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ПРЕДИСЛОВИЕ

Общая эмбриология за последние годы обогатилась большим ко­
личеством новых фактов из области разных научных дисциплин: 
молекулярной биологии, молекулярной генетики, цитологии, вирусо­
логии, физики, хнмян и др. Это значительно расширило границы об­
щей эмбриологии и послужило основанием тому,что обнув вмбрноло- • 
гни стали называть Биологией индивидуального развития*

Особое внимание биологии индивидуального развития сосредото­
чено на самых ранних процессах развития, которые предиествуют во­
зникновение самого зародыша и которые можно было бы назвать 
" проэкб риологией” . Многие современные данные проэмбриологии, ка­
сающиеся ароксхекдекня первичных половых клеток, особенностей оо - 
и сперматогенеза, молекулярно-биологичесхнх процессов, совершаю­
щихся и при развитии гамет, и на различных последующих этапах эм­
бриогенеза, уже вожди в современные отечествевнне^илн переводные 
учебники и монографии по Общей эмбриологии'(Б»П;Токнн,1977; Ч*Бо- 
демер,1971) и биологии развития (К.Эуссман,1977; Э.Дыжар,1978 и 
д р . ) .  Однако крайний дефицит этих книг, обусловленный большим 
расхождением между тиражом и потребностью в них, заставляет вас, 
пренодайателей университетов, обращаться к составлению кратких, 
адаптированных учебных пособий.

Учебное пособие по биологям индивидуального развития может 
послужить полезным подспорьем для студентов-биологов третьего 
курса университета, которме изучают этот сложный предмет.

Посебме включает приблизительно половику программы курса: в 
нем рассматриваются процессы энбржональиого развития до гасгруляции 
вклвчительио. Органогенез м все последующие разделы курса соста­
вят содержащие друтогЮ учебного пособия.
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Глава I . ВМЕСТО ВВЕДЕНИЯ

3 основе науки, называемой в нашн дни биологией индивидуа­
льного развития, лежат представления классической «кариологии-на­
уки о развитии зародыша ( греч. -  зародыш, г&^глг-учеиие).

За длительжый период-своего развития (2 -2 ,5  тысячи лет) вм- 
бриология пользовалась разными методами исследования: описатель­
ным, сравнительно-эмбриологическим, эволюционным, эксперименталь­
ным с преобладанием того- или иного метода в отдельные более ко -  
роткме отрезки времени.

Примером описательной эмбриологии может служить описание Ари­
стотелем на основе простого визуального наблюдения последователь­
ного развития куриного зародыша; эти описания почти во всех дета­
лях совпадают с теин, которне делаются в наши дни.

Сравнительная эмбриология послужила и предпосылкой, ж след­
ствие» создания эволюционной теории Дардена, (средина I I I .  в.).Уди- 
внтельное сходство самих ранних зародышей у различных животных 
явилось суяествевнык доказательством единства происхождения живых 
сувеств и стимулировало днльнейвне исследования в области сравни­
тельно! эмбриологии. Благодаря знаменательным исследованиям И.И. 
Мечникова и А.0 .Ковалевского, впервые показавшим существование 
зародышевых листков у беспозвоночных и хордовых, установившим 
единство плана развития у всех животных, сравнительная эмбриоло­
гия начала перерастать в эволюционную. Создание ж развитие эволю­
ционной эмбриологии является предметом гордости нашей отечествен­
ной эмбриологической науки.

Конец XII в . ознаменовался рождением нового этапа в учении о 
зародышевом развитии -  экспериментальной эмбриологии, становлению 
которой способствовало совершенствование микроскопической, а так-
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же микрохирургической техники. Постановка эксперимента служит од­
ним из наиболее надежных методов выяснения причинной стороны лю­
бого природного явления. В эмбриологии же это общее положение 
усугубляется еце и необычной сложностью общей н конечной задачи, 
стоящей перёд ней: выяснение тех законов, по которым из одной 
клетки, зиготы, развивается сложный интегрированный многоклеточ­
ный организм.

Все перечисленные направления эмбриологии -  описательная, 
сравнительная (эволюционная) и экспериментальная, легли в основу 
современной эмбриологии.

Однако за последние годы процессами зародышевого развития 
начали интересоваться физики, химики, математики; в эмбриологию 
все глубже стали проникать методы современного цитологического и 
генетического анализа; она все больше впитывала в себя достижения 
молекулярной биологии. Этот творческий синтез многих современных 
естественных наук положил начало качественно новой эмбриологии, 
которую и стали называть биологией индивидуального развития или, 
короче, биологией развития. Когда-то,на заре текущего столетия, 
о синтезе эмбриологии и генетики мечтал Томас Моргав -  один из 
основоположников хромосомной теории наследственности; тогда ему 
это не удалось. Теперь, в период бурного плодотворного развития 
науки этот творческий, синтез стал возможным.

Основной задачей биологии индивидуального развития является 
вскрытие загадочных механизмов процесса дифференцировки, а конеч­
ной целью -  познание закономерностей удивительного превращения 
одной оплодотворенной клетки в сложйебжий многоклеточный организм,

Студенту, приступившему к систематическому изучению биологии 
развития, следует помнить по крайней мере о трех методических за­
дачах этого курса:

1 . Новый синтетический характер, который начинает принимать 
современная эмбриология, благодаря использованию достижений смеж­
ных наук, не должен подрывать представлений о цельной последова­
тельной развитии хотя бы некоторых, особенно хорошо изученных ви­
дов животных,таких,«апржмер,как лягужка,цыпленок иди морской еж.

2 . Студент должен стремиться к тону,чтобы получать энакия 
на первых рук, т . е .и з  оригинальных'жсточников. Ему не следует 
чуждаться еще неустоявпхся гипотез, пренебрегать дискуссионными

2- 3572".
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моментами. Лишь полиостьв отвергнутые наукой теории можно не при­
нимать во внимание.

3 . Студент должен ориентироваться на то,что ХА век с самого 
начала стал веком биологии и,что в последние 2-3 десятилетия в 
биологии совершились крупнне открытия, \i на то,что роль биологии 
в будущем будет все более неуклонно возрастать.

Необходимо помнить такие,что биология индивидуального разви­
тия имеет многогранное прикладное-значение:

в рыбоводстве (изучение оптимальных условий развития икры 
и мальков);

в шелководстве (работы БЛ.Астаурова по регулирование по­
ла у шелковичного червя и д р .) ;

в паразитология (изучение циклов развития паразитических 
червей);

в растениеводстве (культивирование растительных зароды­
шей ifi H tz o  ) ;

в медицине (достаточно скааать.что на земном варе 2% детей 
рождается с аномалиями развития, причины и устранение которых 
призвана осуществлять эмбриология);

в генетике (генная инженерия);
в экологии. Рациональная экология не может обойтись без 

эмбриологии. Незнание закономерностей зародышевого развития под­
рывает некоторые основы рациональной перестройки сущестцуощих 
биоценозов.

Изложение .материала данного учебного пособия следовало бы 
предпослать краткий исторический очерк. Знание истории развития 
добей науки всегда имеет большое значение. В истории эмбриологии 
в разине времена переплетались различные точхи зрения, направле­
ния, теории; мы уже встретились с описательной, сравнительной, 
эволеционной, экспериментальной, наконец, с зарождением синтети­
ческой эмбриологии; незнание сущности этих этапов раавштия может 
привести к недоразумениям, а иногда и к конфликтам.

Тем неявнее, будет целесообразнее отказаться от составления 
даже краткого очерка истории эмбриологической науки, пользуясь 
тем,что об этом можно прочитать во многих книгах по эмбриологии 
и биологии вообще, и употребить усилия на изложение современного 
фактического материала, имевшего непосредственное касательство к 
нашему предмету.
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Глава 2 . ГАМЕТОГШЕЗ

2 .1 . Половые и соматические клетки. Из курса "Общей цито­
логии" нам известно,что в 1895-96 г г .  немецкий ученый Август 
Вейсман, исходивший из резкого противопоставления половых и со ­
матических клеток, создал теорив "зародышевого пути" или "непре­
рывности и бессмертия зародышевой плазмы". Это метарзическое и 
идеалистическое, почти мистическое, представление отвергнуто с 
тех пор, как эмбриология встала на твердув энпнрическув основу. 
Ни о какой филогенетической преемственности "бессмертных" заро­
дышевых клеток не кокет быть и речи. Однако исследование возник­
новения и развития половых клеток в онтогенезе животных организ­
мов стало важнейшей и к настоящему времени довольно полно разра­
ботанной проблемой. Рассмотрение этой ароблены необходимо пред­
послать принципиальное отношение к самой сущности зародышевых и 
соматических клеток.

Все современные эмбриологи (иди подавлявшее большинство) 
исходят из четкой позиции отсутствия принципиальных различий ме­
жду половыми я соматическими клетками. Те и другие входят в со­
став тела животного и умирает вместе с ним. Но чтобы понять пер­
воначальное образование и дальнейшее поведение половых клеток, 
нужно научиться отличать их от соматических, знать их специфику. 
Половые клетки высоко дифференцированы прежде всего морфологиче­
ски, по размерам и форме.

Правда, у низших беспозвоночных (наприиер, простейших) га­
меты обоих полов одинаковы (изогамия); у подавлявшего большинст­
ва многоклеточных животных они характеризуется разной морфологи­
ей (гетерогамия). По мере повышения организации животных гетеро­
гамия становится все более выраженной. Яйцеклетка многоклеточных 
-  одна из наиболее крупных клеток организма (у  млекопитавцих-до 
500 мкм.); даже первичные гоноцнты на ранних стадиях существо­
вания обычно крупнее окружавших соматических клеток. Сперматозо­
иды, не считая хвоста, напротив, очень мелкие клетки (не более 
малого лимфоцита), а вместе с  хвостовой нитьв достигает в длину, 
например, у конки и человека 60 мкм., а у тритона * 5000 икм.

Половым клеткам, в определенный период их развития, свой­
ствен нейоз, к 
клетках. В силу, 

i
7

о никогда не наблюдается в соматических 
нолевые клетки, в отличие от соматических,



имевших двойное набор хромосом», гаплоидна.
Половые клетки резко отличаются от соматических своим ядер- 

ноплаэмеЕНым отношением. Этот параметр не столь отличен у моло­
дых, первичных гоноцитов, но достигает полного внражения у яйце­
клеток, проведших стадив большого (или гигантского) роста и у 
сформировавшихся сперматозоидов. В силу этого половые клетки об­
ладает специфическим метаболизмом. Развивавшаяся яйцеклетка 
всех илекопитавших (в  эмбриональном или постэмбрионадьном. перио­
де) на последнем этапе длительной пролазы претерпевает блокаду 
мейоза и вступает в стадив диктнотены, оставаясь в таком состоя­
нии порой несколько дееятков лет (например, у человеха). Метабо­
лические процессы в такой клетхе затухает, и ее состояние можно 
уподобить, как полагает Б-.П.Токин (1955), анабиозу. Сперматозои­
ды в составе половых желез находятся также в анабиотическом со­
стоянии (Б.П.Токин,1977), а покинув их, живут, как правило.очень 
недолго,

Полевне клетки обладает полнотой всех свойств, необходимых 
для развития целого организма (тотипотенцяальность). Соматические 
клетки, вступая на определенный путь дифферевцнровкн,пе современ­
ным молекулярно-генетическим представлениям,претерпевает репрес­
сии тех иди иных генов, и ни одна соматическая клетка в условиях 
нормального суцествования не способна дать начало целому организ­
му. '

Наконец, половые клетки резко отличается от соматическнх 
своей онтогенией. Если онтогения соматической клетки соответству­
ет периоду от одного митотического деления до другого,то половые 
клетки, сформировавшись, уже не могут вступать в ннтоа (разумеет­
ся , до наступления процесса оплодотворения).

2 .2 .  Происхождение первичны» половых клеток в онтогенезе. 
Половые клетки или гаметы (гаметоциты) до того, как они приобре­
тут способность к слиянии при оплодотворении, проходят длительный 
и сложный путь развития -  от прогамет до зрелых гамет -  яйцеклеток 
и сперматозоидов. Процесс развития половых клеток получки название 
ганетогенеэа.

Начальные сроки и длительность периода гаметогенеза у разных 
животных различны. У одних животных половые клетки обособляются 
очень-рано, у других -  этот процесс длжтея в течение всей жизни.



Вопрос о времени обособления полового зачатка (гонобласта) 
имеет большое теоретическое значение. Дело в том,что существенным 
постулатом теории "зародышевого пути" было то,что детерминация 
полового зачатка предшествует детерминации всех соматических за­
чатков.

Раннее обособление гонобласта известно у немногих видов жи­
вотных -  у некоторых нематод, мелких ракообразных, насекомых, 
бесхвостых амфибий. Так, yJU astoi ojne'Ucajw  (отр.5£Ц£Й-гл ) 

•в зрелом яйце после оплодотворения, но еще до дробления, в веге- 
1 ативном полосе яйца возникает так называемая половая или поляр­
ная плазма -  участок зернистой, содержащей,по-видимому, митохонд­
рии цитоплазмы, этот участок автор ( H&Ane/t, 1913) определил
как половой детерминант (р и с .1 ).

После третьего митотического 
деления зародыша одно из. 6 ядер 
оказывается лежащим вблизи поло­
вого детерминанта, а на следув- 

~ щей стадии дробления в этом 
участке обособляется первичная 
поло'вая клетка (первичный гоно- 
цит), остальная, большая часть 
зародыша дает сому. Если поста­
вить эксперимент и осторожно вы­
жечь половой детерминант или ло­
кально облучить ультрафиолетом, 
дробление произойдет,разовьется 
взрослый организм, но в половых 

б - ’ более поздняя стадня:Э-пер- железах его не будет говоцитов
1 вичная половая клетка,4-сома, наличии в ни* все* леталь-

5 - питавщие хлетки.По Немл*. при наличии в ш  всех осталь
1913.Из Л.Бунур,1968. * них компонентов,состоящих из

соматических клеток.
Аналогичная картина наблсдается в' яйце лягушки (€ ’tem ôia.’da) 

(рис.2 ) .  На вегетативном полосе оплодотворенного яйца лягушки при 
определенных условиях обработки обнаруживается мелкие островки 
особого вещества, рассеянные между желточными зернами, характер 
распределения этого вещества при дроблении и дальнейшем развитии 
позволяет назвать вещество островков "полозов цитоплазмой".

Рис.1. Обособление полового 
зачатка yMuistoi. cvne-u-слла. 
а -  яйпо на стадии 6 бласто­
меров (видны 4 ) : I -  половое 
ядро, 2 -половок детерминант.
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Рмс.2. Разрез через область вегетативного полоса 
яйца лягуики; I-тонкий прерывистый слой "половой 
цитоплазмы ; 2 -  митохондрии: 3 - желточные зеюна.

По -  Бунур,1968.
У аскариды (pQ/№*scoAic egu,cruim. "S половой зачаток возик* 

кает не до дробления, а в ходе е го . Ухе первые два бластомера за­
родыша аскариды отлнчаотся друг от друга по крайней мере по при­
знаку взаимно перпендикулярного расподояения веретен будущих де­
лений. Кроме того, в бластомере АВ, из которого впоследствии ра­
зовьются эктодерма и,далее, кожный покров, происходит диминуцхя 
хроматина, т .е .  выбрасывание дистальных концов хромосом из ядра 
в цитоплазму. В другой бластомере -  СД или Р, дающем впоследст­
вии половые клетки (а  также внутренние органы), димвнуцш хрома­
тина не происходит. Этот второй бластонер при дальнейвем дробле­
нии дает бластомеры Pg, P j, а Р4 является исходной стволовой клет­
кой для полового зачатка и дает впоследствии только гоноциты.Все 
остальные клетки,утратившие часть хромосомного материала, превра­
щается в соматические. Таким образок, здесь гонобласт обособляет­
ся у зародыиа на стадии 16 бластонеров. Явление двминуцни хрома­
тина во время развития наблюдается.хроме аскариды, у многих дву­
крылых. У комарикаScLojlo. в бластомерах, дифференцирующихся 
в гонобласт, содержатся особые хромосомы, называемые лимитирован­
ными. В бластомерах, дающих соматические клетки, лимитированные 
хромосомы исчезают. Эти хромосомы легко различаются в световой 
микроскопе,

Диминуция хроматина отмечена также у растений. Положение о 
димияуцни хроматина много раз подвергалось критике и переиссле- 
дованию. Ряд исследователей и сейчас считает динияуцкю артефак­
том, так как это явление противоречит общепринятому современному 
представлению об эквивалентности геномов, а значит и хроматика, 
во всех без исключения клетках организма.
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Однако в последние годы в ряде исследований, проведенных в 
частности на молекулярной уровне, факт димннуции хроматина был 
убедительно доказан. Тоблер, Смит, Уршпрунг (1972) показали,что 
в процессе элиминации хроматина у аскариды утрачивается 27$ ДНК, 
среди которых имеется как повторы, так и уникальные последовате­
льности (в отношении 1 :1 ) .

В настоящее время диминуция хроматина у аскарида и других 
животных считается одним иэ-высокоспециализированяых механизмов, 
участвующих в детерминации первичных гоноцитов (Дьвкар,1978).Г1о 
всей вероятности, дифференцировка первичных- гбкмщтов регулирует­
ся генами, локализованными в тех участках^/хроыосон, которые утра­
чиваются соматическими клетками, но сойрйнявтся в будущих половых 
клетках.

В зародыше дрозофилы на стадии 25$ клдтбк имеется группа 
так называемых полярных клеток, кйторЫе при*нормальном развитии 
превращаются в первичные гоноциты^ Цри облучении цитоплазмы по­
лярных клеток ультрафиолетом развиваются особи со стерильными го­
надами, полностью лишенными гоноцитов.

Образование первичных половых клеток хорошо изучено на мно­
гих позвоночных. У амфибий (например, у ксенопуса) зародышевая 
плазма гистохимически выявляется на стадии 2-4 бластомерев, в об­
ласти их вегетативного полюса. В процессе дробления она входит в 
состав первичных гоноцитов, обнаруживаемых в зачатке вентральной 
эктодермы бластулы.

У птиц первичные гокоциты легко обнаружить у 48-часового эм­
бриона в области зачаткового серпа. Если осторожно, выжечь этот 
участок (Дончакова,1932), зачатковый эпителий не разовьется.

- У млекопитающих в яйцеклетках зародышевая плазма не обнару­
живается. Правда, Е.А.Пожидаев (1967) различает в яйцеклетке кры­
сы две полусферы -  базофильную и гидратированную, но дальнейшее 
превращение этих сфер.убедительно не прослежено. Обособление го - 
нобласта, когда его уже можно заметить, у млекопитающих происхо­
дит довольно рано. По данным Минтц (I960) все гаметы мыши,особен­
но многочисленные у самцов, возникают лишь из 100 первичных поло­
вых клеток, локализованных у 8-дневного мышиного эмбриона в эн- 
тодерие желточного мешка в основании аллантоиса. Можно предполо­
жить, что аа более ранних стадиях их было еще меньше.
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Итак, в онтогенезе -M&tci&oci. возникает (рано иди позд­
но) линия -половых клеток, которая принципиально не отличается от 
других линий,например, линий клеток "на мезодерму", “ на глаз", 
или "на позвонок".

