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Б. Развитие пропорций тела плода до рождения включительно.

Плодные оболочки и плацента.............................................................................  144
2.39. Краткий обзор: Хорион и хориональные ворсинки.........................................................  144

А. Развитие хориональных ворсинок. Лакуны в синцитии. Приток мате­
ринской крови и формирование трабекул. Врастание цитотрофобласта. 
Цитотрофобластическая оболочка. Проникновение мезодермы и крове­
носные сосуды. Ворсинчатое дерево и якорные ворсинки.

2.40. Цитотрофобластическая оболочка....................................................................................  146
А. Развитие цитотрофобластической оболочки. Сегмент стенки хори- 
онального мешка. Пластинка хориона. Разрез места имплантации.

2.41. Дифференцировка хориональных ворсинок.....................................................................  148
А. Дифференцировка хориональных ворсинок на 4-й неделе. Изолиро­
ванный хориональный мешок. Синцитиальные узелки. Первичные, вто­
ричные и третичные ворсинки. Дифференцировка слоя трофобласта.

2.42. Краткий обзор: Плацента и плодные оболочки ................................................................ 150
А. Матка и плацента на 10-й и 13-й неделях беременности и ближе к кон­
цу беременности.

2.43. Строение плаценты.............................................................................................................  152
А. Функциональное строение плаценты. Плацентарные ворсинки. Попе­
речные срезы ворсинок после 4-го месяца. Инволюция колонок цито- 
трофобласта. Строение котиледона. Сосуды ворсинок. Древа ворсинок. 
Спиральные артерии.

2.44. Зрелая плацента...................................................................................................................  154
A. Разрез через зрелую плаценту с плацентарной перегородкой.
Б. Отделение плаценты.
B. Плацента после родов. Материнская и эмбриональная стороны (по­
верхности).

2.45. Плодные оболочки у близнецов......................................................................................... 156
А. Дизиготные близнецы. Слияние плацент. Многократные искусствен­
но вызванные овуляции.
Б. Монозиготные близнецы. Разделение в стадии морулы, в стадии 
бластоцисты или после формирования амниотической полости. Срос­
шиеся близнецы. Кровоснабжение близнецов.



Оглавление 11

Глава 3. Общая эмбриология.......................................................... 158
Введение................................................................................................................................ 158

Введение к главе 3 содержит информацию о теории гастреи и теории за­
родышевых листков, а также об отношениях молекулярной биологии и
эволюции.

Сравнительная эмбриология...................................................................................160
3.1. Онтогенез и филогенез...........................................................................................................  160

А. Новые организационные уровни эволюции зависят от новых принци­
пов эмбрионального развития.
Такими принципами являются формирование бластулы и гаструлы, 
формирование мезодермы, метамеризм, формирование желточного 
мешка и эмбрионального диска, появление амниотической полости и 
развитие плаценты.

3.2. Краткий обзор: Раннее развитие.........................................................................................  164
А. Размер желточного мешка в ооците влияет на тип дробления, тип га- 
струляции, формирование мезодермы и развитие формы тела.

3.3. Морской еж и ланцетник.....................................................................................................  166
А. Раннее развитие эмбриона морского ежа: он демонстрирует особый
тип гаструляции.
Б. Формирование мезодермы у ланцетника, который демонстрирует осо­
бую сегрегацию мезодермы.

3.4. Амфибии: Нормальное развитие............................................................................................168
А. Дробление и гаструляция. Движение клеток и перестройка в гаструле. 
Дифференцировка зародышевых листков.

3.5. Амфибии: Классические эксперименты...............................................................................  170
A. Эксперименты по перетяжке гаструлы. Анимальный и вегетативный 
полюса зиготы развиваются по-разному.
Б. Будущие значение и потенциал: карта путей развития клеток и карта 
судьбы клеток.
B. Организационные эксперименты Шпеманна: трансплантация дор­
сальной губы бластопора индуцирует кишечно-мозговую и спинно-хво­
стовую структуры.

3.6. Амфибии: Эмбриональная индукция.....................................................................................172
А. Каскад индукций в эмбрионе земноводного: вслед за первичной ин­
дукцией каскадом начинаются события вторичной индукции.
Б. Идентификация факторов роста в индукции мезодермы: локальные
пептидные гормоны являются молекулярно-биологическим субстратом 
индукции.

