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Ôîðìèðîâàíèå ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè õðÿùåâîãî ÷åðåïà â ýìáðèîãåíåçå ïðûòêîé ÿùåðèöû, Lacerta
agilis (Reptilia, Squamata). Êîâòóí Ì. Ô., ßðûãèí À. Í. — Îáùåïðèíÿòûìè ãèñòîëîãè÷åñêèìè
ìåòîäàìè èññëåäîâàíî 29 ýìáðèîíîâ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ ïðûòêîé ÿùåðèöû —
Lacerta agilis Linnaeus, 1758. Óñòàíîâëåíî, ÷òî èñõîäíûìè ñîñòàâëÿþùèìè ýëåìåíòàìè ãëàçíè÷íî-
âèñî÷íîé îáëàñòè ïðûòêîé ÿùåðèöû ÿâëÿþòñÿ ÷åðåïíûå òðàáåêóëû, àêðîõîðäàëüíûé õðÿù è pilae
metopticae. Â ýìáðèîãåíåçå ïðûòêîé ÿùåðèöû ïåðâûìè ôîðìèðóþòñÿ taenia marginalis, à çàòåì
taenia medialis. Taenia marginalis ÿâëÿþòñÿ ñîñòàâíûìè, èõ ïåðåäíèå ÷àñòè ðàçâèâàþòñÿ èç planum
supraseptale, à çàäíèå ÷àñòè èç pilae accessoriae. Fenestra septalis îáðàçóåòñÿ â ðåçóëüòàòå èñòîí÷åíèÿ
õðÿùà â ñðåäíåé ÷àñòè ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè.

Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: ðàçâèòèå ÷åðåïà, ðåïòèëèè, ãëàçíè÷íî-âèñî÷íûé îòäåë, ìåæãëàçíè÷íàÿ
ïåðåãîðîäêà, taenia marginalis, taenia medialis, planum supraseptale, pilae metopticae, pilae accessoriae,
pilae antoticae.

Formation of the Orbito-Temporal Region of Chondrocranium in Embryogenesis of the Sand Lizard, Lacerta
agilis (Reptilia, Squamata). Kovtun M. F., Yarygin A. N. — Serial sections of 29 Lacerta agilis Linnaeus,
1758 embryos on the successive developmental stages, stained with hematoxylin-eosin or alcian blue-
hematoxylin-eosin, were examined. It was found that trabecula cranii, acrochordal cartilage and pilae
metopticae are the initial components of the orbito-temporal region of L. agilis scull. Taenia marginalis
emerges first in embryogenesis and then taenia medialis forms. Frontal parts of taenia marginalis, that
are the split-type structures, originate from planum supraseptale and their posterior parts originate from
pilae accessoriae. Fenestra septalis forms due to thinning of the medial part of interorbital septum.

Key  wo rd s: skull development, reptiles, orbito-temporal region, interorbital septum, taenia marginalis,
taenia medialis, planum supraseptale, pilae metopticae, pilae accessoriae, pilae antoticae.

Ââåäåíèå

Ãëàçíè÷íî-âèñî÷íûé îòäåë õðÿùåâîãî ÷åðåïà ÿùåðèö íàèáîëåå ñëîæíûé ïî ñâîåìó ñòðîåíèþ.
Îí ÿâëÿåòñÿ îñíîâàíèåì äëÿ ãîëîâíîãî ìîçãà, ðàçäåëÿåò áîëüøèå ãëàçíûå ÿáëîêè, è åãî ñòðóêòóðû
ÿâëÿþòñÿ îñíîâàíèåì äëÿ ïðèêðåïëåíèÿ ãëàçîäâèãàòåëüíûõ ìûøö. Ðàçâèòèå ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé
îáëàñòè ÷åðåïà, î÷åâèäíî, ñâÿçàíî ñ ðàçâèòèåì îðãàíîâ ÷óâñòâ è ãîëîâíîãî ìîçãà è ÿâëÿåòñÿ
«íîâîîáðàçîâàíèåì» â ñîñòàâå ñêåëåòà ãîëîâû. Íåñîìíåííûé èíòåðåñ â ýòîé ñâÿçè ïðåäñòàâëÿåò íå òîëüêî
çàêëàäêà ýëåìåíòîâ ýòîé îáëàñòè ÷åðåïà, íî è èõ ñîñòîÿíèå, âçàèìîñâÿçè ñ ýëåìåíòàìè ñîìàòè÷åñêîãî
è âèñöåðàëüíîãî îòäåëîâ ñêåëåòà ãîëîâû. Îäíàêî ýòè âçàèìîñâÿçè íàñòîëüêî çàâóàëèðîâàíû
ìíîãî÷èñëåííûìè ïðåîáðàçîâàíèÿìè è óñîâåðøåíñòâîâàíèÿìè îðãàíîâ ÷óâñòâ è ñàìîãî ñêåëåòà, ÷òî
îáíàðóæèòü èõ íå óäàâàëîñü íèêîìó. Öåëü äàííîé ñòàòüè — äåòàëüíîå îïèñàíèå çàêëàäêè è
ôîðìèðîâàíèÿ ýëåìåíòîâ ñêåëåòà ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè ÷åðåïà íà õðÿùåâîé ñòàäèè åãî ðàçâèòèÿ.

Èçâåñòíî, ÷òî ãëàçíè÷íî-âèñî÷íûé îòäåë ñêåëåòà ãîëîâû ðåïòèëèé ðàçâèâàåòñÿ èç äâóõ èñõîäíûõ
êîìïîíåíòîâ õðÿùåâîãî ÷åðåïà: ÷åðåïíûõ òðàáåêóë è àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà (çàäíåãëàçíè÷íûå õðÿ-
ùè) (Ñåâåðöîâ, 1949; de Beer, 1937; Bellairs, Kamal, 1981; Tulenko, Sheil, 2007).

Çàêëàäêè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë è àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà ó ïðûòêîé ÿùåðèöû îáíàðóæèâàþòñÿ íà
30-é, 31-é ñòàäèè íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ (ßðûãèí, 2009). Ê ýòîìó âðåìåíè âïîëíå ñôîðìèðîâàííûìè
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âûãëÿäÿò îòäåëüíûå ýëåìåíòû îðãàíîâ ÷óâñòâ: ãëàçíûå ÿáëîêè, ñëóõîâûå ïóçûðüêè è îáîíÿòåëüíûå
ìåøêè. Òàêèì îáðàçîì, åñòü îñíîâàíèÿ ïðåäïîëàãàòü, ÷òî îðãàíû ÷óâñòâ â ýâîëþöèè âîçíèêëè ðàíüøå
è íåçàâèñèìî îò ñêåëåòà. Ïîñëåäíèé ðàçâèëñÿ óæå ïîä âëèÿíèåì îðãàíîâ ÷óâñòâ, äëÿ âûïîëíåíèÿ
îïîðíîé, à ïîçæå è çàùèòíîé ôóíêöèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ýìáðèîíàëüíîãî ìàòåðèàëà áûëè îòëîâëåíû áåðåìåííûå ñàìêè Lacerta agilis
Linnaeus, 1758 â åñòåñòâåííûõ ìåñòàõ îáèòàíèÿ â Çàïîðîæñêîé îáë. (Ìåëèòîïîëüñêèé ð-í,
îêð. ñ. Áîãàòûðü). Ïîñëå îòêëàäêè ÿéöà èíêóáèðîâàëè íà âëàæíîì ñóáñòðàòå ïðè òåìïåðàòóðå 19–21°Ñ,
à ñàìîê âûïóñêàëè â åñòåñòâåííóþ ñðåäó îáèòàíèÿ. Ñðîê èíêóáàöèè ÿèö ñîñòàâèë ïðèáëèçèòåëüíî
70 ñóòîê.

