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НОВЫЙ ИСТОЧНИК ЭПИКАРДА У ПТИЦ: 
МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ НАБЛЮДЕНИЕ 
 
 
Исследование проведено в рамках научно-исследовательской работы „Анализ нор-
мального и аномального гистогенеза тканевых компонентов сердечно-сосудистой 
системы человека и экспериментальных животных” (номер государственной регист-
рации 0105U007837). 
 
Резюме. Основным источником эпикарда у птиц является проэпикард, расположенный 
на правом роге венозного синуса, дорсально по отношению к атриовентрикулярной 
борозде. Относительно недавно был описан еще один источник, названный перикарди-
альными пролифератами, который дает начало эпикарду дистальной части выпускного 
тракта. Тем не менее, после фотоабляции проэпикарда наблюдали формирование ком-
пенсаторного эпикарда, происходящего из вентральной стенки тела каудальнее сердца. 
Таким образом, целью нашей работы было изучение проэпикардоподобных структур 
перикардиальной полости птиц. Начиная с 13 стадии по НН, в перикардиальной полос-
ти птиц мы наблюдали проэпикардоподобные структуры, сходные по клеточному со-
ставу с проэпикардом. Они происходили из латеральной плоской мезодермы, распола-
гались на воронке передних кишечных ворот вдоль одной из желточных вен. На 16/17 
стадиях по НН от проэпикардоподобных структур отпочковывались везикулы, содер-
жащие мезенхимные клетки, и прилипали к сердцу справа в области атриовентрику-
лярного канала и желудочковой петли. Локализация проэпикардоподобных структур в 
том месте, где у млекопитающих происходит формирование поперечной перегородки 
(источник проэпикарда у млекопитающих) а также способность проэпикардоподобных 
структур к образованию везикул дают нам основание предполагать, что проэпикардо-
подобные структуры птиц гомологичны проэпикарду млекопитающих. Окончательно 
это помогут подтвердить дальнейшие исследования. 
Морфологія. – 2008. – Т. ІІ, № 4. – С. 37-43. 
© О.Ю.Потоцкая, 2008 
 

 
Pototskaya O.Yu. A novel source of epicardium in birds: morphological observation. 
Summary. The main source of epicardium in birds is proepicardium, which is situated on the right horn of the sinus venous, 
dorsally to atrio-ventricular groove. Recently one more source of epicardium was described, it was named pericardial prolif-
erates, that give rise to the epicardium of the distal part of the outflow tract. But, after proepicardium photoablation, compen-
satory epicardium aroused from the ventral body wall, caudally to the heart. Thereby the goal of our work was to investigate 
proepicardium-like structures of the pericardial cavity in birds. Beginning from the 13 stage by HH we observed proepicar-
dium-like structures, which in cellular composition were similar to proepicardium. They derived from the lateral plate meso-
derm and were situated on the funnel of the anterior intestinal gate, along to one of the vitelline vein. On the 16/17 stage by 
HH vesicles, containing mesenchimal cells, was budding of from proepicardium-like structures and attached to the heart on 
the right side of atrio-ventricular groove and ventricular loop. Localization of the proepicardium-like structures in the place, 
where in mammalian septum transversum (the source of proepicardium in mammalian) forms, and also the possibility of 
proepicardium-like structures to form vesicles gave us an occasion to suggest, that proepicardium-like structures are homolo-
gous of mammalian proepicardium. It could be concluded only after further investigations. 
Key words: proepicardium, proepicardium-like structures, pericardial proliferates. 
 

 
 
Введение 
После того, как стало известно о происхож-

дении коронарных сосудов сердца из клеток-
дериватов эпикарда, изучение потенций внешне-
го сердечного слоя и источников его происхож-
дения привлекает все большее внимание ученых. 
Одной из перспектив данного направления явля-
ется васкуляризация ишемизированного миокар-
да за счет зрелого аутологичного эпикарда, что 
поможет понизить риск и частоту заболеваний 
сердца (Wada A.M. et al., 2003). 