3.7. Эмбрион курицы: Эмбриональный диск...........................................................................  174
A. На примере эмбриона курицы можно изучать развитие эмбриональ­
ного диска, формирование его эпибласта и гипобласта, а также дальней­
ший рост первичной полоски.

3.8. Эмбрион курицы: Первичный узелок.....................................................................................176
Б. Первичный узелок как организующий центр. Распространение мезо­
дермы первичной полоски. Инвагинация нотохордального отростка. На­
чало закладки головы. Прехордальная пластинка.

3.9. Эмбрион курицы: Образование складок............................................................................  178
B. Тело эмбриона возникает в процессе образования складок. Образо­
вание складок следует за сегментацией и дезинтеграцией первичного 
узелка.
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Дифференцировка тканей....................................................................

3.30. Зубы, кожа и волосы......................................................................................................
А. Зубы образуются из плакоидных чешуек.
Б. Волосы образуются из ороговевшего эпителия кожи.

3.31. Эктодермальные железы..............................................................................................
А. Взимоотношения между эктодермальными железами: основная желе­
за кожи — сальная железа в зачатке волоса.
Б. Внутриутробное развитие и циклический рост молочной железы во 
время беременности и лактации.

3.32. Соединительная ткань..................................................................................................
А. Дифференцировка соединительных тканей: они образуются из синте­
зирующих коллаген мезодермальных клеток.
Б. Эндохондральная (энхондральная) оссификация включает трансфор­
мацию хрящевой модели в кость с помощью центров оссификации, по­
крывающих хрящевые зоны роста.

3.33. Скелетные мьппцы........................................................................................................
А. Скелетные мышцы образуются из миотомов сомитов. Миобласты ми­
грируют вентрально и дифференцируются после слияния в многоядер­
ные клетки-трубочки.

3.34. Гемопоэз и лимфопоэз...................................................................................................
A. Кровяные островки и гемопоэз: стволовые клетки крови и эпители­
альные клетки появляются в мезодерме желточного мешка.
Б. Лимфатическая система: лимфатические стволовые клетки образуют­
ся в костном мозге и колонизируют тимус, миндалины, белую пульпу се­
лезенки и лимфатические узлы.

3.35. Иммуноглобулины.........................................................................................................
B. Детерминация и дифференцировка суперсемейства иммуноглобули­
нов лимфоцитов: иммунная система — пример хорошо изученной детер­
минации, пролиферации и дифференцировки известных клеточных ли­
ний.

Глава 4. Нервная система..............................................................
Введение............................................................................................................................
Эмбриональное развитие мозга разъясняет уровни возрастающей слож­
ности его строения на протяжении филогенеза.
Распределение соответствующих функций по эмбриональным структу­
рам способствует пониманию конечной архитектуры мозга.

4.1. Краткий обзор: Phyiontotractus.................................................................................... .
А. Нервная трубка дает начало трем функциональным единицам ЦНС, 
представленным в вымышленной системе «phyiontotractus»: спинному
мозгу, продолговатому мозгу и мозговым пузырям.
Б. Уровень организации достигается в эмбрионе человека на стадии 17, 
хотя структурные элементы еще не функционируют.

Нервная трубка и спинной мозг.......................................................... .
4.2. Нервная трубка...................................................................................................................

А. Формирование нервных складок в эмбрионе человека происходит на 
стадии 10.
Б. Передний нейропор смещается к переднему мозгу, а задний нейро- 
пор — к зачатку хвоста.

220
220

222

224

226

228

230

232
232

234

236
236



4.3. Спинной мозг........................................................................................................................ 238

Оглавление 15

А. Пролиферация нейроэпителия: в ходе клеточного деления нейроэпи­
телиальные клетки движутся к центральному каналу, где в итоге форми­
руется матриксная зона.
Б. Дифференцировка: дифференцированные нейроны располагаются в
мантийном слое развивающегося серого вещества спинного мозга.