Âñåãî èññëåäîâàíî 29 ýìáðèîíîâ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ L. agilis. Ïðè ýòîì îñîáîå
âíèìàíèå óäåëÿëè òåì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ, íà êîòîðûõ ïðîèñõîäèëè ïðåèìóùåñòâåííî êà÷åñòâåííûå
èçìåíåíèÿ (30–37 ñòàäèè). Ñòàäèè îïðåäåëÿëè ïî òàáëèöàì íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ Äæ. Äþôîðà,
Äæ. Ãóáåðòà äëÿ æèâîðîäÿùåé ÿùåðèöû (Dufaure, Hubert, 1961).

Ýìáðèîíû ôèêñèðîâàëè â 3%-íîì ðàñòâîðå ôîðìàëèíà. Áûëè èçãîòîâëåíû ñåðèéíûå ñðåçû
òîëùèíîé 5–7 ìêì è 10–12 ìêì. Ñðåçû îêðàøèâàëè ãåìàòîêñèëèí-ýîçèíîì, à òàêæå àëüöèàíîâûì ñèíèì
ñ ïîñëåäóþùåé äîêðàñêîé ãåìàòîêñèëèí-ýîçèíîì.

Ôîòîãðàôèè ãèñòîëîãè÷åñêèõ ñðåçîâ ïîëó÷åíû ñ èñïîëüçîâàíèåì ìèêðîñêîïà Axio Imager M1 Zeiss
(ïðîãðàììíîå îáåñïå÷åíèå Zeiss Axio Vision v. 4.63) â öåíòðå êîëëåêòèâíîãî ïîëüçîâàíèÿ óíèêàëüíûì
îáîðóäîâàíèåì ïðè Èíñòèòóòå çîîëîãèè.

Ðåçóëüòàòû

Ê ñòðóêòóðíûì ýëåìåíòàì ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè õðÿùåâîãî ÷åðåïà
îòíîñÿòñÿ: ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà, planum supraseptale, pila metopticae, pila antot-
icae, pila accesoriae, taenia marginalis, taenia medialis. Ïåðâûå èç ýòèõ ñòðóêòóð óæå
ìîæíî äèôôåðåíöèðîâàòü, íà÷èíàÿ ñ 30-é ñòàäèè. Ðàçâèòèå äàííîé îáëàñòè
ïðîèñõîäèò äîñòàòî÷íî áûñòðî è óæå íà 34-é ñòàäèè ìîæíî äèôôåðåíöèðîâàòü âñå
âûøåíàçâàííûå ýëåìåíòû. Ïðîñëåäèì äèíàìèêó çàêëàäêè è èõ ðàçâèòèÿ ïî
ñòàäèÿì. «Äèíàìèêó» ìîæíî âîñïðèíèìàòü â çíà÷èòåëüíîé ìåðå óñëîâíî, ïîñêîëüêó
óêàçàííûå ñòðóêòóðû ïîÿâëÿþòñÿ ëèøü íà äâóõ ñòàäèÿõ; ðàçâèòèå è îõðÿùåâåíèå
èõ íåñêîëüêî ðàñòÿíóòî âî âðåìåíè.

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, îðãàíû çðåíèÿ, ãîëîâíîé ìîçã, íåðâû è êðîâåíîñíûå
ñîñóäû ôîðìèðóþòñÿ â ýìáðèîãåíåçå çíà÷èòåëüíî ðàíüøå, ÷åì ñòðóêòóðû õðÿùåâîãî

÷åðåïà. Îíè áóäóò ñëóæèòü îðèåíòèðàìè
ïðè îïèñàíèè ïîñëåäíèõ.

Ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà
îáðàçóåòñÿ èç òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè.
Íà ñòàäèè 32+ êàê òàêîâîé â
ïðèâû÷íîì ïîíèìàíèè ìåæãëàçíè÷íîé
ïåðåãîðîäêè åùå íåò, åå øèðèíà ïîêà
åùå ïðåîáëàäàåò íàä âûñîòîé (ðèñ. 1).
Íà ñòàäèè 32++ ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãî-
ðîäêà íà ïîïåðå÷íûõ ñðåçàõ ãîëîâû îò
ïåðåäíåé ê çàäíåé ñâîåé ÷àñòè çíà÷è-
òåëüíî èçìåíÿåò ôîðìó. Â ïåðåäíåé
÷àñòè åå âûñîòà ïðåîáëàäàåò íàä øèðè-
íîé, à ïî íàïðàâëåíèþ ê ñâîåé çàäíåé
÷àñòè íàîáîðîò (ðèñ. 2). Âåíòðîëàòå-
ðàëüíî îò ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè
ðàñïîëîæåíû êðóïíûå ïàðíûå êðîâå-
íîñíûå ñîñóäû. Ñ äîðñàëüíîé ñòîðîíû
ðàñïîëîæåí ïåðåäíèé ìîçã, ñ âåíòðàëü-
íîé — ðîòîâàÿ ïîëîñòü. Ê íà÷àëó 35-é
ñòàäèè ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà
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Ðèñ. 1. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis.
Ñòàäèÿ 32+: e — ãëàç; fb — ïåðåäíèé ìîçã; ps —
planum supraseptale; st — stomodeum; tc —
òðàáåêóëÿðíàÿ ïëàñòèíêà.

Fig. 1. Cross-section of Lacerta agilis embryos head.
Stage 32+: e — eye; fb — forebrain; ps — planum
supraseptale; st — stomodeum; tc — trabecula
communis.



ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òîíêóþ ïëàñòèíêó õðÿùà, êîòîðàÿ ðàçäåëÿåò êðóïíûå ãëàçíûå
ÿáëîêè (ðèñ. 3).