Еще в 1909 году T.Kurkiewicz выдвинул 
предположение о происхождении эпикарда из 
внесердечного источника, которое длительное 
время оставалось без внимания. Наибольший 
объем информации, характеризующей этот ис-
точник, был получен за последние 30 лет; в се-
рии классических работ было показано, что ис-
точником эпикарда является временная эмбрио-
нальная структура – проэпикард (ПЭ), имеющая 
ряд классовых особенностей (Manasek F.J., 1968; 
Viragh S., Challice C.E., 1973). Так, у птиц она 
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происходит из мезотелия правого рога венозного 
синуса (имеет асимметричное строение) и внеш-
не напоминает цветную капусту. На 17/18 стадии 
по V.Hamburger, H.Hamilton (НН), (1951) отрост-
ки ПЭ «прирастают» к атриовентрикулярной 
борозде и, наползая на нее, формируют эпикард 
(Schulte I. et al., 2007). В свою очередь, у мышей 
ПЭ происходит из поперечной перегородки и 
является симметричной структурой, внешне по-
ходящей на виноградную гроздь. Отличия на-
блюдаются также и в способе «наползания» ПЭ 
на примитивное сердце: у мышей от кончиков 
проэпикардиальных отростков отпочковываются 
везикулы, которые «переплывают» перикарди-
альную полость, прилипают к сердцу и сливают-
ся между собой с образованием эпикарда (Rata-
jska A. et al., 2006). 

Для более глубокого понимания функций 
ПЭ часто использовали эксперименты по его 
абляции, в ходе которых, не смотря на отсутст-
вие контакта ПЭ с атриовентрикулярной бороз-
дой, наблюдали формирование компенсаторного 
эпикарда. Последний, как правило, покрывал 
дистальную часть выпускного тракта 
(Gittenberger-de Groot A.C. et al., 2000). В 2003 
году данный феномен получил научное объясне-
ние - J.M.Perez-Pomares и соавт. (2003) описали 
дополнительный источник эпикарда дистальной 
части выпускного тракта и назвали его «пери-
кардиальные пролифераты», производные цефа-
лического перикардиального эпителия второго 
сердечного поля. Подтверждением непроэпикар-
диального происхождения эпикарда дистальной 
части выпускного тракта послужила также более 
низкая (по сравнению с ПЭ) активность экспрес-
сии RALDH2 и эпителио-мезенхимной транс-
формации, а также форма эпителия (кубический 
вместо плоского) (Pérez-Pomares J.M. et al., 
2003). 

Интересно, что в работе с использованием 
наиболее совершенной методики по удалению 
ПЭ – фотоабляции – наблюдали тяж компенса-
торного эпикарда, который происходил из вен-
тральной стенки перикардиальной полости или 
из ее дна (Männer J. et al., 2005). Авторы объяс-
нили этот факт наличием потенций к формиро-
ванию ПЭ в различных участках перикардиаль-
ной полости. Но подобная локализация не совпа-
дает ни с одной для описанных ранее источников 
эпикарда: перикардиальные пролифераты распо-
ложены в верхней части полости, а ПЭ – дор-
сально по отношению к сердцу. При этом ком-
пенсаторный эпикард не подвергался эпителио-
мезенхимной трансформации, о чем свидетель-
ствовало отсутствие субэпикардиального про-
странства.  

Некоторые авторы при изучении ПЭ упоми-
нают о наличии в перикардиальной полости 
структур, напоминающих ПЭ, но затрудняются 
объяснить их назначение (Nahirney P.C. et al., 

2003). Подобное наблюдение может дополни-
тельно вызывать предположение о существова-
нии еще одного источника эпикарда у птиц. 

Таким образом, целью данной работы явля-
ется характеристика проэпикардоподобных 
структур (ПЭПС) перикардиальной полости 
птиц, выяснение возможности их участия в фор-
мировании эпикарда. 

