêè ïîâðåæäåííîãî ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà, 5-å ñóò ïîñëå îïåðàöèè; õîðîøî âèäíî, ÷òî
ïóñòàÿ äåãðàíóëÿöèîííàÿ êàìåðà (ê), ðàñïîëîæåííàÿ â öèòîïëàçìå òó÷íîé êëåòêè, èìååò îòêðûòûé âûõîä â ïîâåðõíîñòíóþ ëàêóíó; â íåïîñðåäñòâåí-
íîé áëèçîñòè ê êàìåðå íàõîäÿòñÿ äâå íåèçìåíåííûå ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû. ã — ôðàãìåíò òó÷íîé êëåòêè ïðèðàíåâîé çîíû, 6-å ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ;
ðàñïîëîæåííûå â öèòîïëàçìå ïóñòûå äåãðàíóëÿöèîííûå êàìåðû îêðóæåíû ñåêðåòîðíûìè ãðàíóëàìè. ä — ÿäðî òó÷íîé êëåòêè, ìå÷åííîå 3Í-Ò, 7-å ñóò
ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà, 4 ÷ ïîñëå îäíîêðàòíîãî ââåäåíèÿ èçîòîïà; íà ïåðèôåðèè è îêîëî ÿäðà (ß) òó÷íîé êëåòêè õîðîøî âèäíû

íåèçìåíåííûå ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû (ñã). Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 (à—ã) è 1 (ä) ìêì.



ëàäàþò õîðîøî âûðàæåííîé ÁÏ. Öåíòðàëüíî ðàñïîëî-
æåííîå ÿäðî îáîãàùåíî ãåòåðîõðîìàòèíîì. Öèòîïëàçìà
ÒÊ çàïîëíåíà ãåòåðîãåííûìè è ïîëèìîðôíûìè ñåêðåòîð-
íûìè ãðàíóëàìè ñ õàðàêòåðíûì äëÿ ÒÊ ëÿãóøåê èíòðà-
ãðàíóëÿðíûì ñòðîåíèåì: ýëåêòðîííî-ïëîòíûé êîìïîíåíò
íåðåäêî ïðåäñòàâëåí ïàðàêðèñòàëëèíîâûìè ñòðóêòóðàìè,
à ýëåêòðîííî-ñâåòëûé ìàòðèêñ — òîíêîãðàíóëÿðíûì èëè
ÿ÷åèñòûì ìàòåðèàëîì. Ïîâåðõíîñòü ÒÊ îáðàçóåò ñâîåîá-
ðàçíûå ëàêóíû, â êîòîðûõ ìîæíî îáíàðóæèòü öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèå îòðîñòêè, íåðåäêî çàêðûâàþùèå ñîáîé âõîä â
ëàêóíû. Õàðàêòåðíî, ÷òî ýëåêòðîííàÿ ïëîòíîñòü ñîäåð-
æèìîãî ëàêóí îòëè÷àåòñÿ îò ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè ìåæ-
êëåòî÷íîãî ïðîñòðàíñòâà, îêðóæàþùåãî ðåçèäåíòíûå ÒÊ
(ðèñ. 1, à). Ïðè îòêðûòîì âõîäå â ëàêóíû èõ âíóòðåííÿÿ
ïîâåðõíîñòü âûñòëàíà ìàòåðèàëîì, ïîêðûâàþùèì ÒÊ ñî
ñòîðîíû ýêñòðàöåëëþëÿðíîãî ïðîñòðàíñòâà, à èìåííî ìà-
òåðèàëîì ÁÏ. Êëåòî÷íàÿ ïîâåðõíîñòü ÒÊ ïðè ýòîì ïðèîá-
ðåòàåò íåðîâíûå î÷åðòàíèÿ.

Ó óìåðåííî àêòèâèðîâàííûõ öèðêóëèðóþùèõ â êðî-
âîòîêå ÒÊ öèòîïëàçìà, êàê ïðàâèëî, çàïîëíåíà ãðàíóëàìè
ñ íåèçìåíåííûì è èçìåíåííûì ñîäåðæèìûì (ðèñ. 1, á).
Ïðè ýòîì íå îáíàðóæåíî êàðòèí ñëèÿíèÿ öèòîïëàçìàòè-
÷åñêèõ ãðàíóë, õàðàêòåðíûõ äëÿ ñîñòàâíîãî (compound)
ýêçîöèòîçà.

×åðåç 24 ÷ ïîñëå îïåðàöèè äëÿ àêòèâèðîâàííûõ òðàâ-
ìîé ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû õàðàêòåðíû íàëè÷èå â öèòî-
ïëàçìå ïóñòûõ äåãðàíóëÿöèîííûõ êàíàëîâ, óâåëè÷åíèå
ðàññòîÿíèÿ ìåæäó îñòàâøèìèñÿ â öèòîïëàçìå ñåêðåòîð-
íûìè ãðàíóëàìè è ÿâíîå óìåíüøåíèå èõ êîëè÷åñòâà
(ðèñ. 1, â, ã). Êðàéíå ðåäêî íàáëþäàåòñÿ âûõîä öåëîé ãðà-
íóëû, ëèøåííîé ìåìáðàíû, â ïðîñòðàíñòâî, îãðàíè÷åí-
íîå ñ îäíîé ñòîðîíû ÏÌ, à ñ äðóãîé — ÁÏ. Ïðè ýòîì
òèïå ñåêðåöèè ãðàíóëû ñ èçìåíåííûì ñîäåðæèìûì, êàê
ïðàâèëî, ïîïàäàþò â ïîâåðõíîñòíóþ ëàêóíó, à íå âûõî-
äÿò íåïîñðåäñòâåííî â ìåæêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñòâî
(ðèñ. 2, à).