P l a n u m  s u p r a s e p t a l e çàêëàäûâàåòñÿ â âèäå øèðîêèõ ìåçåíõèìíûõ
ïëàñòèíîê íà 32-é ñòàäèè. Ýòè ìåçåíõèìíûå ïëàñòèíêè îòõîäÿò îò äîðñàëüíîé
ïîâåðõíîñòè òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè â äîðñîëàòåðàëüíîì íàïðàâëåíèè è îáðàì-
ëÿþò ïåðåäíèé ìîçã ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû. Óæå íà ñòàäèè 32+ îíè íà÷èíàþò îõðÿ-
ùåâåâàòü (ðèñ. 1). Íà ñòàäèè 32++ planum supraseptale ðàçðàñòàþòñÿ â äîðñàëüíîì
íàïðàâëåíèè. Îíè îòäåëÿþò ãëàçíûå ÿáëîêè îò ëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòè ïåðåäíåãî
ìîçãà, ñòàíîâÿòñÿ áîëåå îêîíòóðåííûìè è ïðîäîëæàþò îõðÿùåâåâàòü (ðèñ. 2), íà
ýòîé ñòàäèè äîðñàëüíûå èõ ÷àñòè îñòàþòñÿ ìåçåíõèìíûìè. Ê íà÷àëó 35-é ñòàäèè
planum supraseptale óæå ïîëíîñòüþ õðÿùåâûå (ðèñ. 3).
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Ðèñ. 2. Ïîïåðå÷íûå ñðåçû ãîëîâû Lacerta agilis (a-ñ). Ñòàäèÿ 32++: e — ãëàç; fb — ïåðåäíèé ìîçã; is —
ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà; ps — planum supraseptale; st — stomodeum.

Fig. 2. Cross-sections of Lacerta agilis embryos head arranged in an anterior to posterior sequence (a-c). Stage
32++: e — eye; fb — forebrain; is — interorbital septum; ps — planum supraseptale; st — stomodeum.

Ðèñ. 3. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 35: e — ãëàç; fb — ïåðåäíèé ìîçã; is —
ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà; ps — planum supraseptale.

Fig. 3. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 35: e — eye; fb — forebrain; is — interorbital septum;
ps — planum supraseptale.

Ðèñ. 4. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 30: e — ãëàç; ica — âíóòðåííÿÿ ñîííàÿ àðòåðèÿ;
mb — ñðåäíèé ìîçã; noc — ãëàçîäâèãàòåëüíûé íåðâ; rac — ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà;
rpia — ìåçåíõèìíûå çàêëàäêè pilae antoticae; vc — vena capitis.

Fig. 4. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 30: e — eye; ica — internal carotid artery; mb —
mesencephalon; noc — nervus oculomotorius; rac — mesenchymal rudiment of acrochordal cartilage; rpia —
mesenchymal rudiments of pilae antoticae; vc — vena capitis.

3 4

a b c



P i l a e  a n t o t i c a e çàêëàäûâàþòñÿ íà 30-é ñòàäèè â âèäå ëàòåðàëüíûõ ìåçåí-
õèìíûõ âûðîñòîâ ìåçåíõèìíîé çàêëàäêè àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà (ðèñ. 4). Ñêâîçü
íèõ ïðîõîäÿò ãëàçîäâèãàòåëüíûå íåðâû. Íà ñòàäèè 32+ îíè íà÷èíàþò îõðÿùåâåâàòü
(âìåñòå ñ àêðîõîðäàëüíûì õðÿùîì), îãðàíè÷èâàÿ âåíòðîëàòåðàëüíî ñðåäíèé ìîçã
(ðèñ. 5).

P i l a e  me top t i c ae çàêëàäûâàþòñÿ êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå ýëåìåíòû â âèäå ïàð-
íûõ ñêîïëåíèé ìåçåíõèìû (ýòè ñêîïëåíèÿ èìåþò âèä âåðòèêàëüíûõ ñòîåê) íà
ñòàäèè 32+. Îíè ðàñïîëîæåíû îêîëî äîðñàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ÷åðåïíûõ òðàáåêóë,
ñïåðåäè îò ãèïîôèçà (ðèñ. 6). Íà 33-é ñòàäèè òðàáåêóëû ñëèâàþòñÿ, ïðîäîëæàÿ îáðà-
çîâàíèå òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè, à pilae metopticae îõðÿùåâåâàþò (ðèñ. 7). Íà ýòîé
æå ñòàäèè èõ äîðñàëüíûå ÷àñòè ñëèâàþòñÿ ñ pilae antoticae â îáëàñòè ïðîõîæäåíèÿ
â íèõ ãëàçîäâèãàòåëüíûõ íåðâîâ.

P i l a e  a c c e s s o r i a e íå ÿâëÿþòñÿ ñàìîñòîÿòåëüíûìè ñòðóêòóðàìè, à ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñîáîé äîðñàëüíóþ ÷àñòü pilae antoticae. Ýòî óñëîâíîå âûäåëåíèå ñòàëî
âîçìîæíûì ïîñëå ñëèÿíèÿ ïîñëåäíèõ ñ pilae metopticae íà 33-é ñòàäèè (ðèñ. 8).
Pilae accessoriae èìåþò âèä âåðòèêàëüíûõ ñòîåê, îáðàùåííûõ â äîðñîëàòåðàëüíîì
íàïðàâëåíèè. Îíè ðàñïîëîæåíû ñ äâóõ ñòîðîí, ëàòåðàëüíî îò ñðåäíåãî ìîçãà. Íà
ýòîé ñòàäèè ñàìûå äîðñàëüíûå èõ ÷àñòè ìåçåíõèìíûå. Ó áîëåå ïîçäíèõ ýìáðèîíîâ
33-é ñòàäèè (ñòàäèÿ 33+) pilae accessoriae óæå ïîëíîñòüþ õðÿùåâûå.

T a en i a  ma r g i n a l i s. Íà 33-é ñòàäèè îò çàäíåé äîðñàëüíîé ÷àñòè planum
supraseptale êçàäè è íåñêîëüêî âåíòðàëüíî, ñ äâóõ ñòîðîí, ëàòåðàëüíî îò ãîëîâíîãî
ìîçãà îòõîäÿò ïàðíûå äîâîëüíî øèðîêèå õðÿùåâûå ïëàñòèíêè — ïåðåäíèå ÷àñòè
taenia marginalis, êîòîðûå äîõîäÿò äî óðîâíÿ õèàçìà çðèòåëüíûõ íåðâîâ (ðèñ. 9).
Íà ýòîé æå ñòàäèè îò äîðñàëüíîé ìåçåíõèìíîé ÷àñòè ðilae accessoriae, êïåðåäè ïî
íàïðàâëåíèþ ê ïåðåäíèì ÷àñòÿì taenia marginalis è êçàäè ïî íàïðàâëåíèþ ê
ñëóõîâûì êàïñóëàì îòõîäÿò ìåçåíõèìíûå òÿæè — çàêëàäêè çàäíèõ ÷àñòåé taenia
marginalis (ðèñ. 10). Óæå íà 34-é ñòàäèè çàäíèå ÷àñòè taenia marginalis õðÿùåâûå
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Ðèñ. 5. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 32+: ac — àêðîõîðäàëüíûé õðÿù; e — ãëàç; ica —
âíóòðåííÿÿ ñîííàÿ àðòåðèÿ; mb — ñðåäíèé ìîçã; noc — ãëàçîäâèãàòåëüíûé íåðâ; pia — pilae antoticae;
vc — vena capitis.

