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вичная полоска. Первичная ямка. Нотохордальный отросток. Нотохор-
дальная пластинка. Прехордальная пластинка.

2.13.	Стадия 9: Первые сомиты  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 92
А.  Головной изгиб, сомиты и латеральные пластинки: реконструкция 
«эмбриона Людвига». Передняя и задняя кишечные бухты. Дифферен-
цировка зародышевых листков.

«Четвертая неделя»: Образование складок эмбриона  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 94
2.14.	Краткий обзор: «Четвертая неделя»  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 94

А. Участок имплантации на 4-й неделе: положение матки. Поперечный 
срез имплантированного эмбриона и его хорионального мешка.
Б. Расширение амниотической полости и развитие пуповины: ситуация в 
начале и в конце 4-й недели.

2.15.	Краткий обзор: Образование складок эмбриона  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 96
А.  Образование складок и развитие формы тела: формирование осевых 
органов, краниокаудальный изгиб и замыкание кишечной трубки.

2.16.	Стадия 10: Кровообращение  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 98
A.  Кровеносные сосуды на стадии 10: островки крови и капиллярное 
сплетение в «эмбрионе Ingalls» с 7 сомитами. Ход желточных и пупочных 
вен.
Б. Сосуды в «эмбрионе Payne» с 7 сомитами: дорсальный вид эмбриона. 
Сосуды, видимые дорсально, и положение сердца.

2.17.	Стадия 10: «Эмбрион Corner»  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 100
А. Происхождение «эмбриона Corner»: вид слева. Вид переднего нейро-
пора.

2.18.	Стадия 10: Гистология  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 102
А. Базовое строение тела эмбриона. Организация зародышевых листков. 
Гистологические срезы перикарда, желточного мешка и хвостовой 
складки «эмбриона Corner».
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2.19.	Стадия 10: Целомическое кольцо  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 104
А. Целомическое кольцо в начале 4-й недели: полость перикарда. Цело-
мические каналы. Брюшинная полость. Целом в эмбрионах «Corner» и 
«Davis».

2.20.	Стадия 11: Передний и задний нейропоры  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 106
А. «Эмбрион Blechschmidt». Фотография оригинального экземпляра. Ре-
конструкция данного эмбриона.

2.21.	Стадия 12: Краниокаудальный изгиб  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 108
А.  Экземпляр после хирургического вмешательства по поводу трубной 
беременности. Эмбрион перед фиксацией. Реконструкция нервной труб-
ки, кишечного тракта и мезонефроса. Организация целомических поло-
стей.

2.22.	Стадия 13: Первичные мозговые пузыри  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 110
А.  Эмбрион с 30 парами сомитов. Развитие пуповины. Реконструкции: 
нервной системы, сердца и сосудов, кишечной трубки, мезонефроса.

5–8-я недели: Органогенез  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 112
2.23.	Стадия 14: Миотомы  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 112

А.  Эмбрион с 33 парами сомитов. Внешняя морфология. Изображение 
кишечного тракта, почек и сердца. Строение миотомов и полостей тела.

2.24.	Стадия 15: Топография кровеносных сосудов  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 114
А. Эмбрион длиной 7 и 7,5 мм. Оригинальная фотография. Топография 
кровеносных сосудов. Артерии головы.

2.25.	Стадия 16: Закладка лица  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 116
А.  Вид лица у эмбриона спереди. Частичная реконструкция эмбриона 
10 мм. Кишечник и полости тела. Мышечная система.

2.26.	Стадия 17: Пузыри конечного мозга  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 118
А.  Вид сзади и более тщательное препарирование и рассечение эм
бриона.

2.27.	Стадии 18 и 19: Кубовидная форма тела  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 120
А. Эмбрион in situ вместе с желточным мешком. Частичная реконструк-
ция. Центральная нервная система. Артерии. Кишечный тракт. Ста-
дия 19: изолированный эмбрион после фиксации.

2.28.	Стадия 20: Рука в положении пронации  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 122
А. Внешняя морфология. Реконструкция пищеварительного тракта и по-
лостей тела.

2.29.	Стадия 20: Хрящевой скелет  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 124
Б. Реконструкция хрящевого скелета и венозной системы головы, осно-
вания черепа и скелетной мускулатуры.

2.30.	Стадия 23: Гистология  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 126
А. Сагиттальный парафиновый срез. Центральная нервная система. Поз
воночный столб и основание черепа. Желудочно-кишечный тракт, яич-
ник и мезонефрос.

2.31.	Стадия 23: Препарирование головы путем рассечения  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 128
А. Мозг и висцеральный скелет. Срединный разрез промежуточного моз-
га, среднего мозга и ромбовидной ямки. Грудная клетка и положение таза.

2.32.	Стадия 23: Ультразвуковое исследование  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 130
А. Форма тела и оболочки плода в конце эмбрионального периода раз
вития.
Б. Снимки ультразвукового исследования (эхограммы) 10-недельной бе-
ременности (8 недель).
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Плодный период  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 132
2.33.	Краткий обзор: Плодный период  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 132

А. Кривая роста в плодном периоде. Определение недель беременности. 
Лунные месяцы. Триместр. Длина плода от макушки до ягодиц (C.R.). 
Длина плода от макушки до пяток (C.H.).

2.34.	10-я неделя беременности: Топография органов  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 134
А.  10-я неделя беременности. Препарирование путем рассечения. Вид 
полостей боковых желудочков и стенки тела. Обзор полостей грудной 
клетки и живота.

2.35.	12-я неделя беременности: Центры окостенения (оссификации)  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 136
А. Хрящевой скелет и центры окостенения.

2.36.	14-я неделя беременности: Сагиттальный разрез  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 138
A. Сагиттальный разрез плода размером 60 мм, коллекция Tonutti.