Â òå÷åíèå âñåé 1-é íåä ïîñëå îïåðàöèè òîíêîå ñòðîå-
íèå ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë ìíîãèõ ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû, à
èíîãäà è çîíû óñëîâíîãî êîíòðîëÿ ñâèäåòåëüñòâóåò î
âíóòðèãðàíóëÿðíîé àêòèâàöèè. Ê ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðè-
çíàêàì ýòîãî ñîñòîÿíèÿ ñëåäóåò îòíåñòè óìåíüøåíèå êî-
ëè÷åñòâà ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî êîìïîíåíòà â ãðàíóëàõ, èõ
íàáóõàíèå è ðàçðûõëåíèå ìàòåðèàëà ìàòðèêñà. Âåëè÷èíà
ãðàíóë ïðè ýòîì ìåíÿåòñÿ íåçíà÷èòåëüíî (ðèñ. 2, á, å).
Îïðåäåëåííî ñóäèòü î ñïîñîáå ñåêðåöèè ñîäåðæèìîãî òà-
êèõ ãðàíóë ñëîæíî. Íåðåäêî ãðàíóëû ñ íåèçìåíåííîé è
èçìåíåííîé ñòðóêòóðîé îêðóæàþò îñòàâøèåñÿ â öèòî-
ïëàçìå ÒÊ ïóñòûå îòêðûòûå äåãðàíóëÿöèîííûå êàíàëû è
êàìåðû (ðèñ. 2, á, â; 3, â, ã). Èíîãäà óäàåòñÿ îáíàðóæèòü
îñòàòêè ãðàíóëû â òàêîì ñîõðàíèâøåìñÿ â öèòîïëàçìå
äåãðàíóëÿöèîííîì êàíàëå (ðèñ. 2, â).

Â öèòîïëàçìå íåêîòîðûõ àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ (÷àùå
âîêðóã ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë) ìîæíî îáíàðóæèòü íàëè-
÷èå íåáîëüøèõ îêðóãëûõ èëè îâàëüíûõ ïóçûðüêîâ
(40—60 íì â äèàìåòðå), ÿâíî çàïîëíåííûõ ìàòåðèàëîì
ãðàíóë (ðèñ. 2, ã).

Èììóíîöèòîõèìè÷åñêèå äàííûå ñ èñïîëüçîâàíèåì
àíòèòåë ê ãèñòàìèíó ïîêàçàëè íàëè÷èå ÷àñòèö çîëîòà íàä
íåèçìåíåííûìè ãðàíóëàìè (ðèñ. 2, ä) è íàä ïëîòíûì êîì-
ïîíåíòîì, ñîõðàíèâøèìñÿ â èçìåíåííûõ ãðàíóëàõ
(ðèñ. 2, å).

Íà 5—7-å ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ â ïðèðàíåâîé çîíå
ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ìîæíî îáíàðóæèòü ÒÊ, â öèòî-
ïëàçìå êîòîðûõ èäåò àêòèâíûé ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ
íîâûõ ãðàíóë (ðèñ. 3, à, á). Äëÿ îäíèõ ÒÊ õàðàêòåðíû ãè-

ïåðïëàçèÿ ýëåìåíòîâ àïïàðàòà Ãîëüäæè, íàëè÷èå â îêîëî-
ÿäåðíîé çîíå âàêóîëåé, ñîäåðæàùèõ ýëåêòðîííî-ïëîòíûé
ìàòåðèàë ïðîãðàíóë, à òàêæå ïðèñóòñòâèå â öèòîïëàçìå
ìîëîäûõ îêðóãëûõ ãðàíóë, ëèøåííûõ íà äàííûõ ýòàïàõ
ñîçðåâàíèÿ ïàðàêðèñòàëëèíîâîãî êîìïîíåíòà. Íåìíîãî-
÷èñëåííûå áîëåå çðåëûå ãðàíóëû, êàê ïðàâèëî, îòòåñíå-
íû íà ïåðèôåðèþ ÒÊ (ðèñ. 3, à).

Äðóãèå ÒÊ, â öèòîïëàçìå êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ôîð-
ìèðîâàíèå íîâûõ ãðàíóë, ïî ñâîåé óëüòðàñòðóêòóðå íàïî-
ìèíàþò ìåçåíõèìíûå êëåòêè. Äëÿ íèõ õàðàêòåðíû âûñî-
êàÿ ýëåêòðîííàÿ ïëîòíîñòü öèòîïëàçìû, à òàêæå íàëè÷èå
â íåé áîëüøîãî êîëè÷åñòâà êàíàëüöåâ øåðîõîâàòîãî ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ØÝÐ) è ïó÷êîâ ïðîìå-
æóòî÷íûõ ôèëàìåíòîâ. Íåìíîãî÷èñëåííûå ìîëîäûå
îêðóãëûå êðóïíûå ãðàíóëû ðàñïîëîæåíû áëèæå ê ÏÌ
ÒÊ. Íåêîòîðûå ãðàíóëû ïîìèìî ìàòðèêñà ñîäåðæàò ýëå-
ìåíòû ïëîòíîãî êîìïîíåíòà, ïðåäñòàâëåííîãî ïàðàêðè-
ñòàëëèíîâûìè ñòðóêòóðàìè (ðèñ. 3, á). Õàðàêòåðåí òåñ-
íûé êîíòàêò êàíàëüöåâ ØÝÐ è ìîëîäûõ ãðàíóë ÒÊ. Âûÿ-
âèòü ýëåìåíòû àïïàðàòà Ãîëüäæè â öèòîïëàçìå ÒÊ
äàííîãî òèïà íå óäàëîñü.

Çàìåòíûõ èçìåíåíèé â óëüòðàñòðóêòóðå ÿäåð àêòèâè-
ðîâàííûõ ÒÊ íå îáíàðóæåíî. Îíè, êàê è ÿäðà èíòàêòíûõ
ÒÊ, îáîãàùåíû ãåòåðîõðîìàòèíîì, èìåþò îêðóãëóþ èëè
îâàëüíóþ ôîðìó. Íàëè÷èå ðèáîñîì íà íàðóæíîé ÿäåðíîé
ìåìáðàíå õàðàêòåðíî äëÿ ÒÊ, â öèòîïëàçìå êîòîðûõ ïðî-
èñõîäèò ôîðìèðîâàíèå íîâûõ ãðàíóë. Îòäåëüíûå ÒÊ
èìåþò õàðàêòåðíûå ïðèçíàêè íåêðîçà.

