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Резюме. Описується розвиток існуючої формалізованої теорії будови клітинних плас-
тів. Запропонована версія теорії заснована на концепції модульної (гістіонної) будови 
тканин та розглядає їх як полімеризовані гістіони, що мають вигляд періодичних реші-
ток та мозаїк. На базі цієї концепції сформульовані принципи будови клітинних плас-
тів та запропонований новий підхід до вивчення просторової організації епітеліальних 
тканин, який включає методи синтезу їхніх тривимірних топологічних  і геометричних 
моделей та їхньої експериментальної верифікації. Розвинена теорія дозволяє передба-
чувати, виявляти невідомі раніше топологічні варіанти гістоархітектоніки епітеліїв та 
прогнозувати їхні зміни в розвитку та патології. З її допомогою описані такі невідомі 
раніше властивості реальних епітеліальних пластів, як симетрія трансляції та слайсова 
будова. Крім того, ця теорія дала можливість знайти нові інформативні ознаки для 
характеристики топології клітинних пластів. Отримані дані складають основу комп'ю-
терної структурної гістології тварин і рослин як частини майбутньої теоретичної мор-
фології. 
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Savostyanov G.A. Tissue modules as a base of theoretical histology. 
Summary. The tissue is suggested to consider as a cell network or lattice with modular structure. The tissue module is named 
histione. The cell lattices describe like spatial organization of tissues and to be considered as a new biological level which 
was not taken into account before. Here, the formalized theory of the cell lattice in epithelial tissues is set out. These lattices 
are to be analyzed by the synthesis of tissue structure computer models. These models are to be cut up and then the cuts of 
the models are to be compared with the real epithelial sections. After this, the model which cuts according to the real epithe-
lial sections, are to be chosen. It was shown that this new approach has good results for the research of spatial organization of 
tissues. It has also advantages which the traditional reconstruction by the serial sections has not. It was substantiated that the 
existing paradigm of the histology are to be changed because now it's the cells which are the research object, but it should be 
the cell lattices. And when this paradigm is changed, the three-dimensional structural histology is to be created. 
Key words: histione, cell lattice, three-dimensional structure, epithelial tissue. 
 

 
 
Вступ 
Розвиток молекулярної біології привів до 

формування структурної біології, яка представ-
ляє собою, по суті, морфологічну течію. Вона 
спирається на розвинену теорію, яка має в своє-
му розпорядженні сучасні засоби комп'ютерного 
моделювання та візуалізації і здатна обчислюва-
ти,  передбачати різні варіанти тривимірної бу-
дови об'єктів, що вивчаються. Шкода тільки, що 
цими об'єктами є поки що лише макромолекули 
(Schutt C.E., Lindberg U., 2000). Старовинне ж 
питання, поставлене ще Гете і Геккелем, про 
розробку теоретичної морфології, яка, подібно 
до кристалографії, була б здатна обчислювати 
безліч можливих варіантів будови організмів і 
їхніх частин, описувати закони перетворення 
їхніх форм і прогнозувати напрямки їхнього роз-

витку, до цих пір залишається невирішеним (іс-
торію питання див.: Бляхер Л.Я., 1962; див. та-
кож: Беклемишев В.Н., 1945; Любищев А.А., 
1982; Webster G.A., 1984; Тимонин А.К., 2001). 
Повною мірою це відноситься як до гістології 
тварин, так і до гістології рослин, яка поки що 
також не в змозі обчислювати можливі варіанти 
тканинної архітектоніки, а відомості про різно-
маніття будови тканин поповнює лише емпірич-
но. Більш того, в сучасній гістології уявлення 
про структуру тканин істотно неповні і носять 
суто площинний характер, тоді як тривимірна 
тканинна організація, за рідкісними виключен-
нями, залишається практично невідомою як у 
тварин, так і у рослин. 

Таке положення пояснюється, по-перше, 
особливостями пануючого в гістології експери-
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ментального методу дослідження, заснованого на 
вивченні тонких (практично двовимірних) зрізів. 
Друга причина полягає в розумонастрої дослід-
ників, які прагнуть працювати в прикладних га-
лузях морфології та останнім часом все більш 
зосереджуються на популярному нині дослі-
дженні молекулярно-біологічних аспектів життє-
діяльності клітин і тканин. Проблеми загальної 
морфології відтіснені на задній план. В даний 
час практично забуто положення, згідно якого 
вона має власний предмет дослідження, і оскіль-
ки цим предметом є форма і взаєморозташування 
елементів в просторі, то її закони повинні мати 
топологічний і геометричний характер. Таке за-
буття приводить до третьої причини, що якраз і 
полягає в недостатньому розвитку формалізова-
ної теорії, що описує топологію і геометрію біо-
логічних тканин і, зокрема, будову клітинних 
пластів. 