Важно подчеркнуть,что как бы рано не возникал половой зача­
ток, он не образуется раньше соматических зачатков. Так, в слу­
чае дробления яйца аскариды,на который опирался Вейсман,окончате­
льное обособление половой и соматической линий осуществляется 
лишь на стадии 16  Эластомеров. Линия половых клеток до згой 
стадии оказывается общим источником как для соматических,так и 
для половых клеток. Своеобразие линий половых клеток в отличие 
от линий на лобне соматические клетки, возможно, состоит в том, 
что гоноциты как бы избегает процессов той дифференциации, кото­
рой подвергается соматические-клетки, иначе говоря, избегав? про­
цессов репрессирования тех или иных частей генома, "предохраняют" 
себя, как говорит Э.Вольф (1968), от “ соматизацин".

Существование линии половых клеток означает преемственность 
между гоноцитами (первичными половыми клетками) и дефинитивными 
(зрелыми) подовыми клетками-яйцеклетками и сперматозоидами. Но 
если теперь доказано обособление линии подовых клеток в онтогене­
зе животного, это вовсе не означает признания "непрерывности за­
родышевой плазмы" в ряду поколений, в филогенезе, признания ее 
потенциального бессыетрия, как утверкдал Вейсман.

Утверждая реальность существования линии половых клеток в он­
тогенезе, мы тем самым подчеркиваем незаменимость первичных подо­
вых клеток и невозможность трансформации их,например,из эпителиа­
льных клеток, герминативного эпителия яичника взрослого животно­
г о .

Между тем, вопрос этот не так-прост, и возможно,что его не­
льзя решить однозначно. Откуда, например, у рыб'в каждый сезон бе­
рутся новые массы икринок? Из стволовых клеток, сохраняющихся как 
первичные половые клетки, в течение всей жизни, или из герминатив­
ного; "зачаткового" эпителия взрослой гонадн? Возможно,что имеют­
ся два типа животных: животные с незаменимыми ранними гоноцитами 
7. животные, у которых половые клетки возникают и вырабатываются 
в течение всей жизни. Тогда необходимо будет поизнать существова­
ние двух источников гоноцитов: эмбрионального и постзмбрионально-
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- — — — и» уаоихидения подкрепляются наблюдениями массовой 
гибели (дегенерации) половых клеток, хорошо знакомыми эмбриоло­
гам. Например, у плода человека 5-ти месяцев в яичниках содержит­
ся около 7 млн.оогониев,-к моменту рождения их остается 2 млн., 
а к 7 годам всего 300 тысяч. Аналогичное явление дегенерации по­
ловых клеток наблюдается у обезьян, крыс, морских свинок и пр. В 
яичниках у женщин к 50 годам не остается ни одной половой клетки.

Наиболее соответствующим современному состоянию эмбриологи­
ческой науки является представление о тоî , что и в эмбриональном, 
и в постэнбрионадьыом периоде половые клетки возникают из ство­
ловых клеток, т .е .  клеток зародышевой линии. Для человека твердо 
установлено,что у женщин жизнь стволрвых клеток ограничена,так 
ках число митотических делений в стадии размножения в оогенезе 
реализующееся лишь в эмбриональном периоде, конечно. Напротив,в 
мужском организме стволовые клетки (сперматогонии) делятся мито­
зом в течение всей жизни индивида и дают огромное количество 
сперматозоидов.

2 .3 .  Локализация полового зачатка и способы миграции первич­
ных гоноцитов. Помимо проблемы, связанной со сроками 'обособления 
гоыобласта, чрезвычайно важным является вопрос о месте их перво­
начального возникновения и способах ^«грации в гонады (половые 
железы).

место возникновения гоноцитов в организме зависит от уровня 
эволюционного развития животного. У губок, не имеющих настоящих 
тканей, клетки не обладают устойчивой детерминацией и могут вза­
имно превращаться друг в Друга; здесь подовые клетки мог^т возни­
кать из амебоцитов и хоаноцитов. У турбедлярий гбноциты возникают 
из необластов. У некоторых олигохет -  среди'клеток энто-или мезо­
дермы. 7 бесхвостых амфибий и высших позвоночных они оказываются 
в составе энтодермы, где много питательных веществ, у птиц -  в 
области, лежащей кпереди от зародышевого диска ("зачатковый серп").

Место локализации гонобласта у зародыша человека Ьрослекено 
очень точно. Это было сделано с помощью обычных гистохимических 
методик. Так, Политцер (1928), Витши (1948), Эдеме, Рокк и Данци- 
гер  (1953) на основе метода выявления активности щелочной фосфа- 
таэы, которой очень богаты первнчиые гоноциты, обнаружили гоно- 
бласты в виде клеток черного цвета в области желточной энтодермы
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у основания аллантоиса. Л.И.Фалин (1962) обнаружил первичные г о -  
ноциты у- человеческого зародыша с помощью окраски на гликоген, 
который также очень бргаты эти клетки.

В многочисленных исследованиях прослежен и- процесс миграции' 
первичных гоноцнтов из мест их первоначального возникновения в 
места постоянного пребывания, т .е .  в дефинитивные гонады.

Миграция гоноцитов наглядно прослеживается на примере мужс­
кого гонофора двухслойного животного из кишечйШолостных-С^З/аа 
Syucunata. • Гонициты возникают"здесь в эктодерме медузоидной 
почки, а затем мигрируют по энтодерме /и концентрируются между 
экто-энтодермой гонофора.

На рис.З представлена схемам происхождения и миграции первич­
ных гоноцитов у разных позвоночный животных.

У амфибий первичные гоноциты, остающиеся на дне первичной 
кишки до стадии нейрулы, по окончании нейруляции мигрируют в дор­
сальном направлении к половым складкам, образуя зачатки гонад.7 
птиц первичные гоноциты мигрируют из серповидной области энтодер­
мы к средней линии в область дна первичной кишки, примыкавшей х 
желточному мешку. Они проникают в кровеносные сосуды,проходя меж­
ду клетками эндотелия капилляров путем диапедеза и переносятся с 
током крови в места окончательной локализация. Механизм межклето­
чных взаимодействий, с Помощью которого первичные гоноциты узнают 
кровеносные сосуды и проникают сквозь эндотелий, неязвестен;ус4&- 
ювлено лишь,что он не вядоспецнфячен: гоноциты зародыша мыши, 
введенные в куриный зародыш, мигрируют по тону же пути, что и . 
собственные клетки хозяина, и достигают его гонад. На первжчиых 
гоноцитах птиц, в культуре 1л u itta  убедительно показано вли­
яние хемотаксической субстанции, выделяемой клетками половых вали­
ков, которая привлекает гоноциты и обеспечивает выход их из крове­
носных сосудов в нужном месте. Предполагают,что зто -  вещества 
глжкопротендней природы, названные телоферонамя.

7 млекопитающих мигрирующие из задней области желточного ме­
шка в половые складки первичные гоноциты не используют кровенос­
ные сосуды, а путем амебоидных движений активво перемещаются по 
мезенхиме в направлении гонад. У человеческого эибриоиа на 4 неде­
ле развития гоноциты мигрируют в соединительную ткань задней кив­
ки, затеи в кишечный мезентерий; у 30-дневного зародыша поступают
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Рие.Э. Схема.иллвстрирувщая происхождение 
первичных гоноцитов и их миграцию у амфибий 
(А и Б),птиц СВ и Г ) и млекопитаввих (Д).
А-поперечныЯ разрез зародыша амфибии иа стадии 
бластулы,стрелками показаны первичные гоноциты 
в вентральной энтодерме. Б-эародыш амфибий на 
стадии хвостовой почки (вид сбоку); стрелки 
указывает миграции клеток в дорсолатеральную 
мезодерму половых клеток. В-эародыи птицы 
48 ч.инкубации. I-первичные гоноциты в облас­
ти серого серпа; 2 -  сосудистое поле с капил­
лярами, Г-4-дневный зародыш цыпленка; 1-пер- 
ЕИчкне Гоноциты,достигшие половой складки;
2 -  первичные гоноциты в кровеносных сосудах.
Д-эародни млекопитаваего: 1-аоловне складки;
2-желточныВ мешок; 3-появление первичных го - 
ноцитов; 4-их миграция. По дьвкар,1978.

в развнваввнйся мезонефрос (Вольфовы тела)« а оттуда в половые ва­
лики, которые располагается на медиальной поверкиости каждого
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Вольфова тела и является в это врем  индифферентным я бипотен- 
цвдльннмн.

Если индифферентная гонада развивается в яичник,первичные 
гоноциты встраивается в целомический эпителий^ покрывающий го­
наду, мельчает и становятся неотличимыми от эпителиальных кле­
ток. Дальнейшее развитие ооцнтов происходит в пределах кортика­
льного слоя гонады.

Если индифферентная гонада развивается в семенник, первичные 
гоноциты переходят в глубь ее, в мозговое веиество, где впослед­
ствии вачинаот формироваться будущие семенные канальцы.В этот ' 
ранний период пол будущего организма мшет оыть определен только 
цитогенетически. Гоноциты обоих полов -  диплоидны.

Итак первичные гоноциты имеют экстрагсводное происхождение; 
возникнув в отдаленных от тела раннего эмбркона местах,первичные 
гоноциты мигрируют в гонады, стимулируя их к дальнейней дифферент 
цировке.

2 .4 .  Оогенез. 2 .4 .1 .  Период размещения. i

Яйцо или яйцеклетка живожого представляет собой клетку,вы­
росшую до больших иди гигантских размеров. Когда первичные гоно­
циты приобретают черты определенного пола, они интенсивно делят­
ся иитозом и называются в это время говнями (оогонжяин или спер- 
матогониямн). Это -  период размиокения. Общий вид оогеиеза пред­
ставлен на рис.4. Оогонии размножается.как правило, лишь во вре­
мя эмбриогенеза, сперматогонни -  в течение всей постэмбрноваль­
ной жизни.

Число митотических делений оогоний бывает ограниченным или 
неопределенным. В свяэй с этим продолжительность всего периода 
размножения в оогенеэе значительно колеблется. Так, у шин он 
длится 3-4 дня, у кролика и золотистого хомячка -  10-16 дней,у 
человека -  3-4 иесяда.

По окончании периода размножения оогонии превращаются в оо- 
циты I порядка, которые содержатся в массовой количестве во взро-> 
слом'кйчыиде,■например, млекопитающего.
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Диплоидный
первичный

гонопит

Рис.4. Схема оогенеэа 

2 .4 .2 .  Период роста 

Ооцнты I  порядка вступаю» в период роста и достигают к концу 
периода больших или гигантских размеров. Так, у лягу шеи в течение 
трех лет становления ее половой зрелости о о и т  увеличивается в 27 
тысяч раз, ооцнт курицы за 10 дней роста »  в 200 раз, а ооцит му­
хи -  дрозофилы на 78 часов роста -  в 200 тысяч раз. У клекопитаю-
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щих рост ооцита не столь значителен, линь-в десятки раз. Размер 
яйцеклеток, закончивших свой рост, колеблется в диаметре от 80- 
100 мки до нескольких сантиметров (яйцо птиц).

Развитие ооцита в периоде роста иакно подразделить на 2 или 
3 фазнГ~ ' ------ - — —

Первая <fega. наступавшая сразу за образованием ооцита из оо - 
гония, характеризуется тем, что ищет вступает в стадии яродяяи 
мейоэа и в его .ядре происходят последовательные промейотическне 
процессы. Эта фаза монет длиться годами, и к концу ее ядро ооци­
та сильно набухает, принимая вид светлого пузырька, называемого 
зародышевым пузырьком".

Вторая Фаза характеризуется непрерывный, но медленным рос­
том (такие длится годами) за счет синтеза веществ в ооцнте, но 
желток в этой фазе еще не образуется и поэтому ее мойво иаввать 
фазой превителлогенеэа.

Наконец, третья Заза -  это Дава быстрого роста, когда ооцит 
за несколько недель или даке дней достигает своего окончательно­
г о  размера, это  -  фаза вителлогенеза. образования и накопления 
желткаГ " '  ‘
'  Э ти подразделения условны я не является общепринятыми .Мно­
гие авторы различает в развитии оолита только 2 периода: малого 
роста ( I  фаза или I  я П фазы) и большого или гигантского роста 
( n i l  фазы, шли чаше, только В фаза). Подразделение на два пе­
риода более удобно. Целесообразно танхе рассмотреть сначала из- 
ненення, происходящие в периоды малого и большого роста в цито­
плазме ооцита, а затеи -  ядернне преобразования, возникавшие в 
эти не периоды.

Наибольший интерес представляет изучение процессов гигант­
ского роста ооцита, когда в его цитоплазме накапливается огром­
ное количество питательных веществ я IBK, главным образом, рРИК.

Иехду развивавшимися ооцнтамн и другими ярямыкавши» к ним 
клетками существует особые "пищевые* отноиення. Питание ооцита 
н о е т  происходить обычный осмотическим путем, т .е .  всасыванием 
из окружавшей среды солей, витаминов и пр. Но существует ■ другие, 
более специальные, способы питания. У губок, например, одиночный 
ооцит, предоставленный самому себе, нитается фагоцитарным нутем, 
заглатывая лвбне клетки. У других бесиозвоиочвах иитанве ооцита
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осуществляется социализированными клетками -  кормилицами иди 
трофоцитами, которые связаны с каждым развивающимся ооцитом.При 
таком способе питания ооцнт может не передвигаться; в скоплениях 
ооговнй возникает одна "счастливая" клетка, которая продолжает 
расти в то время, как все другие клетки превращаются в трофоциты. 
Ооцит не фагоцирует трофоциты, а "перекачивает" в себя содержа­
щиеся в их цитоплазме вещества. При этой причине в саном ооците 
процессов синтеза не происходит.

У различных групп животных процесс накопления в ооплазне пи­
тательных веществ в РНЕ совершается по разному, в зависимости от 
положения половых клеток в гонадах и от взаимоотношений между оо^  
цитами и окружающими клеточными элементами.

Различают несколько типов оогенеэа в зависимости от способа 
питания ооцвтов (р и с .? ) .

Тип оогенеза
ДнффуэЗый Локализованный

Содитарвый ~~~'£кнментарныв
Фолликулярный ""Иутрнментарный

Р ис.5. Типы оогенеза (типы питания ооцнтов). Из 
Равена (1 964 ).несколько видоизменено

Диффузный тип характерен для Г760К, гидроидных, бескишечных 
турбеллярий, некоторых видов немертии, кольчатых червей.У губок, 
например, ооцяты возникают поодиночке в мезоглее из амебоцитов, 
которые, в свою очередь, развиваются из хоаноцитов (рис.6а).

Среди обоих типов различают далее: солятарный (без питающих 
клеток) и алиментарный при участии питающих клеток, а в послед­
нем -  фолликулярный (питание с помощью фолликулярных клеток) и 
вутриментарный (при участии специальных питающих клеток). Соли- 
тарный тип оогенеза, когда растущий ооцит получает питательные 
вещества от тканей матери без участия специальных фолликулярных 
ил^ питающих клеток, наблюдается у червей, моллюсков, пауков,иг­
локожих (р и с .б б ). У одного из видов двухстворчатых моллюсков 
(Spka&zUwi stu a tu tu m  )  оогонии развиваются из клеток эпите­
лия яичника, растут, выпячиваются в просвет, соединяясь с база­
льной мембраной лижь тонким стебельком. FEE, необходимая для ро-
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Рис.6 . Схематическое изображение разных тынов оогевеза у живот­
ных: а-диффузный оогеиез: подвижный ооцит обладает фагоцнтатной 
активностью; б-солитарный тип оогенеэа: фолликулярные клетки 
либо отсутствуют, либо существуют временно,на небольвон отрезке 
оогенеэа: в-фолликулярный тип оогевеза: фолликулярные (вните- 
лиальные) клетки образуют один иди несколько слоев вокруг ооци­
та; г  -  нутраыентарный тин оогенеэа: ооцит соединен цитоплазма­
тическими мостиками с питающими клетками и вместе с ними окру­
жен фолликулярный эпителием (  Kook е . а • 1967); оц-ооцнт, пн- 
префодликудярн&я мезодерма, ск -  стволовая клетка, фк- фоллкху- 
лярная клетка, ц-цнстоцит, цб-цистобласт ; д-нростравственные 
отновения между цистоцитаин з  геркарии дрозофилы после четырех 
делений iK oc.fi е .а .1967): 1 .2  проооциты (цистоциты,имеющие по 
4 цитоплазматических мостика),3-16-протрофоджты» е-яйцевая ка-, 
мера цекропии перед началом внтеллогенеза iKUifrMoaaiwa# ,1960)! 
ифк-интерфоллияудярные клетка, оц-ооцит, пк-нитамие клетки,tp~tui.
piofrUa. фв-фолликудярный э пите ЛИЙ, н-ядро, ям-ядрынко, Go ■'Ай-
зенвтадт,1977.
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ста ооцнта я для эмбриогенеза синтезируется в ядре самого ооци- 
та , о чем говорят деспирализация хромосом и преобразование их в 
форму "ламповых меток" (см.нике) и высокая актнвкзаоя ядрннка. 
Развитие ооцита здесь совериается медленно.

Под алиментарным типов оогенеза имеет в виду развитие ооци­
та при участии питаощих клеток. Последние могут быть фолликуляр­
ными. т .е .  эпителиальными и окружать ооцит со  всех сторон (фол­
ликулярный тип ,(рис.бв) или крупными клетками оогониальнсто про­
исхождения. прилежанини только к части ооцита (нутрнментарный 
тип, (р и с .б г ). Между обоими типами есть переходные формы.

Фолликулярный тип развития встречается у губок, иглокожих, 
немертнн, пиявок, сипункудид, брвхоногих и головоногих молдисков, 
пауков, насекомых, асцидий, пластинчатожаберных и костистых рыб, 
амфибий, рептилий, птиц, нлекопнтаоцих и человека.

Нутрнментарный тип характерен для многих групп животных -  
губок, гидроидов, сцифоидных медуз, кольчатых червей, ракообраз­
ных, иглокожих, насекомых н др.

При нутрниентарнон типе оогенеза во время оогониальных мито­
зов,когда деформируется одна половая хлетка и несколько трофоци- 
тов, в результате неполной цитотомии, образуется цнтоплазнатнче^ 
окне мостики (р ис.б д ); по ним в ооцит из питающих клеток и пере­
ходят рибосомы нлн их субъединицы с запасной рРбК.

Цитоплазматиескже мостики (кольцевидные каналы или фузомн) 
♦между подовыми клетками представляет уникальное явление в цитоло­

гии. Возможно, что их возникновение препятствует дальнейшему осу­
ществление митозов и вызывает дегенерацио части ооцнтов.

Движение по цнтоплазматжческнм мостикам полярно -  всегда от 
пнтаещнх клеток в ооцит. Это движение не следует понимать как пе­
ретекание цятопоаэмн с  ее желточным материалом. В ооцит из трофо- 
цитов поступает рРНЕ в составе ВО £  -моносом. это  -  стабильные 
рибонуклеопретоядные частицы, которые можно представить как депо 
26 $  и 1 8 5  -  рРНЕ.

