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Сеть семенника или rete testis – первый отдел выносящей системы, соединяющей извитые семенные
канальцы, в которых развиваются половые клетки, с выносящими канальцами и придатком семен-
ника – эпидидимисом, где гаметы дозревают и приобретают мобильность. Морфогенез этой струк-
туры у мышей в эмбриональный и постнатальный периоды развития был детально изучен в не-
скольких недавних исследованиях. Показано, что часть сети семенника возникает из предшествен-
ников соматических клеток гонады еще до момента детерминации пола. Другая часть образуется из
эмбриональных клеток Сертоли половых тяжей, прилежащих к мезонефросу. Процесс трансфор-
мации клеток Сертоли в клетки rete testis, по-видимому, не ограничивается только эмбриональным
этапом развития, а продолжается также в постнатальном развитии семенников. Недавно было уста-
новлено, что сеть семенника участвует в формировании и поддержании региональной специализа-
ции клеток Сертоли концевых участков извитых семенных канальцев – транзиторных зон. Соглас-
но современным представлениям, транзиторные зоны семенных канальцев могут представлять со-
бой нишу для сперматогониальных стволовых клеток, область длительной пролиферации клеток
Сертоли в пубертатный и постпубертатный периоды развития семенника, а также служить генера-
тором сперматогенных волн. Исходя из всего этого можно заключить, что сеть семенника не огра-
ничивается лишь транспортом гамет из семенника в эпидидимис, поддержанием внутритестику-
лярного давления и регуляцией состава выделяемой семенниками жидкости, но также влияет на
сам сперматогенный процесс.
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ВВЕДЕНИЕ
У большинства животных, за исключением

наиболее примитивных форм, процесс развития
мужских гамет – сперматогенез, происходит в
специализированных органах – семенниках. У
млекопитающих их структурной единицей явля-
ются извитые семенные канальцы (рис. 1а), в
сперматогенном эпителии которых и развивают-
ся половые клетки. Процесс дифференцировки
начинается со сперматогониальных стволовых
клеток (ССК), расположенных на базальной
мембране в окружении соматических клеток Сер-
толи (КС), выполняющих как нишеобразующую
функцию, так и поддерживающих развитие поло-
вых клеток на всех этапах сперматогенеза (рис. 1б).
ССК, вступая в дифференцировку, вначале пре-
терпевают ряд митотических делений, а затем вхо-
дят в профазу мейоза, где происходит последний
раунд репликации ДНК перед двумя последова-
тельными делениями, завершающимися форми-

рованием гаплоидных округлых сперматид. Мейо-
тические половые клетки на стадии прелептоте-
ны покидают базальную мембрану, пересекают
область плотных контактов между соседними КС
и переносятся в адлюминальный компартмент
(рис. 1б), где завершают процесс мейоза и вступа-
ют в последний этап дифференцировки – спер-
миогенез. В процессе спермиогенеза округлые
сперматиды через ряд морфологических измене-
ний, охватывающих все органеллы клетки, пре-
образуются в удлиняющиеся сперматиды (рис. 1б).
Последние теряют связь со сперматогенным эпи-
телием и попадают в просвет семенного каналь-
ца, становясь сперматозоидами. Сперматозоиды
далее покидают семенник и с током жидкости,
образуемым КС, переносятся из семенных ка-
нальцев в первый отдел выносящей системы –
сеть семенника или rete testis (рис. 1в).

