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ПРЕДИСЛОВИЕ 
 
Эмбриология является одной из фундаментальных биологиче-

ских наук. В процессе его освоения на основе достижений эм-
бриологии, генетики, цитологии, биохимии и молекулярной био-
логии изучаются закономерности и механизмы формообразова-
тельных процессов, детерминации, дифференцировки и взаимо-
действий клеток, пути реализации генетической программы в 
процессе онтогенеза. В освоении этого сложного базового курса 
важнейшую роль играют лабораторные занятия, расширяющие и 
закрепляющие представления об изучаемом явлении. Учебно-
методическое пособие к лабораторным занятиям для студентов 
включает ряд тем по общей эмбриологии, при освоении которых 
студенты знакомятся с морфологией последовательных стадий 
эмбрионального развития животных и человека, в результате че-
го складывается целостное представление об основных этапах 
онтогенеза, фазах эмбрионального развития, закономерностях и 
механизмах развития организмов. В каждой теме дан краткий 
теоретический материал, расширяющий возможности для само-
стоятельной работы студентов, приведены вопросы для само-
контроля, позволяющие определить степень усвоения материала. 
Основным видом работы студентов на лабораторных занятиях по 
курсу эмбриологии является самостоятельное изучение микро-
скопических препаратов, которое обязательно должно сопровож-
даться их фотофиксацией и оформления электронного альбома с 
указаниями на фотографиях основных структур. Такой прием 
позволяет лучше понять и запомнить строение изучаемого объ-
екта, увидеть отдельные морфологические детали во взаимосвязи 
с остальными структурами препарата, часто расположенными в 
другой плоскости объекта, выделить наиболее существенные и 
типичные особенности развития организмов.Препараты следует 
изучать сначала при малом, а затем при большом увеличении 
(объективы х4 и х10). В качестве примеров в пособии представ-
лены фотографии микропрепаратов. К каждому препарату дается 
детальное описание изображения под малым и большим увели-
чениями микроскопа, а также характеристика всех изучаемых 
структур. Фотографии должны четко отображать структуры изу-
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чаемого объекта, что возможно только в том случае, если студент 
разобрался в препарате. В связи с этим студенту необходимо к 
каждому занятию изучать теоретический материал по учебнику и 
лекциям. Учебно-методическое пособие включает в себя при-
мерный перечень вопросов к экзамену по всему курсу «Биология 
индивидуального развития», а также словарь эмбриологических 
терминов, способствующий их правильному и однозначному по-
ниманию. 
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Тема 1. Гаметогенез 
 
Вопросы для самоконтроля: 
 
1. Сперматогенез. Особенности этапов сперматогенеза. Роль 

клеток Сертоли. 
2. Оогенез. Особенности этапов оогенеза. 
3. Характеристика малого и большого роста ооцитов. 
4. Способы питания ооцитов. 
5. Блок мейоза. 
Сравнительные особенности спермато- и оогенеза. 
 
1.1. Сперматогенез 
 

Семенник - мужская половая железа, в которой развиваются мужские 
половые клетки. 

Основной структурный элемент семенника - извитой каналец, ко-
торый выстилается соматическими по происхождению клетками 
Сертоли (клетки-кормилки), включает в себя несколько клеточных 
слоев  сперматогенного эпителия, представляющего собой  диффе-
ренцирующиеся половые клетки, развитие которых происходит в 
направлении от базальной мембраны (базальная зона) к просвету ка-
нальца (адлюминальная зона). На срезе канальцы выглядят округлы-
ми либо овальными в зависимости от плоскости сечения.  

Основания клеток Сертоли находятся на базальной мембране ка-
нальца, а ветвящиеся отростки обращены в сторону его просвета и 
образуют специфические контакты с клетками сперматогенного 
эпителия. Рассмотреть границы клеток Сертоли невозможно, но хо-
рошо различимы ядра. Обширная светло-розовая цитоплазма запол-
няет все промежутки между половыми клетками. Светлые ядра кле-
ток Сертоли, обычно треугольной либо овальной формы, содер-
жат одно ядрышко, располагаются в базальной части клетки. 
Функции их многообразны: трофическая, опорная, регуляторная, 
фагоцитоз, секреторная. У взрослых особей эти клетки не делятся.  
Сперматогенез начинается в периферических участках извитых ка-
нальцев. Между основаниями клеток Сертоли у базальной мембраны 
находятся клетки с относительно крупным ядром и небольшим ко-
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личеством цитоплазмы — сперматогонии. Можно заметить разли-
чия в строении ядер сперматогоний разных генераций. Для сперма-
тогониев типа А характерны два варианта ядер: с деконденсирован-
ным, равномерно распределенным хроматином (светлые ядра) и с 
конденсированным хроматином (темные ядра). Вблизи ядерной 
мембраны  расположены ядрышки. В сперматогониях типа Б хрома-
тин конденсирован и распределен у ядерной мембраны. 