2.37.	16-я неделя беременности: Ультразвуковое исследование  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 140
А. Плод in situ 68 мм C.R. и 75 мм C.R.
Б. Ультразвуковое исследование на 16-й неделе беременности.

2.38.	Новорожденный  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 142
А.  Череп новорожденного младенца. Краниальные швы и роднички. 
Пропорции скелета новорожденного младенца.
Б. Развитие пропорций тела плода до рождения включительно.

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

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

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

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

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

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

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

2.45.	Плодные оболочки у близнецов  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 156
A. Дизиготные близнецы. Слияние плацент. Многократные искусствен-
но вызванные овуляции.
Б.  Монозиготные близнецы. Разделение в стадии морулы, в стадии 
бластоцисты или после формирования амниотической полости. Срос-
шиеся близнецы. Кровоснабжение близнецов.
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Глава 3. Общая эмбриология  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 158
	 Введение  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 158

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

3.9.	 Эмбрион курицы: Образование складок  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 178
В.  Тело эмбриона возникает в процессе образования складок. Образо
вание складок следует за сегментацией и дезинтеграцией первичного 
узелка.
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3.10.	Эмбрион курицы: Желточный мешок и амниотическая полость  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 180
Г. Конверсия первичного узелка в зачаток хвоста: зачаток хвоста — это 
бластема для нижней части тела.
Д. Желток содержится в желточном мешке. Амниотическая полость фор-
мируется путем смыкания амниотических складок. Внеэмбриональная 
эктодерма становится хорионом.

3.11.	Эмбрион курицы: Плодные оболочки  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 182
Е. Эмбрион плавает на желтке внутри яйца.
Ж.  Хориоаллантоис: аллантоис  — эвагинация клоаки  — формирует хо
риоаллантоис, предшественник плаценты.

3.12.	Трансплантация участка ткани из эмбриона перепела в эмбрион курицы  .  .  .  .  . 	 184
А. Клетки перепела, трасплантированные в ткань эмбриона курицы, ви-
димые с помощью длительного ядерного маркера, помогают проследить 
клеточное движение.
Б.  Эксперименты по изучению развития периферической нервной си-
стемы: трансплантация нервного гребня.

3.13.	Млекопитающие: Раннее развитие  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 186
А. Млекопитающие произошли от откладывающих яйца предков. Форми-
рование бластоцисты. Биламинарный и триламинарный эмбриональный 
диски. Образование складок. Желточный мешок. Аллантоис и плацента.

3.14.	Млекопитающие: Имплантация  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 188
Б. Особенности процесса имплантации у разных видов. Поверхностная 
имплантация у свиньи. Погружная имплантация у человека. Инверсия 
зародышевых листков у мыши.

3.15.	Млекопитающие: Строение плаценты  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 190
А. Принцип всасывания слизи у эпителиохориальной плаценты меняет-
ся на принцип диффузии у эндотелио- и гемохориальных плацент.
Б.  Лабиринтная и ворсинчатая плаценты у человека: лабиринтная пла-
цента на 2-й неделе развивается в ворсинчатую плаценту на 3-й неделе.
В. Внешняя форма плаценты индивидуальна для каждого вида: человек, 
свинья, макака-резус и мышь.

3.16.	Трансгенные мыши  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 192
A. Получение трансгенных мышей путем инъекции ДНК в пронуклеус. 
Перемещение бластоцисты. Образование наследственных (врожденных) 
черт.
Б.  Идентификация определяющей пол области (SRY) путем трансфек-
ции SRY-последовательности в породу мыши.

3.17.	Гомеотические гены у дрозофилы  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 194
А.  Гены регуляции и развития были открыты у дрозофилы и успешно 
идентифицированы у позвоночных, включая мышей, путем гибридизации.

Базовый план строения тела  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 196
3.18.	Гомология гаструлы и эмбрионального диска  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 196

А.  Первичная полоска эмбрионов птицы и млекопитающего соответ-
ствует бластопору гаструлы амфибии.

3.19.	Базовый план строения тела позвоночных  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 198
А.  Прототип тела позвоночного образуется из фильтрующей кишки и 
осевого стержня с мышечными пластинками, отвечающими за плава-
тельные движения.
Б. Трансформация глоточных дуг в верхнюю и нижнюю челюсти объяс-
няет эволюционное происхождение основания черепа и висцерального 
скелета.
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3.20.	Глоточные дуги  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 200
В. Основные элементы глоточных дуг: глоточные щели и карманы, хря-
щи глоточных дуг, их артерии и нервы.

3.21.	Сомиты  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 202
А. Сомиты образуются в параксиальной мезодерме. Основные элементы 
сомитов: склеротом, миотом и дерматом.

3.22.	Ресегментация осевых органов  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 204
Б. Дефинитивный позвоночник состоит из нижнего и верхнего сегмен-
тов склеротомов.

3.23.	Формирование структур в зачатках конечностей  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 206
А. Формирование структур в зачатках конечностей можно визуализиро-
вать с помощью гистохимической демонстрации активности холинесте-
разы (ChE).
Б. Эксперименты: три дуги детерминируются с помощью факторов апи-
кального эктодермального гребня и задней зоны поляризации.

3.24.	Дифференцировка зародышевых листков  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 208
А. Дефинитивные ткани образуются последовательно из трех зародыше-
вых листков. Мезодерма образуется из первичной полоски, плакод, 
нервного гребня и зачатка головы.

Регуляция развития  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 210
3.25.	Механизмы морфогенетического движения  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 210

А. Морфогенетическое движение начинается в эмбрионе с формирова-
ния эпителиальных структур и сопровождается экспрессией молекул 
клеточной адгезии и кадгеринов.
Б. Отдельные клетки мигрируют путем амебовидных движений. Их про-
движение направляется интегринами и ламинином.