Сеть семенника представляет собой группу
связанных друг с другом полостей и каналов, вы-
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стланных однослойным эпителием, по которым
сперматозоиды переносятся из гонады через вы-
носящие канальцы в придаток семенника – эпи-
дидимис, где окончательно созревают и приобре-
тают мобильность (рис. 1а, 1в, 1г). В то время как
биология ССК, КС, а также весь процесс разви-
тия мужских половых клеток достаточно хорошо
изучены и освещены во множестве обзоров (Gris-
wold, 1998, 2018; Hess, Renato de Franca, 2008; Ko-
pera et al., 2010; Kubota, Brinster, 2018; de Rooij,
2017), процессы развития сети семенника и пони-
мание ее роли в функционировании спермато-

генной системы только начинают приобретать
ясность. Так, в недавнем исследовании (Imura-
Kishi et al., 2021) была установлена роль сети се-
менника в поддержании региональной специали-
зации КС концевых отделов (транзиторных зон)
извитых семенных канальцев. Есть сведения, что
концевые отделы семенных канальцев являются
нишей для Gfra1+ ССК (Aiyama et al., 2015), ме-
стом длительной пролиферации КС в пуберталь-
ном и постпубертальном семеннике (Figueiredo
et al., 2016, 2019; Малолина, Кулибин, 2017), а так-
же местом генерации сперматогенных волн, под-

Рис. 1. Строение семенника мыши, сети семенника (rete testis) и сегмента сперматогенного эпителия извитого семен-
ного канальца. (а) – схема строения семенника взрослой мыши с выносящими канальцами и эпидидимисом. Извитые
семенные канальцы представляют собой дугу, обоими концами соединяющуюся с сетью семенника. Снаружи каналь-
цы окружены интерстициальной тканью. (б) – схема поперечного среза сегмента сперматогенного эпителия. Обозна-
чения: АК – адлюминальный компартмент сперматогенного эпителия, БК – базальный компартмент, БМ – базаль-
ная мембрана, ЗПК – зона плотных контактов между соседними клетками Сертоли, КС – клетка Сертоли, ОС –
округлые сперматиды, СГ – дифференцирующиеся сперматогонии, СП – сперматоциты, ССК – сперматогониаль-
ные стволовые клетки, УС – удлиняющиеся сперматиды. (в) – срез семенника половозрелой мыши в области сети се-
менника, окраска гематоксилин-эозином. Обозначения: ВК – выносящие канальцы, RT – сеть семенника (rete testis),
TR – прямые канальцы (tubuli recti), ТЗ – транзиторные зоны. (г) – трехмерная реконструкция по серийным срезам
сети семенника, начальных участков выносящих канальцев и концевых участков извитых семенных канальцев взрос-
лой мыши, представлена в нескольких проекциях.
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держивающих непрерывность развития мужских
половых клеток (Perey et al., 1961). Взятые вместе,
результаты этих работ позволяют расширить
функции сети семенника от простого транзита га-
мет из семенника в эпидидимис, поддержания
внутритестикулярного давления и регуляции со-
става, выделяемой семенниками жидкости (Hess,
Hermo, 2018), до участия в развитии сперматоген-
ной системы и поддержке сперматогенеза. В на-
стоящем обзоре мы кратко рассмотрим послед-
ние данные по развитию сети семенника у мы-
шей, структуру и функции транзиторных зон
извитых семенных канальцев и участие rete testis в
их формировании.

ЭМБРИОНАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ СЕТИ 
СЕМЕННИКА У МЫШЕЙ

У мышей развитие гонад начинается около
9.0 сут эмбрионального развития (E9.0), когда
Sf1+ (Steroidogenic factor 1), Wt1+ (Wilms’ tumor
protein 1) клетки целомического эпителия, распо-
ложенные на вентральной стороне мезонефроса,
начинают активно пролиферировать и погру-
жаться в его паренхиму, формируя к E9.5 неболь-
шие утолщения (половые валики), обращенные в
целомическую полость. На E10.0 валики начина-
ют заселять половые клетки, приходящие из зад-
ней кишки (Nef et al., 2019). В этот момент разви-
тия гонады устроены одинаково у обоих полов, а
составляющие их Sf1+ предшественники сомати-
ческих клеток бипотенциальны и могут диффе-
ренцироваться как в клетки яичников, так и се-
менников.