Что касается фолликулярного типа оогенеза, то фолликулярные 
соматические клетки, как правило, не участвует в синтезе рРНЕ для 
ооцита. Исхлвчение составляет некоторые рептилии н птицы.Сравни­
тельно недавно было обнаружено,что фолликулярные клетки даот от­
ростки, расширенные концы которых входят в ооплазму н несут в се­
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бе риб'осомоподобные гранулы, эти отростки назвали траясосомамж; 
в цитоплазме ооцита они очень многочисленны,

В отличие от фолликулярных,питающие клетки всегда оогониаль- 
ного происхождения. 7 низших многоклеточных одна более крупная 
половая клетка фагоцитирует более мелкие. Рост ооцита всегда об­
гоняет рост питаощих клеток; последние сморщивается и из них в 
ооцит поступает рРНК (возможно,что поступает и иРЕК, но это пока 
не доказано). 7 дрозофилы в результате четырех делений оогонии 
получается 16 клеток; из них развивается один ооцит и I ?  питаощих 
клеток. 7 одного вида улиток на один ооцит преходится 2000 питао- 
иих клеток. При нутриментарнон типе оогенеза в ядре ооцита проис­
ходят инактивация синтеза РНК, хромосомы находятся в спиралиэо- 
вакком состоянии и не преобразаются в "ламповые щетки". Вся РНК 
поступает в ооцит из питаощих клеток; развитие ооцита идет очень 
быстро.

7 пухоедов образование ооцита происходит более сложно: тан 
■меотся и питавшие и фолликулярные клетки.

Говоря о типах образования ооцнтов, некоторые авторы пола­
гает,что не следует допускать отождествления типа развития а "ти­
па питания", как это делается в ста ри  работах.

Авторы классификация типов оогенеза, Корвельт я Райдер,строи­
ли ее лишь на основании гистологической структуры яичников у раз­
ных животных без учета функционального значения структур.Поэтому 
заслуживает внимания подразделение типов оогенеза, предлагаемое 
Б.Р.Гагинской (1975), на аутотрофвый и гетеротрофный. В первой 
случае питательные вещества синтезируется в самом сопите,во вто­
ром они поступает в ооцит из других клеток. Тогда в отношении син­
теза РН2 и морфологии ядра ооцита солитаряый к фолликулярный твш 
будут отнесеиы к аутотрофному типу, а нутрнментарный -  гетеротроф­
ному.

2 .4 .3 . Вителлогеаез. Представления о синтезе и накоплении 
желтка в ооците, полу ченные с помощи светового микроскопа, онкбоч­
ны. равёц указывает,что в образовании желтка нгравт роль так на- * 
зываемые желточные ядра -  скопления клеточных органелл.в области 
клеточного центра. В настоящее время это вредставлекве отвергнуто. 
Желточное ядро не имеет отношения к витеждогенеэу; перед начало! 
ателяогевеза 1 оно исчезает. Возможно,что оно является иестож об- ,
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раэовавая органелл.
В настоящее вре^й различают два способа образования желтка

молекулы желтка делят на аутосинтетические, синтезируемые самим 
оойитом, в гетеросштетические, синтезируемые вне ооцита и прино­
симые в него питающими клетками. При этом надо иметь в виду, что 
под желтком понимаются не только питательные вещества,- Селки,жи­
ры и углеводы, но и (это  -  главное) -  РНК.

Вя^вячапт желток белковый, углеводный. »арпвпй. Белковый жел- 
ток собирается иэ гетеросинтетического материала, поступающего в 
ооцит в виде* макромолекул. Например, у насекомых белковый желток 
синтезируется в организме самки вне яичника и кровью переносится 
в гоаады. С помощью электрофореза было установлено,что желточные 
белки ооцита насекомых идентичны белкам гемолимфы самок,но отсут­
ствуют в гемрлимфе самцов. Образование вителлогеняна в печени у 
рыб и амфибий стимулируется гонадотропинами и эстрогенами.

В настоящее время четко показано,что желток, в том числе жел­
точный белок, образующийся экзогенно, поступает в ооцнт с помощью 
пииоцнтоза. Так,за I  час в ооцитХенл/ws €a£vis проходит путем 
пиыоцитоза 0 ,7  мкг желточного белка. Если посмотреть на ооцит в 
период активвого яелткообраэованжя в электронный микроскоп, его по­
верхность будет усеяна мнкроворсинками и впячиваниями.Дри смыка­
нии краев впячивавнй в клетке образуется пузырек диаметром 100- 
200 нм, содержащий белковый желток (р в с .7 ).

'  Желточный белок называется вителлогеынном и представляет_со- 
бой липофосфопротеыи. Включаясь с ооцит, вителлогенив превращает­
ся в биокрнсталлч -  фосфитин и липовятеллнн.

Две молекулы фосвитина с молекулярном весом 40000 соединяют­
ся с.димером лпповителлкна (м .в .400000;. В желтке лягушки содер­
жится в виде кристаллов 91$ лиаоветёллнна и 9% фосфитина.Механизм 
формирования кристаллического желтка неизвестен.

Синтез вителлогенина -  гормонозависимый процесс.Так,образова­
ние в печени вителлогенина, идущего на построение желточных плас­
тинок .в ооцитах рыб и амфибий, стимулируется гонадотропинами и 
эстрогенами. Введение эстрадиола увеличивает скорость синтеза ви­
теллогенина. Замечено,что клетки печени удивительно изменяются 
при этом: в клетке сильно развивается экдовлезматическнй ретикулум 
и она становится похожей на клетку поджелудочной железы.
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Ряс.7 .  Поверхность ооцита комара в период активного 
пиноцитоэа к Лорнирования желточных гранул С&мй, Рсп&г,
1964,схема). и-аелточйые гранулы, л-липидные включе­
ния,мв-мнкроворсинки, оп-окаймленные пузырьки,фк-фол- 
ликулярная клетка.По-Айзеннтадт,1977

Если эстрадиол ввести самцу, у него начнется синтез внтелло- 
генина, но он не ноглояается ооцитаки,которых нет, а "застревает" 
в фолликулярном эпителии. ^

7 млекопитающих погловение ооцнтои внтедлогенина индуцирует , 
выработку гонадотропина.

7 насекомых синтез вителлогеннна происходит под влиянием ней­
росекреторного гормона, выделяемого из сог^оъа, а/£а£л. (охо- 
ломоэгового ганглия).

В случае содитарного типа оогенеза, в ооцнте происходит эндо­
генный синтез белка: процесс идет неактивно и не наблюдается пнво- 
цитоза.

Процесс вителлогенеза нельзя увидеть в электронный никроекоо, 
так как вителлогенив при обработке матернала вымывается. Во экспе- 
риментаки установлено,что избирательность ооцита в ходе поглощения 
веиеств обеспечивается фолликулярными клетками. Они секретирувт 
какие-то вещества,которые подготавливают превращение вителлогеаи-



на в нерастворимую форму -  гранулы примордиального желтка.Все 
это , однахо, довольно проблематично.

Углеводным нелток -  гликоген и другие полисахариды,появляет­
ся на ноядних стадиях оогенеэа и диффузно распределяется по.цито­
плазме ооцита. -а "

Жировой нелток образуется,как правило, позднее углеводного, 
но раньие белкового. В виде жировых капель он отинуровывается от 
ядрнока или непосредственно связан с митохондриями. Поларйют.что 
у дрозофилы и собаки происходит превращение мктохондмив жировые 
капли. У дрозофилы наблюдается переход митохондрий^з питающих 
клеток в ооцит, в питонов эме которого они превращаются в жировой 
желток. Иногда в этой участвует комплекс Голоде . Жировой желток 
зрелого ооцжта состоит из насыщенных жиров и жирных кислот.У атиц 
жировой желток содержит довольно высокий процент свободного холе­
стерин?.

Белковый желток образуется, как правило, после образования 
углеводного и жирового желтка .В случае эндогенного вктеллогенеэа 
желток синтезируется, как любой белок на мембранах эндоплазыати- 
ческого ретидулума или на свободных рибосомах, при обязательном 
присутствии хошлекса Гольдки. Эндогенный желток всегда соединен 
с  углеводом, т .е .  он является гликопротеидом.

Кристалла желтка лежат в митохондриях, ио не в матриксе, а 
ж полости кристы; ипохондрия при этой погибает.

Итак, в процессе гигантского роста ооцята он вступает в слож­
ные взаммоотвоження с  окружающими клетками и со всей организмом. 
Представление о перетекании желточных белков по цктоплаэматкчес-* 
киж мостикам устарело. В ооцит "перекачиваются" рибосомы с  РЕК 
или их предиественнюга.  Эн некоторыми исключениями (головоногие 
моллюски, выи) фолликулярные клетки не принимают участия в вител- 
логенезе.

Основными функциями фолликулярного эпителия являются: синтез 
мухополисахаридного слоя л  межклеточных пространств,синтез ШИК -  
положительного материала вторичных яйцевых оболочек и синтез ве­
ществ, индуцирующие соэреваиже ооцита. Контроль за процессами вн- 
теллогенеза я созревания ооцжта принадлежит гипоталамусу и гипо­
физу.
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2.Ц.Ц» Типы яйцеклеток. Дйаевые ободочки. По количеству ж 
расположению запасного желтка яйцеклетки классифицируются на 
лилецитальные или крайне телолецитальные, многожелтковне ( п е н *  
стоногие,рыбы,птицы), мезолецитальнне или телолецитальные.средие- 
желтковые (амфибии,осетровые), олиголецятальные или маложелтко- 
вые (иглокожие,черви,моллюски, ланцетник) алецнтальные или бев- 
желтковые (млекопитающие, аервжчвотрахейнне, человек). Особое 
иесто занимает центролецнтальнне яйца, характерные для членисто­
ногих. Они содержат'большое количество желтка, расположенного • 
центре яйца, а вся периферия яйца заполняется тонким слоем "чис­
той11 не содержащей желтка цитоплазмы.

С поверхности яйцо покрывается несколькими защитными-оболоч* 
каки, среди которых различает первичные, вторичные и третичные,
К числу первичных оболочек относится самая внутренняя тшк&я обо- 
лочка, которая образуется в яичнике фолликулярными клетками ж на­
зывается желточной. На основании электронномнкроскопических на­
блюдении полагают,что у дрозофилы даже мембрана , непосредственно 
примыкающая к цитоплазме яйцеклетки, выделяется клеткаш фолли­
кулярного эпителия. У млекопитающих фолликулярные клетки секрети- 
руют толстую желеобразную оболочку, называемую Zotux. peZ&teidd 
(рис,8 ) ;  имеются данные,что в ее образовании принимает участие 
также сама цитоплазма яйца (рис.9 ).' Zona. }эе££ис£с£а. густо 
пронизана со стороны яйцеклетки ыикрСворсннкамн, со  стороны лучис­
того венца-отростками фолликулярных клеток, досткгаожша плазма- 
леммы и входящими в цитоплазму яйцевой хлетки.Э*и расширенные 
концевые отделы отростков называют трансосомамн; в их составе на­
ходятся гранулы по всей вероятности рнбосомиой природы.

Клетки лучистого венца служат дополнительной защитой яйце­
клетки, когда она выбрасывается из яичница в воронку яйцевода. 
Помимо первичной (желточной) оболочки, яйцо может быть окружено 
вторичными оболочками, которые образуются также фоллижулярвыии 
клетками. Сюда относится, например, хорион ямо насекомых.

Ваконец, третичные оболочки выделяются железистыми клетками 
яйцевода, это  -студенистая оболочка яиц анцлбнм, белковая, век- 
скорлуповая и скорлуповая оболочка яиц птиц, кокоин червей ц мол­
люсков. Когда яйцо курицы продвигается по яйцеводу, последовате­
льные участки яйцевода секретярувт белок, затем подскерлуновне 
оболочки и, наконец, скорлупу.Полагают,что успешное образование
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Рис.8.Строение полнос­
тью сформированной Zona, 
pe&ucirto. (Z p ) вокруг 
ооцита в граафовом пу­
зырьке. Микровидли, отхо­
дящие от поверхности 
ооцита,соединяются с 
отростками фоллинуяяр- 
■ых клеток.эти отрост­
ки прободают цитоплаз­
му ооцита ( с )  и могут 
снабжать его питатель­
ными веществами.
По Лишила. ShoxJ., 
1973) '

Рис.9.Скеыатнэирован-

ЙОНЯ v. ^ АЛС|(ЛЛ'1ППЙ
материал QP) находит­
ся и в фолликулярных 
клетках и в ооците.

а£ЗР топлазма ооцита.'”
.77% По Яи-sUn a shott. 
GV «  J973 ■7

этих оболояек обусловлено взаимодействием между яйцом и клетками 
яйцевода^Кеторсе даджно бить строго запрограммировано во времени.
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Присутствие всех трех типов оболочек не обязательно для 
каждого вида яиц; яйцо может иметь только одну (первичную) жди 
две из названных ободочек. 4

2 .4 .5 . Период созревания. В любом учебнике -по обвей биологии 
иди цитологии, где предметом описания является оогенбз,привычно 
видеть подразделение этого процесса на три периода: размножения, 
роста и созревания. В схематическом изображении это удается сде- 
лать легко, в действительности же дело обстоит сложнее.Есди можно 
свободно провести четкую границу между периодом размножения и пе­
риодом роста, то отграничить период роста от периода созревания 
невозможно,так как созревание яйца происходит в процессе его ма­
лого и больного роста. Сущность созревания яйцеклетки состоит в 
осуществлении ею двух последовательных делений мейоза, одно нэ 
которых Скак правило, первое) является редукционным н влечет за 
собой уиеньнение вдвое числа хромосон в ядре, а второе -  эквацу- 
онным (уравнительным), в результате которого обе дочерние Клетки 
приобретают гаплоидный набор хромосом ( п- )  с одинарными хрома- 
тидамн. Сказанное наглядно иллюстрируется таблицей 'I .

Таблица I
Соотношение числа хромосом и количества хроматина 

в период созревания ооцита

Число хромосом 
и количество 
хроматина

Ооцит
1-го
порядка

Профаза
мейоза
(S-фаза)

Редукционное 
деление-ооцит 
2 -го  порядка

Эквационное
деление-
яйцеклетка

N 2 а 2 л п /с
С 2с 4с 40 2с

При рождении у крыс, морских евниок, овец.керов, ебезд е  н 
человека в яичниках содержатся ооциты в стадии доплетена мейоза; 
у новорожденных кроликов, волков,золотистых хомяков - оогонии; 
профаза -мейоза завершается у этих животных в течежве жервой вег 
дели востиатальной жизни.
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В профазе мейоза принято различать 6 основных стадий:прелеп- 
тотену, лептотеиу, эиготену, пахитену, диплотену и диакинеэ. Первые 
четыре стадии и раннее диплотену ооцит проходит,как правило, в 
период малого роста, средняя диолотена и диакинеэ совершается в 
ооците, в период быстро протекающего большого роста1 (Грузова,1977, 
рис, 10). ,

Сущность каждой иэ стадий профазы мейоза хорошо известна иэ 
курса общей цитологии, во здесь уместно было бы кратко изложить 
мало известные сведения о так называемом синаптояекальном комплек­
се (СЕ), изучение которого значительно продвинуло понимание меха­
низма конъюгации гомологичных хромосом в мейозе.

СЕ обнаружен в ооцитах всех исследованных представителей жи­
вотных и растений, но не найден при соматической конъюгации хро­
мосом. Недавно он описан в работах JUos&s (1966), Грузовой 
(1977) и других. По Грузовой, СЕ представляет собой леатоподоб- 
ную структуру, возникающую между конъюгирующими гомологичными хро­
мосомами ооцитов и сперматоцнтов и отчетливо различимую под эле­
ктронным микроскопом. Название происходит от слова *' синаптонеыа", 
что означает "вить спаривания". СЕ состоит из двух боковых лент, 
вытянутых параллельно оси«бивалента от теломера до теломера и 
центральной девты(элемента), которая соединена с боковыми элемен­
тами при-помощи тонких поперечных нитей (р и с .I I ) .  Параметры и 
тонкое строение (X видоспецифичны.

Однако существует ряд признаков, которые присущи СЕ всех ис­
следованных видов. СЕ всегда трехчленная структура. Общая толщина 
СЕ у разных видов составляет 1600-2400 А. Латеральные элемента 
на продольных срезах имеют толщину 300-600 8 , а центральный -  100 
-400 А. Толщина поперечных нитей, соединяющих боковые элеиенты с 
центральным -  20-50 А. Эти нити располагаются либо строго перио­
дично, либо неравномерно.

Формирование. СЕ происходит следующим образом; в лептотене 
между сестринскими хроматядамн появляется осевой тяж,который за­
тем станет боковым элементом. Теломерные участки вместе с конца­
ми осевых тяжей прикреплены к ядеряой мембране.В зиготене тело­
мерные участки.гомологичных хромосом, схольэя по мембране,сбли­
жаются, ж когда расстояние между ними достигает 3000 1 , между осе­
выми тяжами возникают поперечнме нити и образуется центральный 
элемент, асам и  осевые тяжи становятся боковыми элементами воз­
никает СЕ. 2$
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Ри с . I 0 .Соотноиение стадий мейоза и оогенеза:
1 -3 - период малого роста ооцнтов (генера­
тивная .фаза); 4-7-период бального роста оо­
цнтов (вегетативная фаза); 1-лептотена,
2-зиготена и пахитена,8-ранняя диплотенй. 
4,5-средняя Днплотена: 4-солитарный тип,
5-аутримснтарный типу
6-дяакинез,7-метафаза I деления созревания; 
бт-белковое тело; к-кариосфера; лж-лаиповые 
щетки, я-рдрыски. По Грузовой,1977.

Рис.11. Схема строения синаптонемальио- 
го комплекса (СЕ; в ооцитах комара 

Jledls a o f fA  (  М М  1966 из. Груз»- 
вой) ;
А-че^ыре сечения СК; Б-вид сверху час­
ти СЕ с  петлями нитей хроматина; , 
а -г  -плоскости сечения; бэ-боковой эле­
мент; цэ-цеЯтральный элемент.



о пахитене развитие СК достигает максимума, и конъюгация го­
мологов становится полной. При расхождении гомологов СК исчезает 
с хромосом, сохраняясь в местах хиазм в виде отдельных фрагментов. 
Фрагменты СК в виде полгасомплехсов в дипдотене скапливается в раэг 
личных местах ядериой мембраны. Дальнейшая судьба фрагментов СК 
неизвестна.
/  Цитохимические исследования показали,что СК преимущественно 
состоит из белков основной природы. В составе центрального и бо­
ковых элементов обнаружено очень небольшое количество ДНК и РНК.

Образование СК генетически детерминировано, и для его форми­
рования необходим синтез минорной фракции ДНК, составляющей 0 ,3/б­
от всей ДНК, синтезированной в предмейотической интерфазе. Образо­
вание СЕ -  необходимое, хотя и не достаточное, условие для проте­
кания кроссшнговера. Известно,что у самцов дрозофилы кроссинго^ер 
не происходит; исследования показали,что СК формируется у санок 
дрозофилы, но отсутствует у самцов.

СЕ необходим для достаточно длительного удержания гомологов, 
что облегчает процесс кроссинговера; кроме того, сложное трехмер­
ное строение СК обеспечивает конъюгацию н препятствует слипанию 
хромосом. Попарная конъюгация может происходить и без ОС,но Толь­
ко при'наличии (Ж возможно правильное расхождение хромосом.

Изучение судьбы СЕ в мейозе, изучение фрагментов СЕ,а также 
аномалий СЕ позволило понять,что СЕ -  это не органическая состав­
ная часть хромосом, что он собирается на хромосомах при определен­
ных условиях; материал СЕ при этом образуется в самих различных 
частях-ядра. Предполагают,что одним из таких мест являются ядрыш­
ки.

Однако, вернемся к рассмотрению периода созревания.Профаза 
первого мейотического деления ооцита не переходит в метафазу,как 
это наблюдается в мейозе сперматоцнтов (см.нике), а прерывается, 
и" ооциты переходят в дикткотену. Диктиотена длится дни,недели,ме­
сяцы,годы и десятилетия, в зависимости от вида животного, и толь­
ко при наступлении половой зрелости, в предовуляторный период, 
прерванный процесс оогенеза возобновляется и ооцит быстро прохо­
дит все остальные стадии созревания,начиная с.метафазы I .