В даний час в такій теорії можна виділити 
різні напрями. Одне з них спирається на синерге-
тику і використовує фрактальну геометрію, тео-
рію катастроф та ін. (Исаева В.В. и соавт., 2004). 
Важливо відзначити, що в рамках цього напряму 
можливості прогнозувати морфогенез є принци-
пово обмеженими. Інший напрямок пов'язаний з 
описом регулярних структур в ботаніці (напри-
клад, дослідження філотаксису). Ще один на-
прямок орієнтований на опис структури клітин-
них пластів (Lewis F.T., 1946; Смолянжов В.В., 
1980; Dormer K.J., 1980; Маресин В.М., 1990) та 
ін. Останній напрямок представляє для гістології 
найбільший інтерес. Проте, внаслідок надмірно 
жорсткої аксіоматики (зокрема, правила Томпсо-
на, згідно якому в точках перетину завжди схо-
диться лише по три клітинні сторони (Маресин 
В.М., 1990) ця теорія поки що дає для одношаро-
вих і багатошарових пластів лише по одному 
варіанту правильних моделей тканинної струк-
тури; клітини цих моделей не розрізняються за 
типами диференціювання та мають форму шос-
ти- та чотирнадцятигранників відповідно. Таким 
чином, описана теорія в нинішньому вигляді ві-
дображає лише малу частку реальних тканинних 
структур і зовсім не враховує варіабельність тка-
нинної будови в патології. 

Слабкість теорії призводить до того, що сьо-
годні можлива тільки емпірична методика рекон-
струкції тривимірної структури тканин за серій-
ними зрізами. Ця методика, навіть при викорис-
танні такої сучасної техніки, як конфокальна мі-
кроскопія і комп'ютерна обробка зображень (Бу-
данцев А.Ю., Айвазян А.Р., 2005; Fiala J.C., 2005; 
Barthel K.U., 2006), залишається складною, а її 
роздільна здатність - недостатньою для розкрит-
тя закономірностей архітектоніки (тобто тополо-
гії) клітинних пластів. Таким чином, слабкий 
розвиток теоретичної морфології взагалі і теоре-
тичної гістології зокрема та методичні труднощі 
обумовлюють відсутність знань про просторову 

організацію клітинних пластів. Таке положення 
гальмує вивчення закономірностей морфогенезу 
тканин у нормальному розвитку і не дозволяє 
зрозуміти суть їхньої трансформації в патології. 

Нова теорія будови клітинних пластів. 
Для розробки теорії, яка була б здатна будувати 
безліч моделей гістоархітектури різних епітеліїв, 
було потрібне нове уявлення про елементарні 
морфофункціональні одиниці тканини та про 
формування клітинних пластів із них. Як відомо, 
зараз за такі одиниці приймаються клітини. І дій-
сно, для тканин, що складаються з однотипних 
клітин (ендотелій, мезотелій та ін.), це уявлення 
здається цілком правдоподібним. Але більшість 
тканин складаються не з одного, а з декількох 
типів клітин (слизові, війчасті, ворсинчасті та 
ін.), які знаходяться в різних чисельних співвід-
ношеннях і функціональних взаємозв'язках. А 
оскільки елементарна морфофункціональна тка-
нинна одиниця повинна відображати як клітин-
ний склад, так і характер властивих тканині між-
клітинних взаємозв'язків, стає ясним, що відо-
бразити це за допомогою єдиної клітини немож-
ливо. Тому необхідне нове уявлення про елемен-
тарні морфофункціональні одиниці тканини. 

Поняття про гістіонну будову тканин. Не-
щодавно було розвинене уявлення про те, що 
тканини побудовані не з клітин як таких, а з клі-
тинних угрупувань, названих гістіонами (Савос-
тьянов Г.А., 2005). Гістіон – це мінімально мож-
лива клітинна група, що включає всі клітинні 
типи, які складають тканину, взяті в такій пропо-
рції та об'єднані такими міжклітинними взаємо-
діями, які властиві самій тканині. Гістіони вини-
кають в розвитку з окремих клітин у результаті 
їхньої спеціалізації та інтеграції. Елементарними 
актами такого розвитку є детермінація та цито-
диференціювання. Число детермінацій визначає 
величину гістогенетичних потенцій клітин гісті-
она (міру їхньої стовбуровості), а число цитоди-
ференціювань - ступінь клітинної спеціалізації. 
Інтегральною характеристикою розвитку гістіона 
в цілому є загальне число актів розвитку, визна-
чуване як сума детермінацій і диференціювань. 
Склад гістіонів, за досвідом хімії, можна опису-
вати брутто-формулами, скажімо, так: А, АВ, 
АВС та ін., де А, В, С – це різнотипні клітини; 
число зв'язків між ними також може різнитися. 
Структуру таких одиниць зручно описувати за 
допомогою моделей у формі графів, в яких клі-
тини позначаються кружками, а міжклітинні зв'я-
зки - відрізками. 

Розвиток гістіонів описується набором про-
стих правил, які можна модифікувати для обліку 
особливостей різних зовнішніх умов. При цьому 
з'ясувалося, що існує такий набір правил, за яких 
розвиток гістіонів характеризується періодичним 
законом: при монотонному зростанні загального 
числа актів розвитку склад і структура гістіонів 
періодично повторюються. Внаслідок цього мо-



__________________________________________________________________________________ 
МОРФОЛОГІЯ • 2009 • Том ІІI • №1 

 

7

делі гістіонів і складових їхніх клітин класифі-
куються у вигляді природної системи, що має 
вид періодичної таблиці (рис. 1: кульками позна-
чені клітини, буквами - виконувані ними функції, 
стрілками - метаболічні зв'язки. У нульовій комі-
рці знаходиться клітина, що виконує всі функції 
(позначені малими буквами) тільки для себе. 
Номери рядків таблиці показують число функ-
цій, що піддалися детермінації та підготовлених 
до спеціалізації (позначені великими буквами 

при кружках, цифри над буквами відображають 
послідовність вибору функцій для такої підгото-
вки). Номери стовпців показують число функцій, 
що розділені між клітинами та піддалися спеціа-
лізації (позначені буквами в кружках) або, - чис-
ло спеціалізованих клітин. Номери осередків (у 
лівому верхньому кутку) показують загальне 
число названих актів розвитку. Цифри в правому 
нижньому кутку осередків вказують число «ізо-
топів» (Савостьянов Г.А., 2005). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 1. Періодична таблиця гістіонів, що реалізують різні способи розділення функцій між клітинами. 
 