Ïî äàííûì ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîé àâòîðà-
äèîãðàôèè (ÝÌÀ), ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ìå÷åí-
íûõ 3Í-Ò êëåòîê êðàéíå ìàëî âî âñåõ çîíàõ ëèìôàòè÷å-
ñêîãî ñåðäöà è òîïîãðàôè÷åñêè îíè, êàê ïðàâèëî, íå ñâÿ-
çàíû ñ ìûøå÷íûìè âîëîêíàìè. Çàìåòíîå óâåëè÷åíèå
êîëè÷åñòâà ñèíòåçèðóþùèõ ÄÍÊ êëåòîê ìîæíî íàáëþ-
äàòü ê êîíöó 1-é íåä ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ëèìôàòè÷åñêîãî
ñåðäöà. Ïðè îäíîêðàòíîì ââåäåíèè 3Í-Ò è ôèêñàöèè ìà-
òåðèàëà ÷åðåç 3—4 ÷ ìåòÿòñÿ, êàê ïðàâèëî, ÿäðà ýíäîòå-
ëèàëüíûõ êëåòîê âíóòðåííåé âûñòèëêè ëèìôàòè÷åñêîãî
ñåðäöà è êàïèëëÿðîâ, ÿäðà ôèáðîáëàñòîïîäîáíûõ êëåòîê,
êëåòîê áëàñòíîãî òèïà ñ ìíîæåñòâîì ñâîáîäíûõ ðèáîñîì
â öèòîïëàçìå, êîòîðûå, âîçìîæíî, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ìèîáëàñòû, ÿäðà êëåòîê-ñàòåëëèòîâ, à òàêæå ÿäðà àêòèâè-
ðîâàííûõ òðàâìîé ìûøå÷íûõ âîëîêîí ïðèðàíåâîé çîíû.

Ëèøü îäíà òó÷íàÿ êëåòêà, ìå÷åííàÿ 3Í-Ò (ðèñ. 3, ã),
áûëà âûÿâëåíà â ïðèðàíåâîé çîíå è òîëüêî íà 7-å ñóò ïîñ-
ëå ïîâðåæäåíèÿ. Ìèòîòè÷åñêè äåëÿùèõñÿ ÒÊ íå îáíàðó-
æåíî. ßäðûøêè è ÿäðà ÒÊ íå âêëþ÷àëè ìåòêó 3Í-Ó íè ÷å-
ðåç 30 ìèí, íè ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå ââåäåíèÿ èçîòîïà íà
5-å ñóò ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ.

Îáñóæäåíèå

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îáíàðóæåíû óëüòðàñòðóêòóðíûå
ïðèçíàêè àêòèâàöèè ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû ìåõàíè÷åñêè
ïîâðåæäåííîé ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîé ìûøöû ëèìôàòè÷å-
ñêîãî ñåðäöà ëÿãóøêè. Êàê èçâåñòíî, àêòèâàöèÿ ÒÊ èíäó-
öèðóåò âûäåëåíèå ïðåôîðìèðîâàííûõ ïðîâîñïàëèòåëü-
íûõ ìåäèàòîðîâ, ëîêàëèçîâàííûõ â ñïåöèôè÷åñêèõ ãðà-
íóëàõ, à òàêæå ñèíòåç de novo è ñåêðåöèþ öèòîêèíîâ,
õåìîêèíîâ, ðîñòîâûõ ôàêòîðîâ è äðóãèõ ðåãóëÿòîðíûõ
ìîëåêóë (Metcalfe et al., 1997).

Ñåêðåöèÿ ñîäåðæèìîãî ñïåöèôè÷åñêèõ ãðàíóë ÒÊ
ïðîèñõîäèò ïóòåì ýêçîöèòîçà. Ïîä ýêçîöèòîçîì ïîíèìà-
þò ïðîöåññ ñëèÿíèÿ ìåìáðàí ãðàíóë è êëåòêè ñ ôîðìèðî-

Òó÷íûå êëåòêè â ïîâðåæäåííîé ïîïåðå÷íî-ïîëîñòíîé ìûøöå ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà âçðîñëîé ëÿãóøêè 693



âàíèåì ïîâåðõíîñòíûõ ïîð, ÷åðåç êîòîðûå ïðîèñõîäèò
âûõîä ñîäåðæèìîãî ãðàíóë âî âíåêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñò-
âî (Lagunoff, 1973; Burgoyne, Morgan, 2003).

Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü,
÷òî âûðàæåííàÿ ðåàêöèÿ ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû, ïðèõîäèò-
ñÿ íà áîëåå ðàííèé (ñåêóíäû, ìèíóòû, ÷àñû) ïîñëåîïåðà-
öèîííûé ïåðèîä. Íàëè÷èå â öèòîïëàçìå àêòèâèðîâàííûõ
ÒÊ ïóñòûõ äåãðàíóëÿöèîííûõ êàíàëîâ ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå
îïåðàöèè ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå ïðèçíàêà ïðî-
øåäøåãî ðàíåå ñîñòàâíîãî (compound) ýêçîöèòîçà. Êàê
èçâåñòíî, ïðè äàííîé ôîðìå ñåêðåöèè ïðîèñõîäèò ñëèÿ-
íèå ãðàíóë äðóã ñ äðóãîì, à òàêæå ñ ÏÌ. Ñîñòàâíîé ýêçî-
öèòîç áûâàåò äâóõ òèïîâ. Ïðè ñîñòàâíîì ýêçîöèòîçå
ìóëüòèâåçèêóëÿðíîãî òèïà öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ãðàíóëû
àêòèâèðîâàííîé òó÷íîé êëåòêè ñëèâàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì,
ôîðìèðóÿ äåãðàíóëÿöèîííûå êàíàëû, êîòîðûå çàòåì
ñëèâàþòñÿ ñ ÏÌ, îáðàçóÿ ïîâåðõíîñòíûå ïîðû. Ïðè ñî-
ñòàâíîì ýêçîöèòîçå ïîñëåäîâàòåëüíîãî òèïà âíà÷àëå ñ
ÏÌ ñëèâàþòñÿ èíäèâèäóàëüíûå ãðàíóëû, ÷òî ïðèâîäèò ê
îáðàçîâàíèþ ïîâåðõíîñòíûõ ïîð, à çàòåì ãðàíóëû, ðàñ-
ïîëîæåííûå â ãëóáèíå öèòîïëàçìû, ïîñëåäîâàòåëüíî
ñëèâàþòñÿ ñ ýòèìè óæå ñåêðåòèðóþùèìè ïåðâè÷íûìè
ãðàíóëàìè. Ïðîöåññû ñîñòàâíîãî ýêçîöèòîçà îáîèõ òèïîâ
ñîïðÿæåíû ñ îáðàçîâàíèåì îòêðûòûõ äåãðàíóëÿöèîííûõ
êàíàëîâ (Burgoyne, Morgan, 2003; Pickett, Edwardson,
2006). Çàâåðøåííûé ýêçîöèòîç, êàê ïðàâèëî, ïðèâîäèò ê
óäàëåíèþ èç öèòîïëàçìû àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ âñåõ èëè
÷àñòè ñïåöèôè÷åñêèõ ãðàíóë (ñîäåðæèìîãî ãðàíóë è èõ
ïåðèãðàíóëÿðíûõ ìåìáðàí), ò. å. ê ïîëíîé èëè ÷àñòè÷íîé
äåãðàíóëÿöèè (Dvorak, 1991; Pickett, Edwardson, 2006).
Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó ÷àñ-
òè÷íîé äåãðàíóëÿöèè è íåçàâåðøåííîãî ñîñòàâíîãî ýêçî-
öèòîçà â àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ.