Материалы и методы 
Материалом для исследования послужили 

курицы кросса Cobb 500; яйца инкубировали при 
температуре 38ºС, относительной влажности 
80%. Вращение яиц осуществлялось 10 раз в су-
тки. Стадию развития определяли по 
V.Hamburger, H.Hamilton, (1951) с учетом реко-
мендаций B.J.Martinsen (2005). Для предотвра-
щения повреждения структур, расположенных 
вентрально и каудально по отношению к сердцу, 
эмбрионы извлекались с участком подлежащей  
желточной оболочки. Материал фиксировали в 
жидкости Буэна, обезвоживали в спиртах возрас-
тающей концентрации, пропитывали хлорофор-
мом, заливали в парапласт. Серийные срезы 
толщиной 5 мкм (ориентированные в горизон-
тальной плоскости) окрашивали железным гема-
токсилином Гейденгайна, по Стидмену, гематок-
силином и эозином.   

Результаты  
На 13 стадии по НН на правом роге венозно-

го синуса наблюдались лишь едва заметные об-
разования, свидетельствующие о начале форми-
рования ПЭ (верхняя стрелка на рис. 1, А1). В то 
же время, вентрально напротив ПЭ, рядом с ве-
ной, проходящей в составе желточной оболочки, 
располагалась структура, обозначенная стрелкой 
на рис. 1, А2 (нижняя стрелка на рис. 1, А1). Эту 
структуру мы отнесли к проэпикардоподобным 
структурам, ПЭПС, ее длина составляла около 55 
мкм; нижняя граница соответствовала месту 
впадения рядом расположенной вены (ЖВ на 
рис. 1, А2) в венозный синус. Таким образом, 
можно заключить, что ПЭПС располагались на 
воронке желточного протока (над передними 
кишечными воротами) и  тянулись кверху вдоль 
желточной вены. 

ПЭПС представляли собой разрастания ла-
теральной плоской мезодермы, которая является 
эмбриональным материалом для вентральной 
стенки полости тела. В составе ПЭПС можно 
было выделить слои клеток, отграничивающие ее 
со стороны внезародышевого целома и со сторо-
ны основания. Между этими слоями были рыхло 
расположены мезенхимные клетки и относи-
тельно небольшое количество внеклеточного 
матрикса. 

На 14 стадии по НН внешний вид ПЭПС 
существенным образом не изменялся, но обра-
щало на себя внимание изменение взаимного 
расположения окружающих структур (рис. 1, А3, 
А4). Так, рядом с ПЭПС наблюдалась петля же-
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лудочка сердца, а вместо венозного синуса (как 
на предыдущей стадии) располагалась правая 

желточная вена (звездочка на рис. 1, А3). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 1. Куриный эмбрион на: А1, А2 – 13; А3, А4 – 14; Б1-Б4 - 16 стадии развития по НН. А1, А3, Б1 - ×100, А2, А4, 

Б2-Б4 - ×400. А2 – на 20 мкм ниже увеличенного фрагмента на А1.  А4 – увеличенный фрагмент на А3. Б2-Б3-Б4 – се-
рийные срезы, расположенные на 55 мкм ниже выделенного фрагмента на Б1. Окраска: А1, А2 - железный гематокси-
лин Гейденгайна; Б1 – по Стидмену; А3,А4, Б2-Б4 - гемалаун – эозин. Пояснения в тексте. ВС - венозный синус; ЖВ - 
желточная вена; звездочкой на А3 обозначена правая желточная вена. 



 

На стадии 15/16 по НН проэпикард достигал 
размеров 120 мкм в высоту (стрелка на рис. 1, 
Б1) и лишь несколько его отростков приближа-
лись к атриовентрикулярной борозде сердца. На 
одном уровне с проэпикардом, вентромедиально 
по отношению к сердцу, вокруг желточной вены 
наблюдались ПЭПС (рис. 1, Б1-Б4). Их высота 
увеличивалась по сравнению с 14 стадией, а дли-
на составляла около 135 мкм. Внешний вид 
структуры приобретал отростчатый характер, в 
ее составе по-прежнему можно было выделить 
три клеточных популяции. При окраске по 
Стидмену в составе межклеточного вещества 
обнаруживались кислые гликозаминогликаны 
(рис.1, Б1). 