Механизмы этой удивительной блокады мейоза, направленной на 
оптимизацию жизнедеятельности яйца при овуляции и оплодотворении 
хало изучены. Дыбан и Баранов (1977) приводят гипотезу-^Ало
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согласно которой ингибицня перехода профаны мейоэа в метафану оп­
ределяется воздействием фолликулярных клеток, вырабатывавших эс­
троген. При этом вследствие определенных изменений гетерохрома­
тиновых районов ядра нёгомологичные хромосомы соединяется друг с 
другом своими концами, и,по-видимому, не появоляот ооциту вступать 
в метафаэу мейоэа.

При научении профаны первого мейотнческого деления больвой 
интерес представляет некоторые временные параметры этого процес­
са . (табл.2 ) .

Таблица 2
Временная характеристика профазы мейоэа у разных млеко— 
питавших в зависимости от стадий онтогенеза (по Дыбану 

и Баранову,1977, о небольшим изменением)
4 .

Стадия Мышь Крыса Кролик Золотист.
хомяк

Макак Человек

Прелепто-
тена

13дб 17дб 28-30дб 16,5-17дб 2 , ■
Лептотена 1Э-14дб 17,5-18дб 2,5мб 2-7К6
Зиготена 14-15дб 19^5-20,5

Пахитеиа 16-18дб 20,5-2дпр З-гОдпр 1,9дпр
Диплотева 19-2Одб 2-4дпр 4-7мб б-9мб
Диктиоте-
иа

2-Здпр-
1,5мпр

5дср-
1,5мпр

20дир-4 
5 мпр

Юдпр-
1,5мпр

5мб-2-
Згода

8-9мб
-1Д-40лет

где дб -  дни беременности, дпр -  дни после рождения, мб-месяцы 
беременности, ипр -  месяцы после рождения.

2 .4 .6 .  Ядерные преобразования в ооците во время его роста. 
Вернемся к процессам, происходящим в ядернок аппарате ооцита во 
время его роста. Вспомним,что с самого начала малого роста ооцит 
вступает в стадив первого мейотического деления. Во время малого 
и большого роста в ооците наблвдается несколько видов ядериых 
преобразований, связанных с синтетической активность® .ооцита.Ос­
новные из них -  образование хромосом типа "ламповых щеток” ж яв­
ление амплификации генов.

* 0 первом из назваввых видов синтетической активности упоии-
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валось ш ве, когда рассматривался солитарвым тип оогенеэа.Так как 
при этой РЕЕ синтезируется в ядре самого ооцита (вспомогательные 
клетки отсутствуют), то  в нем наблюдается деспирализацня хромосом 
и преобразование их в форму "ламповых щеток” .

Хромосомы начинает приобретать форму ламповых веток на пахи- 
тенвой стадии профазы мейоза (малый рост) и достигают максималь­
ного развития на средней диплотене (больной р ост ), хроиосомы ти­
па ламповых щеток в ооцитах амфибий достигают визуально уловимых 
размеров (до I  мм), а нить ДНЕ при этом гигантски удлнняется(до 
I  м етра!), образуя многочисленные петли; ординарные петли дости­
гают в длину 50 ики, а гигантские -  до 200 мкм (у  тритона).

На оодитах ксемопуса авторадиографическим методом показано, 
что в этих петлях происходит активный синтез нРНК, обеспечиваю­
щий выработку основного количества этого вещества: 65$ этой иРНК 
обнаруживается в зрелых яйцах; это -  резерв для последующего эм­
брионального развития.

Злектрониомякроскопическая картина ламповых щеток является 
по сути дела не чем иным, как визуализацией процесса транскрип­
ции гевов (рис.12 ).

Рио.12. Хромосомы типа лавровых веток.Микрофотограчия
Из «в. Ko-rcfo , 1976

В поздней диплотене происходит спирализация хромосом,петли 
ламповых веток претерпевают регрессивные превращения и хромосомы 
принимает вид,характерный д и  стадии дяакивеза,
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Амплификация (буквально -  увеличение) генов -  это редупли­
кация отдельная генетических л оку сов (цистронов) с последующим их 
отделением от хромосомы. Локус хромосомы, в котором происходит 
амплификация,.называют "ампликоном".

Первоначально явление, получившее затем название амплифика­
ции, было обнаружено при цитологическом изучении ооцитов амфибий: 
в ядре ооцита (главным образом иа стадии пахитены мейоза) по пе­
риферии его, в определенный момент оогенеза появлялось огромное 
количество мелких ядрннек, природа и значение которых оставались 
не ясными. Затем цитохимическими и биохимическими методами было 
установлено,что эти ядрники представляет собой скопления>рРНК. 
Интенсивность синтеза рРНЕ оказалась здесь в сотни тысяч раз бо­
льней, чем в соматических клетках, и количество ядрынек,т.е.цент­
ров синтеза РЕК, токе было порядка тысячи. У ксенопуса.иапример, 
в ооците перед началом вителлогенеза насчитывается 1500 ядрыиеж, 
каждое из которых синтезирует рРНЕ. В конце оогенеза синтез всех 
РНК прекращается. Естественно, что избыточный синтез рРНК долиен 
предполагать и избыток ДНК, кодирующей этот синтез. .Эту ДНК обо­
значают как рДНК. Явление амплификации ДНК известно у широкого 
круга кявотных: кольчатых червей,молюсков, насекомых,иглокожих, 
рыб, хвостатых и бесхвостых амфибий, но наиболее детально оно 
изучено на ооцитах амфибий и насекомых. Аяолифицнроваииая рДНК 
отделяется от хроносомы и образует в ядре ооцита экстрахромосом- 
кое тельце ( ”злтшнацхонныйп хроматин). Этот хроматин беден п о ­
топами, но количество ДНК в нем у некоторых жуков составляет бо­
лее 40 С; в ооцитах осетра содержание рДНК в 50 раз превышает 
гаплоидное.

Время амплификации различно у разных представителей животных, 
но чаще оно приходится на стадию пахитены (ксенопус) или диилоте- 
вы (о се т р ). У некоторых беспозвоночных (жухи,сверчки,двухрыхме) 
амплификация рДНК начинается с оогонжев.

Несколько лет тому назад явление аиалифижацни г а м  Обнару­
жено в ранних ооцитах человека.

Казалось бы,что амплификация рДНК должна происходить и оащи- 
тах, растущих по солитарному ифолликулярному тиву« где №  еш те- 
зируетея самим ядром оопита, а ие врпиоеится в « и щ  ЮТва; на* 
против,амнлифшкации рДНК, ие должно происходить * аачпащ,расту­
щих но нутринеитарноиу типу, в которые РНК "перекачивается* м -
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клетками оогиниального происхождения. Но такой закономер­
ности в действительности не существует. Например, у морской зве­
зды, ооцжты которой не получают РНК извне, амплификации рДНК не 
обнаружено.

Говоря об амплификации генов, происходящем в ооцитах живот­
ных в пернод их роста, уместно всп оиить.что во врем  роста со - 
матжческкх клеток, когда оав приобретает большие и гигантские 
размеры, наблюдается явление полиплоида за ции ядер .т .е . многократ­
ного увеличения геномов. Так, в ядрах клеток пищеводных желез ло­
шадиной аскариды, нредставлеяных всего тремя гигантскими' макро­
скопическими клетками, полиплоидия достигает 2400 Л- . В половых 
клетках животных, точнее в ооцитах, вс время их малого и большо­
го родта похяолондиэаоиж ядер не происходит, это  и понятно: гене­
тический материал, заклоченный в ядре ооцжта, остается непри­
косновенным'! Сначала рДНК выявляется из состава хромосом, а за­
тем экстрахромосоижве тельце вместе с материалом ядрышек выбрасы­
вается в цитоплазму ооцита, где продолжает сохраняться.

Каково же функциональное значение того избыточного количест­
ва fHK,которое накапливается в ооците в результате действия ам- 
алИфицированных генов?

Установлено,что приблизительно 1 /3  этих запасов идет сразу 
на матрицы для синтезов преимущественно мембран (мембран эндо- 
алаэнатического ретикулума, желточной мембравы, пказмалемш и 
д р .) ,  а 2 /3  образуют информосомы, в которых накопленная РНК оста­
ется до оплодотворения. Сразу после оплодотворения процессов реп­
ликации не происходит, и у зародыша расходуются запасные матрацы. 
Об этом яодробвее будет сказано в главе о дроблении.

Итак, мы проследили длинный и сложный путь возникновения и 
становления половой клетки от первичного гоиоцита до зрелого яй­
ца, способного к оплодотворении,

У человека самые первые ооциты) начавшие Созревание в эмбри­
ональном периоде, заканчивают его лишь при наступлении половой 
зрелости, через 13-14 лет, а последняя яйцеклетка, вступающая в 
стадию созревания, может быть у яенщкн в 43-50 лет.

Такой длительный период задержки развития яйцеклетки иногда 
имеет нагубне жоследствия -  может появиться эмбрнон с мейотичес- 
кжмк дефектами. Так, лишняя 21-я хромосома, возникающая в виготе 
ж результате вераехждеяия гомологов в анафазе мейоткческнх д е-
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летай, обусловливает возникновение болезни Дауна. Частота подоб­
ных заболеваний увеличивается с возрастом матеря.

2 .5 .  Сперматогенез. Семенник развивается,как я яичник, иа 
медиальной поверхности вольфовых тел сначала в виде иеболыпх ва­
ликов, являвшихся индифферентными зачатками гоиад.Валикш с  поверх­
ности покрыты целомическим эпителием, под которым располагается 
иеэенхина. В этот начальный период даже иа гистологических срезах 
иевозмохно отличить зачаток семенника от зачатка яичника.

Первичные гоноциты, развивавшиеся из стволовых клеток,мигри­
руют в зачатки гонад из яелточной энтодермы (у  основания разви­
вавшегося аллантоиса). В течение миграции количество первичных го­
ноцитов быстро увеличивается. Вступая во взаимосвязь с клетками 
растущего целомического эпителия, они образует в развивавшейся 
гонаде структуры в виде шнуров, враставших в мезенхиму. У человека 
преобразованиенедшфференцнрованных гонад в семенники иди яичники 
начинается со второго месяца развятия эмбрюна,когда он имеет 
I&-25 м  теменно-копчиковой длины. В случае развития эмбриона муж­
ского пола примитивные половые инуры удлиняется и проникает в глу­
бокие слои мезенхимы,Серия при этом связь с поверхностным эпите­
лием. Такое медуллярное расположение половых шнуров служит отличи­
тельным признаком развивавшегося семенника от развивавшегося яич­
ника, где первичные гоноциты в составе Пфлвгеровсках мешков за и ­
кают кортикальный слой молодой гонады.

В примитивных половых шнурах первичные гоноциты продолиавт 
активно пролиферировать среди клеток целомического эпнтелия,кото- 
рые являются предшественниками клеток Сертолн. Последние, в отли­
чие от гоноцитов, имевт малые размеры и уплошенное ядро.В период 
ранего эмбриогенеза множество первичных гоноцитов дегенерирует.
Во время полового созревания в половых шнурах образуется просвет 
и они превращаются в семенные канальцы;’ у человека это происходят 
на 7-6  году жиэвш. Первичные гоноциты, размножаясь, давт сперма- 
тогокнн, а сопровождавшие клетки нрекранавт деление и двффереици- 
рувтся в клетки Сертолн. Нейду сеиеиныта канальцами развиваются 
клетки Лейднга.

В семеннике взрослого животного (иди яичнике человека) основу 
семенного каналы» составляет баэальаая мембрана, к которой снару­
жи примыкает тонкий слей соединительной ткани. На базальной мем­
бране располагаются клетки Сертоли (суотеитоцкты), развивавшиеся
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■а целомического эпителия ■' випелняюцие трофическую к фагоцитар- 
кув функции; о п  такие вырабатывает белов -  секрет,влиявщкй ва 
выработку тестостерона, н возможно, стероидные горновн, гликоген 
н липиды, Клетки Сертоли хороао изучены .электронкомкхросхенкчес- 
кн (ем .икхе).

Среди клеток Сертоли располагается клетки "епериатвгеввого 
эпителия", т .е .  половив (сеиеиине) клетки, иаходяцкеся ва резких 
стадиях развития и лежащие более или менее правшлькнмн концентри- 
чеекнмм рядям» во зовеи размножения, роста,созреваижя к формжре- 
ваижя.

Снериатегеиеэ,т.е. развитие мухсхкх пслових клеток-спермато- 
зоидов, начинается с  наступлением нолевой эрелвстж (у  человека- 
в 13-15 л ет) я продолжается в течение всей жизни мужского орга­
низма. В лвбом учебнихе по амбряологии нля гмстелогМя мекио уви­
деть енисамме классических форм ■ стадий развития спериатогекинх 
клетек и преобразования их в зрелую иухскув яоловув клетжу-спер- 
иатозокд.

Be десятом нехдуиароднем конгрессе анатомов в Токио (1975) 
один кз энтузиастов изучения отей области науки -  0а.*гсе££  
сделал доклад на тему "800 лет изучения сперматозоида" .Несмотря 
на такой длителиий ррох, строение свериетозоида било полностью 
вняснено линь е  иоиопв электронного микроскопа, Ва рис.13,взя­
том из 1 0 -го  яздажяя учебиижа гмстояогнк &€оот. .TojvetAfa. 
(1975), яредё/авлена схема строенкя сперматозоида млекоиитаюие- 
го , составленная на основании электронной микроскопии. ,

Типична зрели! снерматоэощд состоит кз головки, соедините­
льной части (вейки) и хвоста. Головка человеческого сперматозои­
да киеет 4 -5  ней в длину и 2\5 -  3 ,5  мхи -  в ширину. Большую ча­
сть объема головки составляет ^дро, содермаиеё в сильно уплот­
ненном виде хроиатнв с  полним объемом наследственной информации. 
Передние 2 /3  ядра покрыты аиросоЬальнай капочхой -  органеллой, 
содерхаией ферменты обусловливавши проникновение сперматозоида 
в яйцо при оплодотворении. Далее следует мейка,средний отдел, 
главнвй отдел и концевой отдел. Вейка, является связующей частью, 
в которой располагаются две цеятрколи,Членение перпендикулярно 
друг другу -  проксимальная, которая,возможно, играет важную роль 
в процессе слияния пронуклеусов, и джстаАяая, которая образует 
осевую нить хвоста.Средний отдел содержит оЬ^вуо нить,состоящую
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Рис.13. Схематизированная электронограмма строения
сперматозоида плекопмтавщего.По Ыоотa. &м/се2£

■з 9 пар периферических и пары центральных нитей и покрытую с по 
верхности митохондриями; они генерирует энергии для движения 
сперматозоида. У человека средняя область имеет в длину ет 5 до 
7 мкм, в толщину -  I мхм. Митохондриальная ободочка эакаичжвает- 
ся кольцом.
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В главной отделе (р и с.13 А) хвостовая нить покрыта фиброз­
ной оболочкой,которая состоит из дорзальной и вентральной продо­
льных колонн и семи плотных волокон,которые располагается ассим-

ДОРСАЛЬНАв
ПРОДОЛЬНАЯ
КОЛОНКА

метрично: малый консартмеят содержит 3 плотных волокна, бодьоой- 
-  4.

Полагает,что эта асимметрия отражает движение хвоста.В кон­
цевой части фиброзная оболочка истончается и самый кончик хвоста 
покрывается только иеибраиой.

В настоящее время принято различать З^фаяы в nponecoe_cneg- 
матогеиеза: 1 - митотическое размножение, мейоэ и спермиогевеэ.Та- ' 
кое подразделение почти совпадает с классическим; первая фаза со­
ответствует периоду размножения, вторая -  периоду созревания,тре­
тья -  периоду формирования, йсклсчается линь период роста,кото­
рый в развитии сперматозоида очень незначителен. Схематически 
процесс сперматогенеза представлен на рис.14. - 
& a*vcet£  , обнаруживши в электронный микроскоп межклеточные мс 

тики у сперматид, приводит следувиув схему сперматогенеза (рис. 
15).
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Дяпдоцны!
о е р в п и в !

Эхвацнияое хедепе:
, \ I \4 гаплоидна сперитндь>

Pi g .14. Схема сперматогенеза. Ориг.
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Рис.15. Диаграмма, показывающая клональную природу мужских поло­
вых клеток,Только наиболее примитивный сперматоговкй, дающий при 
делении качало популяции стволовых клеток, претерпевает полное 
деление цитоплазмы и дает начало отдельным дочерним клеткам.При 
дальнейшей дифференциации дочерние клетки от всех последующих 
делений сперыатогониев и от двух иейотнческих делений остаются 
связанными межклеточными мостиками. Отдельный сперматозоид пол­
ностью отделяется от сянцктальиых связей остаточных телец,кото­
рые остаются при этом связанными мостиками.
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На основании электронномикроскопического и гистохимическо­
го изучения сперматогенеза у многих животных этот процесс нагляд­
но представляется так (рис.16 ): ,
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Рис.16. Состав четырнадцати клеточных ансамблей,обнаруживаемых 
в сперматогенном эпителии крысы.Каждый столбец состоит иэ раз­
личных типов клеток, составляющих клеточный ансамбль или стадию 
цикла (обозначено римскими цифрами под рисунком). Различные 
клеточные ансамбли переходят один в другой при прохождении ста­
дий ет I  до 14-ой. Последовательная смена клеточных ансамблей 
при переходе от I к Х1У стадии составляет цикл сперматогенного 
эпителия. Обозначения: А, 1л- В: сперматогонии типа А, промежу­
точного и типа ВifL,LjS,P,Z>i- первичные сперматощггы I поряд­
ка в ирелептотене, девтотене, зиготеве, пахитене и диакенеэе со­
ответственно; П» спернатецнты П рорядка, 1 -1 9 ,-  последователь­
ные стадии сперматогенеза. Иэ Дизип. a. 3h,ox.t, 1975.

Сперматогонии представляют собою гетерогенную по составу 
группу активно проляфержруоцих клеток, обозначаемых как А и В. 
Среди клеток А теперь различают А0, считая их стволовыми клетка- 
МЖ.0М характеризуются наличием диффузного хроматина в ядрах,сла­
бев еивеобиостью синтеза FHK к устойчивостью к облучению«Эей ство­
ловые илетхи сеставляют примерно 1 /5  всего типа А . Механизм, с по- 
иощьв которого популяция сперматогоикев а0 поддерживается на эпре- 
делеииом уровне, нале известен, но время от времени образуются 
клетки Aj.Ag.A^. M т .д . ,  затем клетки промежуточного типа ( In-  ̂
и типа В. В ходе этого процесса осуцествляется постепенная гете- 
рохроиатжэация (ковденсация хроматина) у поверхности ядра.При де-
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ленни клеток типа в образуется пролептотенные сперматоцнты,за­
тем развивается профаза мейоза (клетки L Z , Р \ в стадии па- 
хине иы клетка незначительно растет) и возникает сперматоцит I I  

■порядка с  гаплоидным числом хромосом.
Поскольку в мужском организме мейбэ не начинается до наступ­

ления половой зрелости, в процессе сперматогенеза, • в отличие от 
оогенеза,никаких длительных задержек не наблодается, и диакинеэ 
следует сразу за диплотеной.