Íà èññëåäîâàííûõ ñðîêàõ ïîñëå îïåðàöèè êðàéíå
ðåäêî ìîæíî íàáëþäàòü êàðòèíû âûäåëåíèÿ âî âíåêëå-
òî÷íîå ïðîñòðàíñòâî èíäèâèäóàëüíûõ, ëèøåííûõ ìåìá-
ðàí ãðàíóë ÒÊ. Çàâåðøåííûé ýêçîöèòîç, êàê ïðàâèëî,
ïðèâîäèò ê óäàëåíèþ èç öèòîïëàçìû àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ
âñåõ èëè ÷àñòè ñïåöèôè÷åñêèõ ãðàíóë (ñîäåðæèìîãî ãðà-
íóë è èõ ïåðèãðàíóëÿðíûõ ìåìáðàí), ò. å. ê ïîëíîé èëè
÷àñòè÷íîé äåãðàíóëÿöèè (Dvorak, 1991; Pickett, Edward-
son, 2006).

Êàê è àâòîðû ðàííèõ óëüòðàñòðóêòóðíûõ èññëåäîâà-
íèé ïðîöåññà äåãðàíóëÿöèè â ÒÊ (Combs, 1966; Lagunoff,
1973), ìû ñòîëêíóëèñü ñ ïðîáëåìîé ñîõðàííîñòè ìåìá-
ðàí, íàõîäÿùèõñÿ â äèíàìè÷íîì ñîñòîÿíèè â ïðîñòèìó-
ëèðîâàííûõ ÒÊ. Ïëîõàÿ ðàçëè÷èìîñòü ïåðèãðàíóëÿðíûõ
ìåìáðàí ìîæåò çàâèñåòü êàê îò ïëîñêîñòè ñå÷åíèÿ, ïðî-
øåäøåãî ÷åðåç èíäèâèäóàëüíûå ãðàíóëû, òàê è îò ñïåöè-
ôè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âçàèìîäåéñòâèÿ èñïîëüçîâàííîãî
â ðàáîòå ôèêñàòîðà ñ àêòèâèðîâàííûìè ÒÊ. Âòîðîå ïðåä-
ïîëîæåíèå ïîäòâåðæäàåò ôàêò íîðìàëüíîé âèçóàëèçàöèè
ìåìáðàí â êëåòêàõ äðóãèõ òèïîâ, îêðóæàþùèõ àêòèâèðî-
âàííûå ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû.

Ðàíåå àêòèâàöèÿ ÒÊ ó ëÿãóøêè áûëà âûÿâëåíà íà
äâóõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ìîäåëÿõ. Îäíî ýêñïåðèìåíòàëü-
íîå èññëåäîâàíèå áûëî ñâÿçàíî ñ ýëåêòðè÷åñêîé ñòè-
ìóëÿöèåé ïîäúÿçû÷íîãî íåðâà (Monteforte et al., 2001), à
äðóãîå — ñ ïîâðåæäåíèåì ïåðèôåðè÷åñêîãî íåðâíîãî âî-
ëîêíà è ïðîèñõîäÿùèìè â íåì äåãåíåðàòèâíî-ðåãåíåðà-
òîðíûìè ïðîöåññàìè (Esposito et al., 2002). Â óêàçàííûõ
èññëåäîâàíèÿõ áûë îáíàðóæåí êàê âûáðîñ â ýêñòðàöåë-
ëþëÿðíîå ïðîñòðàíñòâî èíäèâèäóàëüíûõ, ëèøåííûõ
ìåìáðàí ãðàíóë, òàê è âûäåëåíèå (ýêñòðóçèÿ) ñîäåðæèìî-
ãî ãðàíóë ïóòåì ýêçîöèòîçà. Èíòåðåñíûå äàííûå áûëè

ïîëó÷åíû ïðè ñòèìóëÿöèè ÒÊ ÿçûêà æàáû ñîåäèíåíèåì
48/80 (Vugman, 1983). Ñîãëàñíî ìíåíèþ àâòîðà öèòèðóå-
ìîé ðàáîòû, îí íå îáíàðóæèë ðåàëüíûõ êàðòèí íè âûáðî-
ñà èíäèâèäóàëüíûõ ãðàíóë â ìåæêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñò-
âî, íè ýêñòðóçèè ìàòåðèàëà ãðàíóë ïóòåì ýêçîöèòîçà. Îä-
íàêî ïðåäñòàâëåííûé â ðàáîòå óëüòðàñòðóêòóðíûé
ìàòåðèàë îïðåäåëåííî ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó ñåêðå-
öèè, èäóùåé ïóòåì ñîñòàâíîãî (compound) ýêçîöèòîçà. Íà
ýòîò òèï ñåêðåöèè óêàçûâàþò õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ñåêðå-
òîðíûõ ãðàíóë (ðàñòâîðåíèå âíóòðèãðàíóëÿðíîãî ñîäåð-
æèìîãî), ïîÿâëåíèå â öèòîïëàçìå âàêóîëåé, ñîäåðæàùèõ
õëîïüåâèäíûé ìàòåðèàë èçìåíåííûõ ãðàíóë, ñëèÿíèå
ýòèõ âàêóîëåé ñ îáðàçîâàíèåì êðóïíûõ ïîëîñòåé è, íàêî-
íåö, ïîÿâëåíèå õàðàêòåðíîãî õëîïüåâèäíîãî ìàòåðèàëà
âî âíåêëåòî÷íîé ñðåäå âîêðóã àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ (Vug-
man, 1983).

