Лекция 5

Физиогенные органо-минеральные агрегаты

ГЛАВА 2
ФИЗИОГЕННЫЕ ОРГАНО-МИНЕРАЛЬНЫЕ АГРЕГАТЫ
Физиогенные ОМА – это необходимые для жизни организма образования. Выполняя целый ряд важнейших функций, они рождены всей историей развития таксонов, возникших на Земле в условиях вполне определенных сил гравитации. Сформировавшись в организмах в результате процессов биоминерализации, ОМА в то же время чутко реагируют на различные изменения как в самом организме (условия питания, болезни, стрессы, возраст), так и в окружающей среде (увеличение или уменьшение сил гравитации вплоть до полного их исчезновения в невесомости, резкие ускорения и т. д). Можно думать, что при длительном пребывании на других планетах, резко отличающихся условиями силы тяжести, в организмах могут происходить очень серьезные, возможно иногда даже необратимые, преобразования, которые могут привести к тяжелым заболеваниям костных тканей, вестибулярного аппарата и других органов, в которых роль ОМА велика. Не станет ли именно эта причина – ОМА-болезни – главным препятствием при освоении других планет и миров?

Среди физиогенных ОМА наиболее значительные группы составляют кости и зубы человека и животных, экзоскелеты беспозвоночных, отолиты, скорлупа яиц птиц и яиц пресмыкающихся и некоторые другие.

КОСТИ ЧЕЛОВЕКА И ЖИВОТНЫХ
 Общие сведения
Скелет позвоночных состоит из многочисленных костей, служащих вместилищем и опорой разных органов. Число костей у разных представителей животных и у человека разное и зависит от места, занимаемого организмом в эволюционном ряду. В скелете человека насчитывается более 200 костей, общая масса которых составляет около 12 кг (примерно 18 % массы тела). У других позвоночных число костей колеблется в широких пределах: у коровы 207–219 костей, лошади 207–214, овцы 191–219, козы 190–206, свиньи 281–288, кролика 275, собаки 271–282. У животных кости конечностей составляют в среднем 51 % от общей массы скелета, кости туловища 30%, головы 16%. Каждая кость представляет собой самостоятельный орган и состоит из костной ткани, покрытой снаружи надкостницей. Внутри некоторых костей нaxодится костный мозг.

По форме, внутреннему устройству и функциям все кости человека подразделяются на пять основных типов: трубчатые, короткие, плоские (широкие), смешанные и воздухоносные [Анатомия человека, 1986 г.].

Трубчатые кости имеют удлиненную форму. Средняя их часть (диафиз) цилиндрическая, в поперечном сечении овальная или треугольная. На утолщенных концах (эпифизах) находятся суставные поверхности, покрытые суставным хрящом. Участок кости, где диафиз переходит в эпифиз, называется метафизом. Трубчатые кости составляют скелет конечностей и подразделяются на длинные (плечевая, бедренная и др.) и короткие (пястные, фаланги пальцев и др.).

К коротким относятся кости в форме неправильного куба или многогранника. Они расположены в соединениях между другими Костями на тех участках скелета, где прочность костей должна сочетаться с их подвижностью (кости запястья и др.).

Плоские (широкие) кости участвуют в образовании полостей тела, несут также функцию защиты и служат обширными поверхностями для прикрепления мышц (кости крыши черепа, тазовые кости, грудина, ребра).

К смешанным относятся сложно построенные кости разнообразные формы, состоящие из нескольких частей различного строении и формы. Примером смешанных костей являются позвонки, тела которых по форме и строению относятся к губчатым костям, а дуга и отростки – к плоским.

Воздухоносные кости (лобная часть черепа, верхняя челюсть и некоторые другие) отличаются наличием полости, выстланной слизистой оболочкой и заполненной воздухом. Но своему внутреннему устройству все кости подразделяются на компактные и губчатые. Компактная кость представляет собой плотное образование, состоящее из тесно расположенных костных пластинок, между которыми находятся так называемые гаверсовы системы. В каналах гаверсовых систем проходят нервы, кровеносные и лимфатические сосуды. Губчатые кости построены из костных перекладин, образующих густую сеть. 

Тесное сплетение органического и неорганического веществ придаёт кости весьма значительную прочность. Например, берцовая кость человека в вертикальном положении способна выдерживать до 1,8∙104 H (1,8 тс), т. е. превышающую вес тела в 15–30 раз. Значительна прочность кости и на растяжение. Для сравнения можно отметить, что кость прочнее, чем дуб; почти такая же прочная, как чугун; в 9 раз прочнее свинца.

Химический состав кости

Кость состоит из органического и минерального веществ и воды и имеет химический состав. Вода в костях составляет 15 мас. %, органические компоненты 30 мас. %, минеральные компоненты 55 мас.% [45]. В работе Ф. Бетса и др. [Betts F. et al., 1981 г.] указывается, что 25 мас. % составляет коллаген (органическое вещество кости) и 75 мас. % фосфат кальция. Результаты химического и спектрального анализов сухой обезжиренной кости человека приведены в табл. 5, кости быка – в табл. 6.

В кости содержатся, кроме того, многие элементы в микроколичествах. Микроэлементы играют важную роль в костной ткани, оказывая весьма существенное влияние на процесс минерализации органической основы или деминерализации костной ткани. Всего известно более 30 микроэлементов. К ним относятся медь, стронций, цинк, барий, алюминий, бериллий, кремний, фтор и др. Роль каждого из микроэлементов в кости вполне определенная. Одни элементы (стронций, ванадий) способствуют обызвествлению, другие (цинк, гелий, барий) участвуют в регуляции процесса декальцинации, третьи (магний) активизируют деятельность ферментов, непосредственно участвующих в процессах минерализации.

Нормальное развитие костной ткани невозможно без достаточного содержания остеотропных микроэлементов. Избыток или недостаток отдельных микроэлементов может обусловить ненормальное развитие кости. Например, избыток бериллия, алюминия, марганца и стронция приводит к замещению ими кальция в апатите, что в конечном итоге определяет размягчение кости, т. е. болезнь типа рахита.

Минеральная составляющая кости

Основную роль в неорганической составляющей играют фосфаты кальция. Изучение форм выделения минеральной фазы проводили рентгеноструктурным методом многочисленные исследователи. Установлены [119, 110] две формы фосфата кальция: кристаллическая и аморфная. Линии 3,44; 2,81–2,79; 2,28–2,26; 1,941 1,84–1,82; 1,72–1,70 А (рис. 5) при сравнении с эталонными рентгенограммами абиогенных минералов указывают на то, что они принадлежат гидроксилапатиту с примесью группы С032~.

Надо сказать, что изучение костного минерала представляем большие трудности [Montel G. et at., 1981 г.], так как апатит – это очень сложный по составу минерал, содержащий многочисленные изоморфные примеси; в кости он очень слабо раскристаллизован; имеет непостоянный состав, зависящий от вида животных, типа и возраста кости, места отбора пробы, питания животного и т. д. Кроме того, значительные затруднения возникают из-за постоянного присутствия органического вещества (коллагена). Ceйчас методика разделения органической и минеральной фаз без их нарушения не отработана.

Гидроксилапатит может содержать различные изоморфные примеси: фтор или хлор могут замещаться гидроксилом; магний – кальцием; карбонат-ион – комбинацией гидроксил-иона и фосфит-иона. Отмечено в структуре апатита и наличие органических соединений, а также ионов магния, натрия и калия [97]. Эти изоморфные замещения фиксируются в параметрах элементарной ячейки. Установлено [119], что параметр а гидроксилапатита больше, чем у фторапатита и карбонатапатита, на 0,48 А, но меньше, чем у хлорапатита, на 0,202 А. Параметр же с у гидроксилапатита больше, чем у хлорапатита, на 0,109 А, меньше, чем у фторапатита, на 0,009 А и близок к таковому у карбонатапатита. Отношение с/а указывает, таким образом, на состав апатита. 

Авторы [119] определили это отношение в костях женщин и «чип разного возраста (от 3,5 до 87 лет). Всего было исследовано 15 лиц мужского пола и 14 – женского. Отмечено  (рис. 6), что отношение с/а в апатите растет в зависимости от возраста. Среднее значение отношения с/а в апатите кости у женщин выше, чем у мужчин. Объяснения такой зависимостей пока не получено; можно только полагать, что это связано с различными вариантами изоморфного замещения в апатите. В ранних костных кристаллах место Са2+ и ОН– – дефицит; с созреванием состав костного минерала приближается к формуле совершенного гидроксилапатита, но никогда не достигает ее [82]. Формула костного минерала, таким образом, Са5(Р04)з(ОН) (С03).


Наблюдаемые на отдельных рентгенограммах рефлексы 5,71;В,3б; 2,30; 2,24, а также редко фиксируемые рефлексы в интервалах 4,50–3,85 и 1,94–1,72 А, по мнению М. Павликовского [110], следует относить к слабо раскристаллизованной фос фатной фазе (аморфному фосфату кальция). Проведенные этиv исследователем наблюдения за составом костей людей разного возраста показали, что гидроксилапатит является основным минералом и сохраняется в течение всей жизни человека. Первым минералом, откладывающимся в кости, является  аморфный фосфат кальция. Только часть этой аморфной фазы превращается затем в кристаллическое вещество, тогда как оставшийся фосфат cохраняется в зрелой кости на всем протяжении жизни организма. Количество аморфного фосфата устанавливается сравнением количества кристаллической фазы, определенной дифрактометрией, с общим количеством фосфата кальция, определенным химическим анализом. В целом можно сказать, что костный апатит находите в динамике с тенденцией к постепенному повышению стабильности.

Наличие аморфной фазы в кости считается доказанным. В частности, об этом свидетельствуют и расчеты соотношений содержаний кальция и фосфора, указывающие на явную нехватку фосфора для полного использования кальция при формировании апатита (аналогичная картина фиксируется при анализе этого соотношения в эмали и дентине зубов). Свидетельствуют о наличии аморфной разности фосфата кальция и данные, полученные методами ИК-спектроскопии, электронного парамагнитного резонанса и электронной микроскопии [44]. Содержание аморфной фазы в костях млекопитающих оценивается в 40 мас. %. 

В высушенных птичьих костях были обнаружены [Eanes Е.D. ft а]., 1973 г.] две формы выделения аморфного вещества: дисковидная и сфероидальная. По исследованиям А. Л. Миллера и Г.Шраера [Miller A.L., Schraer Н., 1975 г.], сфероиды имеют отчетливые очертания, диаметр их в высушенных берцовых костях голубей и цыплят составляет около 40 нм; дисковидные формы имеют несколько меньшие размеры – около 10 нм.

Если подытожить существующие сейчас точки зрения на формирование минеральной фазы, то можно сказать, что ее возникновение рассматривается двояким образом. Некоторые исследователи [Ali S.Y. et al., 1977, 1978 г.; Anderson Н.S. et al., 1975 г. и др.] считают, что гидроксилапатит возникает изначально. Полагают даже [97], что аморфный фосфат кальция в костной ткани вообще не возникает, формирование минеральной фазы начинается непосредственно с гидроксилапатита (рис. 7), а в эмбрионе первоначально образуется брушит. Точно так же, считают эти исследователи, октакальцийфосфат в кости не появляется, а если даже он и возникает, то очень быстро превращается  в гидроксилапатит. Все изменения в минеральной фазе с возрастом следует связывать с увеличением степени кристалличности.
Другие же авторы [Gay С.V. et al, 1978 г.; Schraer et al., и др.] утверждают, что начальной фазой является аморфный фосфат кальция, который затем через непродолжительное время заменяется кристаллической фазой. Можно предположить, что имеют место оба варианта, определенным доказательством чего является общая тенденция к уменьшению с возрастом содержания аморфной фазы и к все большей «кристалличности» кости. По данным А.Л. Миллера и Г. Шраера [Miller A.L., Schraer Н.], содержание аморфного фосфата кальция уменьшается обратно пропорционально возрасту.

Термический анализ минерального вещества берцовой кости людей разного возраста – от 13 до 86 лет – выполнен для изучения динамики её состава [110]. Приведем интерпретацию кривых ДТА и ДТГ [рис.8), данную М. Павликовским. Все кривые имеют близкое строение.Первый эндотермический эффект фиксируется при температуре 130–140 °С, что связывается с потерей кристаллизационной воды. Её количество в костях людей разного возраста уменьшается от 6,0 (ребенок 13 лет), до 0,9 мас. % (86 лет).

При температуре 360–380 °С поглощение тепла обусловлено перестройкой фосфатов кальция в сумму Са2Р207 + НР04-т-ЗН20; потери массы при этом процессе, хотя он выражен на кривой ДТА небольшим острым минимумом, наиболее интенсивные – от 13 мас. % (13 лет) до 10 мас. % (86 лет). При температуре 420– 440 °С небольшой эндотермический эффект связан с преобразованием Са2Р207 в Са3(Р04)2 + Н20. При температуре 650–850 °С поглощение тепла обусловлено разложением костных карбонатов (безводные фосфаты при этой температуре термически неактивны). Потери массы при этом составляют от 2,5 (13 лет) до 1 мас. % (86 лет). Плавление фосфатов начинается при температуре около 1000 °С.

Экзотермические пики на кривой ДТА обнаруживаются при температурах 250–650 °С, т. е. в течение всего процесса сгорания органического вещества. Именно на фоне выделения тепла наблюдаются эндотермические пики при температурах 360–380 и 420– 440 °С, что обусловливает их весьма незначительное выражение.

Анализируя полученные кривые, М. Павликовский приходит к выводу о том, что, судя по разному числу небольших эндотермических пиков при температурах 680–720 °С (в одних образцах дна пика, в других три), в более молодом возрасте человека (13–56 лет) группа С032- имеет с фосфатом три связи, в пожилом возрасте таких связей две.

Морфология выделений фосфата кальция в кости до сих пор изучена недостаточно. Кристаллический гидроксилапатит образует мельчайшие кристаллики, представляющие собой пластинки или палочки размером от 20x3 до 20x7 нм и массой примерно 2,5х 10–6 г [44]. Можно заметить, однако, что, по данным разных иссследователей, форма и размеры апатитовых кристалликов, измененные разными способами, показывают значительные расхождении. Это объясняется тем, что названные показатели зависят от возраста человека, его здоровья и т. д. Отмечается [82], что апатитовые кристаллики скорее всего имеют пластинчатую форму, а их размеры колеблются: 5–6 нм по наименьшему измерению и 32–36 по наибольшему.
Размеры кристалликов увеличиваются со зрелостью кости. Все кристаллики вытянуты своим удлинением, с которым совпадает ось с вдоль волокон коллагена. Благодаря очень малым размерам минеральных индивидов, поверхность кристаллической фазы огромна и оценивается величиной не менее 250 м2/г. Таким образом, общая площадь поверхности всех кристаллов составляет гигантскую величину – примерно 2000 км2. Такой поразительно огромной эффективной поверхностью достигается тесный контакт минеральной составляющей кости с окружающей ее органической тканью, обеспечивает возможность чрезвычайно быстрого обмена, т. е. исключительную мобильность в извлечении из неё количеств кальция.