Процесс развития сперматиды и сперматозоида теперь принято 
называть спермиогенезом.

*“ Спермиогенез у крысы подразделяется на 19 этапов (рис.16, 
арабские пифры), которые группируется в 4 фазы: I )  фаза Гольдки;
2 ) фаза колпачка; 3 ) акросоиальная ({аза и 4 ) фаза созревания. 
Количество этапов варьирует у разных видов: у мыши их 16,у обезья­
ны -14, у морской свинки -  15.

Развитие сперматиды хорошо изучено в световом микроскопе с 
применением РА2 -реакции (с  реактивом 1 иффа),ори которой глико- 
протеииовый материал акросомальных структур окрашивается в крас­
ный цвет.

В фазе Гольдаи (рис.16 , 1 -3, рис.17) появляется в комплексе 
Гольдки так называемые проакросомальные. гранулы,каждая из которых

окружается мембраной 
гольджиева пу зырька .• 
Проакросомальные гра­
нулы, объединяясь,даст 
единичные акросомаль- 
кые гранулы, также в 
виде пуэырьков.Даль- 
нейшее увеличение ак­
росомальных пузырьков 
происходит на участке 
поверхности ядернойГ 
оболочки,который и
определяет будущий пе­
редний полос ядра

нготмк и 
осевые нити

сперматозоида.В это же 
время одна из двух

Рис.17.«аза Гельдки центривлей,которые ра-



сполоиены на противоположном noWce клеткй, (а  именно, дисталь­
ная) дает короткий жгутик,- будущую осевуо нить хвоста.Здесь же 
возникает хроматоидное тело.

Во второй фазе (рис.1 ,4 -8  и рис.±8) формируется акросома,по­
крывающая : шапочкой поверхность передней половины или двух третей

Frc. I 8 Фаза колпачка

ядеряой оболочки. Ка стадии 8 формируется аксиальный комплекс 
будущего хвоста, состоящий обычно издвух центральных и девяти пар 
периферических нитей (трубочек). Хроматоидное тело приближается 
к месту формирования аксиального комплекса.

Акросомальная фаза (рис.1,9 -  13 н рис.19) характеризуется 
глубокими изменениями ахросомы.ядра и жгутика.Ядро движется жэ 
центра х периферия клетки,удлиняется и претерпевает конденсации 
хроматина. Спериатида поворачивается таким образом,что акросома 
становится "лицом" к стенке семенного канальца. Цитоплазма клетки

44



сползает в направлении хвоста и вытягивается, окружая проксималь- 
нув часть жгутика. Хроматоидное тело окружает и формирует кольцевид­
ную структуру вокруг жгутика; оно интенсивно окрашивается гемато­
ксилином, а в электронном микроскопе в нем видны нитчатые' и зер­
нистые структуры.

Митохондрии, которые до сих пор находились в периферических 
частях цитоплазмы сперматиды, мигрирует к жгутику и окружает его; 
позднее они дадут митохондриальную оболочку в среднем отделе 
спермин. В это же время цитоплазматические иикротрубочки образует 
цилиндрические структуры, называемые хвостовой оболочкой или -ман­
жетой, которая окружает начальнуе часть жгутика.

AKPOCOMMbYiM ФАЗА

Рис.19. Акросомальная 
фаза и фаза созревания 
в развитии спериатс.-



В четвертой фазе -  фазе зрелости (рис.I , 14-19 и рис.19) 
сперматида превращается в сперматозоид. 4

Считают,что форма ядра -и акросомы видоспецифична.
В течение всего процесса сперматогенеза развивающиеся семен- 

<- вые клетки находятся в тесной связи с клетками Сертолн (р ис.20 ).' 
Поверхность ядра клетки Сертолн сильно извилиста, в ядрышке со­
держатся вакуоли; в цитоплазме хорошо развиты гладкий и шерехо- 
ватый ретикулум, митохондрии, встречаются липидные включения.Апи­
кальные части клетки разветвлены в направлении к просвету каналь­
ца; базальные части расширены. Клетки не образуют,как это счита­
лось ранее.сянцития.Множество тонких цитоплазматических отрост­
ков клеток Сертолн окружают все развивающиеся половые клетки,кро­
ме сперматогониев и стволовых, клеток, расположенных в непосредст­
венной близости к базальной мембране канальца. Клетки Сертолн в 
зрелых семенниках никогда не делятся; они весьма резистентны к X- 
луч&м и другой ионизирующей радиации, а также к различным токси­
ческим веществам, разрушающим половые клетки.

Созревший сперматозоид высвобождается из цитоплазмы клетки 
Сертоли, в которую была .погружена его головка, и, становясь сво­
бодным, шходит в просвет. Первые сперматозоиды у крысы появляют­
ся иа 4 5 -50-й день после рождения.

Большое значение имеет временная и пространственная органи­
зация процесса сперматогенеза. Каждая новая генерация половых 
клеток начинается тогда,когда закончилась предыдущая. В каждом 
участке семенного канальца всегда имеются определенные стадии 
развития половых клеток. Полная серия морфологических изменений, 
заключенная между образованием двух одинаковых сочетаний.называ­
ется циклом сперматогевного эпителия. Такие же сочетания наблю­
даются и по длине семенного канальца; они называются волной спер- 
матогенного эпителия. Одно сочетание в цикле называется стадией 
цикла, одно сочетание в волне -  сегмевтом волны.

В литературе сегмент волны обозначается римскими цифрами 
(рис.16 ) .

Удалось вычислить продолжительность цикла: у крысы -  12 дней, 
у мыши -  8 , у человека -  16 дней. Продолжительность же всего про­
цесса сперматогенеза: у крысы -  48- дней, у мыши -  35 дней, у че­
ловека -  74 дня.
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Рис.20. Ультраструктура клетка Сертоли и ее отношение к 
половым клеткам. По Sa.Y/c.e.tt ,1973

Процесс сперматогенеза характеризуется уникальными особенно­
стями обмена. Очень важным фактором является постоянство темпера­
турного режима. У человека температура в семенных железах на 4-5 
градусов ниже температуры тела. Это обеспечивается наличием сосу­
дистого сплетения, где остывает кровь, идущая к яичникам.При не­
большом запасе субстратов в семениоВ железе даже иеэиачжтельное 
повышение температуры влечет за собой прекращевне процессов синтеза
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белка к в целом -  сперматогенеза.
Число сперматозоидов, образующихся в.течение жизни челове­

ка, огромно, и усе они пригодны к репродукции.
В заключение следует подчеркнуть принципиальное сходство 

процессов оо -  и сперматогенеза (ср.схемы на рис.4 н 14 ), а так­
же их отличительные черты: I )  Оогенез совершается в основном в- 
период эмбриогенеза особи; сперматогенез -  в течение всей жизни. .
2 ) В оогенезе из одной оогонии развивается одна яйцеклетка, в 
сперматогенезе из одной сперматогониа -  четыре полноценных спер- '  
матозоида.
3) В оогенезе ярко выражен период роста ооцита, в сперматогенезе 
рост сперматоцита I порядка незначителен.
4 ) В оогенезе отсутствует стадия формирования,имеющаася в спермато­
генезе (спермногенез).
5) в сперматогенезе отсутствует стадия диктиотены, столь характер­
ная для оогенеза.

Глава Э. ОВШЦИЯ И ОПЛОДОТВОРШИЕ

3 .1 . Овуляция. Овуляцией называется процесс выхода яйце­
клетки из яичника. Степень зрелости яйцеклетки в момент овуляции 
у разных животных различна (см.ниже); у млекопитающих,например, 
яйцо овулврует на стадии метафазы, И. По во всех случаях яйце бы­
вает гаплоидным и полностью обогащенным желтком,

Чтобы познакомиться с деталями процесса -овуляции необходимо 
вспомнить строение яичника;-удобнее это сделать на примере яични­
ка млекопитающих.

Половая железа или яичник вэроолого животного представляет 
собой динамическую структуру, в которой из первичных (примордиа­
льных) фолликулов вырастают и развиваются так называемые вторич­
ные и третичные фолликулы. Первичные фолликулы, располагающиеся 
в массовом количестве в корковом веществе яичника, непосредствен-г 
но иод белочной оболочкой, содержат по одному ооциту I порядка,ок-. 
ружейному однослойным сначала плоским, затем кубическим фоллику­
лярным эпителием. Ооцит растет, накапливает желток, приобретает' 
Z&ul а фолликулярный эпителий становится все более
многослойный. Третичный фолликул возникает в результате накопле­
нии жидкости в пространствах между клетками фолликулярного эпите-
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лия. В конечном счете образуется Граафов пузырек,располагаощийся 
у поверхности п а п а .  В Рраафовои пузырьке у одной яэ его стевок 
располагается так называемый яйцеыесннй бугорок, в которой н на­
ходится ооцит, окруженный 'ZOnei- cid a  ■ слоями фоллххуляр- 

j ннх клеток, называемых теперь лучистых венцом (е сгстъ . -itaa&aid). 
Zon-a. pe££uete£t) непрепоаема для растворов высокомолекулярных 
веществ, например, похаоахаридов ■ белков.Хмдхость,скапливаемая- 
оя в иолостя граафева пузырька )  давмд ва его стенки,
ок начинает фхвктуировать (размеры его у хенцин достигает 10-15 
хм) х в конце концов прорывается; яйце вместе с  corona t-aalcato. 
выпадает пз состава янчввха в полость тела к тотчас подхватывает­
ся фвнбрхямк яйцевода, в верхней трети которого оно встречается 
с о  снерннен (если пронзонло осеменение) к оплодотворяется Д  не­
которых хкветных например, у амфибий, яйцеклетка по выходе нз 
якчняка проделывает звачнтельно белее длинный путь в полости те­
ла прежде чей она попадает в воронку яйцевода. У вистах животных, 
в чаотносм  у  аркыатов, растущие фолликулы ыегут возкккать до ро­
ждения. Однако, оауляцжж здесь не происходит; она начинается лкнь 
с  наетуилеижеи нолового созревания. Большинство феллнкулов в яич­
нике подвергается дегенерацки ка разных стадиях их роста и разви­
тия; этот провесе маэ. атрезней.

Число фолликулов, д о с т и г а е т  овуляция, более клх иенее во- 
стеянио для каждого вида кхвотжого; ток у женщины эа 90 лет ре­
продуктивного периода овулшвует всего 360-390 ими.

Веред овуляцией' ееиит I  порядка жлежонатавцеге каходится в 
стадмв мейоза, иачавиегося давно (см.выые) н останоимвнегося па 
стадпм дмхтжотемн. Ее времен! всплеска ЛГ (лутеипвзкрдгецего гор­
мона) ооцвт еые содержит хромосомы типа ламповых щеток (еели еки 
вообще возникает у  данного вида, например, у хвостатых амфибий), 
во емжтез PHI, характерный для перкода больного роста уже завер­
и в !. -+

Ооиит вступает в фазу диакихеза, т .е .  макекмалыого укороче­
нии хромосом в бивалентах, ■ ядро в «то  время (конец профазы I )  
становится очень светлым (3 Б ). Затем быстро наступает метафаза 
1 , анафаза 1 , веретено деления вращается, наступает телофаза I  и 
от ооцита отделяется первое редукционное тельце. Подучается ооцнт 
Б порядка. Деление цитоплазмы 'осуществляется крайне неравномерно: 
львиная доля ее оказывается в ооцкте, экономно сберегавцен все
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накопленные вещества. Большой биологический смысл этого явления 
общеизвестен. Ооцит П порядка, не переходя в интерфазу,приступает 
ко второму мёйотическому деление (эквациоиноиу). Профаза здесь 
очень коротка, хромосомы конденсированы и образует структуры сер­
повидной формы яа периферии ооцита П порядка. Образуется метафа- 
эа П, яа которой возникает некоторая задержка я происходит овуля­
ция.

В процессе овуляции ооцит П порядка, окруженный с&ъо/ю. 
Zct-oU ctia,, выпадает в полость тела, а затем -  в воронку 'яйцево­
да. Б женском организме за I  мес.овулнрует только I фолликул, а 
остальные (20 и больше) дегенерируют. Последующее мейотическое со ­
зревание ооцита зависит'от проникновения в него сперматозоида при 
оплодотворении.

3 .2 . Гормональный контроль овуляции. Овуляция, происходящая 
синхронно со  многими другими процессами репродуктивной системы * 
самки, обусловливающими успеиное оплодотворение и дальнейшее- раз­
витие зародыша, тонко регулируется у всех позвоночных ‘животных и 
человека гонадотронными гормонами гипофиза и стероидными гормона­
ми яичника.

Наиболее полно изучено действие двух групп гормонов гипофи­
за. Первая группа -  фолликулостнмулирующие гормоны (ФСГ), которые 
воздействуют яа рост фолликулов в яичнике; вторая группа -  люте- 
нниэирусвие гормоны СЕТ), вызывающие вместе с ФСГ созревание фол­
ликула, овуляцию и образование желтого тела. Поддержание секреции 
желтого тела и секреции молока обеспечивает лютеотропный гормон 
(ЛТГ). Количество выделяемых гипофизом гонадотропных горкомов ре­
гулируется по принципу обратной связи самими гонадами, в которых 
вырабатывается два основных гормона -  эстроген и прогестерон.

Эстроген продуцируется клеткани фолликулярного эпителия,на­
капливаясь в полости растущих фолликулов и граафовых пузырьков,а 
также, возможно, интерстициальными (соединительнотканными) клет­
ками яичника. Прогестерон вырабатывается клетками желтого тела.

Влияние на организм овариальных гормонов велико.Удаление 
яичников влечет за собой прекращение полового цикла, атрофию мат­
ки и исчезновение вторичных половых признаков.

Механизм совместного н рецнпрокного действия гонадотропных 
гормонов гипофиза и собственных горнонов лчвнка пока до конца не
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научен. Некоторое представление об этом дает схема,изображенная 
на рис.21.

О  О  i

\  ^ К Ш к
мистнм гммммнтт секитоиывш».   ,п « и

' омшциа фм* км-
ЦИКЛ

«дм*мм 
цни* ui’e'M u

Ршс.21. Днаграина оварнльного цжкла, 
показывавшая уровни четырех первичных 
гормонов (лг,ФСГ,эстрогена и прогес­
терона)! состояние фолликулов и мат­
ки. Иа VajtoUsz. e . a . , i m .
По- В еы и& а /fazjb, 1976

ФСГ,попадая с кро­
вью в яичник,сти­
мулирует рост по­
ловых клеток и об­
разование эстроге­
на. Эстроген деЕ- 
ствует на гипофиз, 
стимулируя повышен­
ную секрецию ЛГ и 
понижая секрецию 
ФСГ. Под действием 
ЛГ повышается про­
ницаемость фолли­
кулярных клеток; 
они активно погло­
дают жидкость из 
сыворотки крови.. 
Это приводит к 
разрыву стенки - 
граафова пузырька . 
и овуляцтГ.Яогда 
в яичнике начинает 
функционировать 
желтое тело,клет­
ки которого про­
дуцируют прогесте­
рон, его деятель­
ность активизирует­
ся ЛТГ (на рис,21 
ие изображено), в 
то же“вреня выра­
ботка ЛГ и ФСГ зна­
чительно снижается. 
Уменьшение гормонов 
яичника вновь усн-
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лнвает продукте К Г  * гжпефнае. Это приведи? к росту очередного 
фолликула в дачнике,! вши веатеряется.

Схедует отметить,что в организме самца *СГ ппефмаа, достигая 
сеиенвяка, симулирует роет семенных кяеток я вызывает.равмияме* 
н е  н ов и  стволовах клеток, давшх мчало очередный генерациям 
сперматозоидов, которые идут ва смену ухе выделении. Поя деяст- 
вкем ЛГ' сперматозоида выходят кв состава секеввяков в их нроте- 
ка.Кроме того, ЛГ стамулярует сехрещоо тестостерона хлетжана Лев» 
дата еемеваяка*

Общей чертой гяадотроиных горииев гипофиза, м к  в всех 
гормонов позвоночных животных, является отсутствже у вкх вндевей 
свеввфвчяостн. '

Выработка в выделение гонадотренвкх гервенов вв клеток гяно- 
фвва в кровоток, в своо очередь, регулируется гвоеталаввческей 
области) головного мезга.

3 .3 .  Гормональная регуляция еоатеваикя ооивтов в овуляшш 
у Лнхитиым. Основанием к выделом вс данного «вопроса в
отдельный параграф послужило интенсивное раэвнтне исследований в 
«той обдастн, проводимых в отечественных в зарубежных лаборато-' 
рнях. В первую очередь здесь следует отметить лабораторно экспе­
риментальной эмбриологи института Бжолегвн развития в Москве, 
руководимую Т.А.Детлаф.

В этой лаборатормн в течение шогкх лет научается бнологня 
развития рыб н амфибий, разиносение которых происходя? в воде.

Тот факт,что под влиянием гонадотропных гормонов гявефхза 
созревание ооцнтов рвб н аифнбнй успешно происходит вне тела сам­
ки в солевом растворе, открыл иирекие возможности для исследова­
ния процессов созревания ооцитрв и овуляция, их гормональной ре­
гуляции н т .д .

Установлено,что стимуляция созревания ооцнтов осетровых рыб 
(Детлаф и др.1968) н амфибий (  JHcuSui' ,1972) вод влиянием го­
надотропных гормонов гипофиза осуществляется в два этапа: гона^ 
дстросшые гормоны действует на фолликулярные клетки н индуцируют 
в них синтез прогестероноаодобного вещества, которое затем сти­
мулирует созревание ооцита. Таким образом, влияние г OHaHviрепных 
гормоаов ка ооцит опосредовано клетками фолликулярного эпителия.
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Прогестерон, напротив, влияет на ооцкты осетровых рыб н амфибий 
непосредственно. Любопытно отметить,что прогестерон,введенный 
внутрь ооцита, не оказывает яа него никакого действия; для полу­
чения эффекта необходимо воздействие прогестерона нзвне.Под вли­
янием гормонов наблюдается слйяные изменения в структуре н свой­
ствах созревающих ооцитов. ЗП вплотную приближается к поверхно­
сти ооцита, сплющивается под ней, и вскоре происходит дезинтегра­
ция оболочки ЗП; кариоплазма выходит в цитоплазму (рис.22 и 2 3 ).

Р М .22.Рм реэ через ажямвлмую
область ооцита осетра.ЭП-эаро- 
дыяевнй пузырек (ядро), ЛК- 
лажуна кариоплазмы.
ПоДетлафД977 .

Рме.23.Разрез через амж-
мальную область ооцита 
осетра.Дезинтеграция обо­
лочки 8и и переход йаряо- 
плазмы в цитоплазму.По 
Детлаф, 1977

При нтом кариоплазма посте­
пенно распределяется по цито­
плазме анииальной области оо - 
иита; здесь появляются грану­
лы гликогена, В это время оо­
цит находится на стадии про- 
яета$азы с сильно вовдененро- 
иавными под влиянием цитоплаз­
мы хромосомами.

В цитоплазме ооцнта, в ее 
вертикальном едое,появляется 
сократимость, изменяется про­
ницаемость, поверхностного слоя 

-«^появляется способность к 
осуществлению кортикальной ре­
акции и оплодотворению.Наблю­
дается оводнение цитоплазмы и, 
как следствие его.повыиение 
тургора ооцитов,играющего важ­
ную роль в процессе овуляцнв.
В овулировавших ооцитах лягуш­
ки содержание воды иа 32# боль­
ше,чем в овариальных ооцитах.