В базальной зоне расположены сперматогонии, находящиеся в 
состоянии митотического деления. Это - зона размножения. 

В адлюминальной зоне ярусами располагаются последовательно 
сперматоциты первого и второго порядков (зона роста и созрева-
ния) и ближе к просвету — сперматиды (зона формирования спер-
матозоидов). 

Половые клетки, находящиеся на определенном этапе сперматоге-
неза, можно различить по характерным морфологическим особен-
ностям. Сперматоциты первого порядка (сперматоциты 1) — это 
наиболее крупные по размерам клетки; их ядра почти в два раза 
больше ядер сперматогоний и имеют характерную сетчатую струк-
туру, которая особенно характерна для пахитены и диплотены про-
фазы мейоза. 

По завершении ядерных перестроек в периоде роста сперматоци-
ты 1 приступают к делениям созревания. В результате первого 
(редукционного) деления образуются сперматоциты второго по-
рядка (сперматоциты 2). Они меньше по объему и располагаются 
ближе к просвету канальца. Из-за краткости соответствующей ин-
терфазы они крайне редко обнаруживаются на срезах, также имеют 
ядро с сетчатой структурой, но рисунок сетки менее «грубый», чем в 
ядрах сперматоцитов 1. 

Самый верхний ярус стенки канальца занимают гаплоидные 
сперматиды, образующиеся после второго (эквационного) деления 
мейоза. Популяции сперматид, видимые на разных срезах семенных 
канальцев, существенно различаются, так как находятся на разных 
этапах трансформации сперматид в сперматозоиды. Как правило, на 
одном срезе стенки семенного канальца можно увидеть сперматиды 
сразу двух возрастов — ранние и поздние. 

Ранние сперматиды — небольшие овальные клетки с хорошо за-
метными контурами светлых ядер, хроматин в которых дисперсно 
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распределен и имеет тонкозернистую структуру. Очень часто на пе-
риферии ядра видна довольно крупная темная формирующаяся 
акросома сперматозоида. 

В процессе спермиогенеза сперматида приобретает морфологи-
ческие свойства, характерные для спермия: ядро уплотняется и 
образует основную часть головки, формируется акросома, из ди-
стальной центриоли начинает расти жгутик, цитоплазма в основном 
редуцируется. 

Поздние сперматиды имеют темную окраску ядер, их жгутики 
направлены в просвет канальца.  

Картина на поперечных срезах в разных участках извитых семен-
ных канальцев оказывается неодинаковой, что связано с этапом 
сперматогенеза в конкретном участке канальца. В некоторых случаях 
на срезе могут присутствовать сперматиды только одного возраста, 
полностью сформированные сперматозоиды в просвете канальцев 
также видны не на всех срезах. На завершающем этапе клетки 
обособляются от  клеток Сертоли и сперматозоиды выходят в про-
свет канальца. 

Между извитыми канальцами семенника располагаются со-
единительная ткань и клетки Лейдига - интерстициальные эндо-
криноциты, основная функция которых — синтез мужского по-
лового гормона тестостерона, необходимого для осуществления 
сперматогенеза. 

 
П р е п а р а т №1. Семенник крысы (рис. 1) 

Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 

Данный препарат представляет собой срез семенника крысы с 
многочисленными поперечными сечениями извитых канальцев. 

При работе с препаратом необходимо на малом увеличении 
найти поперечные срезы извитых канальцев семенникас разными 
этапами сперматогенеза. На большом увеличении следует рас-
смотреть все стадии развития сперматозоидов (сперматогонии, 
стерматоциты 1 и 2, сперматиды, сперматозоиды) и клетки Сер-
толи. 
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Рис. 1. Поперечный срез извитого канальца семенника крысы.  
1 – сперматогонии; 2 - сперматоциты 1 и 2; 3 – сперматиды; 4 

– сперматозоиды; 5 - клетки Сертоли. 
 