Формы выделения аморфного фосфата кальция изучены еще хуже. По данным электронно-микроскопического исследования формы этой фазы в плоском сечении имеют вид овалов или кругов диаметром 5–20 нм.

Органическая составляющая кости

Содержание органического вещества в кости составляет 30–35 % всей ее массы. На 96 мас. % органическое вещество представлено коллагеном – фибриллярным белком с определенным соотношением аминокислот. Коллаген имеет кристаллическое строение и характеризуется вполне определенной дифрактограммой, сходной с дифрактограммой апатита. Структура коллагена как в] осевом, так и в поперечном направлении мало отличается от структуры апатита. Поэтому многие исследователи указывают на строгую ассоциативность между макромолекулами коллагена и кристаллами апатита, отводя основную роль в формировании минеральной составляющей при процессах биоминерализации эпитаксии [44]. Кроме коллагена в органической составляющей фиксируются липиды и другие вещества.

Пьезоэлектрические свойства кости

Одним из удивительных свойств кости является ее способность к генерации электрических сигналов при сгибании и других напряжениях. Это свойство было выявлено еще в 50-х годах [Fukuda E., 1957 г.; Fukuda Е., Yasuda I., 1957, 1964 г. и др.] (цитируется no [128]). В экспериментах использовались высушенные кости или сухожилия.

Под действием нагрузки в кости фиксируется появление электрического заряда, сменяющего свой знак на обратный при снятии нагрузки [128] (рис. 9). Продолжительность электрического сигнала определяется в несколько десятых долей секунды. Электрический сигнал, возникающий в кости, подобен таковому в пьезоэлектрических кристаллах (кварц и др.), но отличается тем, что у кристаллов под нагрузкой сигнал приобретает обратный знак, у кости же он сохраняется. Большинство исследователей [Gjelsvik А., 1973 г. и др.] полагают, что макроскопически кость ведет себя до некоторой степени как кристалл гексагональной симметрии.

Динамика кости

Кость представляет собой живой орган, в котором постоянно идет обмен веществ. Известно, что в течение примерно 10 лет в кости полностью сменяется весь состав как органической, так и минеральной составляющих. Сам процесс передела кости идет неравномерно. Фактически в костной ткани одновременно реализуются рост и резорбция, поэтому, завися от этих двух процессов, масса кости или увеличивается, или уменьшается, или остается неизменной. Таким образом, практически всегда возраст костной ткани не отвечает возрасту животного (возраст кости и возраст животного не являются синонимами). При различных заболеваниях организма, длительном постельном режиме, в условиях невесомости и в других случаях из кости вымывается кальций, иногда весьма интенсивно.

Кость формируется при минерализации хряща еще в предродовую стадию развития огранизма. На схеме (рис. 10) показано постепенное замещение хряща минеральным веществом с образованием зрелой трубчатой кости. Как видно, в зрелой кости хрящ сохраняется лишь в области суставов и в эпифизах. Сейчас выделяют [82] три основные теории минерализации органической матрицы, они предполагают механизмы или вещества, которые: 1) локально повышают растворимость Са2+ и РО^3- и обусловливают уровень, при котором минерал начинает спонтанно откладываться; 2) создают места для зародышеобразования и (или) удаляют барьеры с этих мест; 3) предотвращают выпадение минерала, а затем обусловливают процесс кальцификации органической матрицы.

Обобщая результаты многочисленных работ, посвященных изучению динамики кости, а также на основании собственных исследований с использованием радиоактивного изотопа фосфора У. Ньюман и М. Ньюман [45] выделили три стадии процесса формирования кости, когда ионы фосфора последовательно перемещаются: из массы раствора, находящегося в гаверсовой системе, в гидрвтный слой, под которым понимается очень тонкая пленка воды на поверхности кристалла апатита; 2) из гидратного слоя на поверхность кристалла; 3) внутрь кристаллической решетки. Этот процесс, благодаря колоссальной площади поверхности кристаллической фазы в кости и ее кристаллическому несовершенству и химической нестехиометрии [82], может идти очень интенсивно. С возрастом, как указывают У. Ньюман и М. Ньюман, кость имеет тенденцию к повышению степени минерализации. Здесь возможны два пути: за счёт появления новых кристаллов, замещающих органическую матрицу, или в результате разрастания ужеимеющихся кристаллов. Содержание воды в обоих случаях умень шается (теоретически, по расчетам авторов, содержание воды может снижаться до 3 мас. %, фактически же оно всегда выше), а содержание органики в кости остается постоянным. В процессе такой минерализации (содержание минерального вещества может увеличиваться до 90 мас. %) вытесняется гидратная вода, что приводит к уменьшению диффузного проникновения ионов к кости; при очень высокой минерализации этот процесс, естественно, затрудняется.

Отмечается также, что с возрастом повышается совершенство формы кристаллов апатита, изменяется и соотношение аморфной и кристаллической форм фосфата кальция. Если в раннем возрасте резко преобладает аморфный фосфат, то в зрелом возрасте кристаллическая фаза значительно превалирует над аморфной. Именно этим фактом в определенной степени объясняется снижение прочностных свойств кости человека с возрастом. Аморфная фаза имеет несравненно большую растворимость, чем кристаллическая, и чутко реагирует на все изменения в организме, отдавая кальций в кровь при его недостатке.

Иные данные приводит М. Павликовский [110]. Его результаты (табл. 7) являются усредненными для людей разного возраста. Известно, что состав костей может испытывать во времени значительные колебания. Изучая кортикальный и губчатый слои шейки бедра людей разного возраста с помощью рентгеноспектрального микроанализа, М. Павликовский установил общие тенденции изменения состава кости с возрастом.

В целом отмечаются заметное увеличение содержания неорганической фазы в кости с возрастом и уменьшение содержания органической. Эти процессы идут за счет изменения содержаний кальция и фосфора, в целом испытывающих тенденцию к повышению с возрастом. Отдельные отклонения от указанной тенденции следует, вероятно, связывать с какими-то локальными изменениями в организме конкретных людей (например, отклонения от тенденции в костях 39-летнего человека, заметно нарушающих общую закономерность). Содержания кремния, магния и серы остаются практически постоянными. Отмеченные изменения характерны как для кортикального, так и для губчатого слоя кости, хотя содержания неорганической составляющей в каждом из них разные. 

Указанные различия в представлениях разных исследователей о динамике кости можно объяснить сложностью проведения рентгеноструктурных исследований кости из-за чрезвычайно малых размеров индивидов гидроксилапатита, а также значительными вариациями в соотношении минерального и органического веществ в кости разных людей. 

Изменения содержания микропримесей в костях на примере межпозвонкового диска проследил А.В. Авакян [1972 г.]. Спектральным анализом он установил в диске 15 элементов: кремний, алюминий, магний, кальций, железо, натрий, калий, марганец, титан, медь, стронций, литий, фосфор, хром, цинк. Кроме того, в единичных образцах были определены никель, свинец, серебро, бор, цирконий. Исследовались кости людей трех возрастных групп: до 30 лет и старше 60 лет. С возрастом отмечаются снижение содержания лития, калия, алюминия, кремния, хрома, магния и цинка, увеличение содержаний кальция, фосфора, марганца, меди и железа; содержания натрия, стронция, титана не меняются. При различных заболеваниях также наблюдаются изменения содержаний микроэлементов. Так, при остеохондрозе в межпозвонковом диске людей одной возрастной группы А.В. Авакян обнаружил возрастание содержаний стронция, алюминия, кремния, титана, магния, меди и марганца, снижение содержаний хрома, фосфора, железа и цинка при неизменности содержаний лития, натрия, калия и кальция.

Нарушения обмена веществ в костях, ведущие к изменению процессов минерализации органической составляющей, носят название остеомаляции. При этом заболевании из-за нехватки минеральных веществ кость у детей становится непрочной и под нагрузкой испытывает деформацию [64]. У взрослых это заболевание проявляется в повышенной ломкости костей и в уменьшении плотности костной ткани. Известны заболевания костной ткани при недостаточном образовании органической основы (остеопороз), приводящие к изменению структуры и физиологических свойств костной ткани.

Некоторые из заболеваний кости являются наследственными. Несовершенное костеобразование (дисплазия, врожденная ломкость, болезнь «стеклянных мужчин» и другие названия) выражается в неправильном (извращенном) развитии костной ткани [Волков М.В., Нефедьева Н.Н., 1974 г.]. Характерными для этого заболевания являются исключительная хрупкость костей, многочисленные переломы еще во внутриутробном состоянии или после рождения. Ультрамикроскопические исследования органической составляющей показали, что отсутствует упорядоченность коллагеновых фибрилл, присущая здоровой кости; толщина фибрилл уменьшается от 60–70 нм у здоровой кости до 46 нм у больной. По рентгеноструктурным данным коллаген больной кости xapактеризуется слабой ориентировкой фибрилл, в отличие от здоровой кости, в которой преимущественные ориентировки фибрилл выражены очень четко. Меняются также форма индивидов апатита и их ориентировка, возрастает структурное несовершенство индивидов и уменьшаются их средние размеры, изменяется и соотношение кристаллической и аморфной фаз в сторону увеличения аморфной [Павлов Д.Ю., 1988 г.]. Эти наблюдения подтверждаются результатами исследования микросрезов кости под поляризационным микроскопом.

Как видно из приведенной, весьма краткой, характеристики обмена веществ в костной ткани, в ней фиксируются разные типы превращений. У. Ньюман и М. Ньюман [44] выделяют следующие: 1) формирование новообразованных кристаллов апатита на вновь возникшей органической основе; 2) рекристаллизация минеральной составляющей, т. е. растворение (резорбция) и повторное отложение кристаллов; 3) замена ионами из раствора ионом поверхностного слоя кристаллов апатита; 4) внутрикристаллический обмен – проникновение поверхностного иона-заместителя в глубь кристалла; 5) разрастание кристаллов.

Считается, что одним из факторов, играющих важную роль развитии и перестройке кости, являются ее пьезоэлектрические свойства. Кость, испытывая различные нагрузки, несколько меняет свое внутреннее устройство, приспосабливаясь к изменению внешних условий. Так как при этом возникает и пьезоэлектрический сигнал, то большинство исследователей [Gjelsvik А., 1973 г. и др.] признают, что пьезоэлектрические свойства в значительной степени способны стимулировать процесс передела кости.

К своеобразным костным тканям относят «кости», которые образуются в заживающих операционных рубцах, в стенках артерий, и легких и т. д. [66]. Случаи такого костеобразования известны дивно и описываются как эктоскопический остеогенез, или внескелетное костеобразование. Представляется, что основной причиной процесса является «занесение» в результате операции или каким-либо патологическим путем остеогенных клеток, которые в обычном своем (нормальном) положении участвуют в создании кости. По сути дела такие «кости» следует рассматривать среди патогенных ОМА, однако отсутствие информации о строении их минеральной и органической составляющих не позволяет выделить эти образования в особую группу.

Таким образом, кость является типичным физиогенным органо-минеральным агрегатом, состоящим из коллагена, аморфного и кристаллического фосфата кальция и активно участвующим в обмене веществ организме.

ЗУБЫ ЧЕЛОВЕКА И ЖИВОТНЫХ
Общие сведения
Зубы являются одним из наиболее характерных органов человека, млекопитающих, многих пресмыкающихся, рыб, некоторых птиц. У разных видов животных зубы имеют вполне определенные особенности; число зубов может резко различаться, неодинаковы их строение, морфологические особенности; разными могут быть и функции, которые выполняют зубы у тех или иных организмов. Зубы многих животных в процессе эволюции испытывали различные изменения, что позволяет использовать их как важный признак идентификации ископаемых животных и определять по ним возраст осадочных толщ. 

Тема «зубы», так же как и тема «кости», настолько широка, что самый беглый обзор этих объектов биоминералогии для всех групп животных требует очень много места, поэтому свое основное внимание в этом разделе уделим зубам человека и лишь отчасти коснемся зубов животных. Отметим только очень большую работу немецких исследователей, подробно описавших по результатам изучения под оптическим микроскопом зубы человека, других позвоночных (рептилий, амфибий, древних птиц и др.) и сопроводивших текст многочисленными микрофотоснимками [115].

У взрослого человека в норме 32 зуба, среди которых различают в зависимости от положения в полости рта и выполняемой функции резцы, клыки, моляры и премоляры. Появление твердых тканей зуба (начало формирования минеральной составляющей) относится у человека к предродовой стадии. В 27–28-недельных плодах в эмали зачатков зубов обнаруживается практически толь​ко органическая матрица в виде волокон (фибрилл), начинающихся от области дентиноэмалевого соединения [Гурин Н.А., Петрович Ю.А., Лебкова Н.П., 1986 г.]. Минеральная составляющая фиксируется лишь в виде множественных электронно-плотных образований, вытянутых параллельно фибриллам. Интенсивнее процесс минерализации идет в краевой части эмали, где уже отмечаются удлиненные кристаллы гидроксилапатита. В дальнейшем степень минерализации усиливается, и окончательно эмаль созревает к двум-трем годам ребенка.

В зубе выделяются три слоя (рис. 11): эмаль, покрывающая зуб сверху; дентин, непосредственно подстилающий эмаль; пульпа, находящаяся внутри дентина. Между дентином и эмалью фиксируется так называемое дентино-эмалевое соединение. Мощность отдельных слоев колеблется у зубов, несущих разную функцию, в достаточно широких пределах; переменная мощность слоев наблюдается и в каждом отдельном зубе на разных его участках На поверхности эмали в полости рта выделяются, кроме того, еще три слоя органического вещества: кутикула, окружающая эмаль с ее внешней стороны (за исключением жевательной поверхности), пеликула, налегающая на кутикулу, и самый поверхностный мягкий бактериальный слой. При электронно-микроскопические исследованиях эти слои отличаются своим бесструктурным устройством [Hoffman S., McEwan W.S., Drew С.M., 1969 г.].

Ниже будут рассмотрены состав и строение эмали и дентин зуба, т. е. тех его частей, в которых принимают участие и органическое и минеральное вещества.

Состав зуба человека
Эмаль
Эмаль зуба является наиболее минерализованной тканью организма человека и животных и обладает очень высокой устойчивостью к воздействию различных физических и химических факторов. Вероятно, это свойство эмали следует связывать с ее постепенным развитием в филогенеза организмов под действием значительных механических нагрузок, больших колебаний температуры и различных химических воздействий, которым эмаль подвергается постоянно на протяжении существования вида. Считают, что главной функцией эмали является механическая защита зуба от повреждения.