3.26.	Молекулы клеточной адгезии  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 212
В. Амебовидное движение включает цитоплазматическое перемещение, 
формирование точек контакта и сокращение актиновых и миозиновых 
филаментов.
Г. Молекулы клеточной адгезии (МКА) включают в себя селектины, кад-
герины и интегрины.

3.27.	Организация генома и клеточного цикла  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 214
A. Организация генома: редупликация генов и избыток в геноме — осно-
ва для дифференцировки различных типов клеток в многоклеточных ор-
ганизмах.
Б. Клеточный цикл регулируется с помощью циклина, фосфорилирова-
ние которого вызывает митоз.

3.28.	Гормональная регуляция  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 216
A. Контроль роста и дифференцировки: эмбриональные гормоны и ин-
дукторы приводят к необратимой детерминации в геноме.
Б. В эмбриональной бластеме пролиферация и морфогенез регулируются 
факторами роста и локальными гормонами. В  дифференцированных 
тканях гормоны контролируют функциональное состояние.

3.29.	Цепи трансдукции  . .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 218
В. Рост и дифференцировка регулируются специфическими для каждой 
фазы тирозин-киназо- и G-протеино-связанными рецепторами и факто-
рами транскрипции. Их активация во взрослых клетках приводит к обра-
зованию раковой опухоли (активации онкогенеза).
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Дифференцировка тканей  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 220
3.30.	Зубы, кожа и волосы  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 220

А. Зубы образуются из плакоидных чешуек.
Б. Волосы образуются из ороговевшего эпителия кожи.

3.31.	Эктодермальные железы  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 222
A. Взимоотношения между эктодермальными железами: основная желе-
за кожи — сальная железа в зачатке волоса.
Б.  Внутриутробное развитие и циклический рост молочной железы во 
время беременности и лактации.

3.32.	Соединительная ткань  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 224
A. Дифференцировка соединительных тканей: они образуются из синте-
зирующих коллаген мезодермальных клеток.
Б. Эндохондральная (энхондральная) оссификация включает трансфор-
мацию хрящевой модели в кость с помощью центров оссификации, по-
крывающих хрящевые зоны роста.

3.33.	Скелетные мышцы  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 226
А. Скелетные мышцы образуются из миотомов сомитов. Миобласты ми-
грируют вентрально и дифференцируются после слияния в многоядер-
ные клетки-трубочки.

3.34.	Гемопоэз и лимфопоэз  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 228
A.  Кровяные островки и гемопоэз: стволовые клетки крови и эпители-
альные клетки появляются в мезодерме желточного мешка.
Б. Лимфатическая система: лимфатические стволовые клетки образуют-
ся в костном мозге и колонизируют тимус, миндалины, белую пульпу се-
лезенки и лимфатические узлы.

3.35.	Иммуноглобулины  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 230
В.  Детерминация и дифференцировка суперсемейства иммуноглобули-
нов лимфоцитов: иммунная система — пример хорошо изученной детер-
минации, пролиферации и дифференцировки известных клеточных ли-
ний.

Глава 4. Нервная система  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 232
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Эмбриональное развитие мозга разъясняет уровни возрастающей слож-
ности его строения на протяжении филогенеза.
Распределение соответствующих функций по эмбриональным структу-
рам способствует пониманию конечной архитектуры мозга.

4.1.	 Краткий обзор: Phylontotractus  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 234
А.  Нервная трубка дает начало трем функциональным единицам ЦНС, 
представленным в вымышленной системе «phylontotractus»: спинному 
мозгу, продолговатому мозгу и мозговым пузырям.
Б. Уровень организации достигается в эмбрионе человека на стадии 17, 
хотя структурные элементы еще не функционируют.

Нервная трубка и спинной мозг  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 236
4.2.	 Нервная трубка  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 236

A. Формирование нервных складок в эмбрионе человека происходит на 
стадии 10.
Б.  Передний нейропор смещается к переднему мозгу, а задний нейро-
пор — к зачатку хвоста.
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4.3.	 Спинной мозг  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  .  . 	 238
A. Пролиферация нейроэпителия: в ходе клеточного деления нейроэпи-
телиальные клетки движутся к центральному каналу, где в итоге форми-
руется матриксная зона.
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Глава 1. 
Репродукция (размножение)
Введение

1.1. Жизненный цикл. У организмов, раз-
множающихся половым путем, материн-
ский и отцовский наборы хромосом объ-
единены в пределах единственной клет-
ки, тем самым создавая условия для об-
мена генами в диплоидном организме. 
В следующем репродуктивном цикле ди-
плоидный набор хромосом снова умень-
шен до гаплоидного набора. У  грибов и 
примитивных растений гаплоидные и 
диплоидные клетки составляют организ-
мы с равными правами в жизненном ци-
кле вида.

Жизненный цикл человека также 
проходит через гаплоидную и диплоид-
ную фазы. Гаплоидная фаза ограничена 
половыми клетками. Сперматозоид, та-
ким образом, подобен независимому од-
ноклеточному организму (  3.0). В  та-
кой перспективе существование вида 
проходит на уровне половых клеток, а 
диплоидный организм служит только 
для того, чтобы передать ДНК вида. На 
примере полового фактора у бактерий 
рекомбинация и передача хромосомных 
генов  — фундаментальные молекуляр-
ные принципы, которые уже существуют 
у бактерий.
1.2. Клеточный цикл. Клеточный цикл 
отражает события, происходящие в жиз-
ни делящейся клетки. Он состоит из фа-
зы G1 с предшествующей репликацией 
ДНК (S-фаза), переходящей в фазу G2 с 
удвоенными хромосомами, которые в 
итоге разделяются в митозе. Мейоз пред-
ставляет собой клеточный цикл с оди-
нарной S-фазой и двумя клеточными де-
лениями, приводящими к формирова-
нию четырех гаплоидных гамет. Дипло-
идность восстанавливается в процессе 
оплодотворения посредством клеточно-
го цикла со слиянием клеток.