1.2. Овогенез 
 
Развитие женских половых клеток млекопитающих осуществ-

ляется при активном участии фолликулярных клеток.  
У млекопитающих первый этап оогенеза — размножение оого-
ний — происходит в эмбриональный период. При формировании 
яичника группа оогониев окружается соединительно-тканными 
клетками. Такая структура носит название Пфлюгеровские шары. 
Позже, когда овогоний вступает в период малого роста (медлен-
ная стадия) происходит разделение структуры на отдельные фол-
ликулы, представляющие собой совокупность одного овогония и 
окружающего его одного слоя фолликулярных клеток, преобра-
зованных из соединительнотканных. Возникает примордиальный 
фолликул. Располагаются примордиальные фолликулы, как пра-
вило, группами в самых поверхностных участках корковой обла-
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сти яичника, непосредственно под белковой оболочкой (генера-
ция покоящихся фолликулов). 

Примордиальные фолликулы порциями вступают в рост в те-
чение всей жизни самки и оогонии превращаются в ооциты пер-
вого порядка, в ядре которых начинается профаза мейоза, но не 
завершается, а блокируется на стадии диплотены. Завершение 
профазы мейоза и дальнейшее развитие происходят лишь при 
половом созревании. 

При инициации развития фолликулярные клетки начинают 
пролиферировать, из плоских превращаются в кубические, а за-
тем - в призматические и покрывают ооцит первого порядка сна-
чала одним слоем (первичный фолликул), затем двумя, тремя и 
т.д. (вторичные фолликулы).  

Первичный фолликул - ооцит первого порядка на стадии ди-
плотены в окружении одного слоя призматических  фолли-
кулярных клеток. Между ними при совместном участии ооцита и 
окружающих его фолликулярных клеток начинает формировать-
ся блестящая оболочка. Ее наружная часть, состоящая из кислых 
мукополисахаридов, секретируется фолликулярными клетками, а 
внутренняя, содержащая нейтральные мукополисахариды, обра-
зуется ооцитом первого порядка. Эту оболочку пронизывают 
микроворсинки ооцита и фолликулярных клеток.  

Первичный фолликул увеличивается в объеме, как за счет 
увеличения размера самого ооцита, так и за счет увеличения чис-
ла клеток фолликулярного окружения, которые активно делятся в 
течение всего периода роста фолликула. При увеличении количе-
ства рядов фолликулярных клеток, окружающих овоцит первого 
порядка, более, чем на один, фолликул получает название вто-
ричного фолликула. 

Фолликулярная оболочка многослойного фолликула называет-
ся зернистой, прилежащие к ооциту фолликулярные клетки рас-
положены радиально иобразуют вокруг ооцита лучистый венец, 
снаружи от зернистой оболочки начинает формироваться фиб-
розная оболочка. 

Дальнейшее развитие фолликула заключается в появлении 
между фолликулярными клетками полостей, заполненных фол-
ликулярной жидкостью и имеющих тенденцию к слиянию. Оо-
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цит, находящийся в нем, все еще остается на стадии диплотены 
профазы мейоза. До тех пор, пока продолжается рост самого оо-
цита первого порядка, фолликул остается компактным. Затем 
рост ооцита прекращается, а фолликул продолжает активно уве-
личиваться за счет пролиферации клеток зернистой оболочки и 
образования полостей. При слиянии полостей в общую цен-
тральную полость образуется третичный фолликул, или граафов 
пузырек. Это завершающий этап фолликулогенеза. 

Зрелый фолликул состоит из нескольких клеточных слоев. 
Ооцит расположен среди поддерживающих его фолликулярных 
клеток, выдающихся в полости фолликула. Эта структура носит 
название яйценосного бугорка. 

Ооцит окружен блестящей оболочкой и лучистым венцом. 
Полость фолликула ограничена зернистой оболочкой.Снаружи 
фолликул покрыт тонкой базальной мембраной и соединительно-
тканной оболочкой (theca), состоящей из внутренней части (the-
cainterna), содержащей сосуды, и наружной (thecaexterna), в со-
став которой входят стромальные и мышечные клетки. 

Фолликулярные клетки играют роль не только опорных, огра-
ничительных, трофических элементов, но вместе с текальными 
элементами являются железой внутренней секреции, вырабаты-
вающей эстроген (женский половой гормон), заполняющий по-
лость граафова пузырька. Кроме того, на них расположены ре-
цепторы к гонадотропным гормонам гипофиза, под воздействием 
которых осуществляются развитие фолликулов и оогенез. 

Если срез через графов пузырек прошел касательно, на препа-
рате могут быть видны либо только стенки оболочки, либо обо-
лочка и частично яйценосный бугорок. 

