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Резюме. Кожа — крупнейший орган, составляющий до 20% массы тела, ее барьерная 
функция обеспечивается постоянным обновлением. Стволовые клетки кожи поддерживают 
гомеостаз, регенерацию волос и заживление ран. В коже выделяют несколько типов ство-
ловых клеток: межфолликулярного эпидермиса, волосяного фолликула (в луковице, корне, 
воронке), сальных и потовых желез. Формирование пула стволовых клеток начинается в 
эмбриогенезе, закладывая основу для регенерации во взрослом организме. Обновление 
эпидермиса долго объясняли стохастической (случайное самообновление) и иерархиче-
ской (редкие деления стволовых клеток с образованием полустволовых клеток) моделями. 
Современные данные секвенирования единичных клеток привели к линейно-иерархиче-
ской модели с множественными состояниями предшественников. Волосяной фолликул 
циклически проходит анаген (рост), катаген (дегенерацию) и телоген (покой). Предложена 
телескопическая модель его развития. У человека восстановление волос имеет отличия 
от мышиной, включая признаки эпителиально-мезенхимального перехода. В нише фолли-
кула присутствуют стволовые клетки меланоцитов, обеспечивающие пигментацию; их пул 
пополняется клетками, возвращающимися из транзиторно-амплифицирующего состояния. 
Стареющие меланоциты через остеопонтин стимулируют активность соседних стволовых 
клеток волосяного фолликула. Стволовые клетки потовых желез (преимущественно эккринных) 
изучены слабее. В эмбриогенезе выявлены мультипотентные стволовые клетки, дающие 
начало миоэпителиальным и секреторным клеткам. У взрослых протоки обновляются быстро 
(как эпидермис), а концевой отдел — значительно медленнее. Нарушение баланса между 
покоем, самообновлением и дифференцировкой эпидермальных стволовых клеток ведет к 
истощению пула, плохому заживлению ран и кожным патологиям. Модуляция молекулярных 
путей для усиления регенеративного потенциала стволовых клеток открывает перспективы 
в лечении ран, возрастных изменений, восстановлении волос и косметологии.
Ключевые слова: кожа, эпидермис, регенерация, стволовые клетки
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Abstract. The skin is the largest organ, comprising up to 20% of body weight; its barrier function is 
ensured by constant renewal. Skin stem cells maintain homeostasis, hair regeneration, and wound 
healing. Several types of stem cells are found in the skin: those of the interfollicular epidermis, 
hair follicle (bulge, isthmus, infundibulum), sebaceous and sweat glands. The formation of the 
stem cells pool begins in embryogenesis, laying the foundation for regeneration in adulthood. 
Epidermal renewal has long been explained by stochastic (random self-renewal) and hierarchical 
(rare stem cells divisions → transit-amplifying cells) models. Recent single-cell sequencing data 
have led to a linear-hierarchical model with multiple progenitor states. The hair follicle cycles 
through anagen (growth), catagen (degeneration), and telogen (rest). A telescopic model of its 
development has been proposed. Human hair restoration differs from the mouse, including signs 
of epithelial-mesenchymal transition. The follicle niche contains melanocyte stem cells that provide 
pigmentation; their pool is replenished by cells returning from the transit-amplifying state. Aged 
melanocytes, through osteopontin, stimulate the activity of neighbouring hair follicle stem cells. 
Sweat gland stem cells (mainly eccrine) are less studied. In embryogenesis, multipotent stem cells 
giving rise to myoepithelial and secretory cells have been identified in the ducts. In adults, ducts 
renew rapidly (like the epidermis), whereas the secretory coil renews much more slowly. Disruption 
of the balance between quiescence, self-renewal, and differentiation of epidermal stem cells leads 
to pool exhaustion, poor wound healing, and skin pathologies. Modulating molecular pathways to 
enhance the regenerative potential of stem cells holds promise for treating wounds, age-related 
changes, hair restoration, and in cosmetology.
Keywords: skin, epidermis, regeneration, stem cells
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СТВОЛОВЫЕ КЛЕТКИ ЭПИДЕРМИСА
Эпидермальные стволовые клетки (ЭСК), располо-