Как и в других клеточных линиях со 
стволовыми клетками, половые (зароды-
шевые) клетки проходят фазу пролифе-
рации и фазу дифференцировки ( 3.28). 
В  зародышевых клетках пролифератив-
ная фаза происходит в течение эмбри
онального развития и отделена от диф-
ференцировочной фазы стадией покоя. 
Дифференцировка не начинается до на-

ступления половой зрелости и сопрово-
ждается мейотическими делениями.

У ооцитов базовый цикл модифици-
рован. Мейоз начинается уже в течение 
эмбрионального развития и прекраща-
ется в профазе первого мейотического 
деления. «Стадия покоя» (диктиат) 
включает истинную фазу покоя между 
эмбриональным периодом и половой 
зрелостью и очень активной фазой 
дифференцировки в течение овогенеза. 
Эта модификация уменьшает число 
зрелых яйцеклеток, в которых накопле-
но значительно больше питательных 
веществ, чем в сперматозоидах. Связь 
второго мейотического деления с опло-
дотворением является, вероятно, за-
щитным механизмом, который предот-
вращает партеногенетическое развитие 
ооцита.
1.3. Хромосомы. Схематическая иллю-
страция структуры хромосомы в митоти-
ческом цикле клетки облегчает понима-
ние мейоза. Представление хромосом в 
виде Х-образной структуры происходит 
благодаря микроскопической технике, 
используемой для визуализации хромо-
сомы. Хромосомы удерживаются в мета-
фазе колхицином. На данной стадии во-
локна хроматина удвоены и уплотнены. 
Они уже отделились друг от друга и со
единяются между собой только в области 
центромеры, формируя X-форму.
1.4. Мейоз. Два существенных процесса 
происходят в течение мейоза: это объ
единение гомологичных хромосом и ре-
комбинации между нитями хроматина. 
Обмен ДНК между спаренными хрома-
тидами начинается до участков кроссин-
говера, хиазматы видимы в световом ми-
кроскопе. Участки обмена  — это адге-
зивные пункты между нуклеотидами 
хромосом, они вторичны к самому про-
цессу рекомбинации ДНК (хотя они ин-
терпретировались раньше как истинные 
участки обмена при использовании све-
товых микроскопов).

Хромосомы в виде «ламповых щеток» 
возникают, когда хромосомы в профазе 
первого мейотического деления, кото-
рые уже стали сконденсированными пе-
ред делением клетки, раскручиваются в 
генетических точках, что необходимо 
для дифференцировки ооцита (материн-
ские факторы эмбрионального разви-
тия). Хотя транскрипция обычно проис-
ходит только в фазе G1, эти точки, таким 
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образом, могут быть расшифрованы в 
фазе G2.
1.5. Оплодотворение. В  течение прибли-
зительно 100 лет процессы, происходя-
щие во время оплодотворения, могли 
быть изучены только у морских живот-
ных с внешним оплодотворением, таких 
как морские ежи. Использование физио-
логических солевых растворов различ-
ной концентрации позволило воссоздать 
оплодотворение яиц млекопитающих 
(т.е. организмов с внутренним оплодот-
ворением) в пробирке. Оплодотворение 
в пробирке — медицинская помощь при 
бесплодии, например в случаях непрохо-
димости маточных труб после воспале-
ния.
1.6. Зародышевая линия. Понятие «за-
родышевая линия» было сформулиро-
вано Нюссбаумом в 1886 г. и относится 
ко времени представлений о том, что 
примордиальные зародышевые клетки 
не возникают в «зародышевом эпите-
лии» гонады ( 8.6). У ооцитов земно-
водных цитоплазматическая область, 
которая дает начало зародышевым 
клеткам, может быть выделена на ста-
дии ооцита. Эта цитоплазматическая 
область содержит мРНК, которая под-
разделяется на будущие зародышевые 
клетки путем дробления. мРНК, кото-
рая определяет дифференцировку заро-
дышевых клеток, была расшифрована в 
хромосомах в виде «ламповых щеток» и 
является, таким образом, «материн-
ским фактором» эмбрионального раз-
вития у земноводных. В развитии чело-
века и млекопитающих эти гены «не 
включены» до 3-й недели, когда заро-
дышевые клетки возникают в желточ-
ном мешке. Половые клетки напоми-
нают стволовые клетки крови и не по-
хожи на другие детерминированные 
клеточные линии.
1.7. Мужские половые органы. Описание 
этих органов сосредоточено на пути, 
проходимом спермой, и на функциях 
мужских половых желез при синтезе эя-
кулята. Представление простаты под-
черкивает клинически важное различие 
между гипертрофией простаты и ее кар-
циномой. В гипертрофии простаты с воз-
растом возросшее содержание эстради-
ола приводит к пролиферации периуре-
тральных желез, которая перемещает 
фактическую андрогензависимую же
лезистую ткань капсулы и затрудняет 