Выбор пути дальнейшего развития – детерми-
нация пола, запускается сложным каскадом экс-
прессии генов. Для большинства млекопитающих,
в том числе мышей, ключевым фактором, опреде-
ляющим развитие семенников, является ген Y хро-
мосомы Sry (Sex-determining region Y), в отсутствие
экспрессии которого гены Rspo1 (R-spondin 1) и
Wnt4 (Wnt family member 4) направляют развитие
бипотенциальных гонад в яичники (Svingen, Koop-
man, 2013). Sry запускает экспрессию гена Sox9
(SRY-box transcription factor 9) в клетках предше-
ственниках, активируя в них программу развития в
КС. Те в ответ начинают высоко экспрессировать
гены-маркеры КС Amh (Anti-Mullerian hormone)
и Dmrt1 (Doublesex and mab-3 related transcription
factor 1), активно пролиферировать и к E12.5 фор-
мируют нерегулярную сеть из половых тяжей с
половыми клетками, расположенными в центре
(Cool et al., 2012).

Половые тяжи – предшественники извитых се-
менных канальцев семенника, а мезонефрический
проток и канальцы мезонефроса дают начало боль-
шей части его выносящей системы, соответствен-
но, эпидидимису и выносящим канальцам. Сеть же

семенника закладывается как связующая структура
между двумя этими зачатками (рис. 2а). Такое по-
ложение сети семенника определяет особенности
ее формирования. Согласно полученным недавно
данным (Kulibin, Malolina, 2020; Omotehara et al.,
2020, подробно рассмотрены в обзоре Major et al.,
2021), у мышей эта структура может закладывать-
ся как два отдельных зачатка. Один из них начи-
нает формироваться еще на стадии бипотенци-
альной гонады на E10.5 из небольшой группы Sf1+

клеток-предшественников, расположенных меж-
ду канальцами мезонефроса на переднем конце
гонады (Omotehara et al., 2020, рис. 2б1). Эти
клетки к E12.5 образуют уже сеть канальцев, рас-
пространяющуюся от переднего конца гонады до
заднего и контактирующую с одной стороны с ка-
нальцами мезонефроса, а с другой – с половыми
тяжами гонады (рис. 2б2).

Вторая часть сети семенника начинает разви-
ваться после E13.5 из соединенных между собой в
единую сеть концевых отделов половых тяжей,
обращенных в сторону мезонефроса (рис. 2б3,
2б4), т.е. из эмбриональных КС (Kulibin, Maloli-
na, 2020). В процессе трансформации в клетки rete
testis КС начинают экспрессировать Pax8 (Paired
box 8) – маркер клеток сети семенника (Ozcan
et al., 2011; Malolina, Kulibin, 2019), теряют экс-
прессию Amh, но частично сохраняют экспрес-
сию Dmrt1 (рис. 2б4). Этот процесс начинается на
переднем конце гонады и распространяется к ее
заднему концу, завершаясь к E16.5 формировани-
ем отдельных Amh+ половых тяжей, которые со-
единены между собой Pax8+ канальцами сети се-
менника (рис. 2б5). Такое сложное формирование
rete testis из двух частей, по-видимому, необходимо
для правильного соединения между собой в еди-
ную сеть всех концов половых тяжей, число кото-
рых на E13.5–14.5 колеблется между 10 и 11 (Nel-
Themaat et al., 2009), с концами 4-х канальцев мезо-
нефроса выносящей системы.

Можно резюмировать, что обе представленные
работы (Kulibin, Malolina, 2020; Omotehara et al.,
2020) приводят доказательства в пользу гипотезы
о “гонадном” происхождении клеток сети семен-
ника (Combes et al., 2009) в противовес предполо-
жению о ее “мезонефрическом” происхождении
(Zamboni, Upadhyay, 1982; Wrobel, 2000; Joseph
et al., 2009).