Граафов пузырек на завершающих стадиях формирования 
быстро увеличивается в размерах, приближается к поверхности 
яичника и его верхушка (стигма) выдается над ней. Последую-
щие события связаны с разрывом стенки фолликула в области 
стигмы, и выбросом фолликулярной жидкости вместе с ооцитом, 
окруженным блестящей оболочкой и фолликулярными клетками 
лучистого венца. Процесс разрыва фолликула и освобождения 
ооцита называется овуляцией. У большинства млекопитающих 
она происходит на стадии метафазы второго деления созревания 
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ооцита. Завершение второго деления созревания, при котором 
образуются яйцеклетка и второе редукционное тельце, происхо-
дит лишь в процессе оплодотворения.  

 
Препарат №2. Яичник кошки (рис. 2) 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На препарате представлен поперечный срез яичника кошки – 

женской половой железы. 

 
 

Рис. 2. Поперечный срез яичника кошки.  
А - корковое вещество, Б -мозговое вещество. 1 –зачатковый 
эпителий, 2 - тонкий слой белковой оболочки, 3 – первичный 
фолликул, 4 - вторичный фолликул, 5-  третичный фолликул 
(графов пузырек). 
На поперечных срезах яичника различимы корковое вещество 
(А), в котором находятся фолликулы всех стадий развития, и 
мозговое вещество(Б), в котором проходят крупные сосуды яич-
ника. Снаружи железу покрывает однослойный кубический эпи-
телий, который называют зачатковым, хотя у млекопитающих он 
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не выполняет функцию формирования новых половых клеток. 
Под зачатковым эпителием находится тонкий слой белковой 
оболочки, далее – корковое вещество с многочисленными фор-
мирующимисяфолликулами. 

При работе с препаратом необходимо на малом увеличении 
найти примордиальные, первичные, вторичные и третичные 
(графов пузырек) фолликулы. При большом увеличении рас-
смотреть строение обозначенных структур. 
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Тема 2. «Половые клетки. Оплодотворение» 

 
ɺʦʧʨʦʩʳ ʜʣʷ ʩʘʤʦʢʦʥʪʨʦʣʷ: 

 
1.�� Строение зрелой яйцеклетки. 
2.�� Классификация яйцеклеток в зависимости от количества и 

распределения в них трофического материала. 
3.�� Строение зрелого сперматозоида. 
4.�� Биологическое значение оплодотворения. 
5.�� Дистантные взаимодействия гамет при оплодотворении. 
6.�� Контактные взаимодействия гамет при оплодотворении. 

Медленный и быстрый блоки полиспермии.  
7.�� Ранние и поздние реакции яйцеклетки при оплодотворе-

нии. 
8.�� Изменения, происходящие после проникновения сперма-

тозоида в яйцеклетку. 
9.�� Значение ооплазматической сегрегации. 
10.��Моно- и полиспермия. 
 
Препарат № 1. «Изолецитальная яйцеклетка беззубки» 

(рис. 3). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Яйцеклетки беззубки олиголецитальные, изолецитальные, 

имеют округлую форму. Бледное ядро расположено в центре или 
несколько эксцентрично, содержит от одного до трех ядрышек.  

В начале малого роста яйцеклетки мелкие, содержат относи-
тельно крупное, бледно окрашенное ядро и 1-2 ядрышка. По мере 
роста в цитоплазме клеток накапливается РНК, увеличивается 
количество органелл, вследствие чего нарастает базофилия цито-
плазмы и она приобретает красновато-фиолетовый цвет. В фазе 
большого роста яйцеклетка увеличивается в размерах, продвига-
ется к просвету яичника. Вследствие интенсивного синтеза бел-
ков и желтка цитоплазма приобретает оксифильные свойства. 
Зрелые яйцеклетки теряют связь со стенкой яичника и оказыва-
ются в его просвете. 
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Рис. 3. Изолецитальная яйцеклетка беззубки. Поперечные сре-

зы яйцеводов и яичников беззубки. 
А – срез яичника, Б – срез яйцевода. 1 – овогонии, 2 –зрелая 

яйцеклетка в просвете яичника, 3 – зрелая яйцеклетка в просвете 
яйцевода.  

 
Срезы яйцеводов имеют больший просвет и относительно 

тонкие стенки, выстланные кубическими клетками с мелкозерни-
стой цитоплазмой и мелкими компактными ядрами, среди них не 
встречаются созревающие яйцеклетки. В просвете яйцеводов 
свободно располагаются зрелые яйцеклетки. 