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ ëÿãóøåê è
æàá õàðàêòåðíà ñåêðåöèÿ, èäóùàÿ ïóòåì ñîñòàâíîãî (com-
pound) ýêçîöèòîçà ñ ôîðìèðîâàíèåì äåãðàíóëÿöèîííûõ
êàíàëîâ, ïóòåì âûáðîñà âî âíåêëåòî÷íóþ ñðåäó èíäèâè-
äóàëüíûõ ãðàíóë, ëèøåííûõ ìåìáðàí, à òàêæå ïóòåì ýê-
ñòðóçèè âî âíåêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñòâî èçìåíåííîãî ñî-
äåðæèìîãî èç èíäèâèäóàëüíûõ ãðàíóë. Âñå òðè ïðèâåäåí-
íûõ ñïîñîáà âûäåëåíèÿ ñåêðåòîðíîãî ìàòåðèàëà èç
ïðîñòèìóëèðîâàííûõ ÒÊ ïðåäñòàâëÿþò âàðèàíòû êëàññè-
÷åñêîãî ãðàíóëÿðíîãî ýêçîöèòîçà.

Îòñóòñòâèå ýêñòåðèîðèçàöèè (âûõîäà íà ïîâåðõíîñòü
êëåòêè) ñëèâøèõñÿ ïåðèãðàíóëÿðíûõ ìåìáðàí ìîæåò
ñëóæèòü ïðè÷èíîé ñîõðàíåíèÿ â öèòîïëàçìå àêòèâèðî-
âàííûõ ÒÊ ëÿãóøêè ïóñòûõ äåãðàíóëÿöèîííûõ êàíàëîâ
èëè êàìåð. Ó ìëåêîïèòàþùèõ â ïðîöåññå ïîëíîé äåãðà-
íóëÿöèè ñ çàâåðøåííûì ýêçîöèòîçîì (àíàôèëàêòè÷åñêàÿ
äåãðàíóëÿöèÿ) ïóñòûå äåãðàíóëÿöèîííûå êàíàëû, êàê
ïðàâèëî, â öèòîïëàçìå íå ñîõðàíÿþòñÿ, òàê êàê èõ ìåìá-
ðàíû âûõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü êëåòêè, çàìåòíî óâåëè÷è-
âàÿ ïðè ýòîì åå ïëîùàäü (Lagunoff, 1973), è â äàëüíåé-
øåì ñáðàñûâàþòñÿ (Dvorak, 1991).

Èçìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè àêòèâè-
ðîâàííûõ ÒÊ ïðèðàíåâîé çîíû, îáíàðóæåííûå â òå÷åíèå
1-é íåä ïîñëå îïåðàöèè, ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó äëè-
òåëüíîãî ñîõðàíåíèÿ â èõ öèòîïëàçìå ïóñòûõ äåãðàíóëÿ-
öèîííûõ êàíàëîâ è êàìåð. Ñî âðåìåíåì â ðåçóëüòàòå
ñâîåé ïåðåñòðîéêè äåãðàíóëÿöèîííûå êàíàëû è êàìåðû
ìîãóò ñîçäàòü ðàçâåòâëåííóþ ñåòü âçàèìîñâÿçàííûõ íå-
áîëüøèõ êàíàëüöåâ è âàêóîëåé, ïðîíèêàþùèõ â áîëåå
ãëóáîêèå ñëîè öèòîïëàçìû ÒÊ. Ýòè êàíàëüöû è âàêóîëè,
íå ïîòåðÿâ ñîîáùåíèÿ ñ êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòüþ, ïî ñó-
ùåñòâó ÿâëÿþòñÿ åå èíâàãèíàöèÿìè. Òàê, ïî-âèäèìîìó,
ôîðìèðóåòñÿ ñâîåîáðàçíûé «ýôôåêòèâíûé ýêñòðàöåëëþ-
ëÿðíûé êîìïàðòìåíò â ïðåäåëàõ êëåòî÷íîãî äîìåíà» (La-
gunoff, 1972). Ïðè ýòîì ñëåäóåò ïîìíèòü, ÷òî ó ëÿãóøêè â
îòëè÷èå îò ãðûçóíîâ è ÷åëîâåêà (Röhlich et al., 1971; La-
gunoff, 1972; Dvorak, 1991) ïîëîñòü ýòèõ âàêóîëåé è êàíà-
ëîâ ñîîáùàåòñÿ íàïðÿìóþ íå ñ ìåæêëåòî÷íûì ïðîñòðàí-
ñòâîì, à ñî ñðåäîé, çàêëþ÷åííîé â ïðîñòðàíñòâå, îãðàíè-
÷åííîì ÏÌ è ÁÏ ðåçèäåíòíîé çðåëîé òó÷íîé êëåòêè.

Íåðåäêî â öèòîïëàçìå àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ ãðàíóëû ñ
íåèçìåíåííûì è èçìåíåííûì ñîäåðæèìûì òåñíî êîíòàê-
òèðóþò ñ òàêèìè íåáîëüøèìè îêðóãëûìè âàêóîëÿìè èëè
óäëèíåííûìè êàíàëüöàìè. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
ãðàíóëû ïóòåì ýêçîöèòîçà òèïà «kiss-and-run», õàðàêòåð-
íîãî äëÿ ñèíàïòè÷åñêèõ ïóçûðüêîâ ó ìëåêîïèòàþùèõ
(Henkel et al., 2001; Burgoyne, Morgan, 2003), âûäåëÿþò â
ïîëîñòü äåãðàíóëÿöèîííûõ âàêóîëåé íåáîëüøèå ïîðöèè
ñâîåãî ñîäåðæèìîãî (íåçàâåðøåííûé ýêçîöèòîç). Ýòî
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ïðåäïîëîæåíèå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê îäíî èç âîç-
ìîæíûõ îáúÿñíåíèé íàëè÷èÿ â ãëóáîêèõ ñëîÿõ öèòîïëàç-
ìû àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ ãðàíóë ñ èçìåíåííîé óëüòðà-
ñòðóêòóðîé, ñâèäåòåëüñòâóþùåé îá èõ ñåêðåòîðíîé àê-
òèâíîñòè.