При развитии яичников на границе между го-
надой и мезонефросом также образуется структу-
ра, гомологичная сети семенника – сеть яичника
или rete ovary (Byskov, Lintern-Moore, 1973). Омо-
техара и соавторы (Omotehara et al., 2020) показа-
ли, что ее формирование в эмбриональном разви-
тии происходит схожим образом, из Sf1+ клеток,
выделившихся на стадии индифферентной гона-
ды. В двух работах (Kulibin, Malolina, 2020; McKey
et al., 2021) было показано, что в сети яичника в
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непосредственной близости от гонады есть клет-
ки, ко-экспрессирующие Pax8 и маркер фоллику-
лярных клеток FoxL2 (Forkhead box L2). Присут-
ствие таких клеток позволяет предположить, что
фолликулярные клетки, подобно эмбриональным
КС, принимают участие в формировании сети яич-
ника. Не исключен также и обратный процесс
трансформации клеток rete ovary в клетки яичника.
Так, есть доказательства, что клетки сети яичника
могут становиться клетками теки (Smith et al.,
2014; Liu et al., 2015). Окончательный ответ на этот
вопрос может быть получен только после прове-
дения lineage tracing исследования.

Мало что известно о механизмах регуляции
развития сети, но можно предположить, что
транскрипционный фактор Pax8, который вместе
с Pax2 принимает участие в развитии мезонефро-
са (Sharma et al., 2015), также играет важную роль
в формировании сети у обоих полов. Так, соглас-
но данным Омотехары и соавторов (Omotehara
et al., 2020), часть сети семенника и яичника воз-
никает из Sf1+ клеток, которые начинают экс-
прессировать Pax8 между E11.5–12.5 (Kulibin, Ma-
lolina, 2020), во время формирования ими каналь-
цев сети. Кроме этого, присутствие клеток с

Рис 2. Эмбриональное развитие сети семенника мышей. (а) – репрезентативная фотография гонадо-мезонефрическо-
го комплекса мышей на E14.5, окрашенного на Sox9 и AMH. Максимальная проекция c серии оптических срезов, сня-
тых на конфокальном микроскопе (взята из работы (Kulibin, Malolina, 2020) и представлена здесь с небольшими изме-
нениями). (б1–б5) – схема развития сети семенника у мышей. (б1–б2) по данным (Omotehara et al., 2020). (б3–б5) –
часть схемы взята из работы (Kulibin, Malolina, 2020) и представлена здесь с небольшими изменениями. Стрелка на (б4) –
указывает направление формирования части сети семенника, образующейся из эмбриональных КС. В прямоугольных
вставках на схеме указаны гены-маркеры канальцев мезонефроса, сети семенника и половых тяжей на различные сро-
ки эмбрионального развития.
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промежуточным фенотипом Pax8+/Amh+ (рис. 2б4,
2б5) на границе между новообразованной сетью
семенника и половыми тяжами (Kulibin, Maloli-
na, 2020) указывает на участие Pax8 в процессе
трансформации КС в клетки rete testis.

Также вероятно, что морфогенетические фак-
торы, продуцируемые клетками канальцев мезо-
нефроса, могут поддерживать процессы форми-
рования сети семенника и ее присоединение к
выносящей системе. Как отмечают Омотехара с
соавторами (Omotehara et al., 2020), присоедине-
ние канальцев мезонефроса к сети семенника мо-
жет регулироваться Notch сигнальным путем. Ре-
тиноевая кислота (РК), вырабатываемая мезоне-
фросом, распространяется от переднего конца
гонады к заднему и также может быть вовлечена в
морфогенез сети семенника. Так, искусственное
увеличение концентрации РК в эмбриональных
семенниках приводит к возрастанию экспрессии
Nr0b1 (nuclear receptor subfamily 0 group B mem-
ber 1), подавляющего экспрессию генов-марке-
ров КС, в том числе и Amh (Bowles et al., 2018). Из-
вестно, что после E12.5 Nr0b1 высоко экспресси-
руется в клетках сети семенника (Swain et al.,
1996; Ikeda et al., 2001). Можно предположить, что
после E13.5 концентрация РК на границе между
мезонефросом и семенником достаточно высока,
чтобы увеличить экспрессию Nr0b1 в КС половых
тяжей и подавить в них экспрессию Amh, что сов-
местно с действием Pax8 приведет к трансформа-
ции КС в клетки сети семенника, но для подтвер-
ждения этой гипотезы необходимы дальнейшие
исследования.