Ниже места расположения нижних отрост-
ков проэпикарда наблюдались места соприкос-
новений выростов ПЭПС со стенкой сердца (се-
рийные срезы на рис. 1, Б2-Б3). При этом в 
структуре ПЭПС наряду с отростками, прирас-
тающими к сердцу, наблюдались подобия вези-
кул (без мезенхимных клеток внутри), что не 
характерно для проэпикарда птиц. Между собой 
отростки и везикулы были объединены сетью 
тонких цитоплазматических отростков (рис. 1, 
Б2-Б4), которые, вероятно, исполняли роль меха-
нической стабилизации взаимного расположения 
структур и синхронизации их деятельности. 

В конце 16 стадии ПЭПС наблюдались в ви-
де выростов мезенхимы, расположенной между 
правой желточной веной, впадающей кверху в 
венозный синус, и желточной веной меньшего 
порядка, которая и ранее сопутствовала ПЭПС 
(выделенный фрагмент на рис. 2, А1). Отличи-
тельной особенностью этой стадии было начало 
образования везикул ПЭПС, которые на уровне 
атриовентрикулярного канала «прилипали» к 
сердцу (серийные срезы на рис. 2, А2-А4).  

На 17 стадии по НН проэпикард увеличи-
вался до 165 мкм, наблюдались четкие переходы 
некоторых его отростков в эпикард сердца. Про-
тяженность ПЭПС в кранио-каудальном направ-
лении составляла 135 мкм. Теперь уже были чет-
ко определены отдельные везикулы ПЭПС, они 
располагались на 35 мкм ниже нижних отростков 
ПЭ (рис. 2, Б2-Б4). Диаметр везикул составлял 
10–50 мкм; их периметр был образован 2–4 пло-
скими клетками, внутри обнаруживались мезен-
химные клетки. На данной стадии ПЭПС по кле-
точному составу особенно напоминали проэпи-
кард (рис. 2, Б2-Б4). Мезенхимные клетки распо-
лагались более рыхло по сравнению с предыду-
щими стадиями, количество межклеточного мат-
рикса относительно увеличивалось.  

На 18 стадии по НН ПЭ достигал 250 мкм в 
высоту, количество отростков, переходящих в 
эпикард, увеличивалось. Общий размер ПЭПС 
почти не изменялся (рис. 3, А2). Но регион 
ПЭПС (вертикальная стрелка на рис. 3, А1) рас-
полагался на значительном отдалении от вер-

хушки сердца (горизонтальная стрелка на рис. 3, 
А1), следовательно, сближения со структурами 
сердца не наблюдалось. Везикулы практически 
отсутствовали; отростки становились короче.  

Обсуждение 
Начиная с 13 стадии развития по НН, в око-

лосердечной полости птиц наблюдались вырос-
ты, похожие на ПЭ, что согласуется с наблюде-
ниями других авторов (Schulte I. et al., 2007). 
Расположение ПЭПС совпадает с ранее описан-
ной локализацией для тяжей компенсаторного 
эпикарда, образованного после абляции ПЭ 
(Männer J. et al., 2005). 

В связи с петлеобразованием (B.J.Martinsen, 
2005) и постепенным закрытием передних ки-
шечных ворот, ПЭПС изменяли свое расположе-
ние относительно отделов сердца: изначально, на 
стадии 13 по НН, находились на уровне венозно-
го синуса; затем (на НН 14) петля желудочков 
опускалась до уровня ПЭПС, а венозный синус, 
наоборот, поднимался; с продолжением петлеоб-
разования ПЭПС оказывались на уровне атрио-
вентрикулярного канала; со временем передние 
кишечные ворота постепенно закрывались, увле-
кая за собой нижнюю границу ПЭПС, и она ока-
зывалась ниже верхушки желудочков. 