Ця таблиця дає уявлення як про безліч на-

прямів спеціалізації клітин, так і про варіанти 
їхніх взаємозв'язків у гістіонах. Параметри цієї 
таблиці мають біологічний сенс і придатні для 
кількісного опису прогресивного розвитку. Так, 
номери її рядків показують число детермінацій, 
номери стовпців - число цитодиференціювань, 
порядковий номер показує загальне число актів 
розвитку гістіона. У кожній комірці міститься 
певне число ізотопів. Усі такі гістіони є елемен-
тарними одиницями багатоклітинності. Структу-
ра періодичної таблиці добре узгоджується з іс-
нуючими уявленнями про основні закономірнос-
ті філогенезу багатоклітинних організмів. 

У модифікованому вигляді набір правил ре-
гламентує розвиток гістіонів, які реалізуються і в 
онтогенезі. Ці ж гістіони служать елементарними 
морфофункціональними одиницями тканин. В 
цьому випадку число клітин в гістіонах може 
коливатися в межах першого десятка та зазвичай 
приймає значення від двох до п'яти. Оскільки 

безпосереднє спостереження таких гістіонів мо-
жливе лише на ранніх стадіях розвитку (на стадії 
дроблення, коли вони існують в мономірному 
вигляді), було проведено зіставлення моделей 
гістіонів і варіантів просторової організації блас-
томерів. Таке зіставлення показало хороший збіг 
моделей і реальності. Це підтверджує правди-
вість поняття про гістіони. 

Таким чином, елементарною структурно-
функціональною одиницею тканини в загально-
му випадку є не клітина, а гістіон. Ці одиниці є 
самостійним рівнем біологічної організації, що 
упускається до цих пір. Вони розташовуються 
між рівнями клітин і тканин, грають найважли-
вішу роль у розвитку та життєдіяльності тканин 
організму. На відміну від диферона, об'єднуючо-
го споріднені клітини за принципом генеалогії, в 
гістіон входять клітини, що можуть мати різне 
походження і об'єднані тільки функціональними 
взаємодіями. Поняття гістіона служить базою 
для подальшого розвитку формалізованої теорії 
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будови біологічних тканин. 
Уявлення про тканини як полімеризовані 

гістіони. Мономірна форма існування гістіонів є 
короткочасною і в процесі розвитку і зростання 
швидко замінюється полімеризованою формою. 
Полімеризовані гістіони мають вигляд решіток, 
що складаються з клітин і їхніх зв'язків. У реаль-
них тканинах такі решітки існують у вигляді клі-
тинних мозаїк. Мозаїка і решітки - два різні спо-
соби відображення однієї і тієї ж топологічної 
структури, перша - у вигляді щільних упакова-
них полігонів, друга - у вигляді кружків і відріз-
ків (Смолянжов В.В., 1980). Ці решітки та мозаї-
ки і є моделями клітинних мереж епітеліїв. Та-
ким чином, можна сказати, що тканина - це клі-
тинні решітки, що виникають в результаті полі-
меризації гістіонів. Таке визначення не претен-
дує на повноту, його мета - висунути на перший 
план взаємопов'язаність тканинних клітин у про-
сторі, підкреслити важливість гістіонів та клі-
тинних мереж і привернути до них увагу як до 
нових гістологічних реальностей. 

Властивості клітинних решіток багато в чо-
му визначаються властивостями гістіонів. Так, 
залежно від числа зв'язків між клітинами гістіо-
на, решітки можуть мати різну розмірність: одно 
-, дво - та тривимірну (тобто мати вид ниток, 
одношарових пластів і об'ємних багатошарових 
утворень відповідно). При цьому, всупереч пра-
вилу Томпсона, в точках перетину клітинних 
мозаїк може сходитися різне число клітинних 
сторін. Клітинний склад решіток і мозаїки також 
визначається клітинним складом гістіона. Тому, 
поряд з решітками з однотипних клітин, можуть 
існувати решітки і складного клітинного складу. 

Оскільки клітинні решітки носять коорди-
наційний характер, безпосереднє спостереження 
гістіонів в них стає неможливим (що і є причи-
ною того, що вони до цих пір не були виявлені та 
описані). Проте макроскопічним проявом гісті-
онної будови решіток мозаїк є те, що вони мають 
регулярну структуру з взаєморозташуванням 
різнотипних клітин, що періодично повторюєть-
ся. Іншими словами, решітки характеризуються 
симетрією трансляції. Ще один прояв гістіонної 
будови решіток полягає в тому, що різнотипні 
клітини в них повинні знаходитися не в довіль-
них, а тільки в стехіометричних співвідношен-
нях: АВ, АВ2, АВ3, АВгС3 та ін. За параметрами 
симетрії та складу решіток склад і структуру гіс-
тіонів можна легко визначати з точністю до клі-
тини та зв'язку (Савостьянов Г.А., 2005). 