мочеиспускание. Карцинома простаты 
возникает непосредственно в андроген-
зависимой железистой ткани органа.
1.8. Сперматогенез. Клетки Сертоли яич-
ка соответствуют фолликулярным эпите-
лиальным клеткам яичника. В  яичнико-
вом цикле фолликулярные эпителиаль-
ные клетки развиваются в гранулярные 
клетки (  1.11). Клетки Сертоли и гра-
нулярные клетки реагируют на пролан А. 
Клетки Лейдига, или гранулоциты яич-
ка, соответствуют тека-клеткам яични-
ка; эти клетки стимулируются лютеини-
зирующим гормоном (проланом Б). 
Клетки Лейдига производят тестостерон, 
который преобразовывается в эстради-
ол  клетками Сертоли. По аналогии те-
ка-клетки продуцируют андрогены, ко-
торые преобразовываются в эстрадиол 
гранулярными клетками.
1.9. Волнообразность сперматогенеза. Стан
дартизированная система организации 
процесса существенна для оценки спер-
матогенеза в случае гормональных или 
генетических нарушений. Последователь
ность стадий в сперматогенном эпите-
лии зависит от волн сперматогенеза. Эти 
волны возникают из-за сперматогоний, 
синхронно вступающих в процесс спер-
матогенеза и производящих дочерние 
клетки, связанные друг с другом синци-
тиальными мостиками.
1.10. Женские половые органы. Описа-
ние этих органов сосредоточено на фи-
зиологии движения сперматозоидов и 
условиях оплодотворения яйцеклетки в 
ампуле фаллопиевой трубы. К  значе-
нию коллагена для закрытия влагалищ-
ной части шейки в течение беременно-
сти и ее открытия с помощью релаксина 
в начале родов мы обращаемся на 
рис.  1.17. Физиологические раздраже-
ния шейки и тенденция к чрезмерно 
быстрому росту влагалищного плоского 
эпителия  — существенные факторы в 
развитии эпителиальной карциномы 
шейки матки.
1.11. Овогенез. Размер группы прибли-
зительно из 10–15 примордиальных 
фолликулов, которые постоянно всту-
пают в овогенез (т.е. без гормональной 
стимуляции), может соответствовать та-
ковому млекопитающего. У  человека 
циклом управляет доминирующий фол-
ликул, который первоначально функ-
ционирует за счет гормонального воз-
действия остающихся третичных фол-
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ликулов группы, но затем вызывает их 
дегенерацию. В  случае искусственно 
вызванной овуляции овулировать мо-
жет не только доминирующий фолли-
кул, но и остающиеся третичные фол-
ликулы, приводя к многоплодной бере-
менности.
1.12. Овуляция. Ооцит выходит из яич-
ника в полость брюшины и захватывает-
ся ресничками маточной трубы, которые 
онтогенетически связаны с почечными 
выделительными трубочками (  8.1). 
Эволюционное сохранение этого при-
митивного механизма объясняется фак-
том, что овуляция — центральный шаг в 
воспроизводстве вида и поэтому не до-
пускает никакого фундаментального из-
менения. Гормональный контроль ову-
ляции, напротив, становится все более 
точно настроенным эволюционным вы-
бором, например в регулировании дви-
жений маточной трубы, когда ооцит на-
ходится внутри нее.
1.13. Менструальный цикл. Оригиналь-
ная иерархия в контроле полового цикла 
начинается в шишковидной железе, в 
которой циркадный ритм первоначально 
связан с долготой дня и ночи посред-
ством световых рецепторов органа 
( 4.23). Сезонный ритм, регулируемый 
продолжительностью дней и ночей, мо-
жет быть отделен от экзогенных свето-
вых стимулов и приспособлен к эндоген-
ному ритму. Циклические действия про-
изводящего ритм центра в центральной 
нервной системе (ЦНС) вызывают 
циклические секреции пролана А и про-
лана Б гипофизом и, таким образом, 
определяют созревание фолликулов и 
циклическое проявление сексуальной 
восприимчивости (течка). В  фазе течки 
овуляция подчинена другому централь-
ному механизму обратной связи: она 
скоординирована с поведением спарива-
ния через пик пролана Б. У человека воз-
действие внешних стимулов резко огра-
ничено. Овуляция вызывается независи-
мо от внешних влияний непосредствен-
но доминирующим фолликулом через 
пик содержания эстрогена, который во 
вторую очередь вызывает пик пролана Б. 
Индукция пика пролана Б и, таким об-
разом, овуляции может быть прекраще-
на с помощью экзогенно поставляемых 
стероидных гормонов (ингибиторов ову-
ляции). В цикле без овуляции отсутствует 
желтое тело. Децидуальная оболочка 

матки не в состоянии дифференциро-
ваться во второй половине цикла. Сни-
жение гормональных уровней в конце 
цикла приводит к отторжению эндоме-
трия.
1.14. Эндометрий. Функция эндомет
рия — питание оплодотворенного ооци
та и имплантация эмбриона. Его железы 
выделяют богатую питательными веще-
ствами слизь, в которой свободно плава-
ет бластоциста. В компактной зоне сли-
зистой оболочки матки клетки соедини-
тельной ткани преобразуются в богатые 
питательными веществами децидуаль-
ные клетки, которые могут быть фагоци-
тированы проникающими клетками тро-
фобласта. После менструального кро-
вотечения или кюретажа эндометрий ре-
генерирует из базальной зоны, которая 
содержит недифференцированные кон-
цы желез и спазмированные концы спи-
ральных артерий, расположенных в во-
локнах гладкой мускулатуры миометрия.
1.15. Течение беременности. Эмбриональ
ное развитие имеет различное значение 
для клинициста и для эмбриолога. До 
завершения имплантации эмбрион не 
вызывает никаких признаков беремен-
ности. Дефектные имплантации не пре-
дотвращают менструацию, но могут 
привести к длительному и отсроченно-
му менструальному кровотечению. До 
10-й недели беременность и эмбри
ональное развитие идут почти незамет-
но и оказывают незначительные эффек-
ты на будущую мать. Клинически бере-
менность — длительный период, в тече-
ние которого зародыш развивается и 
влияет на психологическое и физиче-
ское состояние матери. Для эмбриоло-
га, напротив, главные события в эмбри-
огенезе происходят в раннем периоде 
беременности.
1.16. Гравидарий (расчет сроков беремен-
ности). Беременность может быть точно 
рассчитана, и дата рождения вычислена 
посредством специального калькулято-
ра — гравидария. Поскольку период бе-
ременности, как и все биологические 
процессы, является подчиненным есте-
ственным колебаниям, это вычисле-
ние — только примерная оценка. Во из-
бежание двусмысленности между лун-
ным и календарным месяцами акушеры 
измеряют время беременности в неде-
лях. Недели беременности рассчитыва-
ются от последней менструации, поэто-
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му существует несоответствие в две не-
дели относительно истинного возраста 
эмбриона.
1.17. Гормональные уровни. В течение бе-
ременности глубоко изменяются гормо-
нальные уровни будущей матери. Мета-
болизм стероидных гормонов определен 
плацентой и эмбриональным надпочеч-
ником. Гормональные уровни — клини-