На срезе тела двустворчатого моллюска (беззубки) видны 
многочисленные срезы яичника и яйцеводов. Стенки яичника 
выстланы столбчатым или кубическим эпителием. Большинство 
срезов яичника имеют небольшой просвет и относительно тол-
стую стенку, образованную эпителиальными клетками цилин-
дрической формы с маленьким компактным ядром и цитоплаз-
мой розового цвета. Среди этих клеток находятся базофильные 
клетки – яйцеклетки, на ранних этапах развития. В период роста 
яйцеклетки увеличиваются в размерах, приобретают оксифилию 
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и перемещаются в просвет железы. В отличие от яичника в стен-
ке яйцевода среди эпителиальных клеток базофильные овогонии 
не обнаруживаются, а в его просвете имеются зрелые яйцеклетки 
с оксифильной цитоплазмой. 

 
На малом увеличении необходимо найти срезы яйцеводов и 

яичника, научиться их идентификации. На большом увеличении 
следует рассмотреть отличия в яйцеклетках разных возрастов. 

 
Препарат № 2. «Умеренно телолецитальная яйцеклетка 

лягушки» (рис. 4). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На препарате представлен срез кладки лягушки, в котором 

видны яйцеклетки разной степени зрелости, находящиеся на раз-
ных этапах стадии роста, имеющие поэтому разную величину и 
окраску.  

В начале стадии роста яйцеклетки (оогонии) небольшого раз-
мера, их цитоплазма базофильна, ядро бледное. Хромосомы де-
конденсированы, на петлях хромосом типа «ламповых щеток» 
синтезируется ирформационная РНК. Базофилия цитоплазмы 
обусловлена накоплением всех видов РНК, увеличением количе-
ства рибосом.  

В стадии большого роста ооцит резко увеличивается в разме-
рах за счет отложения в его цитоплазме желтка, жира и гликоге-
на. Цитоплазма постепенно приобретает оксифилию и окрашива-
ется эозином в розовый цвет.  

Самые крупные - зрелые яйцеклетки, мезолецитальные, уме-
ренно телолецитальные, их цитоплазма оксифильна вследствие 
накопления значительного количества трофического материала в 
период большого роста.  

Во многих зрелых яйцеклетках в крупном бледно окрашенном 
ядре с фестончатыми очертаниями обнаруживается большое ко-
личество копий рибосомных генов в виде ядрышек, расположен-
ных, преимущественно, на периферии под ядерной оболочкой, 
накопленных в стадии малого роста в результате амплификации 
генома. Структурная организация ядра свидетельствует о генети-
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ческой активности наследственного материала. На многих срезах 
около ядра видны неокрашенные щели различной величины. Это 
артефакт, возникающий при сжатии цитоплазмы во время приго-
товления препарата.  

На всех этапах стадии роста яйцеклетки окружены слоем фол-
ликулярных клеток с интенсивно окрашенными гематоксилином 
в синий цвет ядрами округлой или овальной формы.Вокруг 
наиболее зрелых яйцеклеток плоские фолликулярные клетки об-
разуют один - два слоя; у яйцеклеток средней величины форма 
фолликулярных клеток приближается к кубической, и они распо-
ложены в два-три слоя; у самых мелких половых клеток фолли-
кулярные клетки уплотнены и формируют лишь один слой. 

На малом увеличении необходимо найти яйцеклетки разной 
степени зрелости, ориентируясь на цвет цитоплазмы, при боль-
шом увеличении следует рассмотреть строение зрелых яйцекле-
ток.  

 

 
 
Рис. 4. Срез кладки лягушки. 
1 - зрелые яйцеклетки, 2 – ядро яйцеклетки с фестончатыми 

очертаниями, 3 - ядрышки, 4 - неокрашенные щели различной 
величины, 5 - слой фолликулярных клеток 
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Препарат № 3. «Яйцеклетка млекопитающего. Яичник 
кошки» (рис. 5). 

Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На срезе яичника кошки под однослойным эпителием и бе-

лочной оболочкой в корковом веществе видны ярко окрашенные 
фолликулы, размеры и организация которых зависят от степени 
их зрелости. Здесь же присутствуют атретические тела – ре-
зультат гибели в процессе роста и развития многих фолликулов, 
в которых можно наблюдать разрушенную яйцеклетку и смор-
щенную блестящую оболочку под слоем видоизмененных интер-
стициальных клеток. Клетки зернистого слоя в таких структурах 
не выявляются вследствии их атрофии. Встречаются белые тела 
– соединительно-тканные структуры, возникающие как результат 
преобразования граафова пузырька после овуляции яйцеклетки.  