Fig. 5. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 32+: ac — acrochordal cartilage; e — eye; ica —
internal carotid artery; mb — mesencephalon; noc — nervus oculomotorius; pia — pilae antoticae; vc — vena
capitis.

Ðèñ. 6. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 32+: fb — ïåðåäíèé ìîçã; rpm — ìåçåíõèìíûå
çàêëàäêè pilae metopticae; st — stomodeum; t — ÷åðåïíûå òðàáåêóëû.

Fig. 6. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 32+: fb — forebrain; rpm — mesenchymal
rudiments of pilae metopticae; st — stomodeum; t — trabecula.
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Ðèñ. 7. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 33: fb — ïåðåäíèé ìîçã; pm — pilae metopticae;
st — stomodeum; t — ÷åðåïíûå òðàáåêóëû.

Fig. 7. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 33: fb — forebrain; pm — pilae metopticae; st —
stomodeum; t — trabecula.

Ðèñ. 8. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 33: fb — ïåðåäíèé ìîçã; pa — pilae accessoriae;
st — stomodeum; t — ÷åðåïíûå òðàáåêóëû.

Fig. 8. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 33: fb — forebrain; pa — pilae accessoriae; st —
stomodeum; t — trabecula.

Ðèñ. 9. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 33: fb — ïåðåäíèé ìîçã; is — ìåæãëàçíè÷íàÿ
ïåðåãîðîäêà; tm — taenia marginalis.

Fig. 9. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 33: fb — forebrain; is — interorbital septum; tm —
taenia marginalis.

Ðèñ. 10. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû Lacerta agilis. Ñòàäèÿ 33: fb — ïåðåäíèé ìîçã; pm — pilae metopticae;
st — stomodeum; t — ÷åðåïíûå òðàáåêóëû; tm — taenia marginalis.

Fig. 10. Cross-section of Lacerta agilis embryos head. Stage 33: fb — forebrain; pm — pilae metopticae; st —
stomodeum; t — trabecula; tm — taenia marginalis.
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è èõ ñàìûå çàäíèå êîíöû äîñòèãàþò äîðñàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ñëóõîâûõ êàïñóë.
Íà ñòàäèè 34++ ïåðåäíèå è çàäíèå ÷àñòè taenia marginalis ñëèâàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì.

T a en i a  med i a l i s. Íà 34-é ñòàäèè îò âåðõíåé ÷àñòè pilae metopticae, âîçëå
ìåñòà ñëèÿíèÿ ïîñëåäíèõ ñ pilae antoticae, àíòåðîäîðñàëüíî â íàïðàâëåíèè planum
supraseptale îòõîäÿò êîðîòêèå õðÿùåâûå îòðîñòêè — taenia medialis. Íà 35-é ñòàäèè
taenia medialis ñëèòû ñ âåíòðàëüíîé ÷àñòüþ planum supraseptale.

Îêíà ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè. Â ïðîöåññå ñëèÿíèÿ âûøåîïèñàí-
íûõ ýëåìåíòîâ õðÿùåâîãî ÷åðåïà â ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîì îòäåëå ôîðìèðóåòñÿ
ñèñòåìà îêîí (ðèñ. 11). Ïåðâûìè ôîðìèðóþòñÿ ïàðíûå fenestra metopticae. Îíè
îáðàçóþòñÿ â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ pilae antoticae è pilae metopticae íà 33-é ñòàäèè.
Êàæäîå îêíî îãðàíè÷åíî: ñ äîðñàëüíîé ñòîðîíû pilae antoticae; ñ âåíòðàëüíîé —
÷åðåïíûìè òðàáåêóëàìè; ñïåðåäè — pilae metopticae.

Íà 34-é ñòàäèè îáðàçóþòñÿ ïàðíûå fenestra prootica. Ñïåðåäè èõ îãðàíè÷èâàþò
pilae accessoriae, ñ äîðñàëüíîé ñòîðîíû — taenia marginalis, ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû —
pilae antoticae è àáîðàëüíî — ñëóõîâûå êàïñóëû è ÷àñòè÷íî ïàðàõîðäàëèè. Íà
35-é ñòàäèè ôîðìèðóåòñÿ åùå äâå ïàðû îêîí: fenestra optica è fenestra epioptica.
Ñêâîçü ïåðâûå ïðîõîäÿò çðèòåëüíûå íåðâû, ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû îíè îãðàíè÷åíû
òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêîé, ñ äîðñàëüíîé — ïàðíûìè taenia medialis, àáîðàëüíî —
ïàðíûìè pilae metopticae è ñïåðåäè — àáîðàëüíîé ãðàíèöåé ìåæãëàçíè÷íîé
ïåðåãîðîäêè. Fenestra epioptica ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû îãðàíè÷åíû ïàðíûìè tae-
nia medialis, ñ äîðñàëüíîé — ïàðíûìè taenia marginalis, àáîðàëüíî — ïàðíûìè pilae
accessoriae è ñïåðåäè — àáîðàëüíûìè ÷àñòÿìè planum supraseptale.

Åäèíñòâåííûì íåïàðíûì îêíîì â ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè ÿâëÿåòñÿ fen-
estra septalis. Ýòî îêíî îáðàçóåòñÿ íà ñòàäèè 36+ â ðåçóëüòàòå èñòîí÷åíèÿ õðÿùà â
ñðåäíåé ÷àñòè ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè.

Îáñóæäåíèå

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç çàòðóäíåí íåñêîëüêèìè îáñòîÿòåëüñòâàìè. Ãëàâíîå —
íèêòî èç èññëåäîâàòåëåé íå äàòèðîâàë ýìáðèîíàëüíûé ìàòåðèàë ïî ñòàäèÿì
íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ, îñíîâàííûì íà âíåøíèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ;
äàòèðîâàíèå ïî ñóòêàì èíêóáàöèè èëè ïî äëèíå ýìáðèîíîâ íå äàþò êîððåêòíûé
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Ðèñ. 11. Õðÿùåâîé ÷åðåï ýìáðèîíà Lacerta agilis (a — âèä ñáîêó; b — âèä c äîðñàëüíîé ñòîðîíû). Ñòàäèÿ
36+. ac — àêðîõîðäàëüíûé õðÿù; bp — áàçàëüíàÿ ïëàñòèíêà; fep — fenestra epioptica; fm — fenestra
metoptica; fop — fenestra optica; fpr — fenestra prootica; fs — Fenestra septalis; is — ìåæãëàçíè÷íàÿ
ïåðåãîðîäêà; Mc — Ìåêêåëåâ õðÿù; nc — oáîíÿòåëüíàÿ êàïñóëà; pa — pilae accessoriae; pia — pilae antoticae;
pm — pilae metopticae; ps — planum supraseptale; q — êâàäðàòíûé õðÿù; tm — taenia marginalis; tme — taenia
medialis. Òîòàëüíûé ïðåïàðàò, îêðàøèâàíèå àëüöèàíîâûì ñèíèì.