С другой стороны, клетки формирующейся се-
ти семенника, могут, совместно с клетками гона-
ды, вырабатывать факторы, поддерживающие вы-
живание и пролиферацию клеток канальцев мезо-
нефроса. Одним из таких факторов, как отмечают
де Мело Сантос и Хинтон (de Mello Santos, Hinton,
2019), мог бы быть эпидермальный фактор роста
(EGF), предотвращающий клеточную гибель в раз-
вивающейся почке (Carev et al., 2008).

РАЗВИТИЕ СЕТИ СЕМЕННИКА МЫШЕЙ
В ПОСТНАТАЛЬНЫЙ ПЕРИОД

Формирование сети семенника, начавшиеся в
эмбриональный период развития, продолжается
и в постнатальный период. В это время клетки се-
ти семенника активно пролиферируют и форми-
руют полость, выстланную однослойным эпители-
ем, высота которого изменяется в разных участках
от плоского до кубического (Major et al., 2021; Ма-
лолина, Кулибин, 2017). Снаружи сеть семенника
окружена слоем перитубулярно-мышечных кле-
ток, а также интерстициальной тканью, прони-
занной сетью кровеносных и лимфатических ка-
пилляров (см. рис. 3, Rebourcet et al., 2014; Figue-
iredo et al., 2016). Пролиферация клеток сети

семенника у мышей in vivo в постнатальном пери-
оде развития заканчивается примерно в то же вре-
мя, когда и пролиферация КС в извитых семен-
ных канальцах, то есть после 18 сут (Малолина,
Кулибин, 2017). Тем не менее, клетки сети семен-
ника, полученные от взрослых мышей, в отличие
от КС извитых семенных канальцев сохраняют
способность к активной пролиферации и форми-
рованию колоний в клеточной культуре (Мало-
лина, Кулибин, 2018; Malolina, Kulibin, 2019).

В недавнем исследовании (Malolina, Kulibin,
2019) были выявлены гены-маркеры клеток сети
семенника, которыми являются уже упомянутый
Pax8, а также Krt8 (Keratin 8) и Cdh1 (Cadherin 1,
Aiyama et al., 2015). Интересно, что на 6 сутки
постнатального развития значительная часть кле-
ток сети семенника также экспрессирует маркер
КС ген Dmrt1, экспрессия которого затем снижает-
ся и у взрослых животных остается лишь в единич-
ных клетках сети. Кроме этого, в сети семенника на
6 сутки после рождения в областях присоединения
к извитым семенным канальцам присутствует мно-
го Amh+/Dmrt1+ КС, а также клеток, экспрессирую-
щих одновременно маркеры КС и клеток сети се-
менника: Amh+/Sox9+/Cdh1+, Amh+/Sox9+/Pax8+ и
Amh+/Dmrt1+/Cdh1+ клеток. Присутствие таких кле-
ток в сети семенника в этот период может объяс-
нить большое количество Dmrt1+ клеток в ней, а
также позволяет предположить, что пополнение
клеток сети за счет КС может продолжаться и в
постнатальный период развития этой структуры.
Снижение экспрессии Dmrt1 в клетках сети у
взрослых животных по сравнению с 6 сут пост-
натального развития можно рассматривать как
расхождение в путях дифференцировки между
КС извитых семенных канальцев и клетками се-
ти семенника. Это предположение подтвержда-
ется данными ПЦР анализа, показывающего,
что уровень экспрессии генов-маркеров КС в
клетках сети семенника у 6-ти суточных живот-
ных больше соответствует таковому в КС того же
возраста, чем в клетках сети и КС, полученных от
взрослых животных (Malolina, Kulibin, 2019).

