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На основі приуроченості водних жуків до водойм певних типів на території Рівненщини 

ми виділили наступні екологічні групи: реобіонти (2,2%), реофіли (7,8%), помірні реофіли 

(8,9%), стагнофіли (81,1%). В залежності від хімізму води серед стагнофілів виділені 

ацидофіли (17,8%), галобіонти (6,9%), галофіти (6,9%), еврибіонти (68,4%).  

Зменшення чисельності і повне знищення певних видів служить одним із сигналів про 

зростаюче забруднення різних типів водойм, а також є передумовою для прийняття заходів по 

охороні природного водного середовища. 
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ЗМІНИ УЛЬТРАСТРУКТУРИ МІОКАРДА ЛІВОГО ШЛУНОЧКУ 

В ОНТОГЕНЕЗІ ЩУРІВ ВІСТАР 

 

Анотація. Проведені дослідження демонструють суттєві зміни ультраструктури 

кардіоміоцитів міокарда лівого шлуночка у процесі пізнього ембріонального і раннього 

постнатального розвитку щурів Вістар.Отримана морфологічна інформація про 
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ускладнення просторової організації і насиченості саркоплазми міофібрилами і 

мітохондріями.  

Досліджена роль позиційної інформації у взаємодії структурних елементів комплексу 

(міофібрили + мітохондрії).  Виявлено і досліджено морфологічні прояви розвитку 

фізіологічного апоптозу кардіоміоцитів в процесі пре- і постнатального розвитку міокарда 

щурів Вістар.. Поява в паренхімі міокарда деформованих ядер КМЦ обумовлено 

короткочасними контактами «ядро + органели» та імпульсними механічними тисками на 

ядра збоку міофібрил і мітохондрій у процесі безперервно повторюваних циклів (скорочення 

↔ розслаблення) КМЦ. 

Ключові слова: онтогенез, міокард, кардіоміоцит, ультраструктура.  

 

Щури лінії Вістар є поширеним видом лабораторних тварин, яких використовують для 

дослідження механізмів ембріо- та постнатального розвитку серця [1, 2], при дослідженні 

загальних біологічних механізмів старіння організму [3, 4], а також при розробці 

експериментальних шляхів продовження життя [5]. Щури лінії Вістар мають відносно коротку 

тривалість життя (≤ 3 роки), швидко розмножуються, у тварин короткий термін вагітності, 

вони мають високу плідність (10 - 12 новонароджених у посліді) та низьку частоту вроджених 

вад серця [6]. Щури генетичної лінії Вістар протягом багатьох років розведення у стандартних 

умовах  віварію, мають відносно постійні темпи зростання маси тіла та внутрішніх органів. 

Цих тварин часто використовують як лабораторну модель онтогенезу людини.  

Для цього розроблені еквіваленти  віку і біологічних стадій онтогенезу людини і білих 

щурів. Варто відзначити, що результати проведених досліджень свідчать про 

принциповусхожість будови і функцій серця у щурів та людини[7,8]. Морфогенез серця на 

пренатальному етапі розвитку щурів докладно описано у ряді публікацій [9, 10]. Але наявність 

у фаховій літературі відомостей про ранній постнатальний морфогенез серця [9,11] вкрай 

недостатньо для визначення закономірностей розвитку ультраструктури міофібрил (МФ) і 

мітохондрій (МХ) кардіоміоцитів (КМЦ) щурів Вістар. 

У роботі використані щури лінії Вістар віком: ембріони 15 і 20 діб, новонароджені (н/р), 

5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40 та 45-добові тварини. Всього 12 вікових груп.  

Щури з розплідника НДІ біології при ХНУ (м. Харків) утримувалися в стандартних 

умовах віварію. У кожній віковій групі було по 5-10 особин, здебільшого з одного посліду. 

При роботіз щурами керувалися засадами біоетики, викладеними у Законі України «Про 

захист тварин від жорсткого поводження» (№ 1759 від 15.12.2009 р.). Ультраструктурні 

дослідження зрізів міокарда проводили за допомогою електронного мікроскопу ЕМВ-100ЛМ 

(Україна).  