Fig. 11. Lateral (a) and dorsal (b) views of the chondro1cranium of Lacerta agilis embryo. Stage 36+. ac —
acrochordal cartilage; bp — basal plate; fep — fenestra epioptica; fm — fenestra metoptica; fop — fenestra optica;
fpr — fenestra prootica; fs — fenestra  septalis; is — interorbital septum; Mc — Meckel's cartilage; nc — nasal
capsule; pa — pilae accessoriae; pia — pilae antoticae; pm — pilae metopticae; ps — planum supraseptale; q —
quadrate cartilage; tm — taenia marginalis; tme — taenia medialis. Alcyan blue stained total preparation
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ñðàâíèòåëüíûé ìàòåðèàë, ïîñêîëüêó «âîçðàñò» ýìáðèîíîâ ïðè ýòîì ìîæåò ñèëüíî
îòëè÷àòüñÿ (Ewert, 1985). Ìåòîäè÷åñêè íåîáîñíîâàííîé áûëà îðèåíòàöèÿ íà òàê
íàçûâàåìûå «êëþ÷åâûå ñòàäèè» ýìáðèîãåíåçà, ïîñêîëüêó ýòè ñòàäèè íå èìåëè
÷åòêîãî îïðåäåëåíèÿ è äëÿ êàæäîãî èññëåäîâàòåëÿ ìîãëà áûòü ñâîÿ êëþ÷åâàÿ
ñòàäèÿ. Îòñóòñòâèå ìåòîäîâ äèôôåðåíöèðîâàííîé îêðàñêè (òî÷íåå, èõ íåïðèìå-
íåíèå) íå äàâàëî îäíîçíà÷íîé òðàêòîâêè ñðîêîâ îõðÿùåâåíèÿ.

Ðåàëüíî îùóùàåòñÿ è íåäîñòàòîê ôàêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ïî ðàçëè÷íûì
ãðóïïàì ïîçâîíî÷íûõ, âêëþ÷àÿ è ðåïòèëèé. Òàê èç ñåìåéñòâà Lacertidae ýìáðèîãåíåç
÷åðåïà èññëåäîâàëè ëèøü ó äâóõ âèäîâ, ïî ïðûòêîé ÿùåðèöå ñâåäåíèÿ èìåþòñÿ
ëèøü â òðåõ ðàáîòàõ (Parker, 1880; Gaupp, 1900; de Beer, 1930). Âûøåèçëîæåííîå,
â çíà÷èòåëüíîé ìåðå, ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé ðàçíîãëàñèé àâòîðîâ â òðàêòîâêå ðåçóëü-
òàòîâ ñâîèõ èññëåäîâàíèé, âêëþ÷àÿ è ðàçâèòèå ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè. 

Ïî íàøèì äàííûì ãëàçíè÷íî-âèñî÷íûé îòäåë õðÿùåâîãî ÷åðåïà ïðûòêîé ÿùå-
ðèöû ôîðìèðóåòñÿ èç òðåõ èñõîäíî ñàìîñòîÿòåëüíûõ ÷àñòåé (3), êîòîðûå â ïðîöåñ-
ñå ñâîåãî ðàçâèòèÿ ñëèâàþòñÿ, îáðàçóÿ ñëîæíóþ ñèñòåìó õðÿùåé.

Ìû óñòàíîâèëè, ÷òî ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà ñ ñàìîãî íà÷àëà ðàçâèâàåòñÿ
êàê äîðñàëüíàÿ ÷àñòü òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè. Ã. Ð. äå Áèð îïèñûâàåò ìåæãëàç-
íè÷íóþ ïåðåãîðîäêó, êàê ñàìîñòîÿòåëüíóþ ñòðóêòóðó, êîòîðàÿ çàêëàäûâàåòñÿ â âèäå
õðÿùåâîé ïîëîñêè îêîëî äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè.
Ïîçäíåå îíà ñîåäèíÿåòñÿ ñ òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêîé. Êàê ìîæíî ñóäèòü èç
èëëþñòðàöèé ê ðàáîòå, òîëüêî çàäíèé êîíåö ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè
ñîåäèíÿåòñÿ ñ òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêîé (de Beer, 1930). Íàïðîòèâ, À. Ì. Êàìàëü
(Kamal, Abdeån, 1972) ó Acanthodactylus (Lacertidae) óñòàíîâèë, ÷òî ìåæãëàçíè÷íàÿ
ïåðåãîðîäêà ñ ñàìîãî íà÷àëà ðàçâèâàåòñÿ êàê ÷àñòü òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè, ÷òî
ïîäòâåðæäàþò è íàøè äàííûå.

Ïîçæå îò äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè ïåðåãîðîäêè îòõîäÿò ïàðíûå âûðîñòû:
êçàäè è ââåðõ — planum supraseptale; êïåðåäè — çàêëàäêè êëèíîâèäíî-îáîíÿòåëüíûõ
ñâÿçîê (de Beer, 1930; Kamal, Abdeån, 1972). Ýòî îò÷àñòè ñîîòâåòñòâóåò íàøèì
äàííûì. Â îòëè÷èå îò ïðåäøåñòâåííèêîâ ìû óñòàíîâèëè, ÷òî planum supraseptale
çàêëàäûâàåòñÿ â âèäå äîâîëüíî øèðîêèõ ïëàñòèíîê.

Îáðàòèì âíèìàíèå íà ïðîòèâîðå÷èÿ â òðàêòîâêå âîïðîñà î ôîðìèðîâàíèè fen-
estra septalis. Ã. Ð. äå Áèð óòâåðæäàåò, ÷òî äàííîå îêíî íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ
ñðàçó ïîñëå ñëèÿíèÿ òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè è ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè,
ïåðâàÿ îãðàíè÷èâàåò áóäóùåå îêíî ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû, ïîñëåäíÿÿ — ñ äîðñàëü-
íîé. Îíî ñòàíîâèòñÿ íàñòîÿùèì îêíîì, ïîñëå òîãî êàê îõðÿùåâåâàåò íîñîâàÿ
ïåðåãîðîäêà, çàäíèé êðàé êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ ïåðåäíåé ãðàíèöåé fenestra septalis (de
Beer, 1930). Ïî äàííûì À. Ì. Êàìàëÿ è À. Ì. Àáäåíà, fenestra septalis îáðàçóåòñÿ
â ðåçóëüòàòå îáîñîáëåíèÿ planum supraseptale îò ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè
òàêèì îáðàçîì, ÷òî planum supraseptale ñòàíîâèòñÿ ïðèêðåïëåííîé ê ïåðåãîðîäêå
òîëüêî ñïåðåäè è ñçàäè. Ìåæäó äâóìÿ ýòèìè ñîåäèíåíèÿìè êàê ðàç è íàõîäèòñÿ
fenestra septalis (Kamal, Abdeån, 1972).