В яичнике млекопитающего яйцеклетки находятся на различ-
ных стадиях развития. Размножение женских половых клеток 
происходит в половой железе зародыша. В постнатальный пери-
од, главным образом после полового созревания, в яичнике яйце-
клетки находятся в состоянии роста. В наружных отделах яични-
ка - под поверхностным эпителием и белочной оболочкой - рас-
полагаются примордиалъные фолликулы, содержащие мелкие яй-
цеклетки на ранних стадиях развития - оогонии, окруженные од-
ним слоем плоских фолликулярных клеток. Вблизи примор-
диальных находятся растущие фолликулы (первичные), в них 
находятся ооциты первого порядка. По мере роста фолликулов 
увеличиваются размеры ооцитов, изменяется фолликулярное 
окружение. Первоначально уплощенные фолликулярные клетки 
становятся кубическими и цилиндрическими, из них позже фор-
мируются многие слои (вторичные фолликулы). Далее между 
фолликулярными клетками появляются полости, заполненные 
серозной жидкостью. Многочисленные полости сливаются меж-
ду собой с формированием крупного пузырька, который называ-
ется граафовым пузырьком (третичным, или преовуляционным 
фолликулом). В этих образованиях яйцеклетки находятся в яйце-
носных бугорках, выступающих в полость фолликула. 

Строение яйцеклеток млекопитающих (алецитальные, вто-
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рично- изолецитальные) наиболее целесообразно изучать в рас-
тущих фолликулах или граафовых пузырьках. У них светлое пу-
зыревидное ядро с нежной сеточкой гетерохроматина и ядрыш-
ко, цитоплазма окрашена бледно. За цитоплазматической мем-
браной находится блестящая оболочка, окраска которой может 
варьировать - от интенсивно-розовой до очень бледной. Яйце-
клетки окружены несколькими слоями фолликулярных клеток, 
образующими вокруг них лучистый венец. В полостях граафовых 
пузырьков находится жидкость, содержащая гормоны (эстроге-
ны). За наружным слоем фолликулярных клеток, ограничиваю-
щих весь пузырек, находятся соединительнотканные оболочки. 

 

 
 
Рис. 5. Вторично-изолецитальная яйцеклетка млекопитающе-

го. 
1 - растущий фолликул (первичный) сооцитом первого поряд-

ка,2 - вторичный фолликул, 3 - ядро овоцита 1 порядка, 4 - бле-
стящая оболочка, 5 - слои фолликулярных. 

 
На малом увеличении следует найти фолликул, внутри кото-

рого находится яйцеклетка с окружающей ее блестящей оболоч-
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кой. При большом увеличении рассмотреть строение яйцеклетки. 
 
Препарат № 4. «Сперматозоиды морской свинки» (рис. 6). 
Гистологический срез, окраска железным гематоксилином по 

Гайденгайну. 
 
В сперматозоидах различают четыре отдела: головку, шейку, 

перешеек (связующий отдел) и хвостик.  
Головки сперматозоидов морской свинки грушевидной фор-

мы, содержат интенсивно окрашенную акросомув виде плотной 
темноокрашенной шапочки, прилежащей к ядру. Ядра занимают 
большую часть головки, бедны хрматином и выглядят более 
светлыми в сравнении с акросомой.  

За головкой располагается шейка, в цитоплазме которой рас-
полагаются центриоли, имеющие вид очень мелких темных то-
чек. 

В следующем за шейкой утолщенном перешейке (иначе - свя-
зующем отделе) содержатся осевая нить хвостика, вокруг кото-
рой по спирали лежат многочисленные митохондрии. В цито-
плазме перешейка имеются гранулы гликогена и другие макроэр-
гические вещества, обеспечивающие сперматозоид энергией. 

Главный отдел хвостика сперматозоида состоит из осевой ни-
ти и окружающей его цитиплазмы, содержащей фермент аденоз-
интрифосфатазу, расщепляющую АТФ. В более током концевом 
отделе хвостика осевая нить покрыта только плазмалеммой.  