Відомо, що чотирьохкамерне серце формується протягом перших 15 діб пренатального 

розвитку щурів лінії Wistar [9]. В цей період в субепікардіальній зоні стінки 

ембріональногосерцявиявляється кілька рядків рихлорозташованих складної  форми з 

відростками одноядернихтемних (1ят-КМЦ) і світлих  (1я с-КМЦ) кардіоміоцитів, поодинокі 

капіляри (Рис.1).  
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Рис.1. Ультраструктура міокарда 15-ти добових ембріонів щурів. кап- капіляр;  с-КМЦ 

–світлий кардіоміоцит; т-КМЦ – темний кардіоміоцит; МХ – мітохондрії; МФ – 

міофібрили; Я – ядро клітин; ЯД – ядришко. Зб. 5000х 

 

В саркоплазмі ембріональних КМЦ виявляються протяжні ядра складної форми, які 

орієнтовані вздовж більшої сторони серцевих клітин. З одного боку нуклеолема на значному 

протязі контактує з сарколемою, інший бік каріолеми контактує з міофібрилами. Ядерна 

оболонка  утворює невеликі інвагінації та поодинокі випинання у саркоплазму. Форма ядер 

здебільшого повторює форму КМЦ. В саркоплазмі виявляються міофібрили і невеликі 

скупчення дрібних округлих мітохондрій. У кардіогелі виявляються поодинокі 

ендотеліоподібні клітини з довгими витонченими звивистими відростками і дрібні тонкі 

колагенові волокна. 

Починаючи з 16-ї доби у стінці серця ембріонів щурів визначаються три оболонки: 

епікард,міокард та ендокард. Приt˃ 15 діб, у міокарді поступово зростає кількість 1я-КМЦ та 

зменшується об'єм кардіогеля. Виявляються малодиференційовані фібробласти, відростки 

яких з одного боку контактують із клітинами епікарда, з іншого -  з клітинами ендокарда. 

Зростає кількість ендотеліоподібних клітин і протяжність кровоносних капілярів. Між 1я-

КМЦ збільшується кількість невеликих за розмірами пучків колагенових волокон. Окремі 

волокна контактують з поверхнею КМЦ і ендотеліоцитами судин мікроциркуляторного русла. 

Малодиференційовані фібробласти, тяжі ендотеліоподібних клітин та мережа колагенових 

волокон утворюють у стінці ембріональногосерця відносно міцний та пружний каркас – 

«скелет», занурений у кардіогель. Клітино-волокнистий каркас забезпечує пружність і 

цілісність форми, надає біомеханічних властивостей стінки серця ембріонів, утворює в 

міокарді компартменти, в яких накопичуються КМЦ. 

За нашими даними, у міокарді пізніх ембріонів (20 діб) спостерігається гетероморфність 

КМЦ і кровоносних капілярів. Виявляються окремі скупчення КМЦ, що знаходяться на різних 

стадіях фізіологічного апоптозу (рис. 2). 
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Рис.2. Ультраструктура міокарда 20-ти добових ембріонів щурів. КАП – капіляр; ап 

КМЦ – кардіоміоцит у стані апоптозу; ЕР – еритроцит; МФ- міофібрили; Я- ядро.Зб. 7000х 

 

Ліворуч розташований КМЦ,з явно вираженими морфологічними проявами 

апоптозу.Ядро має правильну еліптичну форму, що свідчить про відсутність механічних 

впливів з боку органел та елементів цитоскелету. Хроматин знаходиться у стані тотальної 

фрагментації з утворенням дрібнодисперсних частинок, які у великій кількості дифузно 

розташовані в нуклеоплазмі. Ліворуч від ядра спостерігаються численні оптично світлі 

пухирці різного розміру та електроннощільні апоптичні тільця. Праворуч від ядра виявляється 

повністю зруйнована сарколема. У правому нижньому куткуелектроннограми розташований 

КМЦ, ядро якого разом із сарколемою утворює випинання в інтерстицій. В стромі міокарда 

визначається клітинний детрит (продукти розпаду органел КМЦ) і макрофаг, відростки якого 

захоплюютьзалишки клітинних фрагментів. У верхній частині електроннограми 

спостерігається прекапіляр, у просвіті якого виявляється пружно-деформований еритроцит. 