Ïîêàçàíî, ÷òî íà íåêîòîðûå ñòèìóëû àêòèâèðîâàí-
íûå ÒÊ ìëåêîïèòàþùèõ îòâå÷àþò ñåêðåöèåé, êîòîðàÿ
ïðîèñõîäèò â îòñóòñòâèå äåãðàíóëÿöèè. Ïðè ýòîì îòïî÷-
êîâûâàþùèåñÿ îò ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë âåçèêóëû ïåðåíî-
ñÿò íåáîëüøèå ïîðöèè ìåäèàòîðîâ ê ÏÌ ÒÊ (Dvorak, Kis-
sel, 1991; Crivellato et al., 2003). Â ðÿäå ñëó÷àåâ ïóòåì
âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòà ïðîèñõîäèò ñåëåêòèâíîå âûäå-
ëåíèå êëþ÷åâûõ ìåäèàòîðîâ ÒÊ (Theoharides et al., 2007).
Òàê, íàïðèìåð, ñåðîòîíèí ìîæåò âûäåëÿòüñÿ èç ÒÊ áåç
ãèñòàìèíà (Kraeuter Kops et al., 1990). Ñåëåêòèâíàÿ ñåêðå-
öèÿ ìåäèàòîðîâ õàðàêòåðíà äëÿ ÒÊ, ó÷àñòâóþùèõ â ðàç-
íîîáðàçíûõ âîñïàëèòåëüíûõ çàáîëåâàíèÿõ (Theoharides
et al., 2012).

Óñòàíîâèòü, õàðàêòåðíà ëè ñåëåêòèâíàÿ ñåêðåöèÿ äëÿ
àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ ëÿãóøêè, íàì ïîêà íå óäàëîñü, òàê
êàê ìîðôîëîãè÷åñêèõ êàðòèí, óáåäèòåëüíî ñâèäåòåëüñò-
âóþùèõ î ïðèñóòñòâèè âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòà â öè-
òîïëàçìå ÒÊ, íå îáíàðóæåíî. Èìåþò ëè âûÿâëåííûå â íà-
ñòîÿùåé ðàáîòå íåáîëüøèå îêðóãëûå è îâàëüíûå ïó-
çûðüêè, ïðèñóòñòâóþùèå â öèòîïëàçìå íåêîòîðûõ
àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ è, âîçìîæíî, ñîäåðæàùèå ìàòåðèàë
ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë, êàêîå-ëèáî îòíîøåíèå ê äèôôåðåí-
öèàëüíîé ñåêðåöèè ìåäèàòîðîâ, ïîêàæóò áóäóùèå èññëå-
äîâàíèÿ.

ÒÊ ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ïðîäóöåíòîâ ãèñòà-
ìèíà ó ìëåêîïèòàþùèõ. Ïðîâåäåííûå â ðàçíîå âðåìÿ èñ-
ñëåäîâàíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì àâòîðàäèîãðàôè÷åñêèõ
(Anderson, Uvnäs, 1975), à òàêæå èììóíîöèòîõèìè÷åñêèõ
ïîäõîäîâ (Login et al., 1992) îáíàðóæèëè ëîêàëèçàöèþ
ãèñòàìèíà â ñåêðåòîðíûõ ãðàíóëàõ ÒÊ. Ïîëàãàþò, ÷òî çà-
ïàñû òêàíåâîãî ãèñòàìèíà â ãðàíóëàõ ÒÊ íàõîäÿòñÿ â ãèñ-
òàìèí-ãåïàðèíîâûõ êîìïëåêñàõ (Rabenstein et al., 1998).
Íà ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì óðîâíå ïîêàçàíî, ÷òî
ïîä âîçäåéñòâèåì ðàçíîîáðàçíûõ ñòèìóëîâ (ñîåäèíåíèÿ
48/80, ôàêòîðà ðîñòà ñòâîëîâûõ êëåòîê, àíòèèììóíîãëî-
áèíà Å, ïîâûøåííîé ýêñïðåññèè èíòåðëåéêèíà 4) àêòèâè-
ðîâàííûå ÒÊ âûäåëÿþò ãèñòàìèí êàê ïóòåì êëàññè÷åñêî-
ãî ãðàíóëÿðíîãî ýêçîöèòîçà (Dvorak et al., 1996, 1997), òàê
è ïóòåì âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòà (Dvorak et al., 1994).

Â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè ñ÷èòàëè, ÷òî â ãðàíó-
ëàõ ÒÊ àìôèáèé ãèñòàìèí îòñóòñòâóåò (Chiu, Lagunoff,
1971). Ïîçäíåå ñ ïîìîùüþ ìåòîäà óëüòðàñòðóêòóðíîé
èììóíîöèòîõèìèè áûëà óñòàíîâëåíà ëîêàëèçàöèÿ ãèñòà-
ìèíà è â ãðàíóëàõ ÒÊ ëÿãóøêè. Ôëóîðèìåòðè÷åñêèé ìå-
òîä ïîçâîëèë îöåíèòü ñîäåðæàíèå ãèñòàìèíà â òó÷íîé
êëåòêå ëÿãóøêè (~ 0.1 ïã íà 1 êëåòêó), êîòîðîå îêàçàëîñü
â 30 ðàç ìåíüøå, ÷åì â èçîëèðîâàííîé òó÷íîé êëåòêå
ñåðäöà ÷åëîâåêà (~ 3 ïã íà 1 êëåòêó) (Patella et al., 1995;
Chieffi Baccari et al., 1998). Îäíàêî ïîçäíåå áûëà îïóáëè-
êîâàíà ðàáîòà, â êîòîðîé ôàêò íàëè÷èÿ ãèñòàìèíà â ÒÊ
àìôèáèé îïÿòü ïîäâåðãñÿ ñîìíåíèþ (Mulero et al., 2007).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå ìû
îïðåäåëÿëè èììóíîëîêàëèçàöèþ ãèñòàìèíà â àêòèâèðî-
âàííûõ ÒÊ, ïðîñòèìóëèðîâàííûõ òðàâìèðîâàíèåì ëèì-
ôàòè÷åñêîãî ñåðäöà. ×àñòèöû çîëîòà áûëè îáíàðóæåíû
íàä íåèçìåíåííûìè ãðàíóëàìè, à òàêæå íàä îñòàòêàìè
ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî êîìïîíåíòà, ñîõðàíèâøåãîñÿ â íå-
êîòîðûõ èçìåíåííûõ ãðàíóëàõ. Ãèñòàìèíà â ðàçðûõëåí-
íîì ìàòåðèàëå ìàòðèêñà èçìåíåííûõ ãðàíóë, ïî-âèäèìî-
ìó, óæå íåò, òàê êàê ÷àñòèöû çîëîòà â íåì âñòðå÷àëèñü

êðàéíå ðåäêî. Îêðàøèâàíèÿ íå íàáëþäàëè ïðè èñêëþ÷å-
íèè îáðàáîòêè ñðåçîâ ïåðâûìè àíòèòåëàìè (îòðèöàòåëü-
íûé êîíòðîëü).