Эмаль облекает зуб со всех сторон. Толщина ее различна на разных участках зуба: у шейки зуба человека она составляет 0,01 мм, на жевательной поверхности 3,5 мм. Эмаль не сразу приобретает свое совершенное строение, процесс ее созревания длится у разных огранизмов разное время. У крыс после прорезывания зубов процесс созревания эмали продолжается 12–15 сут, у собак – 15 мес, у человека этот процесс более длительный (5 лет). 

Эмаль состоит из неорганического и органического веществ и воды. Соотношение между составляющими постепенно  меняется с созреванием зуба. В эмали зуба плода органические вещества составляют по массе не менее 95 %, в зрелой же эмали содержится всего лишь 3,5–4 % органического вещества, около 1 % составляет свободная вода, остальная часть приходится на минеральное вещество. Некоторые данные о составе и плотности эмали, а также дентина и кости (для сравнения) приведены в табл. 8. Такое (нормальное) соотношение между составляющими характерно для здоровой эмали; оно может быть иным в эмали, подверженной заболеванию (кариесу и др.); аналогичная картина наблюдается и при заболеваниях эмали (например, гипоклазии), возникших еще при рождении, когда степень минерализации эмали зуба понижена по сравнению с нормой.

Соотношение между составляющими меняется и в поперечном сечении эмали зуба человека – в разрезе от дентино-эмалевого соединения до поверхности зуба (рис. 12). Изучение плотности эмали в том же сечении (рис. 13) свидетельствует о ее постепенном увеличении и от дентино-эмалевого соединения (плотность 2,86 г/см3) к поверхности зуба (плотность 2,98 г/см3), причем изменение плотности не случайно, а вполне закономерно, что позволяет построить  в сечении зуба изолинии плотности. Этот факт объясняется повышением степени минерализации к внешнему поверхностному слою эмали.

Минеральная составляющая. В неорганической составляющей основную роль играют фосфор и кальций. Так как зуб – это живая ткань, в которой идет обмен веществ, то состав зуба не остается постоянным, а испытывает многократные колебания. Особенно ярко это подтверждают исследования состава зубов крыс, проведенные до и после космического полета. Пребывание этих животных в состоянии невесомости всего лишь в течение двух-трёх недель приводит к потере минеральных солей в эмали на 10–15 % [Прохончуков А.А., Колесников А.Г. и др., 1978 г.].

В то же время эмаль является самой стабильной частью зуба, для которой активный обмен характерен лишь в начальные периоды ее возникновения. Участие эмали в обмене во взрослом организме до сих пор дискутируется, и некоторые исследователи считают, что эмаль является конечным продуктом метаболизма и никакого обмена веществ в ней не происходит. Эта крайняя точка зрения вряд ли справедлива. Вообще в живом организме тканей, совершенно не участвующих в обмене веществ, судя по современным данным, нет. Можно просто считать, что имеются ткани, более стабильные, устойчивые, и ткани, весьма активно участвующие во всех преобразованиях в организме, происходящих в результате болезней, изменений внешних условий и т. д.

В табл. 9 приведены содержания основных химических элементов, обнаруживаемых в сухой зрелой эмали зубов людей. Распределение различных элементов как вдоль поверхности эмали, так и в ее разрезе неравномерное. Исследование проб, отобранных из поверхностного слоя эмали в ее губной и язычной частях [Hallworth A.S., Weatherell J.А., 1969 г.; Weatherell J.A., Robinson C, Hallsworth A.S., 1974 г.], показало, что наибольшие содержания фтора фиксируются на поверхности самых мощных слоев эмали в области прикуса; самые же низкие (в 2–2,5 раза ниже максимальных) отмечаются в поверхностном слое язычной части эмали. Меняется содержание фтора и в сечении эмали. Так, самое высоко содержание этого элемента фиксируется близ поверхности, затем, в глубь эмали оно снижается в 2–3 раза и несколько возрастает лишь у дентино-эмалевого соединения. Названными исследователями установлены закономерные изменения в содержаниях и других элементов: присутствие кальция и фосфора, а также магния и хлора уменьшается от поверхности эмали к дентино-эмалевому соединению.

Изучение состава эмали непрорезавшегося зуба и зубов взрослого человека в разном возрасте, выполненное микрозондовым анализом на приборе САМЕКА [6], показало, что в непрорезавшемся зубе содержание фосфора и кальция ниже, чем в прорезавшемся, причем накопление этих элементов интенсивно идет в возрасте от 6 мес. до 1 года после прорезывания. С возраста 2–3 года после прорезывания накопление фосфора и кальция практически прекращается и продолжается лишь в эмали фиссуры. Авторы [6] отмечают, что в эмали непрорезавшегося зуба содержание фосфора и кальция почти равномерное; после прорезывания наиболее интенсивное накопление этих элементов наблюдается на экваторе и особенно в эмали фиссуры (табл. 10). В дальнейшем
 накопление минерального вещества происходит примерно с той же скоростью (рис. 14). Е.В. Боровский и Е.В. Пазюкова считают, что так как поступление строительного материала в поверхностный слой эмали идет из слюны, то именно в самой поверхностной области эмали наблюдается постоянно более высокое содержание этих элементов, чем в глубине эмали. 

Минеральная составляющая в эмали зуба представлена гидроксилапатитом. Это установлено рентгеноструктурным анализом, причём в отличие от дентина, в эмали апатит хорошо окристаллизован и даёт четкие рефлексы [Архипенко Д.К. и др., 1988 г.]. С возрастом в апатите эмали наблюдается увеличение содержания фтора, вплоть до  образования фторапатита [Пахомов Г.Н., 1968 г.]. ИК-спектрограмма, снятая Т.Н. Григорьевой на «Спекорде», является типичной для апатита (рис. 15).

Хотя сомнений в том, что именно гидроксилапатит является основным компонентом эмали зуба, нет, однако, обсуждая этот вопрос, Р.Э. Уильямс и Дж. К. Эллиот [129] пишут, что имеются определенные противоречия между данными рентгено-структурного и химического анализов. Дело в том, что химическим анализом, во-первых, устанавливается непостоянство отношения Са/Р, которое колеблется 1 от 1,5 до 1,7 (а у чистого гидроксилапатита оно равно 1,667), и, во-вторых, в минерализованных тканях постоянно фиксируются микропримеси в довольно значительных количествах, никак не укладывающиеся в структуру гидроксилапатита. Объяснения этим обстоятельствам авторы [129].| видят в следующем: 1) кроме кристаллического фосфата (апатита) в эмали существует рентгеноаморфные фосфат кальция и карбонат кальция; 2) микропримеси могут адсорбироваться на огромной суммарной поверхности кристаллов апатита; 3) существуют изоморфные примеси в самом гидроксилапатите. Имеющиеся материалы, по мнению этих авторов, подтверждают реальность всех перечисленных возможностей.

Результаты исследований приводят к мысли [Young R.A., 1974 г.], что апатит эмали (и зуба в целом), как уже отмечалось выше, вовсе не простое вещество, а целое семейство родственных минералов, имеющих постепенные переходы между собой. Атомная структура их несколько различается, неодинаковы способности к изоморфизму, различна устойчивость против реагентов, варьируют проницаемость и многие другие особенности. Выявленные колебания в содержаниях различных элементов как в литоральном, так и вертикальном направлении эмали позволяют говорить [89], что эмаль в целом представляет собой гетерогенную систему, где апатитовая решетка минеральной фазы является фундаментальным каркасом, внутри которого возникают разнообразнейшиекомпозиции ионов-примесей. Состав этих ионов-примесей определяет и устойчивость эмали против кариеса; в частности, известно, что фтор увеличивает стабильность апатита, в то время как некоторые другие ионы (С1~ или С032~) ее уменьшают.

Хотя эмаль состоит почти исключительно из апатита, известны и другие кристаллические фазы, возникающие в эмали, особенно в больной. Как показал У.Э. Браун [1974 г.], при определенных физико-химических условиях (прежде всего при низком рН) более стабильными, чем апатит, судя по фазовой диаграмме, могут оказаться другие фосфаты: витлокит, брушит, октакальцийфосфат. Действительно, эти минералы фиксируются в эмали при кариозном процессе, а также в зубных камнях.

Известно, что с возрастом цвет зубов людей несколько меняется, теряя свою совершенную белизну и приобретая буровато-коричневатый оттенок. Изучение под поляризационным  и флюоресцентным микроскопами [83] показало, что в поверхностном слое эмали наблюдаются постепенное увеличение содержания органического вещества, т. е. повышение интенсивности ее пигментации. Кроме оптических данных подтверждением этому служат и опыты по растворимости эмали: у людей с возрастом устойчивость эмали к кислотам возрастает. Отмечены и фазовые превращения в эмали зубов с возрастом человека в последовательности: β-трикальцийфосфат дигидрат         октакальцийфосфат         β -трикальцийфосфат        гидроксил апатит [Robertson W.G. et al., 1982 г.]; последняя фаза фиксируется в зубе взрослого человека.

Органическая составляющая. Эмаль и дентин в своем составе содержат разные количества органического вещества. В эмали непрорезавшегося зуба, на самых первых стадиях ее формирования, содержание белков около 20 мас. %, кристаллическая фаза отсутствует, а остальная доля приходится на другие органические вещества (липиды, свободные аминокислоты и др.). С начала минерализации количество органического вещества постепенно уменьшается; оно представлено почти исключительно белками, содержание которых в эмали взрослого человека оценивается в 0,3–1,3 мас. %• Изучение белков эмали аминокислотным анализом (обзор работ приведен в статье [46]) позволило выявить их особенности на разных стадиях развития зубов (табл. 11).

Во всех работах до начала 70-х годов белок эмали причислялся к коллагенам, для которых характерно наличие 100–130 остатков-аминокислоты гидроксипролина (на 1000 остатков суммы аминокислот) при соотношении содержания этой аминокислоты к пролину как 1:1; кроме того, коллагены содержат аминокислоту гидроксилизин (около 10 остатков на 1000). Относили белок эмали и к кератинам, которые характеризуются большим количеством остатков цистеина (до 100 и более остатков на 1000) и устойчивым соотношением содержаний гистидина, лизина и аргинина (1:4: 12).

Как видно из табл. 11, белок эмали по своему аминокислотному составу не соответствует коллагенам: соотношение гидроксипролина к пролину в эмали плода равно 90:1, а в эмали прорезавшегося зуба 16:1; отсутствует в эмали или содержится в очень незначительном количестве гидроксилизин. Не соответствует белок эмали и кератинам: практически совершенно отсутствует цистеин, а соотношение содержаний гистидина и аргинина либо в пользу первого, либо почти одинаковое. Все это привело исследователей к мысли, что белок эмали – не коллаген или кератин, а какой-то другой.

Действительно, детальное изучение структуры белка эмали позволило выделить в нем два белка – амелогенин и энамелин, относящихся к фосфопротеинам. Соотношение между этими белками в эмали изменяется: в эмали зуба плода оно составляет 9:1 в пользу амелогенина, в эмали зуба взрослого человека их содержание примерно одинаковое. Естественно, меняется и состав аминокислот: по мере созревания эмали содержание метионина снижается в десятки раз; в 1,5–5 раз повышается содержание серина, лизина, аргинина, аланина, глицина. Как уже отмечалось, в зрелой эмали с 2-3 летнего возраста обмен веществ заторможен, достаточно активно этот процесс проявлен лишь в фиссуре. В то же время какой-то обмен все же идет. Об этом свидетельствуют, в частности, изменения состава аминокислот в эмали зуба взрослого человека при кариесе. При этом заболевании на первой стадии процесса происходит разрушение эмали, а затем, на последующих стадиях, и дентина.

Кариес возникает, по некоторым представлениям, исключительно в результате реакционного воздействия поверхностных факторов: кислот, попадающих в полость рта при пережевывании пищи; микроорганизмов, способствующих разрушению эмали, и др. Xорошо известно широкое распространение кариозного заболевания у рабочих некоторых определенных профессий, например занятых на фосфорном производстве [Боровский Е.В., Разуддинов С. и др. 1987 г.]. Считается поэтому [56], что кислоты, микроорганизмы и другие факторы оказывают разрушающее воздействие на эмаль, попадая в нее по микротрещинкам; эндогенный фактор серьезного значения не имеет.

Иной точки зрения придерживаются другие исследователи, считающие, что значение эндогенного фактора весьма велико, а экзогенные факторы проявляются только на фоне потенциальной склонности эмали к коррозии. Действительно, хорошо известны генетическая предрасположенность многих людей к кариесу, усиленное развитие кариозных процессов при различных заболеваниях или значительных трансформациях в организме, например при беременности. А.И. Рыбаков и Л.Н. Челидзе [56] пишут, что «причиной развития кариеса являются изменения в пульпе зуба, т. е. экзогенные и эндогенные патогенетические стимулы закономерно реализуют свое действие на твердые ткани зуба через его пульпу». Указанием на то, что основную роль в развитии кариеса играют эндогенные причины, может служить и необходимость соблюдения правильного соотношения кальция к фосфору (от 2:3 до 1:1) в пище домашних животных [Мэчлин Дж., 1977 г.]; такое количество фосфора уменьшает на 90 % и более заболеваемость кариесом.

Вообще изучению кариеса стоматологи посвящают абсолютное большинство своих работ. Действительно, это самая распространенная болезнь зубов. Выделяют несколько типов кариозных поражений эмали зуба: белое кариозное пятно, пигментированное кариозное пятно и эрозия. Последнее нарушение определяют в том случае, когда нарушение захватило уже самые глубокие слои эмали и проникло до дентина или даже до пульпы.

Белое кариозное пятно обладает меловидным цветом и представляет собой неглубокую ямку на поверхности эмали. Потеря естественнoro цвета эмали и уменьшение ее прозрачности связывают с деминерализацией подповерхностного слоя, что обусловливает изменение оптических свойств [Пахомов Г.Н., 1976 г.]. Пигментированное кариозное пятно, в отличие от белого пятна, имеет светло-коричневый до черного цвет. Как показано многочисленными иссследователями, белое кариозное пятно свидетельствует о продолжении процесса нарушения эмали зуба, в то время как пигментированное кариозное пятно говорит о задержке процесса заболевания, приостановке процесса деминерализации и о проявлении обратных процессов реминерализации. Повышенная пигментация эмали приводит к резкому уменьшению ее растворимости и, как показали исследования Г.Н. Пахомова [1968 г.], свидетельствует о возникновении здесь более устойчивого, чем обычный гидроксилапатит, фторапатита. Размер пятна указывает на интенсивность процесса кариозного повреждения эмали зуба.