СТРУКТУРА И ФУНКЦИИ КОНЦЕВЫХ 
ОТДЕЛОВ ИЗВИТЫХ

СЕМЕННЫХ КАНАЛЬЦЕВ

Сеть семенника образует специальные выро-
сты – прямые канальцы или tubuli recti (рис. 1в),
посредством которых она соединяется с конце-
выми отделами извитых семенных канальцев, т.н.
транзиторными зонами (ТЗ) (Roosen-Runge, Hol-
stein, 1978; Hess, Hermo, 2018). На рис. 3 представ-
лена схема и гистологический срез концевого от-
дела семенного канальца мыши. Как видно из ри-
сунка, в ТЗ происходит постепенное уменьшение
диаметра канальца за счет исчезновения из него
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Рис. 3. Схема строения транзиторной зоны извитого семенного канальца и сети семенника взрослых мышей. В ниж-
ней части рисунка представлена репрезентативная фотография среза концевого отдела извитого семенного канальца
половозрелой мыши, окраска гематоксилин-эозином. На фотографии цветной кодировкой обозначены различные
участки сети семенника и семенного канальца, представленные на схеме выше.
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половых клеток. В результате, в концевой части
ТЗ находятся только немногочисленные сперма-
тогониальные клетки и КС, имеющие, по данным
электронно-микроскопических исследований (Pe-
rey et al., 1961; Dym, 1974; Nykänen, 1979; Wrobel
et al., 1986), видоизмененную морфологию. Эти ви-
доизмененные КС, лишенные связи с половыми
клетками, образуют цитоплазматические выросты,
занимающие почти весь просвет и формирующие в
конце своеобразный клапан (Hermo, Dworkin,
1988), который позволяет только односторонний
ток жидкости и сперматозоидов из извитых се-
менных канальцев в сеть семенника и, затем, в
выносящие канальцы (рис. 3).

Согласно Никанену (Nykänen, 1979), ядра ТЗ
КС имеют обычную для КС многолопастную
форму, но с бóльшим числом периферических ге-
терохроматиновых глыбок (рис. 3), что делает их
похожими на ядра недифференцированных КС
неполовозрелых животных. Действительно, КС
из ТЗ не полностью дифференцированы. Так, по
данным Фигуеиредо и соавторов (Figueiredo et al.,
2016), у половозрелых крыс только часть из них
экспрессирует такие важные маркеры дифферен-
цировки КС как транскрипционный фактор Gata 4
(GATA binding protein 4) и андрогеновый рецеп-
тор (Ar, androgen receptor). В ТЗ КС снижена экс-
прессия транскрипционного фактора Dmrt1 (Kulibin,
Malolina, 2016; Малолина, Кулибин, 2017; Malolina,
Kulibin, 2019), необходимого для правильной диф-
ференцировки КС в процессе полового созревания
и поддержания развития половых клеток (Raymond
et al., 2000; Kim et al., 2007; Matson et al., 2011;
Minkina et al., 2014). В то же время, по данным
Аиямы и соавторов (Aiyama et al., 2015), в ТЗ КС
повышен уровень экспрессии регулятора проли-
ферации ССК фактора роста GDNF (Glial cell
line-derived neurotrophic factor, Meng et al., 2000).
Наконец, Иммура-Киши и соавторы (Imura-Kishi
et al., 2021) показали, что для ТЗ КС характерен
высокий уровень экспрессии фермента, разруша-
ющего РК – цитохрома Cyp26a1 (cytochrome P450
family 26 subfamily A member 1). РК исключитель-
но важна для поддержания пролиферации и диф-
ференцировки сперматогониальных клеток, рав-
но как и их вступления в мейоз (Gewiss et al.,
2020), высокая экспрессия фермента, разрушаю-
щего ее, объясняет отсутствие в ТЗ дифференци-
рующихся половых клеток. Вместе с тем, повы-
шенная экспрессия GDNF способствует поддер-
жанию популяции Gfra1+ ССК и формированию
ниши (Aiyama et al., 2015). Так как ниши для ССК
встречаются по всей длине извитых семенных ка-
нальцев (Kubota, Brinster, 2018; de Rooij, 2017) и
поддерживают баланс между пролиферацией и
дифференцировкой ССК в норме, то “концевые”
ниши в ТЗ могут играть роль резерва.