Èçâåñòíî, ÷òî ïðè ïîâðåæäåíèè ëþáîé âàñêóëÿðèçî-
âàííîé òêàíè ïðîèñõîäèò äåãðàíóëÿöèÿ ÒÊ ñ âûáðîñîì
ïðåôîðìèðîâàííûõ ïðîâîñïàëèòåëüíûõ ìåäèàòîðîâ, îä-
íèì èç êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ ãèñòàìèí. Ê îñíîâíûì ýôôåê-
òàì ãèñòàìèíà îòíîñÿò ðàñøèðåíèå ïðîñâåòà êàïèëëÿðîâ,
ïîâûøåíèå ïðîíèöàåìîñòè ìèêðîñîñóäîâ ñ âûõîäîì
ïëàçìû è êëåòîê êðîâè èç êðîâåíîñíîãî ðóñëà â ìåæêëå-
òî÷íîå ïðîñòðàíñòâî. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàåò êàê âíåêëå-
òî÷íûé îòåê, òàê, âîçìîæíî, è íàáóõàíèå êëåòîê, ðàñïî-
ëîæåííûõ â çîíå, ïðèëåãàþùåé ê ìåñòó ïîâðåæäåíèÿ.
Ïîëó÷åííàÿ â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè óëüòðàñòðóêòóð-
íàÿ õàðàêòåðèñòèêà ïðèðàíåâîé çîíû ïîâðåæäåííîé ìû-
øå÷íîé òêàíè ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ñâèäåòåëüñòâóåò î
íà÷àëå àñåïòè÷åñêîãî âîñïàëèòåëüíîãî ïðîöåññà, â èíè-
öèàöèè êîòîðîãî ãèñòàìèíó, âèäèìî, ïðèíàäëåæèò êëþ-
÷åâàÿ ðîëü. Ñîãëàñíî ñóùåñòâóþùèì ïðåäñòàâëåíèÿì,
âûäåëåíèå ãèñòàìèíà èç ãðàíóë àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ ïðî-
èñõîäèò êàê èîíîîáìåííûé ïðîöåññ (Anderson, Uvnas,
1975; Rabenstein et al., 1998).

Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïëîòíîñòü ÒÊ â ìûøå÷íîé
òêàíè ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ëÿãóøêè ñîñòàâëÿåò îêîëî
40 êëåòîê íà 1 ìì2 (Êðûëîâà, 2009). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå
ìû íå âûÿâèëè çàìåòíîé àêêóìóëÿöèè ÒÊ â ïðèðàíåâîé
çîíå. Îòñóòñòâèå àêòèâíîé ïðîëèôåðàöèè ÒÊ, à òàêæå íà-
ëè÷èå ðåäêèõ êàðòèí ãèáåëè ÒÊ ïóòåì íåêðîçà, ñêîðåå
ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó óìåíüøåíèÿ èõ êîëè÷åñòâà.

Ïðåäïîëàãàåìîå ó÷àñòèå àêòèâèðîâàííûõ ÒÊ â ïðî-
öåññå ðåãåíåðàöèè ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîé ìûøå÷íîé òêà-
íè ïîâðåæäåííîãî ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà ëÿãóøêè åñòå-
ñòâåííî ñâÿçàòü ñ ñåêðåöèåé â îêðóæàþùóþ ñðåäó ðÿäà
âàæíåéøèõ ìåäèàòîðîâ, íàêîïëåííûõ â ñïåöèôè÷åñêèõ
öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ãðàíóëàõ. Ê ñîæàëåíèþ, äàííûå î
ïðèðîäå ïðåôîðìèðîâàííûõ ìåäèàòîðîâ ÒÊ ëÿãóøêè
êðàéíå ñêóäíû (Chiu, Lagunoff, 1971; Êðûëîâà, 2003,
2006, 2010; Baccari et al., 2011).

Âîçìîæíî, ðîëü ãèñòàìèíà â ïîâðåæäåííîé ìûøå÷-
íîé òêàíè ëèìôàòè÷åñêîãî ñåðäöà íå îãðàíè÷èâàåòñÿ ó÷à-
ñòèåì åãî â èíèöèàöèè âîñïàëèòåëüíîãî ïðîöåññà. Äàí-
íûå î ìèòîãåííûõ ñâîéñòâàõ ãèñòàìèíà, ñåêðåòèðóåìîãî
ÒÊ, áûëè ïîëó÷åíû ïðè èññëåäîâàíèè ïðîëèôåðàòèâíîé
àêòèâíîñòè êàê íîðìàëüíûõ (Norrby, 1985), òàê è îïóõî-
ëåâûõ (Dyduch et al., 2012; Pagotto et al., 2012) êëåòîê ìëå-
êîïèòàþùèõ. Êèñëûå ãèäðîëàçû, ïðèñóòñòâóþùèå â ãðà-
íóëàõ ÒÊ ëÿãóøêè (Chiu, Lagunoff, 1971), îêàçàâøèñü ïî-
ñëå äåãðàíóëÿöèè ÒÊ â ýêñòðàöåëëþëÿðíîì ïðîñòðàíñòâå,
ìîãóò ïðèíÿòü ó÷àñòèå â ïðîöåññå äåãðàäàöèè êëåòî÷íîãî
äåáðèñà ïîâðåæäåííîé ìûøå÷íîé òêàíè ëèìôàòè÷åñêîãî
ñåðäöà. Ïðîÿâëåíèå àíòèâîñïàëèòåëüíûõ ñâîéñòâ ãåïàðè-
íà (Young, 2008) è ïðåäñåðäíîãî íàòðèéóðåòè÷åñêîãî
ãîðìîíà (ANP) (Kiemer, Vollmar, 2001), ñêîðåå âñåãî, ñëå-
äóåò îæèäàòü âî âòîðîé, áîëåå ïîçäíåé, ôàçå âîñïàëåíèÿ
(ê êîíöó 1-é è â òå÷åíèå 2—3-é íåä ïîñëå îïåðàöèè). Ïî
âðåìåíè ýòà ôàçà ñîâïàäàåò ñ íà÷àëîì ðåãåíåðàòîðíûõ
ïðîöåññîâ â ìûøå÷íîé òêàíè ïîâðåæäåííîãî ëèìôàòè÷å-
ñêîãî ñåðäöà (Rumyantsev, Krylova, 1990; Krylova, Bogo-
lyubov, 2015).