При исследовании ИК-спектров здоровой и кариозной эмали зубов человека и быков было установлено [77], что меняется их минеральный состав. В здоровой эмали содержится в сумме не0 более 5 мас. % ионов НР042~ и С032~, при искусственно же вызванном кариесе содержание их в сумме повышается до 15 мас. %. Л.Н. Максимовская [1982 г.], используя в своих исследованиях микрозонд, отмечает изменение содержаний основных элементов в области кариозной воронки. В самом поверхностном слое эмали содержание кальция снижается в 2,7 раза, фосфора –в 2,1 раза, фтора –  в 1,4 раза, соотношение содержаний кальция и фосфора уменьшается в 1,3 раза по сравнению с ненарушенной эмалью. В пигментированном кариозном пятне отмечается снижение содержания кальция в 1,5 раза, уменьшение отношения содержаний кальция и фосфора в 1,5 раза (по сравнению с ненарушенной эмалью); содержания фосфора и фтора остаются неизменными. Стадия эрозии характеризуется уменьшением содержания кальция в 1,5 раза, слабым снижением содержания фосфора, содержанием фтора не более 0,05 мас. % и снижением отношения содержаний кальция и фосфора в 1,3 раза (по сравнению с ненарушенной эмалью).

Т.А. Смирнова [1984 г.] приводит подобные же данные на основе изучения экспериментально возбужденного кариозного повреждения. Содержание кальция в области белого пятна составило 31,50±1,16 мас. % –снизилось на 19,22 мас. % по сравнению с неповрежденной тканью. Содержание фосфора соответственно составило 17,4±0,53 мас. %–снизилось на 9,10 мас. %. Отмечено и уменьшение отношения содержаний кальция и фосфора. Таким образом, выявляется четкая тенденция к деминерализации эмали при кариозном процессе, что отмечают и многие другие исследователи. Более интенсивный вынос при этом характерен для более подвижного кальция, что и обусловливает снижение отношения содержаний кальция и фосфора.

При развитии кариозного процесса происходят существенные сдвиги и в аминокислотном составе белка эмали. Особенно интенсивные изменения наблюдаются в содержаниях лизина и серина, которым придается важное значение в минерализации органической ткани. Данные В.К. Леонтьева [34] по содержанию разных аминокислот в кариозной воронке приводятся в табл. 12.

Дентин

Дентин занимает внутренние области зуба. Так же как и эмаль, дентин – органо-минеральный агрегат, но в отличие от эмали содержащий заметно больше органического вещества – не менее 30 мас % .
Минеральная составляющая. В составе дентина неповреждённого зуба содержится 27,8±1,5 мас. % кальция, 16,0+1,3 мас. % фосфора [Боровский Е.В., Рузуддинов С. и др., 1987 г.]. Кроме кальция и фосфора в дентине обнаруживаются и многие другие химические элементы (табл. 13). На особенно значительные вариации содержаний цинка в дентине и эмали указывают и другие и авторы (например, [Arkhipenco D., et al., 1988 г.]).

Рентгенографически установлено [Архипенко Д.К., Григорьева Т.Н. и др., 1988 г.], что в строении минеральной составляющей дентина принимает участие плохо окристаллизованный карбанат-гидроксилапатит, дифрактограмма которого представлена лишь несколькими широкими рефлексами: 002, 210, 112, 310, 222, 213, 004. Наличие иона карбоната в составе апатита установлено впервые; ранее во всех работах отмечалось, что в дентине развит гидроксилапатит. Ионы С032~ замещают ион Р043~~. При термобарической обработке дентина значительно улучшается кристалличность апатита и он уже ничем не отличается от апатита эмали зуба. 

Изучение минеральной составляющей дентина методом ИК-спектроскопии показывает [Воложин А.И., Гречишников В.И., 1987 г.], что ИК-спектры коронкового и корневого дентина зубов человека одинаковы и достаточно обычны для гидроксилапатита. В процессе развития кариеса в дентине отмечаются изменения, отвечающие деминерализации и гидратации. Иногда процесс кариеса дентина более сложный; в частности, возможно увеличение на отдельных участках степени минерализации или даже возникновение новой минеральной фазы. Так, группой исследователей [Takuma S. et al., 1969 г.] показано появление при кариесе в канальцах дентина ромбоэдрических кристалликов витлокита.

Органическая составляющая. Основная масса органической составляющей – это белок, содержащийся в количестве 20— 25 мае. %. По соотношению аминокислот (см. табл. 11) белок дентина является типичным коллагеном [46]. Как видно из табл. 11, аминокислотный состав белка дентина зубов плода и взрослого человека остается практически неизменным, хотя содержания белка в целом падает вследствие появления кристаллической фазы. Существует мнение, что более ранние определения достаточно высоких содержаний гидроксипролина в эмали зубов связаны с некачественным отбором проб, когда в них попадал и дентин. Кроме белка в дентине присутствуют жиры и углеводы.

Строение зуба человека

Эмаль
В строении эмали принимают участие так называемые эмалевые призмы, представляющие собой колонны волокон органического вещества, почти нацело замещенного кристалликами гидроксилапатита. Эмалевые призмы поперечником 4–5 мкм протягиваются от дентино-эмалевого соединения почти до поверхности эмали, теряясь в ее подповерхностных слоях. В поперечном сечении, тангенциальном к поверхности эмали, эмалевые призмы имеют форму замочной скважины, в которой выделяются более широкая (головная) и более узкая (хвостовая) части [117]. На электронно-микроскопических фотоснимках таких сечений призмы выглядят как арки (рис. 16), из-за чего иногда структуру эмали называют аркадной. В поперечном сечении призм С.М. Ремизов, А.В. Галюкова и Е.М. Фадюкова [1980 г.] наблюдали их скорлуповатое строение, что делает призмы похожими на многочисленные концентрически надетые друг на друга футляры.

Эмалевые призмы содержат миллиарды крошечных кристалликов гидроксилапатита. Все кристаллики имеют столбчатую, приближающуюся к пластинчатой форму, а их поперечное сечение близко к шестиугольному или прямоугольному. Расстояние между криссталликами варьирует от 1 до 2 мкм. Данные о параметрах призм и отдельных кристалликов гидроксилапатита приведены в табл. 14. Следует заметить, что некоторые исследователи [Selvig К.Л., 1970 г.] приводят несколько иные параметры элементарных кристалликов, в 1,5–2 раза превышающие табличные.

В центральных частях голов эмалевых призм кристаллики гидроксилапатита вытянуты в основном вдоль призм, ориентировка же двойных осей кристалликов достаточно случайна, а разброс ориентировок составляет здесь 360°. В вертикальном ряду все кристаллики ориентированы совершенно одинаково (рис. 17). В периферических областях головных частей эмалевых призм направления кристалликов иное: они здесь уже не параллельны, а расходятся веерообразно в разные стороны. В хвостовых частях призм кристаллики распределены под углами от 35 до 60° к оси призмы. В целом, пожалуй, можно констатировать, что насыщенность кристалликами гидроксилапатита разных частей эмалевых призм различна: наиболее густо и закономерно кристаллики заселяют центральные части призм; к периферии призм несколько увеличивается содержание органического вещества, а сами кристаллики располагаются более случайно. 

В строении эмали можно выделить поверхностный слой, имеющий мощность 5–10 мкм, и призматический слой [Ремизов С.М., Галюкова А.В., Фадюков Е.М., 1980 г.]. Граница между поверхностным и призматическим слоями неровная, призмы нижнего слоя нередко прорастают толщу поверхностного слоя, достигая поверхности эмали, но обычно они заканчиваются раньше. В поверхностном слое наблюдаются особенно тонкие (волоконные) кристаллики гидроксилапатита, вытянутые главным образом перпендикулярно к поверхности зуба или под небольшим углом к ней. Отдельные призмы поверхностного слоя имеют выпуклые, закругленные или пирамидальные окончания [Hintze U., 1979 г.], с внешней своей стороны (со стороны полости рта) покрытые тонкой органической плёнкой – кутикулой. Мощность кутикулы очень мала, функция её – предохранение минеральной составляющей от растворения. На некоторых участках разреза эмали фиксируются значительная разориентировка призм, случайное распределение их по отношению друг к другу, уменьшение количества призм вплоть до почти полного исчезновения. Слои такого строения называют беспризматическими [Gwinnett A. J., 1966 г.]. Особенно широко распространены бесструктурные зоны в области шейки зуба, где они могут образовывать протяженный пояс.

Детальное изучение под электронным микроскопом [117] показало, что в поперечном сечении эмали фиксируется тонкая ритмичность (полосчатость). Отдельные слойки отстоят на 4–5 мкм друг от друга. Они вытянуты примерно параллельно поверхности эмали, или под небольшим к ней углом. Кроме этой ритмичной слоистости наблюдаются серии неперемежающихся изменений в эмалевых призмах в виде полностью минерализованных зон. В лицевой, язычной и внутренних частях эмали эти так называемые линии Ретциуса образуют контуры в форме округленных дугообразных арок. Когда они достигают поверхности эмали, то переходят в желобковые структуры, параллельные дентино-эмалевому соединению и известные под названием перикиматы.

При обработке кислотой объемы призм теряются и постепенно остаются только их контуры, причем травление призм идет неравномерно. Наблюдаются три варианта [Silverstone L.М., Sawton S.A. et al., 1975 г.; Галюкова А.В., Ремизов С.М., 1980 г.|:

1) в первую очередь поражается центральная часть призмы;

2) в первую очередь поражаются периферические области призм;
3) при интенсивном травлении какие-либо признаки призм исчезают. Наиболее частым является растворение центральных частей призм, что, вероятно, объясняется меньшим содержанием здесь органического вещества. Несколько иные данные [78] показывают (рис. 18), что на первых стадиях разрушаются торцевые части призм, что приводит к формированию «гравированной» эмали; далее разрушаются боковые поверхности призм с удалением межпризменного вещества (возникновение «размягченной» эмали); наконец, происходит приповерхностное разрушение эмали (кариес эмали).
В соединениях эмалевых призм расположена межпризменная ткань, представляющая собой органическое вещество, также содержащее многочисленные кристаллики гидроксилапатита. При обработке кислотами и частичной деминерализации выявляется [74], что здесь они имеют более правильные гексагональные очертания поперечных сечений, чем кристаллы внутри эмалевых призм. В сколах, не обработанных кислотой, отмечается та же закономерность, причем ориентировки кристалликов в межпризменной ткани выражены менее строго, чем внутри эмалевых призм. Сами кристаллики под действием кислот растворяются также неравномерно: в первую очередь эродируются центральные части, в то прем я как каркасы остаются целыми. Очевидно, это свидетельствует о том, что кристаллики покрыты органическим чехлом, устойчивым к действию кислот, минеральная же центральная часть кристалликов легко поддается растворению. Подтверждением того, что все кристаллики имеют органические чехлики, служит и тот факт, что при электронно-микроскопическом изучении не удается выявить микроскульптуру граней кристалликов – всегда наблюдается бесструктурная шагреневая поверхность.

Установлена и еще одна чрезвычайно интересная закономерность [117]: кристаллики внутри эмалевых призм подвергаются растворению более интенсивно, чем кристаллики межпризменной ткани. Одну из возможностей объяснить наблюдаемый факт находят в большем совершенстве формы кристалликов в межпризменной ткани (это хорошо видно на электронно-микроскопических снимках), что обусловлено, вероятно, большей скоростью кристаллизации кристалликов в эмалевых призмах. Можно предполагать и другие причины, например наличие большего количества аморфного фосфата кальция в эмалевых призмах или несколько иной – более карбонатный – состав самого гидроксилапатита. 

Основной причиной кариеса в настоящее время считают воздействие кислот, в первую очередь молочной, которые диффундируют в эмаль и реагируют с гидроксилапатитом, при этом образуются ионы кальция и фосфата. Эти ионы (или ионные комплексы) покидают пористую структуру поверхности, что приводит к постепенному формированию кариозной воронки. Отмечают [76], что при этом процессе в приповерхностном слое степень деминерализации увеличивается с глубиной (рис. 19). Само разрушение кристалликов гидроксилапатита происходит стадийно [76], причем преимущественное растворение осуществляется в направлении, парал лельном удлинению кристалликов, т. е. параллельном оси с. Кристаллики сначала теряют свою осевую часть при сохранении периферических, более устойчивых, зон (рис. 20). При дальнейшем развитии процесса возникает канал (труба) диаметром 5–10 нм. Такую морфологию канала Дж. Аренде [76] объясняет наличием в кристалликах гидроксилапатита дислокаций – линейных дефектов решетки. Однако скорее всего формирование канала, параллельного оси с, связано с причинами чисто кристаллографического свойства: гидроксилапатит имеет структурные каналы, вытянутые параллельно оси с, и именно вдоль них начинается проникновение кислот. Периферические части кристалликов менее подвержены воздействию кислот благодаря возможному (очень малому) захвату этими зонами органического вещества из матрицы, что уменьшает их растворимость.

При различных заболеваниях зуба наблюдаются изменения его строения, возникновение хаоса в расположении отдельных эмалевых призм, изменение их ориентировки, увеличение размеров некоторых призм, усложнение их формы, например спиралевидное закручивание. При флюорозе (деминерализации эмали) заметно увеличиваются межпризменные пространства (на электронных ми​крофотоснимках призмы становятся значительно более контрастными), связь между отдельными элементами эмали ослабевает [Патрикеев В.К., 1967 г.].

Эмаль зубов животных весьма разнообразна. Например, у собак [Галюкова А.В., Харченко О.И., 1981 г.] эмаль представляет собой частокол призм обычо шести-, значительно реже четырех-, пяти-, семиугольного сечения; отмечаются и призмы, имеющие в сечении неправильную форму. Размеры призмы в поперечнике 2–3 мкм. Они отделены друг от друга довольно толстыми (около 0,1 мкм) оболочками органического вещества.

Изучение поверхности зубов человека различными методами позволяет выявить особенности эмали, в частности наличие мелких трещин. Эти детали рельефа, как сейчас установлено, имеют большие различия в зависимости от условий формирования эмали, группы зубов, возраста человека и т. д. Исследования поверхности зубов проводятся под микроскопом (оптическим или электронным), при помощи профилографа, позволяющего определить степень сглаженности их поверхности.

Многие исследователи связывают появление кариеса с микротрещинками на поверхности зуба. Исследования, проведенные в разных странах, показывают, что практически всегда раковины на поверхности зубов «сидят» на микротрещинках; в последних отмечается также деминерализация твердой ткани, характерная дл! кариеса. Считается, что проникновение микроорганизмов, протеолитических ферментов и деминерализующих кислот осуществляется во внутренние части зуба именно по таким трещинкам.

Сами трещинки могут возникать по разным причинам, в частности при резких перепадах температуры. А.С. Щербаков и С.Б. Иванова [1988 г.] провели экспериментальное изучение влияния температуры на формирование трещинок. Сравнивая рассчитанные по формулам растягивающие и сжимающие напряжения, возникающие в зубе при воздействии на него температур до 80 °С (при приеме горячей пищи) и низких температур (при употреблении мороженого), с предельными напряжениями для твердых тканей зуба, определенными М.Л. Леманом с соавторами [1978 г.]. Эти исследователи показали, что напряжения, возбужденные горячей пищей, в целом недостаточны для разрушения эмали, однако многократные приемы слишком горячей пищи все же могут ее повредить. Употребление мороженого, вызывающее значительные сжимающие напряжения, более опасно, однако из-за относительно редких приемов мороженого оно также не должно являться фактором, обусловливающим появление трещинок. Можно предположить в связи со сказанным, что причиной развития микротрещинок чаще являются механические травмы поверхности зубов.