женные в базальном слое, выступают в роли «двига-
теля» эпидермиса, обеспечивая его регенеративный 
потенциал. Они не только поддерживают обновление 
эпидермиса и регенерацию волос в условиях гомео-
стаза, но и могут активироваться для заживления ран 
при повреждениях [1–8]. Дифференцировка стволо-
вых клеток (СК) считается постепенным процессом, 
что подтверждается стратификацией слоев эпидерми-
са. В ходе дифференцировки базальные клетки отсо-
единяются от базальной мембраны, прекращают про-
лиферацию и продвигаются к завершающей стадии 
дифференцировки по мере приближения к поверхно-
сти за счет слущивания сверху старых клеток и выхода 
новых клеток в дифференцировку снизу. Было показа-
но, что в коже человека СК расположены в базальном 
слое эпидермиса на вершинах гребешков эпидермиса 
как в тонкой (грудь, крайняя плоть, кожа головы), так 
и в толстой (ладони и подошвы) коже. В толстой коже 
до 70% стволовых клеток расположены во вторичных 
гребешках [9, 10]. Продолжительность жизни кера-
тиноцитов у человека составляет приблизительно 
40–56 дней [11]. Вместе с тем дисфункция ЭСК лежит 
в основе развития ряда кожных патологий [12]. ЭСК 
обладают свойствами самообновления и дифферен-
цировки. В современной литературе СК эпидермиса 
подразделяют на СК межфолликулярного эпидерми-
са (СКМЭ), СК волосяного фолликула (СКВФ) и СК 
потовых желез. Для идентификации этих различных 
популяций ЭСК, каждая из которых обладает уникаль-
ными функциональными свойствами, используют ряд 
биомаркеров [13]. 

СТВОЛОВЫЕ КЛЕТКИ 
МЕЖФОЛЛИКУЛЯРНОГО ЭПИДЕРМИСА

Межфолликулярная часть эпидермиса с точки 
зрения гистологии представляет собой классический 
многослойный плоский ороговевающий эпителий меж-
ду волосяными фолликулами. В толстой коже практи-
чески вся поверхность эпидермиса (за исключением 
протоков потовых желез) представлена межфоллику-
лярным эпителием.

СКМЭ играют главную роль в физиологической 
регенерации эпидемиса [14]. Для поддержания ста-
бильного пула стволовых элементов и генерации 
дифференцированных клеток СКМЭ используют как 
симметричное, так и асимметричное деление. Сим-
метричное деление, ориентированное вдоль оси 
базальной мембраны, приводит к образованию двух 
идентичных дочерних клеток и обеспечивает быстрое 
расширение эпидермиса [2]. В отличие от этого асим-
метричное деление, перпендикулярное оси базальной 
мембраны, генерирует дочерние клетки с различными 
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Рис. 1. Стохастическая модель стволовых клеток меж-
фолликулярного эпидермиса: 1 — роговой слой; 
2 — зернистый слой; 3 — шиповатый слой; 4 — ба-
зальный слой (сделано авторами с помощью Bio-
Render.com)

Fig. 1. Stochastic model of interfollicular epidermal stem cells: 1 — stra-
tum corneum; 2 —granular layer; 3 — spinous layer; 4 — ba-
sal layer (сreated by the authors with BioRender.com)
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Рис. 2. Иерархическая модель стволовых клеток межфол-
ликулярного эпидермиса — развитие эпидермаль-
ных популяций клеток: 1 — межфолликулярный 
эпидермис кожи; 2 — стволовые клетки волосяного 
фолликула; 3 — стволовые клетки корня волоса; 4 — 
перешеек, соединительная зона, воронка; 5 — саль-
ная железа (сделано авторами с помощью miro.com)