Одне з основних значень поняття про гісті-
онну будову тканин полягає в тому, що воно від-
криває можливість обчислення безлічі варіантів 
клітинних решіток і побудови сімейства їхніх 
моделей. 

Моделі клітинних решіток і мозаїк одноша-
рових клітинних пластів. Як було сказано вище, 
унаслідок жорсткості аксіоматики існуючої ма-

тематичної теорії будови тканин, в її рамках 
структура одношарових пластів до цих пір апро-
ксимізувалася єдиною двомірною моделлю у 
вигляді мозаїк з гексагонів (Смолянжов В.В., 
1980; Маресин В.М., 1990). Уявлення про 
гістіонну будову таких пластів дозволило запро-
понувати для них нову аксіоматику і тим самим 
розвинути існуючу теорію. Головним в ній є те, 
що з правила Томпсона прибрано обмеження про 
сходження в точках перетинів мозаїк тільки 
трьох клітинних сторін і що тепер мозаїки мо-
жуть складатися з різнотипних клітин. Це дозво-
лило значно розширити набір можливих тканин-
них моделей. Наприклад, математично строго 
показано, що сімейство таких моделей включає 
не один, як це вважалося до цих пір, а одинад-
цять топологічних варіантів гістоархітектоніки 
(рис. 2). У лівій частині рис. 2 приведені мономі-
рні гістіони та відмічений їхній клітинний склад. 
Далі йдуть клітинні решітки, що характеризують 
топологію пластів. Потім показані геометричні 
моделі пластів у вигляді клітинних мозаїк. У 
правій частині рисунка приведені клітинні мозаї-
ки реальних тканин. (Порожні місця відповіда-
ють не знайденим поки що варіантам тканинної 
структури): 

Мозаїка складу АВ у вигляді "шахівниці" з 
війчастих (світлих) і залозистих (темних) клітин 
в епітелії яйцепроводу статевозрілої японської 
перепелиці. СМ, штрих 10 mm. 

Мозаїка складу АВ2
 з війчастих і ворсинчас-

тих клітин в ектодермі зародка трав'яної жаби. 
СЕМ, штрих 10 mm. 

Мозаїка складу А2В2С2 з рецепторних (що 
несуть стереоцилії) і опорних клітин (трикутної 
форми) в кортієвому органі. Обернені вершина-
ми вниз, опорні клітини набубнявіли та зім'яли 
краї рецепторних, утворивши в них додаткові 
грані. СЕМ, штрих 10 mm. 

Мозаїка складу АВ2 з гексагональних і три-
кутних клітин (клітини Сертолі (8) і сперматого-
нії відповідно) у сім’явиносній протоці яєчка 
щура. Вид з боку базальної мембрани після її 
видалення колагеназою. СЕМ, штрих 10 mm. 

Мозаїка складу АВ8 з оматидіїв, волоскових 
і пігментних клітин, що виявляється за допомо-
гою моноклональних антитіл в оці ембріона Дро-
зофіли на одній із стадій розвитку. КЛСМ, штрих 
25 mm. 

Мозаїка складу А2В2 з восьми - та чотири-
гранних клітин в епітелії яйцепроводу японської 
перепелиці. LМ, штрих 10 mm. 

Мозаїка складу АВ3С2 з шести -, чотирьох - 
та тригранних клітин у зародковій завитці органу 
слуху птахів. LМ, штрих 10 mm. 

Мозаїка складу А2В4 з трьох - і дванадцяти-
кутників в паренхімній тканині стебла селери. 
Видно дефекти у вигляді включень чотиригран-
них фігур. LМ, штрих 100 mm. 

 Мозаїка складу АВ2Сз з оматидіїв (що роз-
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глядаються як єдиний елемент) і міжоматидіаль-
них (пігментних) клітин в сітківці ока Дрозофіли. 
(зведення за: Савостьянов Г.А. (2005)). 

У вигляді решіток ці моделі відомі в мате-
матиці як мережі Шубнікова -Лавеса, а у вигляді 
мозаїк - як паркет Архімеда (Grunbaum B. , 
Shepard G.C., 1987). Ми інтерпретували їх як ма-
тематичні моделі будови клітинних пластів (Са-
востьянов Г.А., 2005). Різноманіття цих моделей 
може додатково зростати залежно від клітинного 
складу гістіонів. Решітки та мозаїки можуть іс-
нувати в різних алотропних модифікаціях. Для 
всіх цих моделей дійсно характерні симетрія 
трансляції і стехіометрія складу. При цьому мо-
делі ізоморфні своїм мономірним гістіонам в 
тому сенсі, що відображають той же склад і вза-
ємопов'язаність клітин. 

Важливо підкреслити, що для цих моделей 
характерна також анізотропія, тому їхні одиничні 
перетини не дають достовірних уявлень про їх-
ній склад і структуру: залежно від напряму пере-
тинів різні моделі можуть виглядати на них од-
наково, і навпаки. Тому структуру клітинних 
мозаїк реальних тканин слід вивчати не на звич-
них базально-апікальних, а на тангенціальних 
зрізах або тотальних препаратах (зверху) за до-
помогою конфокальної або електронної сканую-
чої мікроскопії. 