Èçâåñòíî, ÷òî âûäåëÿåìàÿ â ðåçóëüòàòå äåãðàíóëÿöèè
ÒÊ ìëåêîïèòàþùèõ òðèïòàçà (òðèïñèíîïîäîáíàÿ ñåðèíî-
âàÿ ïðîòåàçà) èíäóöèðóåò ïðîëèôåðàöèþ ôèáðîáëàñòîâ â
óñëîâèÿõ in vitro (Ruoss et al., 1991). Ïðåäïîëîæåíî, ÷òî â
óñëîâèÿõ in vivo ìîæåò ñóùåñòâîâàòü ìîëåêóëÿðíàÿ ñâÿçü
ìåæäó àêòèâàöèåé ÒÊ è ðàçâèòèåì ôèáðîçà. ßâëÿåòñÿ ëè
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òðèïòàçà ÒÊ ìèòîãåíîì äëÿ ìèîáëàñòîâ ñêåëåòíûõ
ìûøö? Ïîêàçàíî, ÷òî â óñëîâèÿõ in vitro òðèïòàçà ÒÊ ìî-
æåò íåïîñðåäñòâåííî ñòèìóëèðîâàòü ïðîëèôåðàöèþ îä-
íîÿäåðíûõ ìèîãåííûõ êëåòîê, â òî âðåìÿ êàê â óñëîâèÿõ
in vivo âëèÿíèå ÒÊ íà ïðîëèôåðàöèþ ìèîáëàñòîâ ðåãåíå-
ðèðóþùåé ñêåëåòíîé ìûøöû êðûñû ñâÿçàíî ñ èõ âëèÿíè-
åì íà ïðîöåññ ðåêðóòèðîâàíèÿ ìàêðîôàãîâ â çîíó ïî-
âðåæäåíèÿ (Duchesne et al., 2013).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ñåðèíîâûõ ïðîòåàç (õèìàçû è
òðèïòàçû), õàðàêòåðíûõ äëÿ ÒÊ ãðûçóíîâ è ÷åëîâåêà, â
ãðàíóëàõ ÒÊ ëÿãóøêè åùå íå îáíàðóæåíû (Chiu, Lagu-
noff, 1971; Esposito et al., 2002). Îäíàêî ïðîâåäåííûé
ñêðèíèíã ãåíîìà ëÿãóøêè (Reimer et al., 2010) ñâèäåòåëü-
ñòâóåò îá èäåíòèôèêàöèè òðèïñèíîïîäîáíîé ïðîòåàçû.

Ìîæíî íàäåÿòüñÿ, ÷òî ðàñøèðåíèå ñïèñêà ïðåôîðìè-
ðîâàííûõ ìåäèàòîðîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ â ãðàíóëàõ ÒÊ
ëÿãóøêè, è âûÿâëåíèå ñèíòåçèðóåìûõ de novo áèîëîãè÷å-
ñêè àêòèâíûõ ìîëåêóë â ïðîñòèìóëèðîâàííûõ ÒÊ ïîçâî-
ëÿò ïîëíåå ïîíÿòü ðîëü ýòèõ ìíîãîôóíêöèîíàëüíûõ êëå-
òîê íå òîëüêî ïðè ðåãåíåðàöèè ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòûõ
ìûøö, íî è â äðóãèõ æèçíåííî âàæíûõ ïðîöåññàõ, ïðîòå-
êàþùèõ â îðãàíèçìå àìôèáèé.

Àâòîð ïðèíîñèò èñêðåííþþ áëàãîäàðíîñòü
Î. È. Åìåëüÿíîâîé çà òåõíè÷åñêóþ ïîìîùü ïðè ïîäãî-
òîâêå ðóêîïèñè ê ïå÷àòè.
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Ultrastructural features of mast cell activation were studied in degenerative/reparative experimental model
of mechanically damaged lymph-heart striated muscle during the first postoperative week. 24 h after damage,
the intracytoplasmic empty degranulation channels were revealed in a certain part of resident and circulating
mast cells (MCs) located near the site of injury. These findings are evidence that previously ther was activation
and secretory response of MCs by a process known as compound exocytosis which involves not only granu-
le-to-plasma membrane fusions and formation of degranulation channels. We have found rare MCs showing re-
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lease of single. altered, membrane-free granules into the space restricted by the plasma membrane of mature re-
sident MCs and the basal lamina surrounding them. During the fist postoperative week we have more common-
ly observed activated lymph-heart MCs with prominent intragranular changes characterized by diminishing of
electron-dense component of granules and loss of granule matrix. We have also revealed close association of
some unaltered and altered secretory granules with completely or partially empty degranulation channels that
permeate the mast cell cytoplasm. Some of these channels remained open directly to the exterior of the cells. It
is not improbable that these findings provide the ultrastructural basis for potential discharge of small amounts
of granule mediators into the open channels (incomplete exocytosis) duding partial degranulation of activated
in vivo frog MCs. Immunocytochemical staining for histamine of activated frog MCs showed the presence of
the immunoreactive material both in unaltered and altered cytoplasmic granules. As a rule, gold particles were
located over residual electron-dense component of altered granule, whereas little or no gold particles were reve-
aled over the swollen matrix. Ultrastructural features of secretory granule formation in the cytoplasm of some
MCs were observed toward the end of the first postoperative week. Electron-microscopic autoradiography has
shown that replicative and transcriptional activity of MCs is not observed in the studied postoperative period.
No mitoses in MCs have been revealed in this period. A few mast cells were found in necrosis. Taken together,
our results indicate that MCs are one the first cell types that respond to injury of lymph-heart striated muscle
and release a variety of preformed mediators, including histamine. These findings suggest that activated MCs
play an important role in the initiation of an inflammatory process during repair of damaged lymph-heart stria-
ted muscle.

K e y w o r d s: damaged lymph-heart striated muscle, mast cell secretory granules, partial degranulation,
histamine immunolocalization, 3H-thymidine and 3H-uridine synthesis, frog.
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