чески важные индикаторы в ходе бере-
менности.
1.18. Роды. Сложности, связанные с ро-
дами у человека, происходят из-за разме-
ра головки плода, который обусловлен 
развитием головного мозга. Болезнен-
ный процесс родов — один из ключевых 
стимулов для развития привязанности 
матери к ребенку.
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Половые клетки
1.1. Жизненный цикл

A. �Жизненный цикл у диплоидных 
организмов

Половое размножение основано на раз-
личии между гаплоидной и диплоидной 
фазой цикла жизни. В диплоидной фазе 
клетки содержат два набора хромосом, 
тогда как в гаплоидной фазе присутству-
ет только один набор.

Диплоидный организм возникает при 
объединении гаплоидных гамет в про-
цессе оплодотворения (А1). Гаметы со
единяются, чтобы сформировать дипло-
идную зиготу (A2). Зигота растет путем 
митотического деления клеток, чтобы 
сформировать эмбрион (A3) и в конечном 
счете диплоидный индивидуум (A4). Ра-
нее в эмбриогенезе половые клетки выде-
ляются из остальных соматических кле-
ток как отдельная линия клеток. Поло-
вые клетки размножаются митозом в го-
надах и подвергаются мейотическим 
делениям (мейоз A5).

В  митозе (A4) все хромосомы дипло-
идного набора удваиваются и затем раз-
деляются на идентичные дочерние клет-
ки. В мейозе дублирование сопровождает-
ся соединением и перекомбинацией соот-
ветствующих хромосом. (Гомологичные 
хромосомы соответствуют хромосомам, 
которые были переданы зиготе двумя га-
плоидными гаметами.) Посредством двух 
мейотических делений четыре гаплоид-
ных гаметы (A6) возникают без дополни-
тельного синтеза ДНК. Эти гаметы со-
держат новые комбинации гомологичных 
хромосом в диплоидном родителе.

Нормальный индивид (A7) состоит из 
диплоидных соматических клеток, кото-
рые отмирают во время жизненного 
цикла и не воспроизводятся в следую-
щем поколении. Только половые клетки 
обеспечивают передачу и рекомбинацию 
генетической информации. Развитие по-
ловых клеток отдельно от соматических 
клеток рассматривается как линия заро-
дышевых клеток. Пролиферация поло-
вых клеток и их дифференцировка име-
ют место в гонадах диплоидных индиви-

дуумов, где есть защита от внешних вли-
яний. У  млекопитающих не только 
оплодотворение, но также и эмбриональ
ное развитие происходит в защищенной 
полости (матке) женских половых ор
ганов.

Б. �«Половая дифференцировка» 
у бактерий

Половая дифференцировка, возможно, 
произошла как механизм генной реком-
бинации, что показано на примере бак-
терий с помощью измененного вида ин-
фекции, используемой бактериофагами.
1. Инфекция. Бактерии обладают коль-
цевой хромосомой ДНК. Бактериофа-
ги — вирусные паразиты бактерий, кото-
рые могут ввести свою ДНК в бактери-
альную клетку через половой пилус. 
В бактерии синтез вирусных белков бак-
териофага продолжается, пока бактерия 
не подвергнется разрушению (лизису).
2. Трансфекция. Альтернативно после 
инъекции в бактерию вирусная ДНК мо-
жет остаться в форме кольцевой плазми-
ды. Эти плазмиды часто кодируют важ-
ную генетическую информацию для бак-
терий, типа сопротивления антибиоти-
кам. Плазмиды передаются другим 
бактериям путем трансфекции  — изме-
ненным способом инфекции с помощью 
половых пилусов (sex pili), которые зако-
дированы плазмидой.
3. Конъюгация. Если плазмида включена 
в бактериальную кольцевую хромосому, 
вся кольцевая хромосома может быть пе-
редана другой бактерии той же самой 
разновидности через половой пилус. 
Между гомологичными кольцевыми па-
рами хромосом может произойти крос-
синговер и рекомбинация генов.

В последующем делении клетки про-
изводятся неравные дочерние клетки. 
Одна из этих двух клеток несет гены, ко-
дирующие половой пилус, т.е. «мужские 
детерминанты», необходимые для конъ-
югации. Этот механизм соответствует 
определенному способу адгезии (прили-
пания) сперматозоида к прозрачной 
(блестящей) зоне, приводя к слиянию 
сперматозоида с мембраной ооцита 
( 1.14 A4).
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1.2. Клеточный цикл