Проведена апробація отриманих моделей 
шляхом орієнтованого пошуку передбачених 
мозаїк за даними літератури, а також на підставі 
власних даних (Савостьянов Г.А., 2005), дозво-
лила до теперішнього часу встановити, що де-
в'ять з одинадцяти варіантів просторової органі-
зації, що передбачаються теорією, дійсно реалі-
зуються в тканинах різних тварин. Окремі (поки) 
знахідки показують, що ці варіанти можуть реа-
лізовуватися і в тканинах рослин. Цей результат 
вперше дозволив описати два ще не знайдених 
варіанти топології одношарових епітеліїв і пе-
редбачити можливість їх виявлення в майбут-
ньому. Крім того, отриманий результат дозволив 
заключити, що саме передбачувані моделями 
варіанти просторової організації і складають ре-
пертуар розвитку реальних клітинних пластів у 
філо - і онтогенезі. Слід зазначити, що, на відмі-
ну від моделей, більшість реальних мозаїк харак-
теризуються наявністю різних локальних дефек-
тів клітинної упаковки, що виникають в резуль-
таті проліферації клітин. Ці дефекти надають 
решіткам додаткові властивості. Відзначимо та-
кож, що існує ще одне цікаве сімейство моделей 
клітинних мозаїк, що відрізняються аперіодичні-
стю будови. Ці моделі запропоновані Пенроузом 
(Нельсон Д.П., 1987) . Проте питання про мож-
ливість їх реалізації в біологічних тканинах поки 
залишається відкритим. 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 2. Зіставлення моделей одношарових епітелі-

їв і реальних тканин. 
 
Отже, сімейство двовимірних моделей у ви-

гляді періодичних решіток і мозаїк може служи-
ти важливим орієнтиром при вивченні просторо-
вої організації одношарових епітеліїв в різних 
органах. Крім того, отримані моделі послужили 
основою для переходу від площини до об'єму і 
побудови тривимірних моделей багаторядних і 
багатошарових епітеліїв. 
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Моделі просторової організації багаторяд-
них і багатошарових клітинних пластів. Однією 
з головних особливостей таких пластів є те, що 
на їх базальному, серединному та апікальному 
рівнях реалізовуватиметься не одна і та ж, а різні 
варіанти клітинних мозаїк і решіток (а відповід-
но і гістіонів). Тому підхід до побудови тривимі-
рних моделей багаторядних і багатошарових епі-
теліїв ґрунтується на можливості трансформацій 
та взаємоперетворень двовимірних клітинних 
мозаїк. Для здійснення таких трансформацій був 
розроблений спеціальний прийом, що полягає у 
виборі якої-небудь початкової мозаїки з вищена-
веденого сімейства і впровадження в неї нових 
клітин. Щоб ці трансформації стали можливими 
в рамках формалізованої теорії, була потрібна 
додаткова зміна аксіоматики з повною відмовою 
від правила Томпсона (Савостьянов Г.А., 2005). 

Інтерпретуючи етапи таких трансформацій 
як перетини пласта на різних рівнях, можна 
створювати тривимірні моделі епітеліїв різного 
складу і структури. При цьому топологія пластів 
(тобто суміжність їхніх клітин) на різних рівнях 
буде неоднаковою. З цього витікає важливий 
висновок, що в напрямі, перпендикулярному 
базальній мембрані, такі пласти мають слайсову 
будову, де слайс - це інтервал пласта з незмін-
ною топологією, ув'язнений між двома топологі-
чно різними мозаїками. На відміну від шару, 
представленого цілими клітинами, слайс склада-
ється з фрагментів клітинних тіл. Поняття про 
слайси важливе для гістології тому, що вони є 
елементарними стандартними «будівельними 
блоками». Реальні пласти можуть складатися з 
одного або декількох слайсів, а їхні комбінації 
породжують безліч варіантів гістоархітектури. 
Підкреслимо ще раз, що в багатослайсовому пла-
сті кожен слайс має свою топологію і характери-
зується своїм гістіоном. Тому для характеристи-
ки пласта в цілому введено поняття репрезента-
тивний гістіон, до складу якого входять всі клі-
тини, що складають пласт. 

Здійснюючи трансформацію різних мозаїк, 
можна вручну будувати сімейства тривимірних 
моделей різного складу, структури та представ-
ляти їх у графічній формі. При цьому виявилось, 
що всі вони мають трансляційну симетрію, ані-
зотропію та стехіометрію складу, а також алот-
ропні модифікації. Структуру таких моделей та-
кож можна представляти в двох варіантах: у ви-
гляді решіток з кульок або циліндрів (клітин) та 
відрізків (зв'язків), що сполучають їх, і у вигляді 
тривимірних мозаїк з контактуючих багатогран-
ників. Останній варіант більш наочний, оскільки 
він відображає не тільки топологію пласта, але і 
схематично - геометрію його клітин. Проте ручна 
побудова моделей у ряді випадків досягалася 
насилу, а їх наочність не завжди була достат-
ньою. Останнім часом це утруднення було повні-
стю усунене завдяки застосуванню комп'ютерної 

програми Гістоарх, спеціально розробленої для 
створення анімаційних моделей просторової ор-
ганізації клітинних пластів (Савостьянова Е.Г. и 
соавт., 2007). Програма дозволяє надзвичайно 
наочно візуалізувати форму і взаєморозташуван-
ня клітин у просторі і отримувати повне уявлен-
ня про топологію пласта і геометрію його клітин. 
Сімейство тривимірних моделей, побудоване за 
допомогою Гістоарху, було набором незнайде-
них поки що видів клітинних решіток і відповід-
но варіантів просторової організації клітинних 
пластів. Іншими словами, моделі прогнозували 
можливі варіанти тривимірної будови епітеліїв і 
ставили питання про пошук цих варіантів. 