Íàøè èññëåäîâàíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò î íåñêîëüêî èíîì ïóòè ôîðìèðîâàíèÿ
óêàçàííîãî îêíà. Â ÷àñòíîñòè fenestra septalis îáðàçóåòñÿ â ðåçóëüòàòå èñòîí÷åíèÿ
õðÿùà äåéñòâèòåëüíî â öåíòðàëüíîé ÷àñòè ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè. Ïðè ýòîì
ñàìî îêíî îñòàåòñÿ çàòÿíóòûì î÷åíü òîíêîé ìåìáðàíîé, êîòîðàÿ òîïîãðàôè÷åñêè
ñîîòâåòñòâóåò ñóïðàñåïòàëüíîé ìåìáðàíå â ÷åðåïå äåôèíèòèâíûõ ôîðì.

Äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè ãîëîâû ÿùåðèö ñâÿçàíî ñ
çàêëàäêîé è ðàçâèòèåì õðÿùåâûõ âåðòèêàëüíûõ ñòîåê è ãîðèçîíòàëüíûõ áàëî÷åê.

Ã. Ð. äå Áèð (de Beer, 1930) óêàçûâàåò íà ïîÿâëåíèå âíà÷àëå taenia medialis
(ãîðèçîíòàëüíûõ áàëî÷åê). Îäíàêî, èñõîäÿ èç ïðåäñòàâëåíûõ â ðàáîòå ãðàôè÷åñêèõ
ðåêîíñòðóêöèé, òåðìèí taenia medialis ÿâëÿåòñÿ íå ñîâñåì òî÷íûì, ïîñêîëüêó
îáîçíà÷åííàÿ íà ðèñóíêå àâòîðà òðåõëó÷åâàÿ ñòðóêòóðà (ðèñ. 13, 14) ñîñòîèò èç òðåõ
ýëåìåíòîâ. Åñëè «ëó÷», îáðàùåííûé êïåðåäè, ìîæíî ñ÷èòàòü taenia medialis, òî
«ëó÷è» îáðàùåííûå â äîðñàëüíîì è âåíòðàëüíîì íàïðàâëåíèè, âåðîÿòíî, ñëåäóåò
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ñ÷èòàòü âåðòèêàëüíûìè ñòîéêàìè — pilae accessoriae è pilae metopticae
ñîîòâåòñòâåííî. Íà ýòîé æå ñòàäèè Ã. Ð. äå Áèð îòìå÷àåò ïîÿâëåíèå pilae antoti-
cae, êîòîðûå, ïî ìíåíèþ ýòîãî àâòîðà, ÿâëÿþòñÿ âåðòèêàëüíûìè îòðîñòêàìè
áàçèòðàáåêóëÿðíûõ îòðîñòêîâ. Îòíîñèòåëüíî pilae antoticae À. Ì. Êàìàëü è
À. Ì. Àáäåí ïîëó÷èëè äðóãèå äàííûå. Ïî ìíåíèþ ýòèõ àâòîðîâ, pilae antoticae
çàêëàäûâàþòñÿ êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå ñòðóêòóðû â ñàìîì íà÷àëå õîíäðîãåíåçà, åùå
äî òîãî êàê ïåðåäíèå ÷àñòè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë ñëèâàþòñÿ, îáðàçóÿ òðàáåêóëÿðíóþ
ïëàñòèíêó (Kamal, Abdeån, 1972).

Çäåñü ìîæíî ëèøü ÷àñòè÷íî ñîãëàñèòüñÿ ñ äàííûìè Ã. Ð. äå Áèðà, íî òîëüêî
åñëè ðàññìàòðèâàòü îïèñàííóþ èì taenia medialis êàê pilae metopticae. Ìû
óñòàíîâèëè, ÷òî pilae metopticae çàêëàäûâàþòñÿ ñïåðåäè îò ãèïîôèçàðíîãî îêíà
âîçëå äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè â ñàìîé çàäíåé åå ÷àñòè.
Ïðè ýòîì taenia medialis è pilae accessoriae, ïî íàøèì äàííûì, ôîðìèðóþòñÿ íà
áîëåå ïîçäíåé ñòàäèè.

×òî êàñàåòñÿ pilae antoticae, òî âïåðâûå ìû îáíàðóæèëè çàêëàäêó äàííîé
ñòðóêòóðû â âèäå ëàòåðàëüíûõ âûðîñòîâ àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà, åùå äî íà÷àëà
ôîðìèðîâàíèÿ ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè, íî íå äî (êàê ñ÷èòàëè À. Ì. Êàìàëü
è À. Ì. Àáäåí), à ïîñëå íà÷àëà ôîðìèðîâàíèÿ òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè.

Íà áîëåå ïîçäíåé ñòàäèè, îïèñàííîé Ã. Ð. äå Áèðîì, taenia medialis óæå
ñîåäèíåíû ñ ÷åðåïíûìè òðàáåêóëàìè âåðòèêàëüíûìè ñòîéêàìè pilae metopticae.
Â äîðñàëüíîì íàïðàâëåíèè îò taenia medialis îòõîäÿò äîïîëíèòåëüíûå âåðòèêàëüíûå
ñòîéêè — pilae accessoriae. Âåðõóøêè ïîñëåäíèõ ñîåäèíåíû ñ taeniae marginalis
òîíêèìè ïîëîñêàìè õðÿùà, êîòîðûå îòõîäÿò îò äîðñàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ñëóõîâûõ
êàïñóë. Ýòîò àâòîð îòìå÷àåò îòñóòñòâèå õðÿùåâûõ ñâÿçåé ìåæäó taenia marginalis,
taenia medialis è planum supraseptale, à òàêæå ìåæäó pilae antoticae è pilae metopti-
cae. Äðóãèå äàííûå áûëè ïðåäñòàâëåíû â ðàáîòå À. Ì. Êàìàëÿ è À. Ì. Àáäåíà.
Àâòîðû îïèñûâàþò ñòàäèþ, íà êîòîðîé óæå ñîåäèíåíû pilae antoticae è pilae
metopticae, à òàêæå taenia medialis è planum supraseptale. Êðîìå òîãî, àâòîðû
âûäåëÿþò äâå ÷àñòè taenia marginalis: ïåðåäíþþ, êîòîðàÿ áåðåò ñâîå íà÷àëî îò çàäíåé
÷àñòè planum supraseptale è çàäíþþ, êîòîðàÿ ñîåäèíåíà ñ âåðõóøêîé pilae acces-
soriae. Îäíàêî îáå ýòè ÷àñòè íà äàííîé ñòàäèè åùå íå ñîåäèíåíû äðóã ñ äðóãîì.