На 20-ту добу в стінки лівого шлуночка серця ембріонів щурів субепікардіально 

визначаються скупчення 1-я с-КМЦ, які утворюють між собою локальні контакти і формують 

доволі щільнийкомпактний шар паренхіми міокарда (рис. 3).  

 

 
Рис. 3. Ультраструктура міокарда 20-ти добового ембріона щура. Компактний шар с-

КМЦ і т-КМЦ; КАП – капіляр; МФ – міофібрили; Я – ядро клітин. Зб. 5000х 
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Ці 1я с-КМЦ виконують скорочувальну функцію, забезпечуючи ритмічну пульсацію 

серцю ембріона. Серед світлих функціонально активних м’язових клітин розташовані темні 

дегідратовані 1я т-КМЦ, що знаходяться у стані функціонального спокою. 

Виявляються поодинокі 2-я КМЦ.За даними [11] 1-я с-КМЦ, що утворюютькомпактний 

шар міокарда звернений до ендокарда, виконують переважно проліферативну функцію. Після 

цитокінезу новостворені 1-я с-КМЦ «вбудовуються» в паренхіму компактного шару міокарда 

і забезпечують збільшення кількості м'язових шарів у стінці серця ембріонів. Інші (дочірні) 

КМЦ змінюють свою форму, подовжуються, утворюють провідний полюс та мігрують до 

ендокарда. Мігруючи,1я с-КМЦ поступово накопичуються у компартментах 

субендокардіальної зони і формують паренхіму губчастого та трабекулярного шарів 

міокарда. У саркоплазмі ембріональних КМЦ збільшується кількістьгранул глікогену. Багато 

новостворених 1я с-КМЦ піддаються процесу дегідратації (с-КМЦ → т-КМЦ), відбувається 

ущільнення та компактизація ультраструктур м'язових клітин. Дегідратовані міоцити 

переходять в стан функціонального спокою і не піддаються проліферації. Про це свідчить 

відсутність мітотичної активності ядер т-КМЦ, що розташовані у субендокардіальній зоні 

стінки серця ембріонів. В інтервалі часу (15-20) діб ембріогенезу, у трабекулярному та 

губчастому шарах міокарду накопичується певна кількість 1-я т-КМЦ. За даними морфометрії, 

відносний об'єм1я т-КМЦ в міокарді ембріонів збільшується від 20,5% (15 доба) до 42,0% (20 

доба) [11]. У компартментах ембріонального міокарданакопичуються 1я т-КМЦ і формують 

резерв міоцитів, які після народження щурят набувають скоротливої функції. На відміну від 

внутрішньоутробного розвитку, в організмі новонародженихщурят відбувається суттєва 

активізаціярізних фізіологічних процесів, в тому числі харчування та дихання.  

Новонароджені тварини годуються молоком матері, дихання відбувається за допомогою 

легень. Визначається інтенсивне зростання маси органів серцево-судинної системи та 

організму в цілому. 

У міокарді новонародженихщурят спостерігаються активні процеси проліферації, 

диференціації і  фізіологічної гіпертрофії 1я с-КМЦ (рис.4). 

 

 
Рис. 4. Ультраструктура міокарда новонароджених щурят. С- КМЦ – світлий і т –КМЦ – 

темний кардіоміоцити; МФ – міофібрили; МХ – мітохондрії; Я – ядро т-КМЦ. Зб. 5000х. 