Изучение характера изменений поверхности зуба было проведено при помощи профилографа, позволяющего получить детальный профиль поверхности. И.К. Луцкая [1988 г.] установила, что с возрастом эмаль становится все более гладкой, блестящей, на ней появляются фасетки, стертости, а на профилограмме получается почти прямая линия. Тенденция, аналогичная уменьшению шероховатости с возрастом, наблюдается и при травлении зубов соляной кислотой. Устанавливается, что чем кислотоустойчивость эмали ниже, тем меньше изрезанность микрорельефа и тем ниже высота зубцов на профилограмме.

Дентин
Дентин под электронным микроскопом [Hintze U., 1979 г.; Ремизов С.М. и др., 1980 г.] имеет вид бесструктурной, характерной для органического вещества массы, состоящей из многочисленных очень тонких волокон (фибрилл) коллагена и пронизанной канальцами диаметром от 0,5–2 мкм в центральных частях дентина до 2–6 мкм вблизи полости зуба (пульпы). Канальцы вытянуты параллельно друг другу от дентино-эмалевого соединения к камере пульпы. Расстояние между центрами канальцев 5–10 мкм. Количество канальцев очень велико: от 10 000 в центральных частях зуба до 40 000–60 000 вблизи пульпы. Форма их поперечных сечений округлая или овальная. Канальцы окружены плотно минерализованной субстанцией [117], образующей вместе с ними своеобразные цилиндры (трубочки) (рис. 21). Остатки матрицы, заполняющей пространство между такими цилиндрами, минерализованы слабо и называются межтабулярными.

На внутренней поверхности дентина расположен тонкий слой неминерализованного органического вещества, называемый предентином. Этот слой отделяет пульпу от дентина. В самом дентине наблюдаются многочисленные мельчайшие кристаллики гидроксилапатита (несколько меньшего размера, чем в эмали зуба).

Дентино-эмалевое соединение нередко бывает достаточно xoрошо выражено в виде четкой границы, разделяющей зоны с высоким (дентин) и низким (эмаль) содержанием органического вещества. В других же случаях граница бывает проявлена слабо, причем фибриллы органики далеко забираются в эмаль, переплетаясь с призмами призматического слоя. Именно это обстоятельство, как считают исследователи, обусловливает случаи определиния в эмали гидроксипролина – весьма характерной аминокислоты коллагена, участвующей в сложении дентина.

Характерной особенностью и эмали и дентина является их слоистое строение. Границы слоев хорошо различаются под оптическим микроскопом в петрографических шлифах. Границы вытянуты перпендикулярно или почти перпендикулярно к удлинению призм и проходят приблизительно параллельно поверхности зуба. Отмечается слоистость (ритмичность) разного порядка. Удается выделить два-три десятка наиболее ярко выраженных слоев в эмали и примерно столько же в дентине. Внутри этих слоев наблюдаются менее мощные слои (ритмы, зоны). Слои в дентине довольно резко изгибаются у дентино-эмалевого соединения и утыкаются в него. На рис. 22 хорошо видна отмеченная слоистость.

Говоря о причинах возникновения кариозных повреждений учетом информации о строении эмали, следует заметить, что причины, вероятно, должны быть разные для разных случаев обрзования кариеса. В тех случаях, когда появление повреждений имеет генетическую природу, в эмали наблюдается «извращение процессов созревания эмали», выражающееся в нарушении механизма минерализации матрицы, дезорганизации кристаллов минеральной составляющей, уменьшении степени кристалличности, возникнове​нии кристаллов разных размеров и т. д., что приводит обычно к гипоклазии (недостаточному обызвествлению матрицы) [Беляков Ю.А., Блохина М.И., Кротов В.А., 1986 г.]. При появлении кариозных повреждений в случае болезней других органов человека или в условиях отсутствия гравитации можно ожидать, что начало разрушения зуба будет связано с нарушением питания белков цемента эмали и с их постепенным расщеплением, приводящим к потере целостности структуры эмали. Проникновение же в этом случае различных агентов вдоль границ призм приведет к деминерализации эмали и к возникновению кариозного повреждения. 

Иначе можно представить себе формирование кариозного повреждения в случае действия чисто экзогенных причин. Разрушение эмали будет происходить под действием агентов, проникающих вдоль механических повреждений эмали, и тогда в первую очередь оно начнется не с органического цемента эмали, а с призматичских кристалликов гидроксилапатита. Приводимый исследователями материал [Пахомов Г.Н., 1976 г. и др.] подтверждает разную последовательность разрушения зубной эмали при разных (экзогенных и эндогенных) причинах кариеса.

 Важное значение для эмали зубов имеют процессы реминерализации, происходящие главным образом под действием слюны [78]. У человека слюна непостоянна по составу, варьирует в широких пределах у разных людей, меняется во времени. Главные составные ее части – протеины, карбогидраты, липиды, различные ферменты и др. Из ионов неорганических веществ здесь присутствуют Са2+, Р4+, Na+, К+, Mg2+, НС03~~. Слюна обычно пересыщена в отношении гидроксилапатита, трикальцийфосфата и октакальций-фосфата.

Изучение эмали показывает [118], что в здоровой эмали кристаллики гидроксилапатита имеют диаметр 35–40 нм. В области повреждения их диаметр уменьшается до 10–30 нм. При выдерживании зуба с глубоким искусственным кариесом в растворе (in vitro) с высоким содержанием Са2+ начинается активная реминерализация, причем диаметр вырастающих кристалликов достигает 50 нм; при низком содержании Са2+ в растворе диаметр реминерализующихся кристалликов гидроксилапатита оказывается еще больше и достигает 50–150 нм, а в отдельных случаях даже 200 нм.

Очевидно, при реминерализации влияние органической матрицы, определяющей возникновение минеральной фазы, резко ослаблено, так как предыдущими процессами кариесообразования матрица полностью разрушена. В этих условиях формирующиеся инивиды гидроксилапатита растут в полости собственно по законам абиогенного роста. При быстром росте (высокое содержание Са2+ в растворе) происходит спонтанная кристаллизация и возникающие кристаллики не превышают в диаметре 50 нм. При низком пересыщении может осуществляться геометрический отбор, что приводит к появлению более крупных кристаллов гидроксилапатита. Очевидно, что в любом случае при такой реминерализации образующаяся структура вовсе не соответствует истинной эмалевой структуре из-за отсутствия контролирующей рост органический матрицы.

Таким образом, зубы являются типичным физиогенным органо-минеральным агрегатом, процесс формирования которого строго записан в коде организма. Возникновение такого агрегата происходит в результате минерализации образовавшейся ранее opганической матрицы. Различные части зуба выполняют разные функции: поверхностная часть – эмаль – в основном определяет механические свойства зуба; более глубокая – дентин – имеет значительно более тесный контакт с организмом, живо участвуя во всех его трансформациях. Регулярное устройство зуба нарушается в результате болезней организма, резкого изменения условий силы тяжести, а также болезней самого зуба, в первую очередь кариеса.

НИЖНЯЯ ЧЕЛЮСТЬ ЧЕЛОВЕКА

Нижняя челюсть как костный орган значительно отличается от других костей скелета своими формой и строением. Несмотря на то, что челюсть, конечно, относится к скелету, ее традиционно изучают стоматологи из-за наличия на ней зубов и возникновения в ряде случаев «общих» (для челюстей и зубов) заболеваний. Нижней челюсти посвящено множество исследований, рассматривающих изменение ее состава с возрастом, в результате заболеваний, при различных травмах.

Так же как и другие части скелета, нижняя челюсть состоит из воды, неорганического и органического веществ. Динамика изменения их соотношений с возрастом изучена В.М. Семенюком [59], исследовавшим 86 челюстей здоровых людей мужского пола от состояния плода до 50 лет. Устанавливается (табл. 15, рис. 23), что содержание воды в челюсти плода постепенно уменьшается, количество же неорганического вещества резко возрастает к 32 нед. После рождения в нижней челюсти происходит постепенное уменьшение содержания воды (от 32 % у новорожденного до 17 % у 40–50-летнего человека), увеличение степени минерализации (содержание неорганического вещества у новорожденного 35 %, у 40–50-летнего человека 48%); содержание органического вещества остается почти постоянным. Содержание воды, таким образом, в нижней челюсти человека 40–50-лет по сравнению с 28-недельным плодом уменьшается в 2,4 раза, а содержание неорганических веществ увеличивается в 1,9 раза.

Закономерно изменяются с возрастом и содержания основных химических элементов, участвующих в строении неорганической составляющей нижней челюсти. Используя химический и спектральный анализы, В.М. Семенюк [60] изучил содержания кальция и фосфора, а также калия, натрия и магния в оголенных остатках нижней челюсти людей разного возраста (табл. 16). Как видно, суммарное содержание кальция и фосфора колеблется от 27– 28 % в челюсти новорожденного до 32 % у человека 40–50 лет, при этом и содержание кальция, и содержание фосфора несколько возрастает. Содержание калия, натрия и магния в сумме составляет не более 1 % и остается приблизительно постоянным, отмечается лишь слабое увеличение содержания натрия.

Различные заболевания, а также гиподинамия, состояние невесомости, диета и другие причины обусловливают деминерализацию нижней челюсти. Многочисленные экспериментальные исследования с использованием ИК-спектроскопии, рентгеноспектрального анализа и других методов, проведенные на различных животных, показывают, что под воздействием этих причин может происходить весьма значительная потеря нижней челюстью кальция и фосфора, Например, после 2–3 нед. пребывания крыс в невесомости отмечается потеря этих элементов на 10–15 % их первоначальной массы.

По минеральному составу и составу органического цемента нижняя челюсть аналогична костной ткани. В ее строении принимают участие гидроксилапатит с некоторой примесью карбонатного иона и коллаген.

Таким образом, сравнивая состав нижней челюсти, костей и зубов, можно отметить, что по фазовому составу эти ОМА 6лизки между собой, но имеются некоторые различия в содержании основных компонентов: в нижней челюсти сравнительно ниже содержание воды и выше содержание органической фазы, чем в зубах и костях. Нижняя челюсть является типичным физиогенным ОМА, активно участвующим в обмене веществ, чем она близка костной ткани и дентину, но отличается от эмали – значительно более стабильной ткани.

УШНЫЕ КАМНИ (ОТОКОНИИ И ОТОЛИТЫ)

Общие сведения

Своеобразные «ушные камни» имеются практически у всех животных. Они служат для определения положения тела по отношению к направлению силы тяжести и, кроме того, для ориентации животного при движении. Ушные камни позвоночных животных располагаются во внутреннем ухе, в эндолимфатической жидкости, являясь существенной деталью вестибулярного аппарата. Эти «камни» бывают многочисленными и очень мелкими, и тогда они называются отокониями, или единичными крупными, называемыми отолитами. Отоконии и отолиты давно привлекли к себе внимание в связи с важной ролью, которую они играют во внутреннем ухе. Большое значение исследованию «ушных камней» придают ихтиологи и палеонтологи, использующие данные по их строению для изучения возраста рыб и для видового определения палеонтологических остатков.

Подобные образования широко распространены и в растениях, обеспечивая их геотаксис, т. е. руководя их вертикальным ростом. В корнях растений содержатся так называемые тяжелые тела, сложенные крахмалом (плотность 1,5 г/см3). Аналогичные тяжёлые тела известны также в прикрепленных животных, имеющих ногу, которой они цепляются за субстрат. Нередко отмечается минерализация этих тел для увеличения их тяжести.

У всех брахиопод, моллюсков и т. д. отоконии располагаются в отоцисте – полости, наполненной жидкостью с внутренними cенсорными клетками. К настоящему времени выявлено большое число минералов, участвующих в строении отолитов и отоконий у различных беспозвоночных (табл. 17). В них обнаружены такие разные минералы, как барит, гипс, карбонаты (кальцит, арагонит, фатерит), аморфный гидрофосфат кальция, флюорит; встречаются и растительные частички в хитиновой оболочке. Отоконии и отолиты у близких видов могут иметь разный минеральным состав. Так, в строении «ушных камней» у гидроидных участвует амофный фосфат магния и кальция, а у сцифоидных и кубозоидных – обычно гипс.

У позвоночных отолиты – ушные камни (фото 1) и отоконии – ушная пыль (фото 2) образуются в перепончатом лабиринте внутреннего уха и играют важнейшую роль в процессе рецепции линейных ускорений и звука. Перепончатый лабиринт представляет собой замкнутую систему связанных между собой трубочек и мешочков (рис. 24), заполненных жидкой эндолимфой; с внешней стороны он омывается другой ушной жидкостью – перелимфой. У всех позвоночных животных перепончатый лабиринт хорошо защищен от внешних травмирующих воздействий хрящевой или костной капсулой. Так, перепончатый лабиринт человека расположен в височной кости в костном лабиринте, который, как футляр, окружает перепончатый лабиринт, во многом повторяя его сложную пространственную форму. 

У большинства животных в перепончатом лабиринте можно выделить две части: слуховую, представленную у человека улиткой, и вестибулярную, состоящую из трех полукружных каналов и отолитовых органов. Млекопитающие (в том числе человек) имеют только два отолитовых органа – утрикулюс и саккулюс, а у остальных позвоночных животных имеется еще и третий отолитовый орган – лагена.

На одной из стенок в каждом отолитовом органе имеется утолщение в форме пятна – макула, образованная рецепторными  волосковыми клетками, разделенными между собой опорными клетками (рис. 25). Рецепторные клетки обращены своими  чувствительными волосками в полость перепончатого лабиринта, т. е. в эндолимфу. К ним подходят волокна вестибулярного нерва, по которым сигналы передаются в мозг. Над рецепторными клетками располагается отолитовая мембрана – крупное внеклеточное образование, покрывающее эндолимфатическую поверхность макулы. Под термином «отолитовая мембрана» подразумевается целый комплекс взаимосвязанных структур. В этот комплекс входят отолитовый аппарат, состоящий из множества мелких отоконий или из одного крупного отолита; желеобразный желатиновый слой, на котором лежит отолитовый аппарат и который связывает между собой отоконии и покрывает их или отолит со стороны эндолимфатического пространства; и субкупулярная сеть, представляют собой переплетение тонких нитей, связывающих желеобразный слой с поверхностью макулы.