A. �Клеточный цикл  
в зародышевой линии

1. Митотический клеточный цикл. Мито-
тическое деление клетки начинается с 
S-фазы (синтез ДНК), в которой проис-
ходит репликация (копирование) ДНК и 
структурных белков хромосом. После 
краткой фазы G2 клетка автоматически 
продолжает митоз (M). В профазе митоза 
хромосомы становятся видимыми. В ме-
тафазе они становятся организованны-
ми в митотическом веретене. Затем хро-
матиды отделяются друг от друга и нака-
пливаются на противоположных полю-
сах клетки до воссоздания 46 хромосом в 
ядрах дочерних клеток. Гомологичные 
хромосомы независимы друг от друга в 
митотическом клеточном цикле.
2. Мейотический клеточный цикл. Мейоз 
состоит из клеточного цикла с одной 
S-фазой и двумя делениями клетки 
(мейотические деления). В профазе пер-
вого мейотического деления гомологич-
ные хромосомы разбиваются на пары и 
подвергаются рекомбинации. В  процес-
се соединения 46 индивидуальных хро-
мосом формируются 23 пары хромосом, 
каждая из которых содержит 4 цепочки 
ДНК, так как хромосомы копировались 
до их соединения. Через два мейотиче-
ских деления, где метафаза I и метафа-
за II следуют друг за другом без S-фазы, 
хромосомы в конечном счете распреде-
ляются по четырем гаметам, каждая из 
которых содержит 23 некопируемых хро-
мосомы ( 1.1 A5).
3. Клеточный цикл со слиянием клеток. 
Чтобы восстановить диплоидное состоя-
ние, мейоз должен сопровождаться сли-
янием клеток. После слияния гаплоид-
ных гамет (оплодотворение) возникают 
два пронуклеуса, в которых два набора из 
23 хромосом реплицируются в S-фазе. 
Копируемые хромосомы расположены 
на общем веретене, которое, таким обра-
зом, содержит 46 копируемых, неспа-
ренных хромосом. Это веретено первого 
деления.

Б. �Развитие мужских и женских гамет
Развитие зародышевых клеток включает 
фазу пролиферации (митотические деле-
ния), мейоз и дифференцировку гамет. 
Стадия покоя присутствует между пери
одом эмбриогенеза и половой зрелостью. 
Мужские половые клетки отдыхают как 
митотические сперматогонии. Женские 
половые клетки проходят через стадию 
покоя и через дифференцировку в профа-
зе первого мейотического деления.
1. Сперматогенез. Сперматозоиды  — ма-
ленькие подвижные клетки, которые 
производятся в огромных количествах. 
Стволовая клетка сперматогенеза  — 
сперматогония. После наступления по-
ловой зрелости сперматогонии проли-
ферируют в семенных канальцах яичка. 
Последнее митотическое деление приво-
дит к образованию первичных спермато-
цитов, каждый из которых дает начало 
двум вторичным сперматоцитам в про-
цессе первого деления созревания. Вто-
рое деление созревания приводит к об-
разованию четырех сперматид, которые 
дифференцируются в сперматозоиды.
2. Овогенез. Стволовые клетки овогенеза 
называют оогониями. Поскольку необхо-
димо только небольшое число зрелых 
яиц, большинство оогоний погибает в 
процессе развития. Оогонии также про-
ходят фазу митотического размножения 
и вступают в профазу первого мейотиче-
ского деления в течение эмбрионального 
развития. После спаривания гомологич-
ных хромосом мейоз задерживается в 
стадии диктиата. В течение овариального 
цикла имеют место рост и дифференци-
ровка ооцитов, в то время как они оста-
ются в профазе первого мейотического 
деления. Транскрипция достигает мак-
симального уровня в спаренных хромо-
сомах, поскольку структурные элементы 
ооцита и мРНК для раннего эмбриона 
синтезированы. Гаплоидное состояние 
наступает с возобновлением мейоза. 
Происходит ряд неравных делений, в те-
чение которых сохраняется дифферен-
цированный ооцит, а лишние хромосом-
ные наборы удаляются в виде полярных 
телец, содержащих минимальные объе-
мы цитоплазмы. Первое полярное тельце 
удаляется незадолго до овуляции, тогда 
как второе полярное тельце теряется по-
сле оплодотворения.
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1.3. Хромосомы

A. �Структура хромосомы
1. Двойная спираль ДНК. Генетическая 
информация закодирована в последова-
тельности четырех нуклеотидов в двой-
ной спирали ДНК. Спираль ДНК — 2 нм 
толщиной. Ее морфологическая структу-
ра была показана косвенно рентгенов-
ской кристаллографией.
2. Нуклеосома. Цепочка ДНК хромосо-
мы закручена в спираль вокруг цепи ну-
клеосом, которые состоят из основных 
ядерных белков  — гистонов. Нить ДНК 
оборачивается 2,5 раза вокруг каждой 
нуклеосомы. Нуклеосомы тесно связаны 
друг с другом соединительным белком, 
который также принадлежит семейству 
гистонов (HI). Подготовка хроматина 
для электронной микроскопии, однако, 
приводит к растяжению цепочек хрома-
тина так, что нуклеосомы напоминают 
бусинки на цепочках толщиной 10 нм. 
В  течение развития эукариотов гистоны 
хорошо сохранились. Эти основные ну-
клеопротеины противопоставлены кис-
лым нуклеопротеинам, которые включа-
ют энзимы типа ДНК- и РНК-полимераз 
и другие кислые регулирующие белки, 
определяющие функциональное состоя-
ние ДНК (не показано).
3. Транскрипция. В  течение транскрип-
ции в фазе G1 клеточного цикла, нуклео-
сомы разделяются на свои гистоновые 
субъединицы. Кодирование и некодиро-
вание цепочек ДНК разделяет двойную 
спираль; молекулы мРНК считываются с 
цепочки с помощью РНК-полимеразы. 
Двойная спираль и структура нуклеосо-
мы восстанавливаются позади участка 
транскрипции.
4. Эухроматин и гетерохроматин. В обла-
стях активной транскрипции хроматина 
цепь нуклеосом деспергирована (рассея-
на) в нуклеоплазме (эухроматин). В  тех 
областях, где не происходит транскрип-
ция, цепь нуклеосом закручена в супер-
спираль (гетерохроматин).