Fig. 2. Hierarchical model of the interfollicular epidermal stem 
cells — development of epidermal sterm cell popullations: 
1 — interfollicular skin of  the epidermis; 2 — hair germ steam 
cells; 3 — hair bulge steam cells; 4 — isthmus, junctional 
zone, infundibulum; 5 — sebaceous gland (сreated by the 
authors with miro.com)
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фенотипами, что необходимо для начала дифферен-
цировки эпителиоцитов [15].  Однако самым главным 
фактором запуска процесса кератинизации является 
потеря контакта с базальной мембраной [16]. Изуче-
ние, как СКМЭ обеспечивают обновление эпидерми-
са посредством симметричного и асимметричного 
деления, привело к появлению различных моделей. 
На протяжении более 10 лет в центре этой дискуссии 
находились стохастическая и иерархическая модели 
(рис. 1) [8]. Стохастическая модель предполагает, что 
случайное самообновление и дифференцировка оди-
наковых СКМЭ приводят к образованию как базаль-
ных, так и созревающих дочерних клеток [17]. В то 
время как иерархическая модель постулирует, что 

редкие деления СКМЭ продуцируют полустволовые 
клетки (ПСК), которые, в свою очередь, генерируют 
дифференцированные клетки в вышележащих слоях 
(рис. 2) [18].

Однако современные данные указывают на более 
сложный процесс, предполагающий постепенный пе-
реход от СКМЭ к дифференцированным кератиноци-
там. Исследования транскриптома единичных клеток 
привели к появлению современной «иерархически-
линейной» модели регенерации эпидермиса. Данная 
модель признает существование множественных со-
стояний стволовых клеток и клеток-предшественников 
(рис. 3) [19, 20].

СТВОЛОВЫЕ КЛЕТКИ 
ВОЛОСЯНОГО ФОЛЛИКУЛА

Волосяной фолликул (ВФ) функционирует как «ми-
ни-орган», циклически переходя между инволюцией и 
регенерацией на протяжении всей жизни, что имеет 
решающее значение для роста волос и регуляции 
температуры тела [21]. Морфологически ВФ пред-
ставляет собой цилиндрическое образование из эпи-
телия и соединительнотканного волосяного сосочка. 
Он пространственно разделен на волосяную воронку, 
корень, волосяную луковицу и прилегающую к нему 
сальную железу [22]. В области волосяной лукови-
цы расположены СК волоса: питание и регуляция их 
активности во многом обеспечивается клетками во-
лосяного сосочка [23]. Стволовые клетки ВФ (СКВФ) 
изначально обнаружены в волосяной луковице, од-
нако в настоящее время показано их присутствие во 
всех частях ВФ [5]. В случае повреждения или транс-
плантации СК из волосяной луковицы и корня могут 
дифференцировать в различные клеточные линии, 
давая начало, например, межфолликулярному эпи-
дермису, ВФ и сальной железе [14, 24]. Недавно была 
предложена «телескопическая модель» развития ВФ, 
иллюстрирующая концентрическое расположение 
предшественников эпителиальных линий в базаль-
ном слое волосяной плакоды, представляющей собой 
утолщение эпидермиса, содержащее зачатки волоса. 
Эти предшественники простираются в направлении 
дермы, формируя цилиндрическую структуру с про-
дольно выровненными компартментами (рис. 4) [25].

Завершение цикла роста волоса зависит от скоор-
динированных действий СКВФ. Он включает продол-
жительный рост волоса (анаген), кратковременную 
дегенерацию (катаген) и фазу покоя (телоген) [14]. 
В фазе телогена СК как в волосяной луковице, так и в 
зародыше волоса находятся в состоянии покоя. С на-
чалом фазы анагена СК зародыша волоса  быстро про-
лиферируют, формируя субпопуляцию с активно де-
лящимися полустволовыми клетками, которые обра-
зуют стержень волоса и внутреннее эпителиальное 
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Рис. 3. Линейно-иерархическая модель стволовых кле-
ток межфолликулярного эпидермиса: 1 — эм брио-
нальный эпидермис; 2 — перидерма; 3 — ба зальный 
слой эпидермиса; 4 — эпителий волоса; 5 — мно-
гослойный эпителий; 6 — взрослая кожа; 7 — меж-
фолликулярный эпителий кожи; 8 — волосяная 
воронка; 9 — соединительная зона; 10 — корень; 
11 — сальная железа; 12 — зона роста волосяного 
фолликула; 13 — стволовые клетки волосяного фол-
ликула (сделано авторами с помощью Inkscape)