Отолитовая мембрана преобразует действующие на организм линейные ускорения в возбуждающие сигналы рецепторным клеткам. Благодаря разнице в плотности отолитового аппарата и эндолимфы и отсутствию жесткой связи между отолитовой мембраной и макулой, под действием линейных ускорений, в том числе и ускорения силы тяжести (ускорения свободного падения), присходит сдвиг мембраны относительно макулы (рис. 26). Это приводит к наклону связанных с отолитовой мембраной пучков чувствительных волосков рецепторных клеток, что в свою очередь вызывает возбуждение самих рецепторных клеток. Чем сильнее действующее ускорение, тем значительнее наклон волосков и тем интенсивнее возбуждается рецепторная клетка. В результате сигналы об абсолютной величине, а также о направлении действующего ускорения передаются от отолитовых органов по вестибулярному нерву в вестибулярные центры мозга. Получаемая информация используется животным для ориентации в пространстве, для совершения координированных движений тела, конечностей, головы и глаз при перемещениях, наклонах, поворотах.

Кроме вестибулярной роли отолитовые органы у многих позвоночных животных выполняют еще и слуховую функцию. Наиболее отчётливо их слуховая функция проявляется у рыб и амфибий [Popper A., Rogers P.Н. et al., 1987 г.; Цирульников Е.М., 1974 г.], однако и у высших позвоночных – млекопитающих – отолитовые органы также могут реагировать на звуковые колебания [Didier A., Cazals Y., 1989 г.]. 

Таким образом, отолиты и отоконии, как структурные компоненты отолитовой мембраны, играют первостепенную роль в процессе рецепции линейных ускорений, а у многих животных и в процессе восприятия звуков. Нарушение структуры отолитовой мембраны при эмбриональном развитии или после воздействия сильных ускорений приводит к различным вестибулярным расстройствам: нарушениям походки, позы, способности ориентироваться в пространстве. Разрушение отолитовых органов у рыб вызывает слуховую дисфункцию [Пучков Н.В., 1941 г.]. Размеры, масса и структура отолитовой мембраны, форма отдельных отолитов и отоконии сильно варьируют у животных разных видов и даже у одного животного в разноименных отолитовых органах. Структурная вариабельность отолитовой мембраны во многом имеет адаптивный характер, отражает определенные эволюционные закономерности развития того или иного вида.

В филогенетическом ряду позвоночных можно выделить два направление развития структуры отолитовой мембраны [37]. Одно направление прослеживается у рыб, другое – у тетрапод (четвероногих) (рис. 27). В основание представленной схемы помещена отолитовая мембрана древнейших позвоночных –круглоротых (речная минога). В отолитовой мембране миног имеется как тонкий не дифференцированный по структуре слой отоконии, так и отолит, сцепленный из отдельных отоконий (см. фото 1, а; 2, а). Обе эти структуры – слой отоконий и отолит – в дальнейшем получают свое развитие у рыб и тетрапод.

У большинства рыб, кроме филогенетически древнейших, отолитовая мембрана содержит цельный отолит. В филогенетическом ряду этих животных прослеживается тенденция к интеграции отолитового аппарата. Этот процесс начинается уже у круглоротых и получает свое развитие у пластиножаберных – акул и скатов, у которых отдельные отоконии в отолитовой мембране (см. фото 2, б, в) плотно спаяны между собой в единую систему. У древнейших в филогенетическом отношении ганоидных рыб в отолитовых органах уже имеются цельные отолиты, однако кроме отолитов в отолитовой мембране есть и отоконии. Процесс интеграции отолитового аппарата достигает своего совершенства у настоящих костистых рыб, у которых отолитовые органы содержат только крупные цельные отолиты (см. фото 1, б, в).
Другим важнейшим признаком, характерным для всех рыб, является то, что с ростом рыбы масса отолитовой мембраны постоянно увеличивается. Этот процесс отмечен уже у круглоротых [Volk Е.С, 1986 г.]. У пластиножаберных увеличение массы отолитовой мембраны осуществляется за счет новообразования отоконий, а у некоторых из них и за счет постоянного включения в отолитовую мембрану песчинок (см. фото 2, в), проникающих в перепончатый лабиринт через тонкий эндолимфатический проток, открывающийся наружу на поверхности головы [90]; Лычаков Д.В., Бояджиева-Михайлова А. и др., 19861 У костистых рыб увеличение массы отолитовой мембраны связано с ростом цельного отолита.

Масса каждого отолита с ростом рыбы постоянно увеличивается за счет отложения на его поверхности слоев карбоната кальция и органического материала [111; Pannella С, 1971 г.; Irie Т., 1960 г. и др.]. Поскольку отложения происходят периодически, то в шлифах, изготовленных из отолитов, можно видеть кольца роста, соответствующие сезонным и даже суточным ритмам (фото 3). Следует отметить, что скорость отложения слоев и их толщина в разных участках отолита сильно варьируют, поэтому у разных видов рыб и у одной особи, но в разных отолитовых органах, отолиты заметно различаются по форме и массе. Их скульптура столь разнообразна и в то же время столь специфична, что может служить одним из признаков определения вида рыбы.

В отличие от рыб, у тетрапод – амфибий, рептилий, птиц, млекопитающих– отолитовая мембрана во всех случаях содержит только отоконии (см. фото). В филогенетическом ряду тетрапод прослеживается тенденция к дифференцировке структуры отолитовой мембраны, что проявляется в определенном, пространственно закрепленном распределении отоконии разного размера, в закономерном изменении в плоскости отолитовой мембраны толщины слоя отоконий, структуры желатинового и субкупулярного слоев. Различие отолитовой мембраны тетрапод состоит также в том, что дифференцированная по структуре отолитовая мембрана тетрапод заканчивает свой рост к моменту рождения животного или в ранний постнатальный период. Потеря способности к росту связана с необходимостью закрепления в дифференцированной отолитовой мембране определённых структурных соотношений [37].

Функциональное значение различий структуры отолитовой мембраны рыб и тетрапод состоит в том, что отолитовая мембрана рыб, содержащая цельный отолит, обеспечивает настройку отолитового органа на работу только в определённом режиме ускорений, с определенной чувствительностью и быстродействием. Для охвата всего диапазона встречающихся ускорений рыбы используют совместную работу всех трех отолитовых органов, содержащих отолиты разной массы [38]. Структурно дифференцированную мембрану тетрапод можно уподобить набору взаимосвязанных инерциальных анализаторов, каждый из которых настроен на работу в определенном режиме ускорений. В целом же вся структурно дифференцированная отолитовая мембрана способна охватить весь диапазон встречающихся ускорений, обеспечивая при этом высокую чувствительность, быстродействие и разрешающую способность отолитового органа.

Развитие у рыб массивного, постоянно растущего отолита связано с необходимостью повышения чувствительности каждого отолитового органа, так как чем крупнее рыба, тем точнее она должна определять ускорение. Развитие у тетрапод структурно дифференцированной отолитовой мембраны, являющейся более универсальной и вместе с тем более совершенной и точной системой анализа ускорений, обусловлено переходом тетрапод в воздушную среду обитания и необходимостью уже с первых дней жизни иметь высокочувствительный быстродействующий преобразователь ускорений, охватывающий широкий их диапазон.

Состав и строение


1

Несмотря на значительную морфологическую вариабельность, химический состав отолитов и отоконий у всех позвоночных достаточно близок. Основным неорганическим компонентом является карбонат кальция, составляющий 90–95 % от их общей массы [Degens Е., Deuser W.G., Haedrich R.Е., 1969 г.; Morris R.W., Kittleman L.R., 1967 г.; Mann S., Parker S.B. et al., 1983 г.; 90]; только у круглоротых (речная минога) в качестве основного неорганического компонента служит фосфат кальция [90]. У других позвоночных фосфат кальция отмечается в отолитовой мембране лишь в патологических случаях [Wright С.G., Rouse R.С. et al,J 1982 г.; Rouse R.С, Johnsson L.G. et al., 1984 г.].

Обращая внимание на химический состав отолитового аппарата, Д. Карлстрем [90] писал: «Почему позвоночные, имеющие изобилие фосфата кальция в скелете, образуют чистый карбонат кальция в единственном месте своего тела? С функциональной точки зрения кажется, что апатит, имеющий большую плотность, чем карбонат кальция, должен лучше подходить для работы отолитовых органов» (с. 460). Такое противоречие можно объяснить [37] тем, что у круглоротых, в отличие от остальных позвоночных, отсутствуют содержащие фосфат кальция костные ткани и костные образования – зубы, чешуя, обызвествленный хрящ.

Использование фосфата кальция рыбами и тетраподами в качестве основного вещества в отолитовом аппарате привело бы к тому, что различные гуморальные влияния, вызывающи изменения в фосфатных образованиях, привели  бы к существенным превращениям и в этом аппарате. Вместо создания дополнительной системы защиты этого органа животные пошли другим путём и разработали независимую отолитовую систему, содержащую карбонат кальция. В подтверждение этого говорит и тот факт, что при введении эстрадиола (женского полового гормона, играющего важную роль в кальциевом обмене) у золотой рыбки Carassius auratus наблюдались гиперкальциемия и изменение кальциевого обмена в костях, в то время как в отолитах никаких изменении не фиксировалось [Mugiya Y., 1968 г.]. С этим согласуются также данные о качественной устойчивости отоконий у животных. подвергшихся воздействию факторов космического полета [39|, которые, как известно, вызывают заметные сдвиги в структуре костной ткани.

Карбонат кальция в отолитовом аппарате позвоночных наблюдается в различных полиморфных модификациях. У большинства рыб он находится в форме арагонита; некоторые древнейшие в филогенетическом отношении виды содержат его в форме кальцита (акулы) и фатерита (осетровые). В отолитовом аппарате амфибий в саккулюсе и лагене фиксируется арагонит, а в утрикулюсе – кальцит; у рептилий – арагонит и кальцит; у одного из видов ящериц кальцитовые отолиты наблюдаются в утрикулюсе и лагене, саккулюс же содержит арагонит со следами кальцита; у птиц и млекопитающих – только кальцит [90, 114, 107].

Исследование отоконий и отолитов с помощью поляризационного микроскопа показало, что у большинства животных отоконии ведут себя как монокристаллы арагонита или кальцита, а отолиты – как поликристаллы [90]. Однако более тщательные исследования с помощью электронной микроскопии и метода электронной дифракции свидетельствуют, что отолиты и отоконии являются по сути дела мозаичными составными структурами, образованными множеством мельчайших кристаллов (микрокристаллов), объединённых органической матрицей [Mann S., Parkes S.В. et al., 1983 г.; 109].

Микрокристаллы отоконий представляют собой пластинки с закругленными краями диаметром 0,05–0,1 мкм; в отолитах кристаллы имеют игольчатую форму, их диаметр 0,3 мкм [107]. Минеральные фазы отолитов и отоконий плотно пригнаны друг к другу и объединены в более крупные структурные элементы. Особенно ххорошо иерархия структур прослеживается в отолитах, в которых игольчатые микрокристаллы, объединяясь, образуют отдельно кристаллические волокна, а те в свою очередь – кристаллические призмы (рис. 28), слагающие в совокупности сам отолит. Как видно, можно найти определенные аналогии между такими призмами в отолитах и призмами в эмали зубов. 

Форма ушных камней большинства животных поражает своей правильностью. Встречаются камни в виде сливовых косточек, почти правильных шаров, а также приближающиеся к кристаллам кубической формы или комбинации куба с ромбододекаэдром. В ряде случаев использовалось для описания даже название мозаичный, фасеточный биоминерал. Такая «кристаллографическая» симметричность камней заставляла предполагать, что они состоят только из минерального вещества, однако изучение сколов и срезов показало, что камни имеют внутреннее концентрическое строение и состоят из чередующихся зон минерального и органического вещества толщиной в десятые и сотые доли микрометра.
Органическая матрица отолитов и отоконий, как показали химический и гистохимический анализы, состоит из белков и мукополисахаридов [Degens Е.Т., Deuser W.G. et al., 1969 г.;Ross M.D., Pote К.D., 1984 г.; Ross M.D., Pote K.D., Perini F.,Pole KD., Ross M.D., 1986 г.; Moralis-Nin В., 1986 г.]. J,] Объединяя микрокристаллы в более крупные структурные элементы, органическая матрица образует сложную трехмерную сеть, пронизывающую отолиты и отоконии. Органическая матрица неоднородна по своим свойствам: центральная (ядерная) часть отолитов и отоконий отличается по ультраструктуре и химизму от их периферии. Именно поэтому при деминерализации (декальцинировании) отоконий происходит вымывание карбоната кальция, разрушение и потеря органической матрицы в первую очередь из центральной области. На определенных стадиях обработки отоконии и отолиты, имея почти неизменный внешне вид, представляют собой по сути пустые оболочки (фото 4). Отметим еще, что органическая матрица имеет не только пассивное (структурное) значение; она стабилизирует отоконии и отолиты, предохраняет их от растворения, играет важнейшую роль в процессах их возникновения и роста.

Первой стадией развития отоконий является возникновение над макулой первичных шарообразных органических затравок диаметром 0,3–2 мкм [Radtke R.L., Dean J.Н., 1982 г.; Veenhof V. 1964 г.; Salamai М.S., Ross М.D., Peacor D.R., 1985 г.; Tanaka Mugiya У., Yamada I., 1981 г.; Mann S., Parkes S.B. et al., 1983]. Отоконии имеют по одной, отолиты – по несколько затравок. Дальнейший рост, размеры и форма будущих камней во многом определяются химической структурой, размерами и числом этих затравок. Рост отоконий постоянно контролируется органической матрицей. Предполагается [Ross М.D., Pote К.D., Perini F., 1985], что растворимая часть матрицы играет одновременно роль нуклеатора и ингибитора. Она может выборочно адсорбироваться на кальциевых позициях растущего микрокристалла, блокируя дальнейший рост. В то же время свободные кислые остатки молекул органической матрицы сами могут привлекать ионы кальция, затем ионы карбоната, нуклеируя новый микрокристалл. Этим процессом объясняют примерно одновременное осаждение органической и неорганической фаз. При этом размер микрокристаллов и их ориентация предопределяются конфигурацией гликопротеиновой макромолекулы.

Однако следует заметить, что кроме органической матрицы рост отоконий и отолитов, кристаллизация их неорганической фазы контролируются, по-видимому, еще и рядом других факторов: наличием примесей Mg, Sr, Ва, Pb, S04 в растворе, ионным составом эндолимфы, наличием белков и мукополисахаридов в эндолимфе, температурой [90; Wolter К., Tawashi R., 1977 г.; Mugiya У., 1968 г.; Винников Я.А., Буровина И.В. и др., 1982 г.]. На формирование органической матрицы и ионов карбоната оказывают влияние ферментативные системы [Lim D., 1980 г.; Vincentis М., Armo F., 1968 г.]. Удельный вес каждого из факторов и их синергизм в настоящее время изучены недостаточно.