Гістоарх дозволяє також отримувати пере-
тини моделей у різноманітних напрямах. Резуль-
тати комп’ютерних експериментів з перетинами 
різноманітних моделей показали, наскільки різ-
номанітно і деколи помилково можуть виглядати 
ці перетини залежно від їхньої орієнтації - тут 
анізотропія моделей позначається в набагато бі-
льшому ступені, ніж у разі двовимірних моделей. 
Так, навіть при ідеальній орієнтації перетинів 
моделі щодо площин симетрії, їхня відповідність 
тривимірному оригіналу виявляється далеко не 
завжди. Більш того, на перетинах, перпендику-
лярних базальній площині, моделі самого різного 
складу і структури можуть виглядати абсолютно 
однаково, і навпаки. На зрізах, зроблених під 
кутом до базальної площини і без урахування 
симетрії пласта (які якраз і характерні в теперіш-
ній час для гістології), склад, структура і регуля-
рність будови моделей стають абсолютно не ви-
значуваними, це може відноситися і до зрізів 
реальних тканин. Оскільки ідеальна орієнтація 
їхніх перетинів є недосяжною, стає ясно, наскі-
льки важко (частіше безнадійно) судити про про-
сторову організацію тканини за звичними база-
льно-апікальними зрізами. У результаті вельми 
важливим виявляється висновок: найбільш інфо-
рмативними є тангенціальні зрізи. Базально-
апікальні зрізи дають лише додаткову інформа-
цію про висоту клітин та число їхніх шарів. 

Новий підхід до вивчення тривимірної будо-
ви багаторядних і багатошарових пластів. По-
будова сімейства тривимірних моделей і отри-
мання їхніх перетинів робить можливим викори-
стання нового підходу до реконструкції просто-
рової організації тканин. Основу підходу складає 
відома ідея, згідно якої ефективність вирішення 
будь-якого зворотного завдання різко зростає, 
якщо вона доповнюється вирішенням прямої 
задачі. Це означає, що і реконструкцію тривимі-
рної структури тканини зі з’ясуванням будови її 
клітинних решіток в принципі можна істотно 
поліпшити і спростити. Стосовно нашої пробле-
ми рішення прямої задачі припускає наявність: 1) 
набору топологічних і геометричних моделей, 
що відображають різноманітні варіанти просто-
рової організації тканин і будову їхніх клітинних 
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мозаїк і решіток; 2) методу отримання перетинів 
моделей у різноманітних напрямках. Саме отри-
мання набору таких перетинів і складатиме в 
нашому випадку вирішення прямої задачі. У та-
кій ситуації традиційна емпірична реконструкція 
за серійними зрізами стає непотрібною. 
З’ясування тривимірної будови реальної тканини 
зводитиметься до порівняння перетинів моделей 
з тканинними зрізами та вибору тієї з моделей, 
перетини якої співпадають із зрізами даної тка-
нини. Обрана модель із точністю до топології 
відображатиме просторову організацію цієї тка-
нини і тим самим - будову її клітинних решіток 
(Савостьянов Г.А., 2005). Такий підхід різко під-
вищує точність реконструкції при одночасному її 
спрощені і вимагає значно менше зрізів. І лише 
потім, у разі потреби, можна додатково уточню-
вати також і більш варіабельний метричний ас-
пект будови тканини, зокрема, досліджувати 
геометричні особливості її клітин. 

Результати застосування нового підходу до 
реконструкції тривимірної структури реальних 
тканин. Новій підхід дозволяє звести реконстру-
кцію тривимірної структури тканини до порів-
няння її зрізів з перетинами моделей і вибору тієї 
з них, перетини якої відповідають тканинним 
зрізам. Завдяки можливостям екстра- і інтерпо-
ляцій тканинні моделі дозволяють судити про 
форму і суміжність клітин і на тих рівнях, які 
були досліджені експериментально, тобто про-
гнозувати характер зміни форми і суміжності 
клітин і їхній вигляд на перетинах на різноманіт-
них рівнях пласта. В результаті цього дослі-
дження зрізів реальних тканин стає цілеспрямо-
ваним і зводиться до пошуку картин, що перед-
бачаються моделями. 