В отношении гормонального 
контроля овуляции предполага­
ется, что гонадотропные гормо­
ны действуют на фолликулярные 
клетки опосредованно -  через 
клетки перитонеального эпите­
лия .Гормоноэавкскный_ период 
для овуляции у осетровых рыб
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и амфибий более продолжителен, чем для созревания ооцйтов. Изуче- 
вие этого периода, еще далекое от завершения» имеет большое зна­
чение , поскольку ш  определяет особенности начального периода 
развития зародыша.

Ооциты лягушки овуларувт на стадия метафазы I .
Роль гормонов в процессе овуляции и проясходяцего прн этом 

созревания ооцита убедительно показана а  работе Масуи (1972), на 
которой следует коротко остановиться. Автор изучал созреваовие 
in, i't-t-LO ооциты лягушки. По его данным, гонадотропные гормоны 
гипофиза, подобно тону,как это происходит у осетровых риб,стиму­
лируют секрецию фолликулярными клетками нрогестероноаодобного 
горноиа, который в свою очередь вызывает созревание ооцита.Проге­
стерон, действуя не на ядро или цитоплазму ооцита, а только на 
его поверхность, где есть рецептор прогестерона, вызывает образо­
вание в цитоплазме ооцита "фактора, стимулирующего созревание" -  
ФСС. Этот фактор вызывает разрушение оболочки ядра (зародыневого 
пузырька) ооцита. Кроме этого, в цитоплазме созревавшего осцита 
образуется цитостатическнй фактор -  ЦСФ, который вызывает оста­
новку митоза и мейоза на стадии метафазы. После активации ооцита 
в процессе оплодотворения этот фактор исчезает и ооцит продолжает^ 
свое развитие. Опыты Масуи показывает,что все изменения цитоплаз­
мы, ответственные за созревание ооцита, могут происходить без непо­
средственного участия генетического материала ядра, и,таким о б - - 
разом, контроль поведения ядра иа этих стадиях является полностью 
эпигенетическим. Это подтверждается в экспериментах с  облучением: 
если облучить ооцит рентгеновскими лучами в высоких доэах.убиваю- 
щих ядервый материал, созревание его оротекатт нормально я при 
оплодотворении из вего развивается гаплоидный головастик!

Что касается беспозвоночных животных, чо полагают,что у них 
освобождение гамет находится под иеиее строгим гормональным конт­
ролем, чем у позвоночных,и более подвержено влиянию факторов внеш- 
веи среды. Так,выделение гамет у нгдхоиих можно вызвать путем 
воздействия иа них слабым электрическим «окон.

3 .4 .  Оплодотворение. Оплодотворение представляет собой про­
цесс соединения женской и пуховей гамет, происходящий в результа­
те слияния ядер обеих воловых клеток. Процесс оплодотвореЕия хоро­
шо изучен у дрозофил,морозах ежей и розных млековитающих.Отметим,
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что ва молекулярном уровне процессы,происходящие прв оплодотворе­
нии у всех названных животных очень сходны.

В ходе оплодотворения принято условно различать три фазы: 
фазу дистантных взаимодействий, фазу контактных взаимодействий 
и фазу сперматозоида внутри яйца.

В старых учебниках имеется указание на то,что универсальным 
механизмом дистантного взаимодействия является хемотаксис.

Позднее оказалось,что явление хемотаксиса встречается очень 
редко -  у папоротникообразных, мхов и у двух представителей жи­
вотных: рыб (сельдь) и кишечнополостных (гидроиды). У папортннко- 
образных выделяется вещество типа яблочной кислоты, и сперматозо­
иды движутся вверх по градиенту концентрации. В яйце сельди имеет­
ся микропиле, к которому прямолинейно устремляется сперматозоиды.

У ряда животных выделены из яйцеклеток и сперматозоидов ве­
щества, среди нвторых особое внимание уделяется ферхввизинам. Если 
в воду, содержащую сперматозоида морского ежа,ввести капав явчной 
воды, спермин устремляется к яйцеклеткам,студенистые оболочки 
которых содержат вещество, названное Лилли фертнлизином.Фертили- 
знн агглютинирует сперматозоида и онв'прикреплявтся к поверхнос­
ти яиц. Еа поверхности же. сперматозоидов имеется кислый'белок -  
антифертынзин. Соединение его с фертилизином обеспечивает ijpn- 
крепленне сперматозоидов к яйцу. Полагав?,чте каждая молекула 
фертклязина ножет притягивать одного сперматозоида и каждый спер­
матозоид может быть привлечен более.чем одной молекулой фертялм - 
зина. Таким образом, молекула фертилизива служит мостиком между 

, двумя снермйями (рис,2 4 ). Особенностью фертелизина и антиферти- 
лжзнжа является некоторая видосаецжфичнссть. Фертилизин яйцеклет­
ки определенного вида животного взаимодействует лучие всего с ан- 
тифертнлжзниои сперматозоида того же типа; реакция с другими ви­
дами оказывается значительно слабее, яо вабледается даже у не 
блжвке родственных видов.

Реакция фертилнзни -  аитифертилизия сходна с реакцией аити- 
генаититело.

Значение агглютинации сперматозоидов' состоят в предохранено 
от нелксвернп; однако, в самой процессе оплодотворения фертнха- 
зижы роли же играют.

Огромное значение для оплодотворения имеет жэбнточжое кели-
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чество сперматозождсв.У 
красы в одном эйякуляте 
содержится около 70 млн 
спермиев.а черв? 12 ча­
сов в яйцеводе их все­
го 50. У человека в од­
ном эйякуляте насчиты­
вается 350 млн сперма­
тозоидов.

В воде или в генита­
льных путях самки про~ 
исходит процесс сближе­
ния яйца и спермин,со­
вершающего плавательные 
движения.Последние тщате­
льно научены при оплодот­
ворении яиц морского ежа 
при помещении половых 
клеток в морскую воду.Дви­
жения сперматозоидов беспорядочны н спрематоэовд сталкивается с 
яйцеклеткой чисто случайво. Возможность случаной встречи обуслов­
лена большими размерами яйца и огромным количеством сперматозои­
дов.

Спермжй,вошедший в контакт с яйцом, должен проникнуть через 
его оболочку. Механизм проникновения спермия в яйцо имеет хими­
ческую природу. Показано,что вещества, экстрагируемые из сперкн- 
ев, обладает ферментативной активностью и способны растворять 
яйцевые оболочки. Они называются сперматолиэянами и локализованы 
в ахросоме сперматозоида. У млекопитающих спрематозокд должен 
проникнуть сквозь лучистый венец, LOn&'ре££иСй£а и желточную 
оболочку. Обнаружено,что спермяй выделяет фернеит гналуронидаэу. 
которая растворяет гналурововую кислоту,цементирующую фолликуля ft- 
ные клетки лучистого венца. Последив! существует еще некоторое 
время после проникновения спермня в яйцо, а позднее!перед импла- 
тацней яйца он раэруоается. Все рассмотренные вещества направле­
ны на обеспечение оптимизации встречи, но непосредственно в опло­
дотворении они роли не играют.

Рис.2 4 . Схема,показывающая связи 
сперматозоида морского ежа с мо­
лекулами фертялизжжа.
Из Ъс&лЗ/си. ,1975
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3 .5 .  Ажтчпопмягьиая реакция. Оплодотворение требует тесно­
го  взаимодействия сперматозоида и яйца.

'  Первые работы по акросомальной реакции выполнены на беспо­
звоночных; позднее она была описана у многих животных, в тон чи­
сле млекопитающих, но основные процессы прв этом, оказались со - 
вервенно одинаковыми.

7 полихеты H tfdrvuteg  ахросомальная реакция начинается 
тогда,когда сперматозоид касается наружной оболочки яйца. При 
этом наружная клеточная мембрана головки сперматозоида в перед­
няя мембрана акросомадьвого пузырька сливается (рис.25в) и содер­
жимое последнего, включающее лиэиаы,изливается иа наружную обо­
лочку яйца (р ис.25 с). В это  время задняя стенка акросоиального 
пузырька образует больное количество маленьких акросомальных тру­
бочек (рис.25 с,rf), которые будут вытягиваться в длину и осущест-* 
влять первый нетнНный контакт с яйцеклеткой (р н с .2 5 е ,/) .  Акросом- 
ные трубочки способствуют проиккновеиию спермия через внешнюю 
оболочку яйца и коитактикуют с ялаэмалемиой яйцеклетки,образую­
щей навстречу акросовальным трубочкам никровнлди (рис.2 5 / ’ ) .  
Плазмалемма растворяется и при этом образуется открытый вход, в 
который погружается головка сперматозоида с ядром и с компонента­
ми среднего отдела (рнс.25£*Л ,А  ).В  ответ иа контакт со сперма­
тозоидом ка поверхности яйцеклетки возникает небольаое возвыше­
ние,называемое холмиком оилодотвоюенкя.

различных млекопитающих в ходе акросомальиой реакции образуется 
не несколько коротких, а одна длинная ахросомальная нить,дости­
гающая в длину 75 мкм. Лизины мембраны яйца освобождаются перед 
образованием нкти н по-внднмому способствует ее проникновению че­
рез оболочки яйцеклетки.

У представителей моллюсков, нолухордовых.у речной миноги.у



У млекопитающих выходящий из семенников сперматозоид прохо- 
дит два этапа дозревания аренде,чем стать фертильным (способным 
к оплодотворению). Один этап осуществляется в канальцах придатка, 
другой -  в репродуктивных путях самки. Природа происходящих на 
этих этапах изменений мало известна, хотя эти процессы можно мо­
делировать i* v i-i.* c o  . Возможно,что дозревание является • 
следствием удаления из сперматозоида некоторых ингибирующих ве­
ществ. Проникновение сперматозоида млекопитающих г.опл.ре£ешиЛа. 
яйца занимает несколько минут.

Одним из необычных способов достижения фертильности сперма­
тозоидов млекопитающих является смешивание их с вирусом Сендай, 
который агглютинирует спермин головкой к головке (рис.26).Вирус 
Сендай применяется в экспериментах по гибридизации соматических 
клеток,где он обеспечивает 
растворение мембран у двух 
гибридизирующихся клеток. Под­
вергшиеся воздействию этого 
вируса сперматозоиды приоб­
ретают способность к прони­
кновению' в яйцо.

У многих животных спер­
матозоид не снабжен специа­
льными структурами,обеспе­
чивающими свободное прохож­
дение его через оболочки 
яйца..Так, у морского ежа 
РлЪАС&гФс&ёьи
спермин входит прямо в яйце­
клетку череэмикропиле, минуя 
все описанные выше процессы,происходящие на поверхности цитоплаз­
мы.

З .б . Активация яйца. Реакцию активации яйцеклетки при 'опло­
дотворении часто называют кортикальной реакцией, но надо иметь в 
виду,что она захватывает не только кортикальный слой, но и всю 
плазму яйца, влияя на весь, его метаболизм. Кортикальная реакция 
и образование оболочки оплодотворения являются лишь одним из пер­
вых признаков активации яйца.

Рис.26. Слипание сперматозои­
дов.Объяснение в тексте.
Из Betti££ а 1976
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В неактивированных яйцеклетках большинства животных под тес­
но слипшимися желточной оболочкой и плазналемиок располагается 
частицы гликопротеинов,называемые кортикальными гранулами 
(рис.2 7 ).

Реакция яйцеклетки 
на оплодотворение хоро­
шо изучена у морского 
ежа.Первой заметной ре­
акцией на контакт со 
сперматозоидом является 

• i .  *- возникновение на поверх-
^  «*-■ ^  ности яйца бугорка опло­

дотворения, в котором ци­
топлазма обильным слоем 
окружает головку сперма­
тозоида.Если наблюдать 
яйцеклетку морского ежа 
сразу после оплодотворе­
ния в темном поле,можно 
отчетливо видеть измене­
ние цвета вокруг яйца, 
начиная от точки проник­
новения сперкия.Измене­
ние это идет волной 
(рис.28 ), которая начи­
нается через 30 сек по­
сле контакта яйца со 
спермием в длится 20сек, 
в зависимости от темпера­
туры. В течение первой 

минуты после контакта со сперматозоидом морфология клеточной по­
верхности резко изменяется. В точке контакта начинается растворе­
ние мембран кортикальных гранул и лежащей над ними плазналеммы. 
Яелточная мембрана начинает отделяться' «от плазналеммы я отходит 
от поверхности яйца, образуя оболочку оплодотворения н перквнтел- 
лнаовое пространство, в котором изливается содержимое разрушающих 
кортикальных гранул (р и с .2 9 ).

7 осетра кортикальная реакция длится 3-5  нин (50 мкм в сек ).

Рнс.27.электронограмма поверхности 
зрелого неоплодотворенвого яйца ля­
гушки. показывавшая кортикальные гра­
нулы ( с ) .  Ра ~ пигментные гранулы;
X -  митохондрии; р е  -нлазмалемма. 
Поверхность цитоплазмы покрыта корот­
кими отростками.

По. , 1975
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• ®€)0'0р
Рис.28 . Кортикальные изменения (черные) в яйце морского ежа 
после оплодотворения. Слева -  момент,когда сперматозоид воиел 
в контакт с поверхностью яйца. Из , 1975

Содержимое.кортикальных гранул используется различными пу­
тями. Кристаллическая часть сливается с нишей поверхностью обо­
лочки оплодотворе­
ния, формируя ее; 
часть остается 
близко к поверхно­
сти яйца,набухает 
и образует гиали­
новый слой.Он состоит 
из кислых мукопо- 
лисахарилов и его 
образование у 
морского ека 
требует присутст­
вия кальцня в во­
де .Остальная часть 
входит в состав 
жидкости перивител- 
ливового простран­
ства,содержащей 
несколько ферментов.

Выброс вещества 
кортикальных гранул- 
пря оплодотворении обнаружен у многих групп животных -  рыб.анбя- 
бий, млекопитающих. Во у многих животных ото явление отсутствует. 
Если в яйце морского ежа ингябнровать разрушение кортикальных 
гранул,может произойти нормальная реакция. Если это так ,т .е .рас­
плавление кортикальных гранул не является существенным, то акти­
вация яйца должна быть следствием каких-то более глубоких изме­
нений. Некоторые видят . причину в том, что при распрост­
ранении волны контрольной реакции иэые- 
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р и о .э .  Электронограмма поверхности яйца 
морского ежа через 2 мин после.оплодо­
творения,показывающая отсутствие корти­
кальных гранул и формирование оболочки 
оплодотворения, /у »  -  оболочка оплодотво­
рения, it  -  гиалиновая оболочка, У -  
желток, Р у-  пернвителлиновое пространст­
во . По ,1975



ияется распределение ионов по клеточной поверхности,г.е.происхо­
дит изменение электрического поля. Имеется данные оО изменении 
проницаемости влазмалеммы.что сопровождается выходом кадия в ка­
льция в окружающую сред /, снижением трансмембранного потенциала, 
а также изменением оптических свойств яйца. За период протекания 
кортикальной реакцни ояа захватывает все плазму оплодотворенного 
яйца, изменяются процессы метаболизма, в частности повышается^ак­
тивность протеолнтнческнх ферментов и дыхания. Информационная 
РЕК выходит из состава ннформосом, н в течение нескольких корот­
ких кнвут (у  юрского еха -  7 мин) происходит резкая активация 
белкового синтеза» Никаких синтезов новых химических связей здесь 
не происходит, осургствляется только перестройка клеточных мем­
бран: разрывы или растворение наружной мембраны, выпячивание внут­
ренней, отход иеибр&иы оплодотворения и т .д .  Все эти процессы 
требует иеиьвих затрат энергии, чем процессы, связанные с новыми 
химическими реакциями.

Через одну минуту после контакта весь сперматозоид морского 
ежа, аа исклвчением своей мембраны, всасывается цитоплазмой бу­
горка оплодотворения, хвост и дистальная часть спермия.хотя и про­
никает в яйцо, участия в оплодотворении не приникает.У других жи­
вотных в яйцо проникает только головка и аейка (рис.3 0 ),или еще

и средний отдел. 
Оказавшись вну­
три яВ да, спер­
мин поворачи­
вается на 160° 
и начинает ми­
грировать к 
центральной ча­
сти яйца: это 
обусловлено пе­
редвижением 
центрноли,кото­
рая теперь за- 
нвмает полоке­

ане впереди яжд| ж двигает спермий.Мембрана,окружающая плотно 
упакованное ядро, быстро исчезает,позволяя хроматину расвяряться 
■ превратиться из почти кристаллического в состояние обычного ти-
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пичного хроматина. Нуклеолемиа, окружающая этот хроматин,образу­
ется заново. Так возникает жужской провуклеус.По мере его про­
движения микротрубочки соединяется с центрнодями спермия,образуя 
форму звезда; эта структура отвечает за образование аппарата 
первого веретена деления. Судьба центряолей яйца неизвестна; в 
зрелой яйцеклетке центриоли элежтровноннкроскопически не обиару- 

ч жнваются.
Одновременно с движением мужского проауклеуса женское ядро 

также мигрирует в центральную часть яйца. Движение обоих пронук­
леусов навстречу друг другу ("танец пронуклеусов") явление зага­
дочное. При приближении сторонм пронуклеусов, _обращенные друг к 
другу, уплощаются, дают вы рост я сливаются, образуя одно свет­
лое ядро заготы (рис.3 1 ). Это происходит приблизительно в то же 
самое время или 
весколько рань- 
а*,чем ревлюда- 
руется ДНК хро­
мосом обоих про­
нуклеусов, подго- 
тавливая первое 
митотическое де- 
леяие,

У многих жи­
вотных пронукле­
усы только при­
ближаются друг 
к другу, остава­
ясь интакткыми.
Ядервне мембре- 
ям каждого из 
них разрушаются, 
когда наступает 
первое деление 
дробления и хро- 
мссомн.предвари- 
тельно реплици­
ровавшись,рас­
ходятся в два

fa e .3 1 .встреча иужекого и женского цровуклеу- 
ссв при оплодотворении у мереного ежа.
По hcL&sLS*.-У ,1575
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первых бластомера. Сперматозоид проникает в яйцеклетку в разные 
периоды оогенезе (табл .З ).

Таблица 3
Стадии созревания яйца, иа которых происходит проникно­
вение с перина у разных кивотных. Из а. -с
1976

Монадой ооцнт 
I  ю р .

Выросшим ооцит 
1 пор.

Стадия ме- 
тафвзы I

Стадия ме­
тафазы Л

Стадия яея- 
ского про­
нуклеуса

псое&л/ъ
Q uutfJufas
HLstzu)&te££a.
(Piomesogtorva.

Sqmc&U.z-%u~s

М сл гиз
C&i^uesna. 
Ссёахо. *  лиса.

JUuz-OStOfna-
)/егей$
^(з^иво.
37wJcL3ge&m

Jfehtuetwcfra
4ti&u*tb£uS
Ckaetofitews
Qentaiiu/n
Многие мл-
се&алиье.
P eatuiuiic.
Jscu& aag

-fm/b/uJixus
35рл.1иш-н-
<u*&, мле*с
ntUMUCUf̂
gi-ZCcien.