5. Синтез ДНК. В  течение копирования 
ДНК в S-фазе клеточного цикла нуклео-
сомы снова делятся на свои гистоновые 
субъединицы. Репликация двух цепочек 
ДНК с помощью ДНК-полимеразы созда-
ет хромосому с двумя нитями хромати-
на, цепочка ДНК которых закручена во-
круг нуклеосом. 46 неспаренных хромо-
сом  (2n) с содержанием ДНК 2c, таким 
образом, дают начало 46 неспаренным 
копируемым хромосомам (2n) с содер-
жанием ДНК 4c. Копируемые хромосо-
мы не транскрибированы (исключение: 
хромосомы в виде «ламповых щеток» в 
овогенезе,  1.4 A4б).
6. Суперспираль. Конденсация хромосо-
мы в суперспираль (35 нм) в течение 
профазы митоза напоминает процесс 
формирования гетерохроматина. В мета-
фазе конденсированные нити хроматина 
утолщяются в нерегулярные петли вну-
три сети из структурных белков, форми-
руя две хроматиды (1000 нм) метафазной 
хромосомы.
7. Метафазные хромосомы. Свободные 
концы X-образной (метацентрической) 
хромосомы являются разъединенными 
хроматидами, которые соединены толь-
ко в области центромеры, и которые да-
ют начало хромосомам дочерних клеток 
в анафазе митоза. В области центромеры 
хромосома присоединена к волокнам 
митотического веретена. Точка соедине-
ния состоит из структурных белков и на-
зывается кинетохором.
8. Набор хромосом человека. Представле-
ние и классификация хромосом в хромо-
сомном наборе всегда основаны на 
уплотненных, копируемых метафазных 
хромосомах, так как хромосомы видимы 
в световом микроскопе только в этом со-
стоянии. Клетки лизируют с помощью 
гипотонического солевого раствора и за-
тем помещают на стекло на столике ми-
кроскопа. Затем хромосомы окрашива-
ют и фотографируют. После этого хро-
мосомы могут быть вырезаны из фото-
графии и расположены согласно их 
размерам в кариотипе.
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1.4. Мейоз

А. �Хромосомы в мейозе
Соединение гомологичных хромосом и 
рекомбинация генов происходят в про-
фазе первого мейотического деления 
(Профаза I). Длительная профаза разде-
лена на четыре стадии, основанные на 
внешнем виде хромосом под световым 
микроскопом.
1. Лептотена. Хромосомы видимы в ядре 
как тонкие нити с концами, фиксиро-
ванными к ядерной мембране. Соедини-
тельные участки сгруппированы в обла-
сти ядерной мембраны напротив цен-
триоли (букетный порядок). Нити хро-
матина этих 46 хромосом все еще сильно 
перекручены. Пока хромосомы уплотня-
ются, их связи разрываются специфиче-
скими ДНК-зами, а целостность цепо-
чек хромосомы восстанавливается дру-
гими ферментами (лигазы).
2. Зиготена. Продолжая раскручиваться и 
уплотняться, гомологичная пара хромо-
сом формирует синаптонемальные ком-
плексы. Каждая хромосома схематично 
представлена как двойная линия, хотя 
копируемые цепи хроматина все еще не 
могут быть признаны на данном этапе 
как индивидуальные хроматиды. В  те
чение зиготенной фазы происходит ре-
комбинация генов с помощью кроссин-
говера. Когда соединенные хромосомы 
распрямлены и контрастированы элек-
тронно-плотными атомами металлов, то 
можно различить под электронным ми-
кроскопом центральную нить и два бо-
ковых элемента, связанные ленточными 
структурами (2a). Центральная нить и 
боковые элементы состоят из гликопро-
теинов. Сжатое и реплицируемое нук
леопротеиновое волокно каждой гомоло-
гичной хромосомы размещено на боковом 
элементе. Гипотетически пересеченные 
петли представляют участки кроссин
говера.

В  сперматогенезе пара X и Y хромо-
сом находится рядом. Это объединение 
происходит в «половом пузырьке» (2б), 
который может быть ясно виден в ядре 
сперматоцитов в световом микроскопе. 

В препаратах в метафазе I половые хро-
мосомы представляют собой тандемное 
объединение способом «конец-в-ко-
нец».
3. Пахитена. Хромосомы максимально 
уплотнены. Кроссинговеры все еще не 
видимы. Спаренные хромосомы начина-
ют отделяться друг от друга. В спермато-
генезе первичные сперматоциты сохра-
няются дольше всего в пахитенной ста-
дии ( 1.8 A3).
4. Диплотена. Четыре индивидуальные 
хроматиды (тетрады) и кроссинговеры 
(хиазмы) становятся видимыми. Хиазма 
указывает, где произошел кроссинговер. 
Гомологичные хромосомы больше не со-
единяются друг с другом в центромере, 
но остаются связанными в хиазме (4a). 
У ооцитов первое мейотическое деление 
задерживается в диплотенной стадии 
(диктиат), и хромосомы деконденсиру-
ются. В  конце фазы покоя активизиру-
ются генетические точки, необходимые 
для созревания ооцита, и ооцит начина-
ет дифференцировку в овариальном ци-
кле. Петли ДНК разворачиваются из це-
пей нуклеосомы спаренных хромосом, и 
происходит транскрипция. У  земновод
ных петли этих хромосом в виде «лампо-
вых щеток» можно рассмотреть в свето-
вом микроскопе (4б).
Метафаза I.  Поскольку центромеры ре-
комбинированных гомологичных хро-
мосом продолжают отделяться, хиазмы 
перемещаются к концам хромосом (тер-
минализация). Это приводит к форми-
рованию типичной кольцевой структуры 
или двойной перекрученной структуры 
хромосомы мейоза I.  Первое мейотиче-
ское деление дает начало двум дочерним 
клеткам с 23 реплицированными хромосо-
мами.
Метафаза II. Второе мейотическое деле-
ние следует незамедлительно за первым, 
без или только с краткой деконденсаци-
ей хромосом. Как и в митозе, хромосомы 
разделяются в последнюю очередь в об-
ласти центромеры. Цитоплазматические 
мостики между сперматидами сохраня-
ются (как и между яйцом и полярными 
тельцами) ( 1.8 и др.).
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