4.4. Спинномозговые нервы......................................................................................................  240
А. Первичные волокна прокладывают пути для спинномозговых нервов. 
Моторные нейроны формируют базальную, а сенсорные — крыльную 
пластинки спинного мозга.
Б. Конский хвост (cauda equina) образуется, когда рост спинного мозга 
замедляется по отношению к росту спинномозгового канала.

4.5. Дерматомы............................................................................................................................ 242
А. Дерматомы развиваются из сомитов, а позднее представляют собой 
поддерживающие области спинномозговых нервов в коже.
Б. Из-за формирования нервных сплетений поддерживающие области 
периферических нервов отличаются от дерматомов.

4.6. Автономная нервная система.............................................................................................  244
А. Клетки автономной нервной системы мигрируют из нервного гребня
на периферию.
Б. Симпатические и парасимпатические центры развиваются в боковом 
столбике спинного мозга и продолговатом мозге.

Мозговые пузыри..........................................................................................................246
4.7. Нейромеры и плакоды............................................................................................................  246

А. Нейромеры и плакоды отражают первоначальную сегментарную орга­
низацию нервной трубки и мозговых пузырей.
Б. Сегментарное строение нервов глоточных дуг определяется нейроме­
рами ромбовидного мозга.

4.8. Мозговые пузыри.................................................................................................................... 248
А. Мозговые пузыри представляют собой функциональную организацию 
мозга. Три первичных мозговых пузыря формируются головным и шейным 
изгибами и подразделяются на дефинитивные части ствола головного мозга.

4.9. Центральные сенсорные пути................................................................................................ 250
А. Нервные пути центральных органов чувств формируют сначала цен­
тральные сенсорные пути в стволе головного мозга.
Б. После развития конечного мозга они проходят от центров в стволе го­
ловного мозга в кору головного мозга.

Ствол мозга.....................................................................................................................  252
4.10. Базальная и крыльная пластинки........................................................................................  252

А. Ромбовидный мозг, общие и специальные центры глоточных нервов, 
находящиеся между общими двигательными и сенсорными колонками, 
также присутствуют в спинном мозге.

4.11. Ствол головного мозга.......................................................................................................... 254
А. Организация в базальную и крыльную пластинки различима в моди­
фицированной форме во всех сегментах ствола головного мозга от про­
долговатого до конечного мозга.

4.12. Черепные нервы....................................................................................................................  256
А. Дефинитивный ход черепных нервов понятен из их связи с глоточны­
ми дугами.
Б. Двигательные и сенсорные ядра происходят из ствола головного мозга 
эмбриона.
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Мозжечок......................................................................................................................... 258

4.13. Развитие мозжечка.................................................................................................................258
А. Анатомическая и функциональная организация мозжечка обусловле­
на его развитием в дорсальных губах ромбовидного мозга.

4.14. Кора мозжечка.......................................................................................................................  260
Б. В мозжечке развивается добавочная внешняя матриксная зона, из ко­
торой образуются молекулярный и зернистый слои коры мозжечка.

Головной мозг...............................................................................................................  262
4.15. Краткий обзор: Ротация полушарий...................................................................................262

А. Растущие полушария головного мозга покрывают ствол головного 
мозга, демонстрируя морфогенетическое движение, известное как рота­
ция полушарий.

4.16. Краткий обзор: Ядра и тракты...........................................................................................  264
А. Базальные ганглии развиваются в основании головного мозга, а кора 
полушарий головного мозга — в стенке теленцефалического пузыря.

4.17. Кора головного мозга...........................................................................................................266
А. Кора головного мозга развивается из нейробластов, которые появля­
ются из внутренней матриксной зоны нейроэпителия и мигрируют в мар­
гинальную зону, формируя кору путем изнаночного образования слоев.

4.18. Палео-, архи-и неокортекс головного мозга..................................................................... 268
А. В филогенезе палео- и архикортекс смещаются в основание головного 
мозга из-за роста неокортекса.
Б. Палео-, архи- и неокортикальные сегменты могут быть разграничены 
в стенке теленцефалического пузыря в конце эмбрионального периода.

4.19. Пирамидный тракт..............................................................................................................  270
А. Пирамидный тракт проникает через базальные ганглии и проходит че­
рез ствол головного мозга.
Б. Происхождение ядер экстрапирамидной системы соответствует их 
функциональной организации.