Ìû íàáëþäàëè èíóþ, îòëè÷àþùóþñÿ îò âûøåîïèñàííîé êàðòèíó ðàçâèòèÿ
äàííûõ ñòðóêòóð. Ïî íàøèì äàííûì, âíà÷àëå âåðõóøêè pilae metopticae ñëèâàþòñÿ
ñ pilae antoticae ÷óòü âûøå îòâåðñòèé äëÿ ãëàçîäâèãàòåëüíûõ íåðâîâ, ðàñïîëîæåííûõ
ïðèáëèçèòåëüíî â öåíòðàëüíîé ÷àñòè pilae antoticae. Îò ìåñò ñëèÿíèÿ ýòèõ ñòîåê
îòõîäèò åùå îäíà ïàðà ñòîåê — pilae accessoriae, êîòîðàÿ, ïî ñóòè, ÿâëÿåòñÿ
äîðñàëüíîé ÷àñòüþ pilae antoticae. Íà äàííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ âåðõíèå ÷àñòè ïàðíûõ
pilae accessoriae åùå ìåçåíõèìíûå. Êïåðåäè è êçàäè îò êàæäîé èç íèõ îòõîäÿò
ìåçåíõèìíûå òÿæè, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ çàêëàäêàìè çàäíèõ ÷àñòåé taeniae marginalis.
Èõ ïåðåäíèå ÷àñòè ïðîëåãàþò îò çàäíåé ÷àñòè planum supraseptale, íî íåìíîãî íå
äîõîäÿò äî ñâîèõ çàäíèõ ÷àñòåé (ïîäîáíîå ñîñòîÿíèå äàííîé ñòðóêòóðû îïèñûâàëè
À. Ì. Êàìàëü è À. Ì. Àáäåí). Ïîñëå òîãî êàê îáå ÷àñòè taenia marginalis ñëèâàþòñÿ,
èõ çàäíèå ÷àñòè ðàçðàñòàþòñÿ ê ñëóõîâûì êàïñóëàì. Íàì íå óäàëîñü âûÿâèòü
ñòàäèþ, íà êîòîðîé ôîðìèðóþòñÿ taenia medialis. Âïåðâûå îíè áûëè îáíàðóæåíû
óæå ïîñëå ñëèÿíèÿ ïåðåäíèõ è çàäíèõ ÷àñòåé taenia marginalis â âèäå áàëî÷åê, ñçàäè
ñëèòûõ ñ âåðõóøêàìè pilae metopticae è ñïåðåäè ñ planum supraseptale.

Íà ïîñëåäíåé èç îïèñàííûõ àâòîðîì ñòàäèé (ñòàäèÿ 9) planum supraseptale óæå ñî-
åäèíåíà ñ taenia marginalis è taenia medialis, êîòîðàÿ ñçàäè ñîåäèíåíà ñ pilae antoticae.

Íå ìåíåå âïå÷àòëÿþùèìè è òðóäíî îáúÿñíèìûìè âûãëÿäÿò ðàçëè÷èÿ ìàòå-
ðèàëîâ ïî ýìáðèîãåíåçó õðÿùåâîãî ÷åðåïà, èçâåñòíûå äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ
ñåìåéñòâ îòðÿäà ðåïòèëèé.
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Äëÿ Geckonidae, òàê æå êàê è äëÿ ïðûòêîé ÿùåðèöû, õàðàêòåðíà ðàííÿÿ
çàêëàäêà pilae antoticae (Ñåâåðöîâ, 1949; El-Òoubi, Kamal, 1961; Kamal, 1962). Îäíàêî
â îòëè÷èå îò ïðûòêîé ÿùåðèöû äàëüíåéøåå ðàçâèòèå äàííîé îáëàñòè õðÿùåâîãî
÷åðåïà ïðîèñõîäèò èíà÷å. Ìåæãëàçíè÷íàÿ ïåðåãîðîäêà ôîðìèðóåòñÿ èç äâóõ ÷àñòåé:
âåíòðàëüíîé, ïðåäñòàâëåííîé âåðòèêàëüíîé ïëàñòèíêîé òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè
è äîðñàëüíîé, ïðåäñòàâëåííîé ïàðíûìè planum supraseptale. Ãëàâíîé îñîáåííîñòüþ
ÿâëÿåòñÿ ðåäóêöèÿ pilae antoticae â ýìáðèîãåíåçå (El-Òoubi, Kamal, 1961; Kamal, 1962).

Äëÿ Agamidae òàê æå, êàê è äëÿ Geckonidae, õàðàêòåðíà ðåäóêöèÿ pilae antot-
icae (Ramaswami, 1946; Eyal-Giladi, 1964; Zada, 1981). Åùå îäíîé îñîáåííîñòüþ
ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå taenia marginalis (Ramaswami, 1946; Eyal-Giladi, 1964), ñëåäû
äàííîé ñòðóêòóðû áûëè îáíàðóæåíû òîëüêî ó Agama pallida (Zada, 1981). Ïîñêîëüêó
â óêàçàííûõ ðàáîòàõ áûëè îïèñàíû òîëüêî ïîçäíèå ñòàäèè îñòàåòñÿ íåÿñíûì
ÿâëÿåòñÿ ëè îòñóòñòâèå taenia marginalis ñëåäñòâèåì ðåãðåññèè åå â ýìáðèîãåíåçå
èëè æå îíà âîâñå íå çàêëàäûâàåòñÿ.

Äëÿ Varanidae (Shrivastava, 1964) òàê æå, êàê äëÿ Geckonidae è èññëåäîâàííîé
íàìè ïðûòêîé ÿùåðèöû, õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ÿâëÿåòñÿ ðàííÿÿ çàêëàäêà pilae
antoticae, à òàêæå åå ïîñëåäóþùàÿ ðåäóêöèÿ â ïðîöåññå ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ,
êàê äëÿ Geckonidae è Agamidae.