На данный момент остается открытым  во-
прос о классовых особенностях стыковки ПЭ с 
сердцем. Дискутабельным остается возможность 
образования везикул-источников эпикарда 
(Winter E.M., Gittenberger-de Groot A.C., 2007). В 
нашей работе мы показали существование у птиц 
(наряду с отростками ПЭ) везикул ПЭПС, мест 
их соприкосновений с примитивным сердцем, 
которые наблюдаются на 16/17 стадии по НН.  

На 17 стадии по НН ПЭПС образуются из 
мезенхимной структуры, расположенной на во-
ронке передних кишечных ворот между двумя 
желточными венами (вертикальная стрелка на 
рис. 3, А2). Важно, что у млекопитающих в дан-
ном регионе располагается зачаток диафрагмы - 
поперечная перегородка, которая отсутствует у 
птиц (равно как и диафрагма). Кроме того, имен-
но поперечная перегородка у млекопитающих 
является источником ПЭ (Winter E.M., 
Gittenberger-de Groot A.C., 2007). На основании 
этого можно предположить, что описанные нами 
ПЭПС являются гомологами ПЭ млекопитаю-
щих у птиц. В подтверждение этому может слу-
жить также факт образования в ПЭПС везикул, 
что характерно именно для ПЭ млекопитающих, 
но не птиц. 

Интересно, что в 2007 году были проведены 
эксперименты по выяснению причин право-
левой асимметрии ПЭ у птиц (Schulte I. et al., 
2007). Предполагали, что, поскольку эмбрион 
находится на левом боку, участок прилежащего 
слева желтка негативно влияет на формирование 
ПЭ, а желудочковый миокард, находящийся 
справа – позитивно.  
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Рис. 2. Куриный эмбрион на: А1–А4 – в конце 16 стадии; Б1–Б4 - 17 стадии развития по НН. А1, Б1 - ×100. А2–А4 – 

серийные срезы выделенного  фрагмента на А1. Б2–Б4 – серийные срезы выделенного  фрагмента на Б1. Окраска же-
лезным гематоксилином Гейденгайна. Отрезок на А2, Б2 = 50 мкм. Пояснения в тексте. 



__________________________________________________________________________________ 
МОРФОЛОГІЯ • 2008 • Том ІI • №4 

 

42

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 3. Куриный эмбрион на 18 стадии развития по НН. ×100. Срез А2 расположен на 35 мкм ниже среза А1. Окра-

ска железным гематоксилином Гейденгайна. Звездочка – передний отдел кишечной трубки. Горизонтальная стрелка на 
А1 – верхушка миокарда желудочков. Пояснения в тексте. 

 
По этому поводу провели три эксперимента, 

но ни один из них так и не подтвердил подобное 
предположение. Можно гипотетически предпо-
ложить, что индукция развития правого зачатка 
происходит следующим образом. Изначально у 
птиц происходит закладка ПЭ, гомологичного 
ПЭ млекопитающих (точнее на вентральной 
стенке тела). Поскольку у птиц поперечная пере-
городка/диафрагма (из зачатка которой форми-
руется ПЭПС) никогда не достигнет необходи-
мой для формирования эпикарда позиции, по-
тенции этого зачатка передаются расположенно-
му напротив правому рогу венозного синуса (см. 
рис. 1, А1, стрелки), который и выступает в 
дальнейшем основным источником эпикарда. В 
свою очередь, зачатки ПЭ млекопитающих, на-
званные нами ПЭПС, продолжают играть лишь 
добавочную роль. 