Возникновение и рост отдельных отоконий продолжаются в течение нескольких дней или недель и заканчиваются еще в процессе эмбрионального развития или в ранний постнатальный период. Однако в дальнейшем отоконии не остаются застывшими неизменными структурами. С помощью радиоактивной метки было выявлено [Ross М.D., Pote К.D. et al., 1980 г.; Ross М.D., 1979 г.; Preston К.Е., Johnsson L.G. et al., 1975 г.], что в отолитовом аппарате у взрослых животных происходит заметный обмен кальция, имеющий, однако, намного меньшую интенсивность, чем в костной ткани. Известно также, что в процессе старения огранизма в отолитовом аппарате идет постепенная дегенерация и потеря отоконий [Johnsson L.G., 1971 г.; Ross М.D., 1979 г.]. Кроме того, при определенных условиях наблюдаются изменение средних размеров отоконий, появление гигантских или увеличение числа мелких отоконий [Harada У., 1977 г.; Ross М.D., 1987 г.; Лычаков Д.В IV, Бояджиева А. и др., 1988 г.].

У рыб, как уже отмечалось, рост отолитов продолжается почти Мини, и заканчивается, по-видимому, только с началом старе-, 
i  происходит полное прекращение роста рыбы  [Николь-I    IV,  1944 г.]. Темпы роста отолита, как и темпы роста са-|1|||оы, меняются в течение жизни и, как правило, варьируют,

НИ ' hi. сезонным, месячным  и суточным  ритмам. Летом приМфннгпых    условиях:    оптимальной    температуре,    обильнойми  поверхности отолитов происходит усиленное образова-м I"" рис галлов с увеличением их размеров, толщина суточ-||"Ч
и достигает максимума [Moralis-Nin В., 1986, 1987 г.;ИМИ) г.; Radtke R. L., Dean J. М., 1982 г.]. Зимой толщина* приростов уменьшается. Поскольку каждый слой карбо-||.ппи перекрывается слоем органического вещества, то при трич i них условиях в случае замедления роста отолита кон-'I органического вещества в месячных слоях увеличива-пмг  к но, несколько меняется и состав органической ма-п тис этого в отолитах рыб образуются чередующие-нмнне слои, различающиеся содержаниями карбоната

107 кальция и органических веществ [Апс Р.А., Мейлер Б.Л., Саммельсельг К., 1982 г.; Irie Т., 1960 г.], а также химическими и оптическими свойствами, что в оптическом микроскопе выглядит как чередующиеся темные и светлые кольца. Подсчитывая число колец, можно определить возраст рыбы.

Установлено [Lowenstam Н.A., Fitch J.Е., 1978 г.], что иногда с возрастом меняется и минеральный состав ушных камней. У голубой акулы, например, отокония эмбриона содержит аморфный гидрофосфат кальция, наблюдаемый в электронном микроскопе в виде характерных сферолитоидов с почковидной поверхностью. В юношеском же возрасте гидрофосфат кальция постепенно замещается арагонитом, хотя сохраняется и аморфная фаза. У взрослых акул наблюдается только арагонит; аморфный гидрофосфат фиксируется лишь в виде следов. Подобное же превращение с возрастом отмечается в ушных камнях и у некоторых других I рыб.

Такое замещение, как предполагают указанные авторы, скорее всего связано с разложением нестабильного аморфного гидрофосфата кальция и мобилизацией кальция к быстро минерализующемуся скелету. На это же указывают и поверхности растворения I (резорбции), наблюдавшиеся на отолитах беременной голубой I акулы [106]. Некоторые авторы [Harada Y. et al., 1978 г.], изучавшие отоконии из ушей четырех глухих на одно ухо пациентом, 1 отметили, что сами отоконии, имевшие в поперечнике от 1 д(Н 10 мкм и объединенные В' агрегаты волокнистоподобным желаИ новым веществом, имели по экватору трещинки, которые связываются с первыми стадиями деминерализации в результате заболевания. Отмечено, что у крыс и у головастиков шпорцевой лягу|Я ки, проведших в космосе около 2 сут, увеличивается объем отСИ лита, что можно объяснить необходимостью увеличения «тяжесйИ отолитового аппарата в этих непривычных для животного условиях [Лычаков Д.В., Лаврова Е.А., 1985 г.].

Возникновение отолитов и отоконии остается не  выясненным до конца. Очевидно, что эти образования являются физиогенпыми необходимыми любому организму и выполняющими важную функцию. В то же время очень слабое изменение их формы и разммН в онтогенезе животного указывает как будто на почти полное отсутствие «живых» связей с организмом, индифферентное отношение к нарушению функциональных связей в организме, что рМ отличает эти органо-минеральные агрегаты от других физиогенных ОМА, активно участвующих в обмене веществ.

Имеющиеся сведения позволяют прийти к выводу, что ушные камни значительно более инертная система, чем другие физиогенные ОМА. Может быть, это даже самая инертная система;! п и||Л низме.  Вероятно, это закономерно, так как для организма малейшее изменение массы ушных камней и их плотности мин оказать очень большое влияние, резко усложняя его приспособляемость к внешней среде. Как уже отмечалось, целям  повшиоН108  инертности служит и иной, чем у других органо-минеральных агрегатов, их минеральный состав.

ЭКЗОСКЕЛЕТ
Общие сведения

Экзоскелет – внешний скелет – имеют очень многие животные, стоящие на самых разных ступенях эволюции. К ним относятся простейшие (фораминиферы, радиолярии), кишечнополостные (кораллы, одиночные и колониальные), многие членистоногие (три​лобиты и др.), брахиоподы, иглокожие и т. д. Наиболее яркими представителями животных, имеющих экзоскелет, являются моллюски, среди которых различают семь классов. Моллюски пяти классов покрыты раковиной (это головоногие, брюхоногие, биваль-йни, лопатоногии и моноплакофоры). Животные еще одного класса совсем не имеют раковины, тело их покрыто (частично или полностью) плотным слоем спикул или чешуи. Наконец, у моллюсков седьмого класса (полиплакофор) лишь отдельные части тела защищены раковиноподобными пластинками, в то время как другие III о части обрастают спикулами. Некоторые из моллюсков вымерли в прошлые геологические эпохи, другие же существуют до настоящегo времени.

Форма экзоскелетов различных животных чрезвычайно многообразна: встречаются конусообразные, шаровидные, уплощенные, врученные и другие формы; нередки раковины с шипами, наростами|, бороздами. Так же широко варьируют толщина раковин и К |Н1 (меры. Наряду с мелкими, едва различимыми глазом животными, встречаются виды, экзоскелет которых достигает в поперечнике I м и более. Экзоскслеты моллюсков представляют собой типичные органо-минеральные агрегаты, в строении которых принимают участие миш|ыюс  вещество и склеивающая его индивиды органическая И минеральной составляющей известен 21 минерал [107], меле аморфные флюорит, карбонат кальция, фосфат кальция, ипрофосфат  кальция, а также кальцит, арагонит, фатерит, к чаются и более редкие, такие как уэдделлит, флюорит, магнетит, лепидокрокит, гётит и некоторые другие. Основную роль играют карбонаты кальция, слагающие минеральную со​тую в экзоскелетах абсолютного большинства этих животных. И< тскелеты двустворчатых моллюсков бывают как кальцитовыми, так и арагонитовыми, хотя нередко присутствуют обе I1 -   юна Л. Е., Мандрикова Н. Т.,  1980 г.]. Известно, что 
I некоторых моллюсков одного вида, но живущих в раз​нит м\, сложены неодинаковыми карбонатами кальция. Так, if/llis hi района Бермудских островов наблюдается арагони-miiiii, в то время как близ о. Палау в Тихом океане раковина этого моллюска имеет кальцитовый состав  [Chave К.Е., 1954 г.].

Оптическая ось с кристаллов арагонита и кальцита в ракови нах строго ориентирована, оси же а и b для арагонита и ось а для кальцита обычно ориентировки не имеют, хотя некоторые виды ее и демонстрируют. Среди некарбонатных экзоскелетов основное значение имеют кремнезем (радиолярии, спикулы губок и др.) и фосфат кальция (некоторые гастроподы).

Особый интерес вызывает .класс полиплакофор из-за своеобразно устроенных зубов, функцией  которых является «разгрызание» твердого грунта. Детальное изучение этого органа [Lowenstam Н. А., 1962 г.] позволило обнаружить, что животные имеют одновременно несколько (от 8 до 10) рядов зубов, причем отдельные зубы «живут» 12–48 ч, после чего отбрасываются, заменяясь, зубами следующего ряда. Оказалось также, что у полиплакофор можно наблюдать в один и тот же момент зубы в разной стадии зрелости: на ранних стадиях созревания в хитине зубов формируется ферригидрит, замещающийся позже монетитом; еще позже возникают лепидокрокит, аморфный фосфат кальция, апатит (даллит или франколит), может возникать и  аморфный гидрофосфат железа и опал. На рис. 29 показаны стадии возникновения зубо|1 у моллюсков двух видов полиплакофор.

Как видно, минеральный состав экзоскелетов моллюсков весьма многообразен и определяется видовой принадлежностью животного. Так же различен и состав органической фазы, имеющей тииш го нюансов в экзоскелетах различных животных, но в целом отно сящейся обычно к конхиолинам, вместе с которыми присутствуй небольшое количество полисахаридов. Особняком стоит раконини современной  лингулы,  имеющей  коллагеновую  органическую  мл трицу,  типичную  для  скелетных  частей   позвоночных.   Вероятной именно с этим обстоятельством связан гидроксилапатитовый СЯ став экзоскелета этой брахиоподы [16]. В экзоскелете моллюсми выделяются две фракции органического вещества: растворимая |L нерастворимая  в  воде   [103].  Содержание растворимого  оргапм ческого вещества, образующего внутрикристаллическую фа,! леблется  от  14 до  64  мае. %.  Главной особенностью  этой  фи«| является способность к связыванию ионов кальция. Нерастворимая органика слагает межкристаллическую фазу.

Как указывает Т. В. Дроздова  [16], для каждого класса моллюсков характерно вполне определенное значение отношения  i лок/аминосахар в зависимости от положения животного  в фи II генетическом ряду. Установлено [Gregoire Ch., 1957 г.], что u|ipi ническое вещество в моллюсках различных классов,  кроме ТШ имеет характерные структурные особенности, которые могут Щ h использованы для таксономических целей. Содержание орглниЧ! ского  вещества  в  скелетных  тканях  пресноводных  моллюокв среднем 1,0 мае. %, морских 0,73, наземных 0,64 [Султанов К Исаев  С. А.,  Оглоблин   К.  Ф.,   1983  г.].  Изучение тонкого ОШ пластинчатых  слоев  из  экзоскелета   гастропод  на  трапемп

но
пом микроскопе показало [107], что органическое вещество в них имеет сложное строение и в на​иболее полном виде со​стоит из трех слойков (рис. 30); обычно число слойков неполное.

Структуры  различных слоев   экзоскелетов   мол​люсков       исключительно многообразны. Их можно объединить в четыре ос​новных типа   [23]: приз-; магический,     пластинча-liiiii,     перекрещенно-пла-Ьинчатый и гомогенный; Веди структур выделяют-еще подтипы и  разно-ЦИдиости. Так,   разновид​ностями    призматической {Труктуры   являются   во-ЦЖинстая,      игольчатая, hociля   призматическая, Впжпля призматическая,

(ИТмнпая       призматиче-■йм. В пластинчатом ти-пжио выделить   пер-i ровый, простой пла-ЧИТЫЙ      и     листовой ним.

I(учение     экзоскеле-иоказывает,    что    в1.1 \  их  частях возни-1иг   кристаллы   при-Bltor разную величи-

шл вливается, что,||ы,     испытываю-i и'ппый рост,ока-н наиболее круп-tUMOT хорошо вы-1ЙН1<Н' углы между И гладкую no​li., кристаллы же, Инин' быстро, бо-i п. л углы меж-Грппими   нередко округлённые. Например, кристаллы карбоната кальция из медленно растущих центральных частей створки раковины в среднем об
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колец затруднен, так как к 15–20 годам линии прироста раковины (годовые кольца) очень сближаются и отделить их друг от друга становится весьма сложно.

Экзоскелет маргаританы состоит из трех основных частей: раковины, миостракума и лигаментума, продуцируемых определенными участками мантии животного. Раковина, имеющая две створки, выполняет функцию защиты мягкого тела моллюска; миостракум служит для укрепления раковины в местах присоединения к ней мышц; лигаментум является механизмом соединения створок раковины и раскрывания их в определенном постоянном направлении.

В разрезе раковины маргаританы различают периостракум, эктостракум, мезостракум и эндостракум (фото 5). Периостракум представляет собой маломощный поверхностный слой, образованный органическим веществом (конхиолином) и совершенно лишенный минерального наполнения. У взрослых животных он может весьма различаться по толщине, структуре и цвету. Периостракум служит защитой других слоев раковины от растворения, является наиболее ранним образованием в экзоскелете, на нем нарастают призмы следующего слоя.

Эктостракум – это первый обызвествленный (минерализованный) слой, состоящий обычно из призматических кристаллов арагонита (иногда  кальцита). Мезостракум – второй обызвествленный (минерализованный) слой, сложенный чаще всего пластинчатыми кристаллами арагонита. Сложным известковым слоем – паллиальным миостракумом, обнажающимся на внутренней поверхности створки раковины в виде мантийной линии, мезостракум отделен от наиболее глубокого слоя – эндостракума, состоящего из пластинчатых кристаллов арагонита. Нередко наблюдается слияние двух слоев в один (трехслойное строение раковины) и даже трех слоев в один (двухслойное строение раковины). Пластинчатый слой некоторых моллюсков, в строении которого принимал участие кальцит, называется кальцитостракумом.

При изучении твердых тканей маргаританы раковина, миостракум и лигаментум не разделялись, поэтому в дальнейшем описании мы будем использовать термин «раковина». Среди слоев раковины при описании также не будут выделяться мезостракум и эндостракум, так как пробы готовились валовым способом из mil слоев. Поэтому в дальнейшем сохраним старые наименования сЛ(Ш . ев  раковины: органический (конхиолиновый), призматический,| пластинчатый   (перламутровый),  бытовавшие  в литературе  па'Ш ла — середины XX века. Кстати, при таком обозначении легче при водить их корреляцию с соответствующими слоями возникашщИ в мантии моллюска жемчужин.