Fig. 3. Linear-hierarchical model of interfollicular epidermal stem 
cells: 1 — embryonic epidermis; 2 — periderm; 3 — epi-
dermal basal layer; 4 — hair epithelium; 5 — stratified 
epithelium; 6 — adult skin; 7 — interfollicular skin of the 
epidermis; 8 — infundibulum; 9 — junctional zone; 10 — is-
thmus; 11 — sebaceous gland; 12 — bulge; 13 — hair germ 
(сreated by the authors with Inkscape)
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влагалище корня. СКВЛ активируются позже, образуя 
наружное эпителиальное влагалище корня. Во время 
катагена полустволовые клетки и клетки внутреннего 
эпителиального влагалища в области корня подвер-
гаются апоптозу [26]. Между тем некоторые клетки 
наружного эпителиального влагалища формируют но-
вый волосяной зачаток, подготавливаясь к следующе-
му циклу роста волоса [21]. Важно отметить, что в не-
давних исследованиях методом секвенирования РНК 
единичных клеток ВФ кожи головы человека выявле-
ны значительные отличия в процессах восстановле-
ния волоса по сравнению с мышью, такие как наличие 
признаков эпителиально-мезенхимального перехода, 
уникальных для человеческих СКВФ [27].

Стволовые клетки меланоцитов (СКМ), происхо-
дящие из нервного гребня, в частности, разделяют 
нишу ВЛ с СКВФ, внося вклад в пигментацию волоса 
[28]. СКМ дифференцируют в зрелые меланоциты, 
которые мигрируют с созревающими полустволовыми 
клетками в начале каждой фазы анагена и подверга-
ются апоптозу вместе в фазе катагена [27]. Недавние 
исследования показали, что поддержание пула СКМ 
включает не только резидентные стволовые клетки, 
но и клетки, возвращающиеся из транзиторно-ампли-
фицирующего (полустволового) состояния [29, 30]. 
Более того, было обнаружено, что стареющие мела-
ноциты, секретирующие остеопонтин, стимулируют 
активность соседних СКВФ и регенерацию волос, что 
указывает на динамичное взаимодействие между эпи-
дермальными СК и меланоцитами [31].

СТВОЛОВЫЕ КЛЕТКИ 
ПОТОВОЙ ЖЕЛЕЗЫ

Потовые железы присутствуют во всех типах 
кожи человека, подразделяются на меракринные и 
апокринные, причем меракринные железы составля-
ют около 90% их общего числа [4]. Эккринные же-
лезы имеют трубчатый концевой отдел, об разующий 

клубочек на границе дермы и гиподемы. Состоит кон-
цевой отдел из миоэпителиальных и секреторных кле-
ток. Проток потовых желез не ветвится, выстлан мно-
гослойным (обычно 2–3 слоя клеток) кубическим эпи-
телием [32]. Исследования клеток-предшественников и 
стволовых клеток потовых желез все еще находятся на 
начальной стадии. В ходе эмбрионального развития в 
протоках потовых желез выявлены две популяции кле-
ток-предшественников: мультипотентные СК, дающие 
начало миоэпителиальным и полустволовым клеткам, 
и клетки, дающие начало секреторным клеткам [33]. 
В зрелой потовой железе выделяют четыре популяции 
СК, проявляющие различную динамику в таких процес-
сах, как физиологическая регенерация, репаративная 
регенерация и трансплантация. Интересно отметить, 
что протоки потовых желез обновляются так же быс-
тро, как и эпидермис, в то же время клетки концевого 
отдела обновляются значительно медленнее [34].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
ЭСК обнаружены в различных областях, включая 

интерфолликулярный эпителий, волосяной фолли-
кул, а также сальные и потовые железы. Регуляция 
активности этих СК контролируется сложной сетью 
молекулярных сигналов, обеспечивающей баланс 
между состоянием покоя, самообновлением и диффе-
ренцировкой. Нарушение такого тонкого равновесия 
может привести к истощению пула СК, нарушению 
процесса заживления ран и развитию патологических 
состояний. Использование СК открывает широкие 
возможности для улучшения клинических результа-
тов в области заживления ран, коррекции возрастных 
изменений, регенерации волосяных фолликулов и в 
косметологии. В частности, исследователям следует 
стремиться к модуляции молекулярных путей с целью 
усиления регенеративной способности ЭСК.
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