 

Електронно-мікроскопічні дослідження свідчать про те, що у  новонароджених щурят 

міокард утворений трьома різними за кількістю популяціями серцевих міоцитів. Популяції 
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КМЦ  відрізняються за структурними та функціональними характеристиками клітин, 

чисельністю і місцем локалізації у стінці лівого шлуночка серця. Перша популяція складається 

з 1-я т-КМЦ, що перебувають у стані функціонального спокою (рис.4). Ця популяція 

формуєрезерв КМЦ, які необхіднідля подальшого постнатального розвитку трабекулярного і 

губчастого шарів міокарда. Активація «резервних» т-КМЦ відбувається після народження 

щурят у відповідь на збільшення функціонального навантаження на серце новонароджених та 

зростання периферичного опору руху крові судинами великого кола кровообігу.В інтервалі 

часу (н/р – 5 діб) постнатального кардіоміогенезу,у паренхімі міокарда поступово 

зменшується кількість т-КМЦ, які переходять в стан функціональної (скоротливої) 

активності.Друга популяція складається з 1-я с-КМЦ, які виконують скорочувальну та 

проліферативну функції (рис. 4).Фізіологічна гіпертрофія 1я с-КМЦ, 

супроводжуєтьсязбільшенням відносного та абсолютного обсягів скоротливого (МФ) і 

мітохондріального (МХ) апаратів в саркоплазмі м'язових клітин. Третю популяцію становлять 

2-я с-КМЦ, чисельність яких значно збільшується після народження щурів (рис. 5). 

 

 
Рис. 5.Ультраструктура міокарда новонароджених щурят. Функціонально активні 2я 

КМЦ; МФ- міофібрили; МХ- мітохондрії; Я – ядро клітин. Зб. 5000х. 

 

Отже, після народження щурят, процес кардіоміогенезу забезпечується узгодженною та 

скоординованою у часі і просторі динамічною взаємодією трьох популяцій КМЦ. 

Характерною особливістю ультраструктури 2я-КМЦ є те, що після закінчення мітозу, між 

полюсами сестринських ядер виявляються спочатку везикули, потім поступово з'являються і 

накопичуються скупчення мітохондрій. Ці МХмають невеликі розміри, округлої форми. По 

обидві боки «дуплету» ядер визначаються протяжні міофібрили. Таке розташування МФ і МХ 

в саркоплазмі 2я КМЦ є оптимальним для виконання скоротливої функції та фізіологічної 

гіпертрофії – збільшення поздовжнього розміру м'язових клітин і МФ. Крім 1я т - і 1я с - КМЦ, 

у міокарді новонародженихщурятвиявляються перехідні форми міоцитів (т → с), у яких 

відбувається процес поступової гідратації саркоплазми, ядра, Мх та релаксація Мф. В процесі 

раннього постнатального кардіоміогенезу в саркоплазмі 2я КМЦ відбувається збільшення 

відстані між сестринськими ядрами. Отже, логічно припустити, що розмір відстані між ядрами 

у 2я КМЦ корелює з часом, що минувпісля мітотичного поділу материнського ядра. У КМЦ 

новонароджених щурят відносний сумарний об'єм комплекса «МФ + МХ» складає ≈54%.  

На долю МФ доводиться приблизно 33%, а відносний об 'єм МХдорівнює 21%об'єму КМЦ. 

Співвідношення МФ : МХ = 1,62 : 1.  Як сказано вище, протягом 5 діб після народження щурів, 
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у міокарді ЛШ значно зменшується кількість т-КМЦ, які переходять від стану фізіологічного 

спокою до активних ритмічних скорочень. Особливістю розвитку міокарда 5-ти добових 

щурят є суттєве збільшення кількості і протяжності судин гемомікроциркуляторного русла 

(рис. 6). 

 

 
Рис. 6. Ультраструктура міокарда на 5-ту добу після народження щура. КАП – капіляр; 

КМЦ – кардіоміоцит; ФБ – фібробласт; Я – ядро клітин. Зб.7000х 

 

В стромальному компоненті міокарда зростає кількість функціонуючих фібробластів, в 

цитоплазмі яких відбувається синтез колагенових білків. У міжклітинному просторі 

збільшується вміст колагенових волокон, які утворюють компактні скупчення у вигляді 

пучків, що розташовані вздовж КМЦ і судин мікроциркуляторного русла.Необхідно 

відмітити, що периферічні ділянки ендотелія капілярів витончені і досить часто на значній 

протязі контактують із сарколемою кардіоміоцитів (рис. 6).З точки зору мікрологістики,вище 

наведені данісвідчать про те, що у разіблизького розташування маргінальних ділянок 

ендотеліоцитів капілярів до сарколеми КМЦ, реалізується найбільш короткий шлях дифузії та 

активного транспорту інформаційних і пластичних речовин з кровоносних капілярів в 

саркоплазму КМЦ. 