Состав раковины

Исследование состава раковины маргаританы проводилось р|1 геноструктурным, термическим, петрографическим методами  Ц
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|шым  микроанализом  [28]. Изучение проб из различных слоевI i ало, что основными составными частями являются арагонит,ui,i м органическое вещество. В пресноводных жемчужницах Се-lliii  (апада СССР арагонит участвует в строении как призмати-1,1, так и пластинчатого слоев  (рис. 31). Как видно, дифрак-Нрнмми  слоев совершенно  аналогичны.  Органическое вещество|Ц| прутся  на дериватограммах по появлению  на  кривой  ДТА

и  омического пика при температуре 280—400 °С, а на кривойнекоторой потерей  массы при той же температуре. Такоепинте пиков на кривых ДТА и ДТГ характерно для орга-К1    вещества,    которое в    процессе   нагревания    сначала«Инги, а затем выгорает.    На этих же кривых    фиксируетсяIi   испарение которой приводит    к небольшой потере    массы, ,,,,, р.пуре   70—180 °С.     Количественные     взаимоотноше-фачами установлены    по дериватограммам     (рис.   32,i   iмин' и составе призматического и пластинчатого слоев не-иипочается в несколько большем содержании минераль-

ного вещества и соответственно меньшем содержании органического в пластинчатых слоях по сравнению с призматическими. Сравнение состава раковин пресноводных маргаритан и морских японских жемчужниц Pinctada martensii показывает, что в последних содержание минерального вещества не опускается ниже 95 мас. "/о, а бывает и выше. Это может говорить о более сложных условиях жизни пресноводных северных жемчужниц: резкие смены погоды, питания и других факторов приводят к повышенному отложению органического вещества. Известно [23 и др.|, что в моллюсках призмтические слои нередко бывают сложены кальцитом, а пластинчатые - арагонитом. Для морских, жемчужниц у побережий Японии такое соотношуние было отмечено [I2IU а для пресноводных жемчугоносных        МОЛЛЮСКИ

состав призматических и пластинчатых слоев оказался одинаковым — арагонитовым.

Органическая фаза в раковине маргаританы представлена cTdj ким  склеропротеином — конхиолином. Этот белок нерастворим в водных растворах солей, в слабых кислотах и в слабых щелочах. В нем установлен целый ряд аминокислот: лизин, глицин, ни дин, аргинин, цистин, пролин, аспарагиновая кислота, серин, I нин, лейцин и некоторые другие. Как неоднократно отмечалось, соотношение аминокислот в конхиолине из разных слоев рикоН несколько различается. Именно различиями в составе  и сгруЦ ре органического вещества объясняют возникновение в npизматичесческих и пластинчатых слоях раковины кристаллов арагонит! ной формы (призматической и пластинчатой),  а  зачастую  | морских жемчужниц)   и разный фазовый состав минерально!) ставляющей.

В строении раковины пресноводной жемчужницы фиксируются три слоя (фото 6). Органический слой имеет коричневый или темно-коричневый цвет, слабо просвечивает в шлифе, какой-либо минеральной нагрузки не несет. Мощность его 0,1–0,2 мм.

Призматический слой обнажается на внутренней поверхности створки раковины вдоль ее края в виде узкой полоски серовато-желтоватого цвета. Он состоит из призм (фото 7), вытянутых в наиравлении, перпендикулярном к поверхности створки. Длина призм обычно соответствует мощности всего призматического слоя |(см. фото 6) и составляет 0,5–1 мм, их толщина колеблется в пределах 0,01–0,02 мм. Все призмы одеты в футляры органического вещества, тонкие пленки которого со всех сторон облекают призмы; толщина пленок не превышает первых тысячных долей микрометра. Призмы по всей своей длине сохраняют примерно одинаковую толщину. Поперечные сечения призм имеют пяти-, шести-, «с четырехугольную форму (фото 8); иногда наблюдаются срастание двух или более призм в одну, в связи с чем поперечное сечение такого возникшего сростка иногда оказывается весьма ■(Ним. Некоторые исследователи [9] объясняют это тем, что в некоторых случаях возможны «прорывы» огранических футляров формированием таких сложных сросшихся кристаллов. Изучение призматических слоев показывает, что в них наблюдается и   кшальность разного порядка (фото 9). Наиболее мощные 1 имеют толщину от долей миллиметра до 1 мм, в них содер-к)пы  меньшей толщины, которые в свою очередь заклю-Г н себе зоны еще меньшей толщины. Все зоны в поперечном подчеркиваются полосками органического вещества разной 
1.1, от нескольких микрометров до десятой доли миллиме-4 1 и  1,'ичк'ит от порядка зон. При подходе к такому органиче-loio .чрагонитовые призмы приобретают конусовидную фор-ID)    -вероятно, в определенные моменты образуется зна-i  больше органического вещества,  препятствующего нор-рпсту призм.строение призматического слоя — его периодичность —мои из характернейших особенностей формирования ра-

ковины. Главной причиной такой периодичности служат сезонные ритмы роста животных. Темпы роста жемчужниц из отечествен​ных водоемов детально не исследовались. Для иллюстрации при​ведем гистограмму сезонного роста (рис. 33) близкого жемчуж​ницам моллюска Mercenaria mercenaria из разных популяций Се​верной Америки [75]. Максимальный рост животных наблюдается в летние месяцы (июль—сентябрь). В другие времена года темпы роста замедляются, а в зимние месяцы процессы жизнедеятель​ности почти прекращаются, так как животное впадает в состояние, близкое анабиозу. Особенно велика разница в сезонных темпах роста для моллюсков из северных популяций, находящихся в осо​бо суровых природных условиях.

Однако не только сезонными процессами можно объяснить по​явление всех элементарных призматических слоев. М. В. Мина и Г. А. Клевезаль [41] в зависимости от факторов, определяющих возникновение ритмичности, выделяют экзогенные ритмы, связан​ные с реакцией животного на изменение внешних условий, и эндо​генные ритмы, причины которых заложены в самом животном. Изучение показывает, что годовыми призматическими слоями яв​ляются слои, разделенные толстыми оболочками органического ве​щества. Здесь, кстати, можно заметить следующее. Хорошо изве​стно, что наиболее интенсивно отложение органики идет именно в зимние месяцы. Объяснение этого факта, вероятно, заключается в том, что в зимние периоды в моллюске резко замедляется обмен веществ, сокращается выделение углекислого газа и нарушается необходимая для возникновения карбоната кальция пропорци' между содержаниями кальция и углекислого газа. В результат' возникает хроническая недостача строительного материала д" образования карбоната кальция и часть органического веществ просто не может быть минерализована.

В отдельных элементарных призматических слоях наблюдаете очень тонкая микрослоистость, которую можно обозначить как И терслоистость. Удается насчитать иногда до 50—60 и более интв слоев. Высота интерслоя составляет 5—6 мкм, редко больше. И терслоистость связана с ритмичностью процесса жизнедеятелен сти более высокого порядка, например с суточной ритмичности Интерслоистость подчеркивается полосками органического iici ства, вытянутыми перпендикулярно к высоте призм.

Пластинчатый   слой   покрывает  всю   внутреннюю   поверх но створок  раковины.  Из-за  присущего  ему перламутрового  Гик-пластинчатый слой часто называют перламутровым. В попереч! сечении слоя прекрасно видна граница, разделяющая его на части. Это паллиальный миостракум, по которому мезостракум деляется от эндостракума. Пластинчатый слой состоит из элеЩ тарных пластинчатых слоев, сложенных мельчайшими плнгиг ками арагонита, которые уложены в параллельные слои и IN ны тончайшими  пленочками  органического вещества   (фото В   поперечном   сечении   при   большом   увеличении   эта   карт больше всего напоминает кирпичную кладку, когда каждый ни

шиш  «кирпич» перекрывает концы двух соседних нижележа-Пластинки  арагонита  имеют длину 3—30 мкм  и толщину (),Г> мкм. Параллельные слои, в которые входят пластинки, мы ИПН'М элементарными. Юычип    призматические    слои,    сменившись    пластинчатыми, I, не появляются. Однако иногда удается наблюдать их кли-i  ичящие в пластинчатые слои (фото 12). Вероятно, это сле-

ынить с «ошибками» отложения органического вещества,Цолирующего   появление   различных   морфологических   типовони т.   Граница  между слоями  бывает  ровной,  ступенчатой,Щ   i ■■ она'имеет вид как будто поверхности растворения, что i  iii.ui, действительно связано с внутристадийными процесса-

ми растворения, например при мобилизации кальция, недостаю​щего для роста организма.

Формирование пластин всегда начинается от вершин отдельных призм, выступающих среди основной их массы. Пластины разра​стаются только в одном направлении, а именно, от макушки ра​ковины к периферии. В конечном итоге на внутренней поверхно​сти складывается ступенчатый рельеф — отдельные элементарные пластинчатые слои террасами налегают друг на друга. В пластин​чатом слое раковин также существуют, конечно, сезонная, суточ​ная и другие типы ритмичности, однако выделить их здесь значи тельно сложнее.

Таким образом, экзоскелет животных относится к физиогенным органо-минеральным агрегатам, возникающим при минерализации сформировавшейся ранее органической матрицы. Экзоскелет явля ется весьма инертным образованием, его участие в обмене веществ в организме выражено слабо, однако оно несомненно имеет место. Минеральная фаза, ее состав, форма и размеры контролируются органической матрицей и определяются местом организма в эво», люционном ряду.

СКОРЛУПА яиц ПТИЦ
Яйца разных птиц обладают разными размерами, массой, фои мои и скорлупой. Так, масса колеблется от долей грамма до 1 к< и более (табл. 19), размеры —от долей сантиметра до первых ал сятков сантиметров (рис. 34) [113]. По форме различают яйця сферические, эллиптические, конические и биконические. Встречи» ются и формы чрезвычайно сложные: удлиненные, в виде сросткв нескольких (двух, трех) цилиндриков и т. д.

Яйца всех птиц имеют скорлупу, состоящую из минерал!.тип и органического веществ и представляющую собой типичные орЛ но-минеральные агрегаты. Скорлупа в норме должна удовлстЛ рять следующим основным требованиям: 1) быть достаточно п дой и жесткой, т. е. выполнять защитную функцию; 2) быть дос точно пористой, чтобы пропускать извне кислород, и достато' компактной, чтобы через нее не могли попасть внутрь пара»! 3) ^содержать достаточное количество различных минеральны« лей; необходимых для растущего организма. Таким образом, фунции скорлупы разнообразны.

Толщина скорлупы яйца находится в определенной зависимости от его массы. Как видно из табл. 19, толщина скорлупы можетколебаться от 2 мм до сотых долей миллиметра. Кроме т


щина скорлупы зависит от питания, особенно от содержания к : кальция, фосфора, витамина D, а также магния. Толщина скор пы коррелирует с яйценоскостью птиц: чем яйценоскость выше, скорлупа тоньше. Этот факт связывают [103] с недостатком V теиновых фракций в минерализующемся слое.
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Скорлупа яйца домашней курицы имеет массу всего около 6 г, держит 2,2 г кальция и формируется приблизительно 20 ч. Сред-и скорость нарастания массы скорлупы составляет 4,1 мг/мйн; и нарушении этого процесса скорость нарастания может умень​ши 1.1-я до 1,7 мг/мин. Учитывая, что некоторые курицы отклады-INIiit за год до 300 яиц, нетрудно подсчитать, что одна курица пропускает через мембрану до 600 г кальция за год, что весьма ■ " in urn для животного массой лишь около 2 кг. Яйцо при своем образовании находится в скорлупов
скорлуповатой же-|1И>], поперечный срез которой показывает, что она имеети,ко оболочек: брюшинное (перетональное) покрытие, внеш-■Мп  н   ниутренний  слои мягких мускулов и оболочку эпителия.I Процессе формирования яйца железа растягивается, а оболочкиi пиюнятся очень тонкими. Возникающее яйцо покрыто с внеш-
фоны тонкой мембранной пленкой, не позволяющей емурас-i и и служащей для последующей минерализации. Оказыва-I, что между окончанием процесса формирования яйца и нача-минерализации поверхностной мембраны (началом образова-ВКорлуиы) проходит около 5 ч. Процесс возникновения скор-I идет следующим образом  [116]. Кальций подается к мем-то.и пленке из крови капилляров стенки скорлуповатой желе-щ. подачи кальция контролируется, по-видимому, давле​нии па стенки железы; углекислота выделяется в полость
нпстинчатыми протоками. Наибольшее значение для нор-(01 и продуцирования яиц имеют кальций, натрий, хлор, маг-ipi    В частности, дефицит кальция, натрия и, вероятно,i быть лимитирующим фактором в яйценоскости. ичггком составе скорлупы на долю органического веще-• ■имея иесго 2—4 мае. %, а содержание минерального ве-

щества не опускается ниже 92 мае. % (табл. 20). Химический со​став скорлупы яиц разных птиц достаточно разнообразен. Так, со​держание углекислого кальция колеблется от 92 до 95 мае. %, углекислого магния — от 1,55 до 2,30 мае. %, фосфорнокислого маг​ния— от 0,1 до 0,4 мае. %. Химический и элементный состав скор​лупы куриного яйца приведен в табл. 20 и 21. Соотношение мас​сы скорлупы с массой яйца колеблется в значительных пределах,: причем масса скорлупы становится все более значительной с уве​личением размеров птицы. Так, у воробьев скорлупа яйца состав​ляет 5—6 % от массы всего яйца, у ястребов 10 %, у журавлей 12 %, а у страусов достигает почти 20 %• Плотность скорлупы яйца курицы колеблется от 2,14 до 2,47 г/см3, в разных частях скорлупы плотность разная: наибольшая плотность отмечена в экваториаль​ной области яйца, несколько ниже — на остроконечном окончании, наиболее низкая — на тупом конце яйца.

Минеральная составляющая представлена кальцитом, образую» щим в приповерхностном слое скорлупы мелкие кристаллики, ори» ентированные так, что их оптические оси перпендикулярны к по» верхности яйца. Отмечается, что в разрезе скорлупы наблюдаете*^ смена четких ориентировок кристалликов к случайным направлв ниям с уменьшением при этом степени кристалличности. В cKop.iv пе имеются многочисленные поры овальной и круглой формы, pai личающиеся по своим размерам: наиболее крупные видны ней оружейным глазом. Среднее число пор в скорлупе яйца курицы О ставляет около 7500. Поры распределены в скорлупе неравноме но. Большинство из них приурочено к экваториальной области и к тупому окончанию яйца, меньшее количество пор отмечается остром конце. Нередко в процессе формирования скорлупы наЙЯ дается возникновение трещин (внутриминерализационные трет ны), которые обычно локализуются на окончаниях яйца. Так трещины  потом залечиваются тем же карбонатным  материал»

Органическая матрица представлена коллагеноподобным  и теином, образующим тонкие переплетающиеся фибриллы. Так как и в раковине моллюсков, в органическом веществе ско|  i  | яйца различают растворимую  и  нерастворимую в  воде фрнК|^ [103]. Для разных видов птиц соотношение между органичен и  минеральным  веществами в скорлупе  колеблется  в  некоТШ пределах. Для кур это соотношение можно выразить как 1 : 50,
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Кроме  птиц яйцами  размножаются  многие пресмыкающиеся: Черепахи, крокодилы, а в прошлые геологические эпохи — динозав-|iiii   Минеральную фазу в яйцах динозавров слагает кальцит, а шическую— белок кератинового типа [Мартинсон Г. Г., 1990]. Таким образом, скорлупа яиц представляет собой типичный ор-м и игральный  агрегат, генетически обусловленный  и выполни! целый ряд жизненно важных функций.