Еще одна интересная особенность ТЗ КС у
грызунов была отмечена в нескольких недавних

исследованиях, проведенных на сирийских хомя-
ках, крысах и мышах (Aiyama et al., 2015; Figueire-
do et al., 2016, 2019; Малолина, Кулибин, 2017).
Это продленная, по сравнению с КС из извитых
семенных канальцев, пролиферация ТЗ КС в
постнатальном развитии семенников. Как отме-
чают Фигуеиредо и соавторы (Figueiredo et al.,
2016, 2019), это явление может широко встречать-
ся среди млекопитающих других видов, но ранее
не было замечено исследователями из-за того,
что они не изучали пролиферацию КС в ТЗ. Как
показали авторы в одной из своих последних ра-
бот (Figueiredo et al., 2019), транзиторный гипоти-
реоз у крыс, вызванный введением ингибитора
синтеза гормона T3 – PTU (goitrogen 6-n-propyl-
2-thiouracil) после 21-х суток постнатального раз-
вития, когда КС в извитых семенных канальцах
уже дифференцированы и не способны к проли-
ферации, приводит к увеличению массы семен-
ников, числа КС и выработки спермы у 160-су-
точных крыс по сравнению с интактным контро-
лем, за счет пролиферации КС в ТЗ. Результаты
этой работы показывают, что сперматогенная си-
стема, теоретически, с помощью такой дополни-
тельной пролиферации КС в ТЗ может компенси-
ровать их недостаток в извитых семенных каналь-
цах в случае нарушений процессов развития и,
таким образом, обеспечивать достаточную для
фертильности выработку зрелых гамет.

Наконец, как уже давно известно, спермато-
генные волны берут начало от ТЗ семенных ка-
нальцев. Сперматогенная волна, впервые опи-
санная Переем и соавторами (Perey et al., 1961),
представляет собой серию смежных сегментов се-
менного канальца, содержащих все возможные
сочетания дифференцирующихся половых кле-
ток – стадии цикла сперматогенного эпителия (у
мышей их 12, Oakberg, 1956; у крыс 14, Leblond,
Clermont, 1952). Если проследить сперматоген-
ную волну от ТЗ, то, чем дальше мы будем уходить
от сети семенника, тем более ранние стадии цик-
ла будем встречать. Сперматогенные волны
определяют пространственно-временную орга-
низацию сперматогенеза, без которой совмест-
ное развитие множества генераций половых кле-
ток по всему семеннику будет невозможно. Ме-
ханизм формирования волн неизвестен, но ТЗ,
вероятно, участвуют в этом процессе.

ФУНКЦИИ СЕТИ СЕМЕННИКА
ВЗРОСЛЫХ МЫШЕЙ

Долгое время было принято считать, что ос-
новные функции сети семенника – это транзит
гамет из извитых семенных канальцев в вынося-
щие канальцы, а также регуляция белкового и со-
левого состава семенной жидкости (подробно
рассмотрено в обзоре Hess, Hermo, 2018). Кроме
этого, в случае возникновения непроходимости
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различных отделов половых протоков или нару-
шения абсорбции жидкости в выносящих каналь-
цах, сеть семенника выполняет защитную функ-
цию и регулирует внутритестикулярное давление
в семеннике, значительно увеличиваясь в объеме
(Lupien et al., 2006; Nanjappa et al., 2016; Hess, Her-
mo, 2018; Major et al., 2021; Cao et al., 2021).