На 10-ту добу після народження щурів, в паренхімі міокарда відсутні 1я т-КМЦ і 

збільшується кількість 2я- КМЦ (рис. 7).В паренхімі міокарда виявляються 2я-КМЦ з різною 

відстанню між полюсами сестринських ядер. Коротка відстань свідчить про те, що мітотичний 

поділ материнського ядра стався нещодавно. На електроннограмі міокарда (рис.7), зображено 

три ядра, які мають різну форму контуру і площу перерізу. Праворуч розташоване ядро 1я с-

КМЦ, площа контуру перерізу якого найбільша. Ліворуч зображено 2я-КМЦ в якому поділ 

ядра стався нещодавно. Це припущення підтверджується тим, що між полюсами сестринських 

ядербільшого та меншого розмірів розташований один рядок МХ та невелика кількість гранул 

глікогену. Присутність зрізів ядер різної площі узгоджується з даними роботи [9,11], в якій 

встановлено, що в інтервалі часу 10 – 15 діб після народження щурів, в саркоплазмі КМЦ 

виявляються ядра об’ємів: 151 мкм3, 126 мкм3 і 90 мкм3.  
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Рис. 7. Ультраструктура міокарда на 10-ту добу після народження щура. Ядра у 

саркоплазмі 2я-КМЦ різного розміру. Зб.10000х. 

 

    Отже, логічно припустити, що по-перше, різні розміри площи перерізів ядер свідчать 

про присутність в паренхімі міокарда ядер КМЦ різного обсягу, по-друге, збільшення обсягу 

ядра корелює з більшенням площі перерізу ядра та з підвищеннямметаболічних та 

фізіологічних можливостей м’язової клітини. 

В останні роки в наукових публікаціях дискутуються питання про причини та біологічне 

значення для функціонування  соматичних клітин і КМЦ таких явищ, як міграціяядер, зміна їх 

локації та форми [12, 13]. Це складні питання, відповіді на які вимагають проведення 

додатковихспеціальних морфологічних, біохімічних, молекулярних та генетичних 

досліджень.У цій статті ми хочемо звернути увагу тільки на те, що на відміну від 

малорухливих соматичних клітин, КМЦ у продовж всього життя хребетних організмів, 

безперервно перебувають у стані активної динамічної рухливості. У процесі серцевого циклу 

відбувається ротація, скручування та повороти серця. Структурною основоюцих складно 

організованих рухів серця у  порожнині серцевій сумціє спіральна орієнтація м'язових волокон 

в паренхімі міокарда.Природно припустити, що у процесі безперервно повторюваних циклів 

(скорочення ↔  розслаблення) КМЦ, відбуваються короткочасні контакти і імпульсні 

механічні тиски на ядро  збоку міофібрил та мітохондрій. У момент скорочення міофібрил 

відбувається контактна взаємодія«ядро + органели», що приводить додеформаціїядра та 

йогоядерної оболонки (зміна їх форми). При електронно-мікроскопічному дослідженні 

міокарда щурів, на електроннограмах фіксуються морфологічні станибезлічі КМЦ, які 

утворилися у моментзупинки серцевої діяльності. При цьому скорочувальна функція 

КМЦзупиняється на різних послідовних етапах серцевого циклу. Саме цим пояснюється поява 

на електроннограмах  міокарда деформованих ядер КМЦ різної форми. 

Раніше нами було встановлено, що протягом 45 діб після народження щурів  в паренхімі 

міокарда відбувається постнатальне дозрівання КМЦ [9,11]. 

На рис. 8 представлена ультраструктура міокарда на 45-ту добу після народження щурів. 
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Рис. 8. Ультраструктура міокарда на 45-ту добу після народження щура. Пошарове 

розташування міофібрил (МФ) і мітохондрій (МХ) в саркоплазмі КМЦ.Зб.7000х. 