Îïðåäåëåííîå ñõîäñòâî â ðàçâèòèè ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîãî îòäåëà ïðûòêîé
ÿùåðèöû ìîæíî óâèäåòü ó Scincidae. Òàê, ó Eumeces quinquelineatus (Rice, 1920) è
Chalcides ocellatus (El-Òoubi, Kamal, 1959), êàê è ó ïðûòêîé ÿùåðèöû ìåæãëàçíè÷íàÿ
ïåðåãîðîäêà ðàçâèâàåòñÿ êàê ÷àñòü òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè. Îò äîðñàëüíîé ÷àñòè
ïåðâîé ðàçâèâàåòñÿ planum supraseptale, îò êîòîðîé êçàäè îòõîäÿò ïàðíûå taenia
marginalis. Äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîãî îòäåëà òàêæå ïðîèñõîäèò
ïîäîáíî òîìó, êàê ýòî ïðîèñõîäèò ó èññëåäîâàííîé íàìè ïðûòêîé ÿùåðèöû.
Ïåðâûìè, êàê è ó ïðûòêîé ÿùåðèöû, ðàçâèâàþòñÿ èìåííî taenia marginalis, à íå tae-
nia medialis êàê ó ïðåäñòàâèòåëåé âûøåîïèñàííûõ ñåìåéñòâ Lacertilia. Ñóùåñòâóþùèå
ðàçëè÷èÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü êàñàþòñÿ pilae antoticae, êîòîðûå, ïî äàííûì Ý. Ðàéñà,
ðåäóöèðóþòñÿ, à ïî äàííûì Ì. Ð. Ýëü-Òîóáè è À. Ì. Êàìàëÿ — íåò. Îäíàêî ó
Chalcides ocellatus (El-Òoubi, Kamal, 1959) pilae antoticae èìåþò èíóþ ïðèðîäó.

Äëÿ õðÿùåâîãî ÷åðåïà Chelonia, â îòëè÷èå îò Lacertidae, õàðàêòåðíî îòñóòñòâèå
taenia medialis. Îáùèì äëÿ ÷åðåïàõ, Geckonidae è Lacertidae ÿâëÿåòñÿ ðàííÿÿ
çàêëàäêà pilae antoticae, îäíàêî â îòëè÷èå îò Geckonidae ó ÷åðåïàõ ïîñëåäíèå íå
ðåäóöèðóþòñÿ (Kuntel, 1912; Shaner, 1926; Kuratani, 1987; Tulenko, Sheil, 2007).

Çàêëþ÷åíèå

Õðÿùåâîé ÷åðåï — äðåâíåéøåå îáðàçîâàíèå â ñêåëåòå ïîçâîíî÷íûõ è áåçóñëîâ-
íî ñêðûâàåò â ñåáå îãðîìíóþ èíôîðìàöèþ íå òîëüêî î ðàçâèòèè ÷åðåïà â èñòîðèè
ïîçâîíî÷íûõ, íî è î ðàçâèòèè ìîçãà, îðãàíîâ ÷óâñòâ è ôèëîãåíèè ïîçâîíî÷íûõ.
Íåñìîòðÿ íà áîëåå ÷åì ñòîëåòíþþ èñòîðèþ èññëåäîâàíèé ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ
÷åðåïà, âèäèì, ÷òî ñåé÷àñ âîïðîñîâ ïîÿâëÿåòñÿ, î÷åâèäíî, áîëüøå, ÷åì èõ áûëî
ñòî ëåò íàçàä. Îñòðî îùóùàåòñÿ íåõâàòêà ôàêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà; áîëüøèíñòâî
èç âûïîëíåííûõ ðàíåå ðàáîò îòëè÷àåòñÿ íåïîëíîòîé, ÷òî ñêîðåå âñåãî îáóñëîâëåíî
îñîáåííîñòüþ çàäà÷, êîòîðûå ñòàâèëèñü ïåðåä èññëåäîâàòåëÿìè. Êðîìå ýòîãî,
êëàññè÷åñêàÿ ýìáðèîëîãèÿ âñêîðå óñòóïèëà ìåñòî ýêñïåðèìåíòàëüíîé, îñòàâèâ çà
ñîáîé ðÿä «áåëûõ ïÿòåí» è íåðåøåííûõ âîïðîñîâ, ÷òî, ïî ìíåíèþ ìíîãèõ
áèîëîãîâ, òîðìîçèò äàëüíåéøåå ðàçâèòèå òåîðèè ýâîëþöèè.

Ñëåäóåò âûâîä, ÷òî êëàññè÷åñêàÿ ýìáðèîëîãèÿ íóæäàåòñÿ â ðàñøèðåíèè ôàê-
òè÷åñêîãî ìàòåðèàëà è ãëàâíîå — èçìåíåíèè òàêòèêè íàðàáîòêè ýòîãî ìàòåðèàëà.
Îò òàêòèêè èññëåäîâàíèÿ «êëþ÷åâûõ ñòàäèé» ýìáðèîãåíåçà íåîáõîäèìî ïåðåõîäèòü
ê òîòàëüíîìó èññëåäîâàíèþ âñåõ ñòàäèé èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ; íåîáõîäèìî
ââåñòè åäèíûé ìåòîä äàòèðîâêè ýìáðèîíàëüíîãî ìàòåðèàëà — ïî ñòàäèÿì íîðìàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ.
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Äàæå íà ïðèìåðå ðàçâèòèÿ ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè õðÿùåâîãî ÷åðåïà ðåïòèëèé
âèäíû ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ è ðàçíî÷òåíèÿ â èíòåðïðåòàöèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ðàçâèòèÿ èäåíòè÷íûõ ñòðóêòóð. Åñëè ðàçíîãëàñèÿ êàñàþòñÿ îäíîãî è òîãî æå âèäà, èõ
ïðè÷èíó ìîæíî îáúÿñíèòü ðàçëè÷íûìè ìåòîäè÷åñêèìè ïîäõîäàìè. Îäíàêî, êîãäà
ðàçíîãëàñèÿ êàñàþòñÿ ðàçëè÷íûõ âèäîâ îäíîãî îòðÿäà èëè ñåìåéñòâà, òî ïðè÷èíû ìîãóò
ñêðûâàòüñÿ ãîðàçäî ãëóáæå, âïëîòü äî ïîëèôèëèè äàííûõ îòðÿäîâ è ñåìåéñòâ.

×òî æå êàñàåòñÿ ãëàçíè÷íî-âèñî÷íîé îáëàñòè ïðûòêîé ÿùåðèöû, òî â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ íàøèìè èññëåäîâàíèÿìè: èñõîäíûìè ñîñòàâëÿþùèìè ýëåìåíòàìè ãëàçíè÷íî-
âèñî÷íîé îáëàñòè ÿâëÿþòñÿ ÷åðåïíûå òðàáåêóëû, àêðîõîðäàëüíûé õðÿù è pilae metop-
ticae; â ýìáðèîãåíåçå ïðûòêîé ÿùåðèöû ïåðâûìè ôîðìèðóþòñÿ taenia marginalis, à çàòåì
taenia medialis; taenia marginalis ÿâëÿþòñÿ ñîñòàâíûìè, èõ ïåðåäíèå ÷àñòè ðàçâèâàþòñÿ
èç planum supraseptale, à çàäíèå ÷àñòè — èç pilae accessoriae; fenestra septalis îáðàçóåòñÿ
â ðåçóëüòàòå èñòîí÷åíèÿ õðÿùà â ñðåäíåé ÷àñòè ìåæãëàçíè÷íîé ïåðåãîðîäêè.
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