На препарате мазка спермы при большом увеличении можно 
увидеть значительное количество сперматозоидов, которые ле-
жат поодиночке или образуют плотные скопления. Часто они 
склеиваются головками, однако их хвостики разделены, отчего 
складывается впечатление многохвостости сперматозоидов.  
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 А 

 Б 
 
Рис. 6. Мазок спермы морской свинки. 
А – малое увеличение, Б – большое увеличение. 1 – акросома, 

2 – ядро, 3 – связующий отдел, 4 - хвостик сперматозоида.  
 
Надо найти участок с отдельно лежащими клетками. Вслед-

ствие малых размеров строение сперматозоидов следует изучать 
при больших увеличениях, лучше - с использованием иммерсии.  
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Препарат № 5. «Синкарион лошадиной аскариды» (рис. 7). 
Гистологический срез, окраска железным гематоксилином. 
 
На препарате представлен поперечный срез маткилошадиной 

аскариды, которая выстлана многослойным эпителием. В просве-
те матки находятся многочисленные оплодотворенные яйцеклет-
ки, окруженные толстыми оболочками оплодотворения, под ко-
торыми находится перивителлиновое(околожелточное) про-
странство и редукционные тельца, если они попали в срез. 

После завершения второго редукционного деления гаплоид-
ные родительские геномы одеваются ядерными оболочками — 
формируются мужской и женский пронуклеусы до их слияния 
между собой, которые начинают сближаться, двигаясь по цито-
плазме зиготы по сложной траектории.Каждый пронуклеус 
включает гаплоидный набор хромосом. Пронуклеусы выглядят 
как два клеточных ядра, из-за чего в старых учебниках зиготу на 
стадии пронуклеусов часто называли термином «синкари-
он».Оличить мужской пронуклеус от женского не удается. В од-
них яйцеклетках пронуклеусы соприкасаются, в других удалены 
друг от друга. У некоторых пронуклеусов оболочка деформиро-
вана. 

У некоторых зигот можно видеть остатки двух редукционных 
телец, причем первое лежит на внутренней стороне оболочки 
оплодотворения, а второе — на плазматической мембране зиго-
ты. На этой стадии отчетливо видна оболочка оплодотворения, 
покрытая толстой кутикулой. 

В некоторых яйцах можно видеть объединение хромосом в 
общую метафазную фигуру, что свидетельствует о завершении 
стадии оплодотворения и переходе к первому митотическому де-
лению, которым начинается стадия дробления. На срезе встре-
чаются также структуры, в которых под оболочку оплодотворе-
ния заключены две отдельные клетки - бластомеры. Не следует 
путать стадию оплодотворения (синкариона) и стадию двух бла-
стомеров.  
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Рис. 7. Синкарион лошадиной аскариды. 
1 – оболочка оплодотворения, 2 – перивителлиновое про-

странство, 3 – редукционное тельце, 4 – пронуклеусы. 
 
 
На малом увеличении следует найти структуру, соответству-

ющую стадии синкариона. При большом увеличении необходимо 
рассмотреть строение синкариона, отметить оболочку оплодо-
творения, перивителлиновое пространство, редукционные тель-
ца, два пронуклеуса, лежащие в цитоплазме оплодотворенной 
яйцеклетки. 
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Тема 3. Дробление 
 

ɺʦʧʨʦʩʳ ʜʣʷ ʩʘʤʦʢʦʥʪʨʦʣʷ: 
1.�� Общие особенности дробления. Основные характеристики 

стадии дробления. 
2.�� Пространственные типы дробления. Их особенности.  
3.�� Характеристика синхронного периода дробления. 
4.�� Характеристика асинхронного периода дробления. 
5.�� Особенности дробления зигот различных представителей 

животных в зависимости от количества и распределения 
желтка. 

6.�� Типы бластул, их строение и особенности формирования у 
отдельных представителей животного мира. 

 
Препарат № 1. Дробление яйцеклетки лошадиной аскари-

ды (рис. 8). 
Гистологический срез, окраска железным гематоксилином по 

Гайденгайну. 
 
На поперечном срезе матки лошадиной аскариды видны яйце-

клетки, находящиеся на различных стадиях дробления. Встреча-
ются также структуры, которые являются синкарионами (строе-
ние синкариона представлено на рис. 7). 

Сперматозоид вносит в яйцеклетку свое ядро, центросому, 
митохондрии. Центросома делится, между центриолями образу-
ется веретено, вокруг которого появляется лучистая сфера. Обо-
лочки обоих пронуклеусов при соприкосновении дезинтегриру-
ют и хромосомы объединяются в единую группу. Так как каждое 
ядро привносит по гаплоидному набору хромосом, после объ-
единения восстанавливается диплоидное число хромосом, свой-
ственное всем соматическим и незрелым половым клеткам. 