 

У саркоплазмі КМЦ визначається пошарове розташування компонентів міофібрилярного 

та мітохондріального апаратів.З обох полюсів ядер КМЦ виявляються значні скупчення 

мітохондрій, що маютьвеликі розмірита опуклу форму.У цих мітохондріях містяться численні 

прямі і спіралеподібні кристи.Деякі шари МФ відокремленітонким шаромдрібнихподовжених 

МХ, у матриксі яких визначаються короткі прямі кристи, що розташовані переважно поперек 

органел.На периферії КМЦ визначаються МФ, між якими локалізовані округлі мітохондрії 

середніх розмірів. Отримані дані дозволяют стверджувати, що мітохондріальний апарат 45-ти 

добових щурів складається з трьох популяцій енергопродукуючих органел, які відрізняються 

розмірами, місцем розташування, кількістю і формою крист. Перша популяція МХ, це 

органели відносно великого розміру, їх скупчення виявляються з обох полюсів ядер КМЦ. 

 Ці мітохондрії мають у матриксі багато протяжних крист іутворюють між собоюМХ-

контакти. Виходячи з постулату «структура і функції органел взаємнопов'язані»,логічно 

припустити, щоперша популяція мітохондрій володіє значним потенціалом 

енергопродуктивності, яка необхідна для метаболічних і біосинтетичних процесів утворення 

структурних елементів МФ і МХ. Друга популяція МХ, це органели середнього розміру, які 

локалізовані між МФ, що мають у своєму складі багато товстих саркомерів. Такі МХ 

забезпечують енергією скоротливу функцію чисельних товстих саркомерів і ймовірно, 

депонують деяку кількість Са2+. Третя популяція МХ - це дрібні органели, що виявляються в 

зонах розщеплення МФ. Функції дрібних МХ мало відомі. На нашу думку, дрібні МХ 

заповнюючи щілини між розщепленими МФ, поступово збільшуються у розмірах і 

деформують саркомери, чим сприяють процесу поширення поздовжнього розщеплення 

міофібрил у напрямку до вставних дисків (кордонів КМЦ). 

Упроцесі постнатального дозрівання КМЦ відносний сумарний об'єм комплекса «МФ + 

МХ» збільшується від 54% (н/р) до 80%(45-ти добові щури).  На об'ємну частку МФ і МХ 

доводиться по 40% об'єму КМЦ. Співвідношення МФ : МХ дорівнює 1 : 1. Отримані дані 

свідчать про те, що м'язові клітини паренхіми міокарда 45-ти добових щурів мають величезний 

скоротливий і енергопродукуючий потенціал. 

Висновки: 1. У процесі постнатальногодозрівання КМЦ відбувається безперервне 

зростання відносних обсягів МФ та МХ. За 45 діб відносний об'єм МФ збільшується від 33% 

до 40%, а відносний об'єм МХ – від 21% до 40%.   
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2. Паренхіма міокарда новонароджених щурят утворена трьома нерівнозначними 

популяціями КМЦ. Перша популяція - одноядерні дегідратовані міоцити, що утворюють 

резерв КМЦ і знаходяться у стані функціонального спокою. Друга популяція –одноядерні 

оптично світлі міоцити, які володіють скоротливою, проліферативною функціями і 

піддаються фізіологічної гіпертрофії. Третя популяція -  двоядерні кардіоміоцити (2я-КМЦ), 

кількість яких збільшується протягом 15 діб після народження щурів.  

3.В процесі раннього постнатального розвитку щурів, у паренхімі міокарда між 

взаємодіючими трьома популяціями КМЦ існує така послідовність перетворень: 

1я т-КМЦ →1я с-КМЦ →2я-КМЦ. 

4. Поява в паренхімі міокарда деформованих ядер КМЦ обумовленокороткочасними 

контактами «ядро + органели» та імпульснимимеханічними тисками на ядразбоку міофібрил і 

мітохондрій у процесі безперервно повторюваних циклів (скорочення ↔ розслаблення) КМЦ. 
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