Cee&fitemZe?
ficAinoicts'

На этом основании различает несколько типов оплодотворения: 
тин аскариды, тип моллюсков, тип морского ежа, тип млекопитасщах,

3 .7 . Блокирование полиспермии. ««У большинства кивотных при 
оплодотворении в яйцо попадает только один сперматозоид; тотчас 
после образования оболочки оплодотворения доступ других спермато­
зоидов становится невозможным.При экспериментальной полиспермии 
у осетровых рыб по наблюдениям Гинзбург (1967) происходит урод» 
ливое развитие зародышей. Механизм блокирования полиспермии изу­
чался на яйцах яорскхх ежей. Ранние исследования показали,что по­
лиспермия блокируется в два этапа. Первый происходит быстро, в 
течение I  сек, и приводит-к неполному блокированию,когда яйцо 
становится в 20 раз менее чувствительным для входа второго спер­
мин. Механизм этого этапа не ясен. Второй этап блокирования изучен 
лучше-бй является следствием кортикальной реакции и образования 
оболочки оплодотворения.

Если ингибировать разружение кортикальных гранул при нормаль­
ной концентрации сперматозоидов, яйцо бистро становится полисвер-
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личным. Бели же удалить оболочку оплодотворения после того,как 
она полностью отошла  ̂ добавочные спермин легко проникают черед 
поверхность яйца. На сканирующей электронограмие можно видеть, 
что когда желточная мембрана отходит от поверхности яйца,все 
сперматозоиды,ранее прикрепленные к ней, отходят Срис.3 2 ).

Отталкивание 
сперматозоидов 
происходит бла­
годаря воздейст­
вию протеодити- 
ческих ферментов 
кортикальных гра­
нул.Если произ­
вести оплодотво­
рение яйцеклеток 
в присутствии 
SBTI (соевый ин­
гибитор трипси­
на), который инги­
бирует аротеазы 
кортикальных гра­
нул , сперматозои­
ды не отторгают­
ся и происходит 
полиспермия

19 7 6 ).Механизм 
полиспермии хоро­
шо изучен при оп­
лодотворении яиц рнб.аиДОий и мяекопитавмих

Рис.зг.Сиании и в я  электронограмие оплодотво­
рения у “морского еяа.Поверхность яйца через 

SO сек.после оплодотворевия.1елточная мембра­
на отомяа от части поверхности,отталкивая 
сперматозоиды.Остальная часть клеточной повер­
хности уме потеряла прикрепленные сперматозои­
ды,хвосты которых хороно видны.
Из В * а  <Са*р ,1976

Глава e r 2P(£1EHKE И ЫАСШЯЦВЯ 

t r t i  свгвегадым.Дреие.чея цристу-
ашть к рассмотрению процессов дробления зигот», сведу ет  кратко ос­
тановиться на-структурных изменекша,вро*сходящих в ооалазме сра­
зу после оплодотворены* .Лед веоиеимычесжой сегрегацией понимают
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распределение компонентов ооолазш, которое оказывает определен­
ное влнянне на последующее расположение эмбриональных зачатков.

Еще до оплодотворены в яйцах некоторых животных ножно на­
блюдать участки цитоплазмы, отличающиеся друг от друга.Так, в 
явцах насекомых (  JU iagtor ) ,  а также в икринках амфибия в ве­
гетативном колосе отмечается зернистая "зародышевая плазма".

Но ооклазматнческая сегрегация особенно ярко выражена в яй­
цеклетке после ее оплодотворения, которое ствмулнрует перераспре­
деление участков ооплазмы. Примеров атому иного. Так, у морского 
ежа после оплодотворения в вегетативном полосе яйца, субэквато­
риально, образуется серый поясок зерансто! цитоплазмы (см.ниже). У 
асцадни сперматозоид проникает в яйцо в любом месте, но блкке к 
вегетативному полюсу. Тотчас после оплодотворения происходят пе­
ремещение богатой желточными включениями ооплаэмы сначала вниз, 
в вегетативную область яйца, затем,следуя движению мужского про- 
вуклеуса -  вверх. Вскоре после первого деления зиготы зернистая 
цитоплазма располагается под экватором яйца, образуя область по­
лумесяца, который впоследствии даст мезодерму (мезодермад&ный 
серп). В это же время серп светлосерой цитоплазмы возникает суб­
экваториально на противоположной стороне яйца; впоследствии он 
даст начало вотохорду (иотохордальный серп). В связи с  таким пе­
реопределением оо плазмы яйцо приобретает отчетливое билатераль­
ное строение.

7 ланцетника сперматозоид ороннкает в яйцо в заднем (по от- 
воиенню к будущему зародышу) никнем квадранте яйца.По пути про­
движения его  ядра происходит концентрация поверхностной зернис­
той ооплаэмы, которая .располагается в виде клина, направленного 
острием к центру яйца, а прн рассматривании яйца с поверхности- 
-  в виде полумесяца, занимающего область непосредственно под эк­
ватором. Этот задний зернистый полумесяц определяет билатераль­
ную симметрию яйца и задний ковец зародына. Впоследствии ори нор­
мальном развитии зародыва материал заднего полумесяца пойдет на 
построение мезодермы. В яйце лагуики на стороне, противоположной 
месту вхождевжя сперматозоида, в области экватора, вследствие 
перемещения пигментных включений, возникает участок светлой цито­
плазмы, называемый серым серпом. Этот серий серп соответствует 
приблизительно тому месту, из которого впоследствии разовьются 
нервная система и хорда (8аварз«н,1935).
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В яйцах всех других животных при оплодотворении происходят 
специфические для каждого вида изменения ооплаэмы. Следует заме­
тить, что процессы ооплазяатнческой сегрегации явились основой ддя 
создания теорий неопреформизма. Но эти процессы изучены еще недо­
статочно. Описательные данные не вполне надежны, и имеется дан -  
ные, что эмбриональные зачатки могут располагаться иначе.

4 .2 .  Дробление и клеточный цикл, дробление -  хорошо очер­
ченный начальный этап эмбрионального развития животного,характер­
ный для всех -M eta-zoo. .

Оплодотворенная яйцеклетка (зигота) проходит серив делений, 
при которых объем цитоплазмы последовательно уменьшается. не у с -  
певая дорастать до объема материнской клетки. Такая последовате­
льность клеточных делений называется дроблением, а клетки,возни­
кавшие в результате этих делений наэ.бластомерами.Делення совер­
шаются путем митоза, но все же дробление имеет специфические чер­
ты, отличающие его от обычного деления. Бластомеры, не успевая 
дорастать до обьема материнской клетки, после каждого нового де­
ления мельчают; (йаастомеры принимают сразу шаровидную форму; их 
межклеточные взаимодействия развиты слабо.Во время дробления мор­
фология цитоплазмы и ядра имеет свои особенности.
Цитоплазма выгляди? гомогенной, органоиды малочисленны и слабо 
развиты; митохондрий, в частности, очень мало, кристы в них раз­
виты слабо, рибосомы свободные. Ядро не содерки? ядрышка,в нем 
слабо выражены циклические изменения хромосом, не имеется четкой 
границы между телофазой предыдущего деления и началом профазы по­
следующего. Метафазные хромосомы во время дробления значительно 
длиннее хромосом на стадии гаструлы,

Ва первых этапах дробления наблюдается явление гономерии,ус­
тановленное Прокофьевой-Бельговской,при котором отчетливо сохра­
няются обособленные родительские наборы хромосом.
Следует четко иметь в виду,что в ходе дробления уменьшается лишь 
объем цитоплазмы.Ядро же сохраняет свой постоянный объем.Поэтому 
в ходе дробления последовательно увеличивается ядерво-олазненаое 
отношение. Например, ядерно-олаэменыое отноиеыие в недробящемся 
яйце морского ежа равно 1:400 (в  ооцнте с его 3Q -  1 :7 ) .На стадии 
4 бластомеров оно составляет 1:18,'.на стадии 64 бластомеров -  I :  
12, на стадии бластулы -  1 :7 .



В процессе дробления должны достраиваться клеточные мембра­
ны, -обеспечиваете увеличивающуюся клеточную поверхность; при 
каждом новом очередном дробления должен создаваться материал для 
компонентов митотического аппарата и т .д .  Поскольку дробящийся 
зародыа ве получает никакого внешнего питания, эти синтетические 
процессы осуществляются на основе предшествующих веществ.накоп­
ленных в оогенезе. В цитоплазме ооцита количество накоплений ДНК 
в 1000-10000 раз больше, чем в ядре. Если в дробящийся зародыш 
инъецировать сильный ингибитор ДНЕ (фтордезоксиуридиа),подавляв- 
щай'синтез ДВЕ во взрослых клетках, то он здесь не окажет никако­
го действия: бластомеры будут продолжать дробиться.Нечувствитель­
ность синтеза ДНЕ к ингибиторам может быть объяснена также нали­
чием большого количества предшественников.
В бластомерах также много предшественников-РНК, и синтез новых 
РНК отсутствует. Активный синтез белка'идет за счет заготовленных 
в оогенезе матриц!
Скорость дробления определяется генотипом животного, но зависит 
также и от внешних условий, например от температур ы„ В быстро 
делящихся соматических клетках млекопитающих время одной генера­
ции при 27°С составляет.15-20 часов; в противоположность этому, 
яйцо морского ежа достигает стадии бластуллы, состоящей приблизи­
тельно из 1000 клеток (10 поколений) всего за несколько часов при 
значительно более низкой температуре. Однако, не все яйца дробят­
ся так быстро. Например', у типичных млекопитающих первое дробле­
ние занимает 12 часов, а у человеческого зародыша -  около суток.
3 то не время некоторые животные могут дать личинку "яа пару дней.
7 коловраток, ракообразных, насекомых клеточный цикл очень корот­
кий -  от 7 ,5  ДО 120 мин.

Одним из показателей скорости дробления эмбриона является 
уровень синтеза ДНЕ. У морского еяа репликация начинается даже 
перед или во время слияния аронуклеусов, при подготовке к перво­
му делению дробления, этот  S  -  период у морского ежа ЗЬюпруЗ- 
с&фсе£и4, длится приблизительно 10 мин. Второй S ' -  период при 
подготовке второго дробления начинается в телофазе первого иитоза 
даже де полного оформления ядер; этот нернод длится прйдааитель- 
ю  13 « к  (при 15°С). При 37°С S  период должен длиться 3 мни. 
В ■противоположность иглокожим, бистро делящиеся'клетки млекопитаю­
щих требуют для репликации ДНЕ нескольких часов.



По-видимому эмбриональное дробление представляет собой уни­
кальный случай по времени синтеза ДНЕ. Скорость осуществления 
всего клеточного цикла определяется также выпадением пресинтетз- 
ческого периода. Если в соматических Клетках + М,
то  у бластонеров Т= £ +  С-2. +М  .  Это связано со слабей дес- 
пирализацней хромосом; в противном случае требовалось бы слишком 
много времени для их деепмралнэацин.

Для клеточного цикла эмбрионов характерно постоянство отно­
сительной продолжительности митоза. Так, авторадиографические ис­
следования с применением ЭН-тнмиднна показали следующее (табл.4 ) .

Таблица 4 '

Продолжительность фаз клеточного цикла у зародышей

Вид животных t °  .
Вюемя в минутах

т иу
% М

Морской еж 5°С н о о  . 55 0 55
Моллюски 25 63 0 22 21 40
Рыбы 4 366 0 120 100 146
Амфибии 20 60 0 15 25 40

Итак, колоссальная скорость репликации состоит, несомненно , в 
тон, что у зародыша заготовлено огромное количество всевозможных 
предшественников* Показвно , что все довусы хромосом в это время 
генератическн неактивны*

Скорость синтеза бедка ~резко возрастает в периоде раннего 
дробления и надает на стадии бластулы; второй подъем начинается 
перед гаструладией* В конце митотического цикла первого дробления 

скорость биосивхеаа белка в 10-70 раз выше, чем у неоплодотворен- 
ного яйца*

Что касается механизмов регуляция синтетических процессов при 
дроблении, то можно уверенно оказать, что ни ядерно-пдазменное 
отношение, ни межклеточные взаимодействия не являются регуляторами' 
клеточных делений*

Таких образом специфическими уникальными особенностями про­
цессов репликации ДНЕ в ранних зародыиах являются: 

необычная о ко рос ть репднкацш;
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стабильность суммарного количества ДНК на зародыш я нечувст­
вительность синтеза ДНК и дробление к ингибиторам*

Если в дробящихся клетках за периодом первого митоза следует 
сразу S -  период и происходит процесс репликации ДНК, то коли­
чество хроматина составит 4С (табл .5)

Таблица 5

Соотношение числа хромосом и количества хроматина 
при дроблении

Число хромосом и! 
количество х р о -1  

матина ,
Зрелое
яйцо

|Оплодотворение(Кариогамия1Дробление 
1

N
С

п- - 
2С

п. * п  
2С — *4С

2<v 2 ft-
4С ' 2С— »4С

Наличие в бластонерах 4С показано прямыми цитоспектрофотохетрнче- 
скнми исследованиями.

В связи с наличием огромного запаса предшественников ДНК в 
ооците находится н то обстоятельство, что бластомеры делятся сна­
чала синхронно (это  -  подпериод синхронных делений дробления), а 
затем наступает деснкхроннзаиия лелений (подпериод асинхронных 
делений).

Подпериод синхронных делений называется просто дроблением, 
подпериод асинхронных делений -  блестуляцией. Прохождение бороз­
ды дробления по цитоплазме (цитокинез) тесно связано с ориента­

цией митотического веретена. Борозда дробления всегда перпендику­
лярна оси веретена, т .е .  она проходит в той плоскости, в которой 
ранее располагались метафаэные хромосомы. Поэтому ход дробления 
определяется расположением митотического аппарата, а ориентация 
последнего зависит в свое очередь от организации цитоплазмы и от 
программы,определяемой оогенезом.

69



 Ц»3. Типы дробления. Существует несколько типов дробления,
которые обусловливается разными факторами, действующими ва раз­
ных уровнях,

Общепризнано,что тип дробления зависит от типа яйцеклетки, 
точнее, от количества и характера расположения желтка в вей. В 
зависимости от этого, дробление бывает полным и неполным (частич­
ным), равномерным и неравномерным, а также поверхностным.

Яйца с полным_дроблением называются голобластическини. с 
частичным (дискоидальнын или поверхностным) -  иеробхаотическими. ' 
Типы дробления,их. эависнмостьот типа яйцеклетки и виды животных, 
которым-свойствен определенный тип дробления, нагляднее представ- 
вить в следующей таблице (табл .б ).

Типы дробления Таблица б

Типы
дробления

Равномерное Неравномерное 
Голобластическое

Поверхностное
Меробластическое

Типы яиц одиголецитальные 
( и золе цятальные) 
и адецнтальные

меэолецитальные
(телолецитадь-
ные)

лолилеЦи-
тальные

крайнетело-
лециталь-
ные

Центро-
лецита-
дьные

Виды
животных

Многие морские 
беспозвоночные, 
плоские черви, 
ланцетник,чело­
век

Амфибии
Осетровые

Головоно­
гие мол­
люски 
акуловые 
и костис­
тые' рыбы

Членис­
тоно­
гие

Ход^дробления голобластических яиц большинства животных грубо 
подразделяется на три типа: радиальное, спиральное и билатераль- 
ное. При радиальном дроблений” в1рётена ориентируются длинными 
осями (от центриоди к центриоле) либо перпендикулярно,либо парал­
лельно полярным осям яйца (рис.33 ); полюс яйца, где находится на­
правительное тельпе называется янимальннм| противоположный -  ве­
гетативных.

В противоположность радиальному, Спиральное дробление резко 
отличается от других тем,что вететена алесв ложатся под косыми
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углами друг к другу, 
а не под углом 90° - 
или 180°. Образующий­
ся в результате это­
го ряд бластомеров 
отходит спиральным 
образом справа на­
лево (иди наоборот) 
и располагается не 
над верхушками бла- 

.стомерова как это 
происходит при ра­
диальном дроблении, 
а^ная йорочдяии ниже- '  
лежаДИХ Ддаатпрррга 
(рис.3 4 ).

Последовательность 
спирального дробления 
позволяет легко иден­
тифицировать каждую 
клетку; пользуясь 
этим,эмбриологи про­
следили судьбу каждой 
клетки в ходе дробле­
ния я дальнейшего 
развития у многих жи­
вотных .Установлено, 
что у больной группы 
животных.именуемой 
Spuxafax. .которая 
включает моллюсков, 
аннелнд в плоских 
червем,судьба опреде­
ленных клеточных ли­
ний совершенно иден­
тична , т . е . они- дают 
одни и те же эачатки.

Рис.33.Радиальное дробление с почти оди­
наковыми бластомерами у морского огур- 
ца SiMQF&i cuobtdia. .Д-стадия двух кде- 
ток;В-стадия четырех клеток (вид с ани- 
нальыого полюса),С-стадия восьми клеток 
(вид сбоку),Д-16-клеточиая стадия,Е-32- 
клеточная стадия F  -бластула (вертика­
льный ср ез). Из BaZOugky-, 1975.

Рис.34. Спиральное дробление у моллюска 
Тулр/м+.с .А-4-клеточная стадия сразу 
после второго деления (еще видны верете­
на второго деления) ,  В-4-клеточная ста­
дия,но в ходе подготовки к третьему де­
лению (метафаэы),С-8»клеточная стадия 
(вид с  анимального полюса),Д-8-клеточная 
стадия (вид сбоку).Иэ Bct&sbs-Zu.,
Т07Ч *

71



Интересно отметить,что эти группы животных отделились друг от 
друга более 500 млн лет назад,но'до сих пор их сложное раннее, 
развитие осталось одним и тем же; это подчеркивает консерватив­
ную природу эмбрионального развития в его начальных этапах.Очень 
незначительные отклонения в этих ранних эмбриональных стадиях > 
видны даже у тех видов животных, взрослые стадии которых оказа­
лись совершенно различными.

Ориентацию плоскостей при спиральном дроблении определяет 
цитоплазматическая организация яйца. Дробление будет правосторон­
ним (дексиотропным), когда веретена ориентируются так,что микро- 
мери ложатся справа от макромера, и левосторонним (леотропным) -  
когда слева* Все митозы совершаются одноиомеитко при правом я при 
левом дроблении.

Билатеральное дробление характерно для яиц аскариды (рис.3 5 ). 
Подробное описание дробления у аскариды можно'.найтн в любом у ч ё б -■ 
нике.

. Ход дробления меробластических яиц отличается рядом специфи­
ческих черт. У птиц, акуловых и костистых рыб, а также головоно­
гих моллюсков дробление дискоидадьвое.В ходе дискоидального дроб- 
ления дробится только зародышевый диск на анимальнои полюсе яйца, 
имеющий ничтожные размеры поверхности и объема по сравнению с 
недробящейся массой желтка. Первые три борозды проходят радиаль­
но (соответствуют меридиональным бороздам в голобластнческих яй­
цах), затем возникают широтные и тангенциальные борозды. На краю 
бластодиска постоянно имеются бластомеры, неполностью отделенные 
друг от друга и от желтка (рис.36).