Проведена апробація цього підходу стосов-
но тканин тварин показала його високу ефектив-
ність. Він радикально підвищує роздільну здат-
ність дослідження просторової організації різних 
епітеліїв і вперше дозволяє визначати топологію 
клітинних решіток пласту, а не тільки геометри-
чні особливості його клітин. Крім того, такий 
підхід істотно спрощує методику реконструкції. 
Зокрема, цей підхід дозволяє значно зменшити 
кількість необхідних тканинних зрізів і робить 
непотрібним точне їх поєднання. Приклад здійс-
неної у такий спосіб реконструкції приведений 
на рис. 3. На ньому показані тангенціальні зрізи 
реальної тканини (в даному випадку - сенсорного 
епітелію органу слуху птахів) і відповідні їм тан-
генціальні перетини моделі складу АВ2. У лівій 
частині рис. 3 показані сенсорні і опорні клітки 
(виходять на апікальну та базальні поверхні від-
повідно). У середній частині рис. 3 розташовані 
мозаїки, які відповідають тангенціальним зрізам 
моделі на різних рівнях і показують форму і су-
міжність клітин, регулярність їх взаєморозташу-
вання, а також число клітинних граней, що пере-
сікаються на відповідних рівнях пласта. У правій 

частині рис. 3 показані реальні клітинні мозаїки 
складу АВ2, видимі на оптичних і фізичних тан-
генціальних зрізах, проведених на різних рівнях 
слухового епітелію завитки птахів: 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 3. Тривимірна модель, що показує форму клі-

ток і топологію епітеліального пласта складу АВ2 і її 
експериментальне підтвердження на прикладі сенсор-
ного епітелію органу слуху птахів. b* - субапікальна мо-
заїка складається з крупних гексагональних профілів 
сенсорних клітин, оточених дрібними опорними клітина-
ми. Мозаїка відповідає рівню а моделі. Конфокальна 
мікроскопія; b, с, d* - клітинні мозаїки більш глибоких 
рівнів, відповідні мозаїкам b і с моделі. Конфокальна 
мікроскопія; d – напівтонкий тангенціальний зріз сенсор-
ного епітелію завитки на серединному рівні пласта. Мо-
заїка з гексагональних профілів сенсорних (темних) і 
опорних (світлих) клітин, що мають приблизно рівну 
площу. Характерне їх взаєморозташування відповідає 
мозаїці і моделі.×400; е – фрагменти мозаїки з опорних 
клітин, профілі яких наближаються до трикутної форми. 
Мозаїка відповідає рівню е моделі. Конфокальна мікро-
скопія. 

 
Оскільки перетини моделей за всіма вище-

наведеними показниками співпадають з карти-
нами, видимими на тканинних зрізах, можна 
зробити висновок, що приведена модель відо-
бражає просторову організацію реальної ткани-
ни. Додатково показані також базально-апікальні 
і похилі перетини моделі, проведені в різних на-
прямах. Легко бачити їх низьку інформативність: 
по ним складно судити про склад моделі і прак-
тично неможливо - про її просторову організа-
цію, тим більше це відноситься до зрізів реаль-
них тканин. 

Аналогічним чином була проведена реконс-
трукція ряду покривних і сенсорних епітеліїв 
тварин. У результаті було встановлено, що побу-
довані в рамках нової теорії моделі дійсно відо-
бражають просторову організацію реальних тка-
нин з точністю до топології, тобто структуру 
їхніх клітинних решіток і, схематично - навіть 
геометрію їхніх клітин (Савостьянов Г.А., 2005). 
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При цьому виявилось, що реальні клітинні плас-
ти дійсно мають слайсову будову і що одні і ті ж 
слайси, комбінуючись, можуть входити до скла-
ду різних тканин. Всім дослідженим тканинам 
дійсно властива регулярність структури, що є 
наслідком їх гістіонної будови. Разом з тим цим 
тканинам, як і одношаровим, також властиві різ-
ні дефекти клітинної упаковки, що вносять лока-
льні порушення регулярності клітинної упаков-
ки. 

Таким чином, використання нового підходу 
вперше дозволило теоретично передбачити і по-
тім експериментально виявити нові варіанти 
просторової організації епітеліїв і підтвердити 
наявність у них таких невідомих раніше власти-
востей, як симетрія трансляції, анізотропія, алот-
ропія і стехіометрія складу. Цей підхід дозволив 
також підтвердити новий принцип будови бага-
торядних і багатошарових епітеліїв, який полягає 
в тому, що вони складаються із стандартних гі-
стоархітектурних блоків - слайсів. Отримані ре-
зультати служать доказом реалістичності моде-
лей, а отже, і формалізованої теорії, в рамках 
якої ці моделі були побудовані. Побудовані мо-
делі і новий підхід можна використовувати для 
вивчення просторової організації та інших бага-
торядних та багатошарових клітинних пластів не 
тільки тварин, але і рослинних тканин. 

Підсумок 
Значення нових уявлень про тканини як клі-

тинні решітки. Отже, для просторової організа-
ції тваринних тканин характерне велике різнома-
ніття варіантів будови. Проте на звичайних ба-
зально-апікальних зрізах воно не виявляється. 
Існуючі методи реконструкції також не дозволя-
ють розкривати ці варіанти, а наявна теорія не в 
змозі дати їхній опис. У зв'язку з цим просторова 
організація тканин до цих пір залишається неві-
домою. Це - зяючий пропуск в загальноприйня-
тих уявленнях про їхню будову в нормі й гальмо 
в розумінні їхніх перебудов в патології. Подібне 
можна сказати і про рослинні тканини. 