4.20. Лимбическая система..........................................................................................................  272
А. Рост неокортекса определяется развитием боковых желудочков.
Б. Развитие неокортекса и мозолистого тела смещает лимбическую си­
стему в основание и медиальную стенку мозга.

4.21. Сосудистое сплетение и гиппокамп..................................................................................  274
А. Сосудистое сплетение и гиппокамп инвагинируются в медиальную 
стенку желудочка и участвуют в ротации полушарий.
Б. Гиппокамп представляет собой смещенную часть архикортекса.

4.22. Спайки (комиссуры)............................................................................................................ 276
А. Волокна, соединяющие полушария головного мозга, проходят через 
комиссуральную и терминальную пластинки.

Шишковидная железа и гипофиз..................................................................... 278
4.23. Шишковидная железа.........................................................................................................  278

А. Шишковидная железа происходит от светочувствительных клеток 
крыши промежуточного мозга низших позвоночных.
Б. Пинеалоциты появляются из нейроэпителия и дифференцируются в 
эндокринные клетки. Шишковидная железа во вторую очередь связана с 
глазом.

4.24. Гипофиз................................................................................................................................  280
А. Передняя доля гипофиза образуется из плакоды в крыше стомодеума, 
задняя его доля — из выпячивания промежуточного мозга.
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4.25. Краткий обзор: Центральная нервная система................................................................  282

А. Центральная регуляция движения организована в три иерархических 
уровня. На самом низком уровне — рефлекторные дуги в спинном мозге, 
на промежуточном уровне — центры в стволе головного мозга (экстрапи­
рамидная система) и на самом высоком уровне — кора головного мозга с 
пирамидным трактом.
Головной мозг содержит представительства центральных сенсорных пу­
тей. Он подразделяется на эпикритический неокортекс и «эмоциональ­
ную» лимбическую систему.

Глава 5. Органы чувств.....................................................................284
Введение............................................................................................................................... 284

Чувствительные клетки и плакоды...................................................................... 286
5.1. Эволюция............................................................................................................................  286

А. Чувствительные клетки в эктодерме объединяются в сенсорные обла­
сти (плакоды).
Б. Проведение стимулов в первичных чувствительных клетках отлично 
от того же процесса во вторичных чувствительных клетках.

5.2. Плакоды.................................................................................................................................  288
А. Кроме сенсорных плакод, в эмбрионе также формируются эпифарин­
геальные плакоды, относящиеся к глоточным дугам.
Б. До дифференцировки чувствительных клеток из плакод мигрируют
мезенхимальные клетки.

5.3. Цепь трансдукции...............................................................................................................  290
А. В цепи трансдукции чувствительных клеток задействованы G-npo- 
теины, сходные с G-протеинами гормональных рецепторов.

Вкус....................................................................................................................................  292
5.4. Боковые (латеральные) линейные органы и вкусовые сосочки................................292

А. Волосковые клетки, позволяющие рыбе ощущать волны давления в 
воде, — часть боковых линейных органов рыб и распространенные в эк­
тодерме вкусовые сосочки, исчезнувшие с головы позвоночного после 
перехода к жизни на суше.
Б. В эмбрионе человека также большинство рудиментарных вкусовых 
сосочков дезинтегрирует.

Обоняние...........................................................................................................................294
5.5. Орган обоняния......................................................................................................................  294

А. Обонятельная плакода образует первичные чувствительные клетки, 
посылающие свои аксоны к мозгу.

Орган зрения...................................................................................................................296
5.6. Глазной бокал......................................................................................................................  296

A. Глазной бокал образуется как инвагинация глазного пузырька.
Б. Щель глазного бокала (щель сосудистой оболочки) — результат хода 
артерии стекловидного тела.

5.7. Вспомогательные органы глаза.........................................................................................  298
B. Основа роговицы — продолжение склеры, которая, в свою очередь, 
продолжается в твердую оболочку головного мозга.
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7.7. Желудочно-кишечная ротация...............................................................................................342

А. Ротация и наклон желудка и ротация пупочной петли определяют 
положение брыжеек и приводят к смещению вентральной части под­
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