Поверхностное дробление характерно для членистоногих ( р и с /  
3 7 ) .  Здесь дробление начинается с  деления ядра декаде™  »  поитре. 
яйца. Многочисленные ядра, возникающие в резул ьтате митотических 
Делений, мигрируют к поверхности яйца и располагаются в тонком , 
слое цитоплазмы, лишенной желточных включений.
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Риб.35. Дробление аскариды до 
4-клеточной стадии1.
Иэ. Ba-UngtyfVTIb



Рис.36. Дискоидальное дробление головоно­
гого моллюска tcnde&ttU- •
Микромеры на анимальном полюсе лежат на 
этой стадии свободно,не образуя сплошно­
го слоя. Крупные клетки на краю бласто­
диска не полностью отделены друг от дру­
га и от недробяиегося желтка.
Иэ BtkSutskty ,1975



4 .4 . Бластуляция.- Типы бластул. Последние этапы дробления 
характеризуется снижением скорости клеточного деления и образо­
ванием бластулы, которая существует короткое время перед началом 
гаструляции. Процесс бластуляции очень различен у разных живот­
ных .  • ,

У голобластическнх яиц по мере увеличения количества бласто­
меров они начинает расходиться от центра зародыша к периферии,об­
разуя в центре все большую полость. В конечном счете возникает 
пузырек,образованный однослойной или многослойной стенкой,называе­
мой бластодермой, и содержащий полость, заполненную жидкостью.и 
называемую бластоцелем. Такая бластула называется целобдастулой.
У ланцетника, морского ежа и других кивотных с  изолецитальными 
яйцами возникает равномерная целобластула (рис.Э 8а,в), у амфибий, 
имеющих телобласткческие яйца -  неравномерная бластула.

На наружной поверхности клеток бластодермы у морского ежа 
обнаружены длинные одиночные выросты (рис.36 с , d  )

Дробление меробластических яиц с днекоидальным типом приво­
дит к образование дискобластулы, с поверхностным -  перибластулы.
У некоторых низших беспозвоночных (например,кишечнополостных) 
бластула не имеет полости и называется стерробластулой.Сравнение 
различных бластул представлено на рис.39.
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Рис.Э8.Ранняя (а )
И ПОЗДНЯЯ (  Ь)
бластулы морского 
ежа, показывающие 
бластоцель, одно-, 
слойную стенку 
бластулы я наруж­
ный- нёялеточныи 
гиалиновый слой.
С, ct -сканирую­
щая электронограи- 
ма поверхности 
бластулы морского 
еша.с-раэрез бл а -' 
стулы,показывавший 
стенку бластулы и 
бластоцель; (t -  
небольшая часть 
наружной поверх­
ности,клетки кото­
рой несут единич­
ные ворсинки 
Из &ех.х1££. о  Кахр, 
1976.

Рис.39.Типы бла­
стул :А-рав номерт- . 
ная целобласту- 
ла (ланцетник;;
Б-неравномерная 
целобластула 
(лягушка); В- 
дискобластула 
(ск а т ); Г-пёри- 
оластула (насе- 
ком ое;;Д -стер- 
робластула (ки­
шечнополостные) . 
По &и>ЬЬе.
1967-



Глава У. ГАСТРУЛЯЦИЯ

5 .1 . Определение понятия гаструдяпня; типы гаструдяцнн. Га­
струляция является первым наиболее решающим этапом превращения 
дробящегося яйца в некоторое' подобие зародаиа.Как морфогенетиче­
ский процесс гаструляция представляет собой высокоинтегрирован- 
ную активнув деятельность зародыша, охватывасцус весь эмбрион в 
целом. (

Гаструляция -  процесс очень слсшшй, различно протекающий 
у разных кивотных и далеко не полно изученный. Возможно,что этим 
объясняется отсутствие общепринятого четкого определения самого 
понятия гаструляции.

А.Г.Кнорре понимает сущность гаструляции у всех многокле­
точных как превращение однослойного зародыша -  бластулы, в двух - 
слойный, а у позвоночных затем и в трехслойный -  гаструлу .состоя - 
щуЕГЙэ наружного чярпт!нд)>дагп лшугеа -  а»тгни»рмн, внутреннего за- 
родышевого листка -  энтодермы и среднего зародышевого листка -  
мезодермы (Кнорре,1967).

Зародышевые листки -  это не ткани, а лишь источники разви­
тия тканей. Один и тот хе орган у разных взрослых кивотных раз­
вивается из одних и тех хе зародышевых листков. Зародышевые лист­
ки являются гомологичными образованиями. Это составляет сущность 
теории зародышевых листков, созданной трудами И.И,Мечникова,А.О. 
Ковалевского и Э.Геккеля. Теория зародвоевых листков является 
самым крупным морфологическим обобщением в эмбриологии, сыграв­
шим большую роль в развитии эволюционной эмбриологии.Существова­
ние зародышевых листков у всех JM&tcLZoo. свидетельствует в 
пользу единства животного мира.

При изучении процесса дробления отмечалось,что на разные 
синтезы, совершающиеся в раннем зародыше,используются запасы 
предшественников; к яоипу дробления геном зародыша включается в 
процесс образования собственных матриц и начинается процесс тран­
сляции. Начало активности реноме самого зародыша служит предпо- • 
сылхой, на основе которой начинают осуществляться процессы гас­
труляции.

В общих чертах тип гаструляции зависит от типа бластулы 
(рис.'Ю).Гаструляция иутем(инвагинацинесвойственна жнвстщм_с 
иэолецитальныии яйцами и равномерной целобластулой (цгаокомиВ,
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полухордовые), гаструдяция путем эпиболии /б^станм )-.ж ивотны м  
с меяо-  или тедобластическиии яйцами и нераыГпяетной целобласту- 
лой (|мфабидЙ Иммиграция)может быть униполярной (клетки мигри- 

в бластоцель иэ одного участка бластодермы) ис^ л ьти п од я^  
ой (миграция по всей внутренней поверхности бластулы-): иммиг^-  

ция типична для целобластулы кишечнополостных. Накснец,л(елямина- 
ция свойственна дискобластуле,- возникавшей при дроблений поДмле- 
цитальных яиц рыб,птиц и др.животных.

у  одного и того же вида живот­
ных могут быть разные типы гастру- 
ляции (Лн/ufca auri'ta-'). Бывает 
смешанная гаструляция (амфибии).

У губок и кишечнополостных 
возникает 2 зародышевых листка: 
экто-н энтодерма.

Начиная 0 гребневиков и да­
лее, закладывается 3-й листок -  
мезодерна.Это -  клеточные эле­
менты, залегавшие между эк то- и 
энтодермой, т .е .  средний заро­
дышевый листок.У высших позво­
ночных мезодерма закладывается 
в ходе гаструдяции.у низших -  
после нее.

Нмевтся два способа обра­
зования мезодермы: телобласти- 
ческий, свойственный первично- 
ротым, и энтероцельяый,харак­
терный для вторжчноротих.Те- 
лобласты все время остаются на 
заднем конце зародыоа, отсюда на­
звание (  -  конец); оаи
являются производными 4 & -бла­
стомера при спиральном дроблении.
При энтероцельиом способе незо-
дернальные карманы выпячиваются из состава архентерона. Остатки 
последнего даот,целом, т .е .  вторичную целость тела.
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Рис.ОД.Способы гаструля- 
цик: А-инвагинация; £ -  
эпиболия; В-иммиграция; 
Г-делямянация.
Из Клс<?£р&. ,1967



Более подробное рассмотрение процесса гаструляции удобнее 
сделать применительно к конкретным типам яиц, дробления и бла- 
стуляции.

5 .2 . Гаструляция У животных с голобластическиив яйцами. Го- 
лобластические яйца дробятся полно, но либо равномерно, либо не­
равномерно.Примером голобластического яйца с полным дроблением 
может служить яйцо морского ежа. В'соответствии с высказанным во 
введении методическим принципом мы приводим схему полного эмбрио­
генеза морского ежа, начиная с дробления зиготы и кончая гастру- 
ляцией (рис.41) с тем, чтобы ниже остановиться подробнее лишь на 
особенностях гаструляции этого животного.'При дроблении здесь 
клеточные деления идут регулярно, число бластомеров увеличивает­
ся в геометрической прогрессии, после 32 бдастомеров начинает 
образовываться бластула, а после десятого деления клетки бласту­
ла приобретает на наружной поверхности ворсинки. Бластула пово­
рачивается внутри оболочки оплодотворения и вскоре под действием 
особого фермента (фермент "вылуплевия") переходит в свободно 
плавающее состояние. Через 24 часа после этого однасторона сфе­
рической бластулы в области, соответствующей вегетативному поло­
су яйца, уплощается,что свидетельствует о.начале гаструляции. В 
центре упЛоиенного участка появляется небольшое выпячивание,где 
клетки движутся от поверхности в бластоцель; это -  первичные ме­
зенхимные клетки. В ходе инвагинации гаструла растет в'дляну, 
принимая более цилиндрическую фор»у (р и с .4 2 а ,в ,с ).

Механизм инвагинации окончательно не изучен. Наиболее ран­
няя точка зрения основывалась на том,что инвагинация является 
следствием давления делящихся клеток, направленного, в плоскости 
полярной оси зародыша. Но если срезать вегетативную пластинку, 
она продолжает инвагинировать; впячивание углубляется, срезанные 
края сходятся над ней и образуется маленькая гаструла. Этот экс­
перимент показывает,что силы, 'вызывавшие гаструляцию, направлены 
не по вертикали, а в плоскости вегетативной пластинки.Больпув 
роль при этом играет сцепление клеточных поверхностей.

Киносъемка показала,что в ходе первой фазы инвагинации кле­
тки вегетативной пластинки округляются в апикальных частях,пуль­
сирует, а связи между ними в этих м ест*  ослабляется, не аря 
этом сохраняется полный контакт базальных частей клеток с иаруж-
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Рис.41..Раните стадии развития P a zM tey i^ 'od iu s -битЬо/ио1 
С по Bw&xi., 1901:

А-ооцит в конце роста; Б-яйцо сразу после опло­
дотворения; В-стадия 2бластомеров; Г-стадня 8 
бластомеров; Д-стадия.16 бластомеров; Е-стадня 
32 бластомеров (сбок у ); 1-стадия 32 оластоиеров 
( с  вегетативного полосе#; 3-бластула; И-стадия 
16 бластомеров в оптическом разрезе; К-выселе- 
йие первичной мезенхимы; Л-конец гаструляции: 
ап-, и а/!2-  два венца анимальных клеток,арх-ар- 
хентеров.внез-вторнчная мезенхима,м-микропиле, 
ма-макромеры.ме-меэомеры.мн-микромеры, on- -обо­
лочка оплодотворения,о-пигментный пояо.пыеэ- 
первичная мезе нхима, ст-студенистая оболочка.

Из Ивановои-Еазас,1978



ИикРофотографии живых вибрионов м орского 
ежа {J yZ zeA iS ivs P u tin s  )  о т  ранней до поздней 

v гастоуляиии:гаструляции.
a - с  -контрольные эмбрионы,помещенные в  м ооскуе в а ­
лу ..спустя 2 9 ,3 8  и 68 часов после оплодотворения:

“  эмбрионы,помещенные ещё до опдодотвоюення 
в  морскую воду б е з  сул ьф атов,спустя  2 9 ,3 8  и 68 ч а- 
сов после оплодотворения. У /  40 0 . Иэ о ..



ной гиалиновой оболочкой на поверхности зародыша. В инвагина- 
ционных двкхенкях придается большое значение мвкротрубочкам пер­
вичных мезенхимных клеток; при действии колхи ци на,де зинте грирус- 
щего мнкротрубочкн, первичные мезенхимные клетки округляется.

Полагает также,что большое значение для гаструляции имеет 
наличие в воде сульфатных ионов. Если эмбрионы морского esa по­
местить в воду, ляшеннуо сульфатов, развитие идет нормально толь­
ко до начала гаструляции; первичные мезенхимные клетки нагромож­
дается в бластоцеле и не мигрирует вдоль его стенок (ряс.42,^1 
е , /  ) .  Эти мезенхимные клетки имеет гладкую поверхность,тогда 

как у контрольных зародышей мезенхимные клетки имеет неровнуо по­
верхность,что обусловлено наличием в ней сульфатированных мукопо- 
лисахариов,необходимых для миграции клеток. Гаструляция при раз­
витии голобластическнх яиц с полным неравномерным дроблением хо­
рошо изучена у амфибий.

Созревший и выросший ооцит лягувхи богат желтком,сосредото­
ченным в вегетативной ефёре яйца.Ядро находятся ближе к анималь- 
ному пигментированному полосу. Дробление начинается меридиальной 
бороздой, которая не сразу "прорезает" все яйцо, а продвигается 
от аннмального полоса к вегетативному постепенно. Вторая борозда 
дробления токе меридиональная,дает 4 бластомера. Третья борозда- 
широтная, проходящая ближе к авиыальному полосу (в  вегетативном 
полушарии ее прохождение препятствует желток). Возникают 8 блас­
томеров, но верхние будут заметно мельче нижних. Теперь дробление 
анимальной половины зародыша пойдет быстрее,чем вегетативной,и 
общее число бластомеров составит 12; только после дробления веге­
тативного полушария их будет 16.

В результате такого дробления крыша бластулы будет состоять 
из мелких пигиентированннх.а дно -  из крупных сиетлых богатых 
желтком бластомеров (рис.4 3 ). Бластоцель будет маленьким и смещен­
ным к аниыальноиу полосу, это  -  неравномерная целойластула,типич­
ная для амфибий'. Благодаря методу маркировки икринок амфибий ви­
тальными красками, введенному фогтом, удалось проследить распреде­
ление презумптивных зачатков в яйце и бластуле амфибий (рис.44 ) и 
дальиейшув их судьбу при гаструляции (рис.45).

Гаструляция у амфибий осуществляется по типу эпиболив,Поско­
льку маленький бластоцель не вмешает вегетативнуо половину блас­
тулы, инвагинация здесь выражена слабо, лишь в области серповид-
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ной бороздки,которая 
возникает на границе 
эктодермального и 
хордального презума- 
тивных зачатков и яв­
ляется дорзальной гу­
бой бластопора.Клетки
будущей хорды подво­
рачивается в области 
дорзальной губы бла- 
стонера.увлёкая за 
собой внутрь зачаток 
мезодермы.этому спо-

ЭКТОДЕРМА

т щ .т

Рис.44. Карта презумптивных зачатков в бластуле 
амфибий, из Заварзина,1935

собстнует эпдболия.т.е. обрастание мелкими клетками ажимальной 
половины,инертной врупнокаеточной вегетативной половины.

Серповидная бороздка углубляется и удлиняется и опоя­
сывает вегетативную полусферу бластулы, завершая образование бля- 
стопора. Теперь клетки анимальной половины лавинообразно напол­
зают иа вегетативную по всей окружности бластопора, но клетки бу­
дущей энтодермы еще долго видны со  отороны вегетативной части, 
выдаваясь наружу в виде заметной простым глазом кепочной пробки 
(рис.4 6 ).
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Рнс.4?.Экоаерпгм* в шввтиой прижиз- 
■еяной окраской гаструлы тритона. 
Щетки были сделаны по окружности кра­
евой зоны.,АВСД-внд с поверхности. 
Щ-поперечиый срез,показывающий поло- 

7 женке охраненных участков в крыше 
архентерона.По Уорс ,1929. Из 

В я& м йр, 1975. *

В хода в п в е н п  хордальным материал, уходящий j 
сти дорзальной губы бластонора и незодермальвнй материал, распола­
гавшийся но обеим сторонам хордального зачатка и уходящий внутрь 
в области боковых губ бластонора рано, в  начале гаструляции,отры­
вается от тяжелого крупноклеточного эктодермального дна бластулы 
н образует, двигаясь к дорзальной стороне зародыша, средний за­
родышевый листок, называете у лягушки хордо-иезодермальиым пла­
щом.

Таким образом, в самом начале гаструляции зародив лягунки 
становится трехслойным. В этом- большое прогрессивное значение 
эмбриогенеза амфибии ао сравнение с эмбриональным развитием лан­
цетника.



ж ы 5 ^ 5 п 1 5 5 п Г п ° “ ор1° г о  ° “ адка * °кргг '’ « « «  П и та »  
« . . " Г  эпиболнческое окружение крупных богатйх желтком вегетатив­
ных клеток пигментированным актадермальным клеточным слоем

• Из B eva££ о. /Олл/Ь, i976- *



В наружном зародышевом лютке остается два зачатка -  нерв­
ной пластинки г  эктодермы. Клетки энтодерма полностью втянувшись, 
наконец,внутрь, гаетрулы, располагаются в виде желоба (несомкнув- 
ваяся кишечная трубка) под хордомезодериальннм плащоя. Так возни­
кает осевой комплекс зачатков у зародыша лягушки. **■

5 .3 . Гаструляция у животных р меробдаЬтическими яйцами Л уч­
шим примером здесь будет развитие куриного яйца, подробно описан­
ное во всех учебниках. Дробление яйца -  дискондальное. В зароды­
шевом диске различают центральную зону -  A'zeo. fxL?£uatct&. 
и периферическую -  А хса ф а са .,

В центральной части Qfiea. fie.££ucu£ct. образуется утол- 
шение -  зародавевнЁ щиток.

Гаструляция у  птиц идет в две фазы. Первая фаза гаструляции 
завхючается в деляминацик {отщеплении) энтодермы от бластодермы 
зародышевого щитка. Как правило, на этой стадии развития яйцо 
сносится. Чтобы,понять ход второй фазы гаструляции, которая про­
должается при насиживании яйца (или в инкубаторе), необходимо 
рассмотреть карту распределения презумптивных зачатков в первич­
ном наружном зародышевом листке (в  бластодерме). Здесь, благодаря 
своеобразному передвнжевию клеточного материала, в средней части 
зародышевого щитка образуется утолщение, называемое первичной по­
лоской. На переднем конце ее, в связи со встречным движением кле­
точного материала, образуется, бугорок, называемый первичный или 
генэеяовскнм узелком.
По. всей длине первичной полоски вскоре появляется первичная боро­
здка, а в первичной бугорке -  первичная янка. Передний край этой 
янкя гомологичен дорзальной губе бластопора амфибий, а правая и 
левая половины первичной полоски -  боковым губам бластопора.

Вскоре в области первичной ямки, затем по всей длине первич­
ной полоски клетки наружного листка начнут погружаться внутрь, об­
разуя средний зародышевый лксток. в области геизеновского узелка 
мигрируют клетки, воторие войдут в состав дорзального эпителия 
переднего отдела кишки, двух шар головнях меэодермальных сомитов 
и хорды. В'-областш первичной бороздки нитрируют клетки осевой и 
боковой иеэедершш (рис.47 ).

Процесс'гаструляции у птиц, характеризующийся своеобразными 
специфическими чертами, приводит однако к тому же результату, что
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Рве.4 7 . Раструляция у  эмбриона цыш енка.Часть 24 -ч а сового  
эмбриона ( о т  5 до 4  сонетов),показывавшая головной конец эмб­
риона с открытой нервной трубкой,нервным валиком,сомитами и 
первичной бороздкой.Бластодерма пересечена приблизительно по­
средине первичной бороздки,чтобы  показать клеточный состав  
а л е л . p e4 $ u cid a . и . ол е-а , q b a c a .

На вставке показаны увеличенные клетки первичной бороздки; 
видно,что клетки эпмбласта инвагвнирувт у мигрирует латераль- 
но как и меэобласт.

Гипобласт виден как тонкий лежащий под ним слой эпителия. 
Эпибласт.меещбласт в гипобласт соответствую т трем первичным 
зародышевым листкам: эктодерме,мезодерме и энтодерм е.

ЙЭ В & глё/# ос /Ccetjb ,1916

и гаструляция у амфибий -  образованию трехслойного эародыоа.Этк 
три зародышевых слоя цыпленка принципиально не отличаются от со - • 
става трех слоев эмбриона лягушки: наружный слой после заверше­
ния процесса гаструляции к тут, и там включает эктодерму и ней­
роэктодерму, ввутреннкй -  энтодерму, средни -  материал хорды н 
мезодерма.

Знание хода гаструляции у зародыша цыпленка значительно об- • 
легчает понимание процесса гаструляции у млекопитающих.
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