В недавнем исследовании Иммура-Киши и со-
авторы (Imura-Kishi et al., 2021) показали, что сеть
семенника может участвовать в региональной
специализации КС в ТЗ. Исследователи провели
трансплантацию меченых КС, полученных из из-
витых семенных канальцев мышат (C57BL/6-
R26-H2B-mCherry), в семенники мышей-реци-
пиентов (C57BL/6-Tg AMH-Treck, Shinomura
et al., 2014), чьи КС были предварительно уничто-
жены введением дифтерийного токсина. Через
45 сут после трансплантации донорские КС фор-
мировали новые ТЗ в концевых участках извитых
семенных канальцев реципиента, окрашивались
на маркеры этой зоны p-AKT (RAC-alpha ser-
ine/threonine-protein kinase, Protein kinase B alpha,
Imura-Kishi et al., 2021) и ace-Tub (ацетилирован-
ная форма тубулина, Aiyama et al., 2015) и высоко
экспрессировали GDNF, как это происходит в
норме.

Полученные результаты свидетельствуют в
пользу того, что специализация ТЗ КС является
регион-специфической и определяется фактора-
ми, исходящими от сети семенника. Такими фак-
торами могут быть факторы роста фибробластов
(FGF fibroblast growth factor). Методом РНК-сек-
винирования Иммура-Киши и соавторы (Imura-
Kishi et al., 2021) показали, что клетки сети семен-
ника высоко экспрессируют FGF9, а на ТЗ КС
присутствуют рецепторы к этому фактору роста.
Было установлено, что FGF сигналы от сети се-
менника вызывают в ТЗ КС конститутивную акти-
вацию серин/треониновой протеинкиназы (AKT),
ключевого фермента фосфоинозитид-3-киназно-
го сигнального пути (PI3K/AKT). В отличие от ТЗ
КС, в КС извитых семенных канальцев активность
AKT циклически изменяется, достигая максиму-
ма на II–VI стадиях цикла сперматогенного эпи-
телия и минимума на IX–XII. Таким образом, фос-
форилированный (p-AKT) является молекулярным
маркером ТЗ региона, также как и фосфорилирова-
ный активатор транскрипции 3 (p-STAT3, Nagasawa
et al., 2018), о котором было сообщено ранее.

Авторы установили, что p-AKT впервые появ-
ляется в концевых отделах извитых семенных ка-
нальцев мышей на 7 сут постнатального разви-
тия, свидетельствуя о начале формирования ТЗ
региона. Так как PI3K/AKT сигнальный путь ак-
тивен в большинстве типов клеток и одними из
его основных функций являются блокирование
апоптоза и стимулирование пролиферации (Chen
et al., 2001), можно предположить, что конститу-

тивная активность AKT в ТЗ регионе ответствен-
на за длительную пролиферативную активность
КС в концевых участках канальцев, о которой на-
писано выше. Так это или нет еще предстоит
установить, но полученные в этой работе резуль-
таты дают понять, что сеть семенника это не про-
сто часть выносящей системы, но и важный
структурный элемент, участвующий в развитии
сперматогенной системы.
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The Rete Testis: Development and Role in Testis Function
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The rete testis is a structure connecting seminiferous tubules where germ cells develop with efferent ducts and
the epididymis where male gametes become mature and acquire motility. Several recent studies have investi-
gated in detail the morphogenesis of this structure during embryonal and postnatal development in mice. It
was shown that one part of the rete testis emerges from the precursors of gonadal somatic cells before sex de-
termination. The other part forms from embryonal Sertoli cells of testis cords adjacent to the mesonephros.
The transformation of Sertoli cells into rete testis cells seems not to be limited to embryonic stage and also con-
tinues during postnatal testis development. It was recently shown that the rete testis participates in the forma-
tion and maintenance of specialized Sertoli cells in terminal segments of seminiferous tubules, transitional
zones. The present understanding is that transitional zones could be the niche for spermatogonial stem cells,
the site of Sertoli cell proliferation during pubertal and postpubertal development and also the generator of
spermatogenic waves. To sum up, the rete testis not only transports gametes from the testis to the epididymis,
maintains pressure within seminiferous tubules and regulates the composition of testicular f luid but also im-
pacts on the spermatogenic process itself.

Keywords: rete testis, Sertoli cell, embryonal development of the rete testis, transitional zone of seminiferous
tubules, spermatogenesis