Из сказанного выше следует очевидный во-
прос: почему же подобные структуры  еще не 
были описаны ранее как источники эпикарда? 
Этому есть ряд объяснений. Во-первых, для 
лучшей визуализации региона сердца и приле-
жащего к нему проэпикарда большинство оболо-
чек удаляются вместе с желточным протоком 
кишки. Во-вторых, ПЭПС как самостоятельная 
структура лучше всего визуализуются только на 
горизонтальной плоскости срезов, на остальных 
они могут быть совсем не видны. В-третьих, для 
констатации факта существования ПЭПС необ-
ходимо проанализировать серии срезов, в про-
тивном случае везикулы можно принять за отро-
стки проэпикарда. И, наконец, уже на 18 стадии 
ПЭПС расположены на уровне верхушки сердца 
– регион не всегда попадающий в поле зрения 
исследователя ПЭ.  

Заключение 
На 13-18 стадиях по НН в перикардиальной 

полости птиц наблюдаются ПЭПС, в которых, по 
аналогии с проэпикардом, выявляются слои кле-
ток, отграничивающие их со стороны внезаро-
дышевого целома, со стороны основания, и рас-
положенная между ними мезенхиму с внекле-
точным веществом, богатым кислыми гликоза-
миногликанами. 

На 16/17 стадии по НН в структуре ПЭПС 
появляются везикулы, 10–50 мкм в диаметре, 
содержащие мезенхимные клетки. Везикулы 
«прилипают» к поверхности сердца в области 
атриовентрикулярного канала и верхушки желу-
дочков.  

ПЭПС выявляют сходство с ПЭ млекопи-
тающих по структуре (образование везикул), а 
также подобие в источнике происхождения (ме-
зенхима над передними кишечными воротами, 
вентральной стенкой полости тела птиц и попе-
речная перегородка млекопитающих).  

Перспективы дальнейших исследований 
Большой интерес представляет изучение 

мест соприкосновения ПЭПС и сердца с помо-
щью электронной микроскопии с целью изуче-
ния межклеточных контактов,  что позволит бо-
лее детально изучить вклад ПЭПС в формирова-
ние эпикарда. 

Создание компьютерных моделей ПЭПС 
поможет дополнительно подтвердить возмож-
ность формирования везикул на разных стадиях 
развития, оценить симметричность структуры. 

Также необходимо установить значение 
клеток эпикарда и субэпикардиального про-
странства, происходящих из ПЭПС, для кардио-
эмбриогенеза. 

Перспективным является исследование экс-
прессии в ПЭПС различных маркеров, ранее вы-
явленных в ПЭ, латеральной плоской мезодерме.  

 
 
 

А2 А1 
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Потоцька О.Ю. Нове джерело епікарда у птахів: морфологічне спостереження. 
Резюме. Основним джерелом епікарда у птахів є проепікард, розташований на правому розі веноз-

ного синуса, дорсально по відношенню до атріо-вентрикулярної борозни. Відносно нещодавно було опи-
сано ще одне джерело, назване перикардіальні проліферати, яке дає початок епікарду дистальної частини 
випускного тракту. Тим не менш, після фотоабляції проепікарда спостерігали формування компенсатор-
них тяжів епікарда, що походили з вентральної стінки тіла каудально до серця. Таким чином, метою 
нашої роботи було вивчення проепікардоподібних структур перикардіальної порожнини птахів. Почи-
наючи з 13 стадії по НН в перикардіальній порожнині птахів ми спостерігали проепікардоподібні струк-
тури, сходні за клітинним складом з проепікардом. Вони походили з латеральної плоскої мезодерми, роз-
ташовувались на лійці передніх кишкових воріт вдовж однієї з жовткових вен. На 16/17 стадіях по НН 
від проепікардоподібних структур відбруньковувались везикули, які містили мезенхімні клітини, та при-
липали до серця справа в області атріо-вентрикулярного каналу та шлуночкової петлі. Локалізація 
проепікардоподібних структур в тому місці, де у ссавців відбувається формування поперечної перего-
родки (джерело проепікарда у ссавців) а також здатність проепікардоподібних структур до утворення 
везикул дають нам можливість передбачити, що проепікардоподібні структури птахів гомологічні 
проепікарду ссавців. Остаточно це допоможуть підтвердити подальші дослідження. 

Ключові слова: проепікард, проепікардоподібні структури, перикардіальні проліферати. 
 