Розвинений недавно новий підхід до ви-
вчення тканинної структури відкриває шлях до 
подолання цього утруднення. Суть базових уяв-
лень цього підходу зводиться до того, що елеме-
нтарною структурно-функціональною одиницею 
тканин вважається не клітина, а клітинна група - 
гістіон, і що тканина є клітинними решітками, 
структура яких і визначає тканинні властивості. 
Таке розуміння тканинної організації переносить 
акцент з клітин на клітинні взаємодії. Для мор-
фолога це означає перенесення уваги на тополо-
гію та геометрію клітинних решіток. Таким чи-
ном, гістіон і клітинні решітки виступають як 
нові об'єкти гістології, що упускалися до цих пір. 
Поняття про гістіонну будову тканин дозволяє 
звести проблему їхньої класифікації до класифі-
кації тканинних гістіонів, а тканинні зміни в роз-
витку - до змін гістіонної структури. 

Уявлення про гістіони і клітинні решітки 
розвивають існуючу формалізовану теорію будо-
ви біологічних тканин і уточнюють її аксіомати-
ку так, що вона стала дозволяти обчислення і 
синтез сімейства двох - і тривимірних моделей, 
що відображають як топологію клітинних реші-
ток тканини, так і геометрію її клітин. Застосу-
вання методів комп'ютерного моделювання і ві-
зуалізації робить ці моделі наочним і еврістич-
ним інструментом. Такі моделі дозволяють реа-
лізувати новий підхід до вивчення тривимірної 
структури реальних клітинних пластів, заснова-
ний на поєднанні методів вирішення прямої і 
зворотної задач. Цей підхід вперше робить здій-
сненним аналіз структури клітинних мереж епі-
теліїв шляхом реконструкції їхньої тривимірної 
будови і вимагає для цього мінімум зрізів. Сі-
мейство моделей не тільки полегшує реконстру-
кцію, але і передбачає незнайдені поки варіанти 
просторової організації тканин і орієнтує на ці-
леспрямований пошук таких варіантів. Моделі 
передбачають також напрями тканинних змін в 
процесі розвитку і при патології. Крім того, мо-
делі дозволили передбачити, а потім виявити і 
підтвердити наявність у тканин ряду нових влас-
тивостей (симетрія трансляції, стехіометрія 
складу, анізотропія, алотропія, а для тривимір-
них моделей - і слайсова будова). Нарешті, моде-
лі дають комплекс нових інформативних ознак 
для опису просторової організації клітинних 
пластів. 

Розроблений підхід служить базою для но-
вого напряму в морфології, а саме структурної 
гістології клітинних пластів як додаткової части-
ни сучасної мережевої і структурної біології. 
Об'єктом такої гістології є не клітини як такі, а 
нова реальність - гістіон і його полімер у вигляді 
клітинних решіток. Такий розгляд клітинних 
пластів може опинитися еврістичним при ви-
вченні і рослинних тканин. Кажучи про структу-
ру клітинних решіток, ми до цих пір мали на ува-
зі лише їхній морфологічний аспект. Але отри-
мані морфологічні результати складуть базу для 
вирішення питання і про функціональний сенс 
різних решіток. Наприклад, розуміючи їх як реа-
лізацію різних варіантів спеціалізації і інтеграції 
клітин, можна давати фізіологічну інтерпретацію 
міжклітинним взаємозв'язкам і досліджувати їх 
молекулярно-біологічні механізми. Таким чином, 
перенесення уваги від клітин до клітинних взає-
модій означає зміну існуючої парадигми: метою 
гістологічного дослідження повинен бути не 
опис того, що видно в мікроскоп на зрізі, а ви-
значення складу і структури клітинних решіток 
тканини і її гістіону. Використання нового під-
ходу робить цю мету досяжною і може скласти 
програму вивчення просторової організації спо-
чатку епітеліальних, а потім і інших тканин. Ре-
зультатом цього напряму в перспективі може 
стати створення тривимірної структурної гісто-



__________________________________________________________________________________ 
МОРФОЛОГІЯ • 2009 • Том ІІI • №1 

 

13

логії, яка дозволить компактно і з єдиних позицій 
описувати обширний матеріал про тканинну бу-
дову, нині розрізнений і важкооглядовий. Отри-

мані в її рамках уявлення про просторову органі-
зацію тканин в нормі послужать базою для ви-
вчення її перебудов у патології. 
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Савостьянов Г.А. Тканевые модули как основа теоретической гистологии.  
Резюме. Описывается развитие существующей формализованной теории строения клеточных пла-

стов. Предложенная версия теории основана на концепции модульного (гистионного) строения тканей и 
рассматривает их как полимеризованные гистионы, которые имеют вид периодических решеток и моза-
ик. На базе этой концепции сформулированы принципы строения клеточных пластов и предложен новый 
подход к изучению пространственной организации эпителиальных тканей, включающий методы синтеза 
их трехмерных топологических  и геометрических моделей и их экспериментальной верификации. Раз-
витая теория позволяет предусматривать и дальше обнаруживать неизвестные ранее топологические ва-
рианты гистоархитектоники эпителиев и прогнозировать их изменения в развитии и патологии. С её по-
мощью описаны такие неизвестные ранее свойства реальных эпителиальных пластов, как трансляцион-
ная симметрия и слайсовое строение. Кроме того, эта теория дала возможность найти новые информа-
тивные признаки для характеристики топологии клеточных пластов. Полученные данные оставляют ос-
нову компьютерной структурной гистологии животных и растений как части будущей теоретической 
морфологии. 

Ключевые слова: гистион, тканевая решетка, трехмерная структура, эпителиальная ткань. 