Стадии митоза во время периода дробления имеют ряд мор-
фологических особенностей. В метафазе митотический аппарат 
деления уже четко виден. Он состоит из веретена с микротрубоч-
ками, отходящими от центриолей. Хромосомы располагаются по 
экватору веретена. Каждая хромосома состоит из двух хроматид, 
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образовавшихся в результате редупликации в синтетическом пе-
риоде интерфазы. У лошадиной аскариды четыре хромосомы. 

В анафазе сестринские хроматиды расходятся к противопо-
ложным полюсам клетки. В конце анафазы по периферии клетки 
(в ее экваториальнойобласти) появляется борозда, которая по-
степенно углубляется и в телофазе делит тело клетки на две ча-
сти. Одновременно в телофазе идет реконструкция дочерних 
ядер. При этом хромосомы деконденсируются, образуются яд-
рышко и ядерная оболочка. 

 

 
 
Рис. 8. Дробление яйцеклетки лошадиной аскариды. 
1 – стадия двух бластомеров, 2 – стадия поздней телофазы, 3 – 

стадия четырех бластомеров (Т-образная структура). 
 
ʉʪʘʜʠʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʚʫʭ ʙʣʘʩʪʦʤʝʨʦʚ. Среди зигот на ста-

диях анафазы и телофазы первого деления дробления располага-
ются отдельные эмбрионы на стадии двух бластомеров, уже за-
вершившие первое деление. Эту стадию нужно уметь отличать от 
поздней телофазы. На двуклеточной стадии бластомеры полно-



 26

стью отделены друг от друга, а на стадии телофазы обычно хо-
рошо видны борозда дробления и контрактильное кольцо. 

Бластомеры имеют одинаковую величину, что является ре-
зультатом полного и равномерного дробления. В ячеистой цито-
плазме бластомеров видно интерфазное ядро с глыбками гетеро-
хроматина.  

У лошадиной аскариды билатеральный тип дробления, кото-
рый приводит к образованию на стадии четырех бластомеров 
вначале Т-образной, а затем ромбовидной структуры вследствие 
пространственной переориентации бластомеров. 

 
На малом и большом увеличениях следует найти яйцеклетку 

на стадии 2-х, 4-х или большего количества бластомеров. Обра-
тить внимание на наличие оболочки оплодотворения формиру-
ющейся в перивителлиновом пространстве бластулы, а также 
присутствующие там редукционные тельца.  

 
Препарат № 2. Дробление умеренно телолецитальной яй-

цеклетки лягушки (рис. 9). 
Гистологический срез, окраска по Ван-Гизону. 
 
Яйцеклетки амфибий содержат среднее количество желтка, 

который неравномерно распределен вдоль анимально-
вегетативной оси яйца (мезолецитальные, умеренно телолеци-
тальные яйцеклетки), претерпевают полное (голобластическое) 
неравномерное, радиальное дробление. В результате такого 
дробления возникает зародыш — амфибластула. 

Для мезолецитальных яйцеклеток ортогональность борозд 
первых трех делений дробления выводится непосредственно из 
правил Гертвига - Сакса. Веретено первого деления дробления в 
зиготе амфибий располагается широтно под поверхностью ани-
мального полюса. Соответственно борозда первого деления дроб-
ления проходит меридионально и называется меридиональной. 
Меридиональная бороздазакладывается на анимальном полюсе и 
медленно распространяется на вегетативную область. Она делит 
серый серп, образовавшийся в результате ооплазматической се-
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грегации. Желток, сосредоточенный в вегетативном полушарии, 
затрудняет дробление. 

Борозда второго деления начинает закладываться вблизи от 
анимального полюса еще до того, как борозда первого деления 
дробления разделила вегетативное полушарие. Борозда второго 
деления дробления также меридиональная и располагается пер-
пендикулярно первой. 

Первые четыре бластомера мезолецитальных яйцеклеток при-
мерно равны между собой. Далее направление наибольшей про-
тяженности свободной цитоплазмы в каждом бластомере совпа-
дает с меридианами яйца, так как широтные поперечники короче 
меридиональных. Соответственно этому все четыре веретена 
третьего деления располагаются меридионально, но остаются 
смещенными к анимальному полюсу. Вследствие этого борозды 
третьего деления дробления проходят широтно и смещены к 
анимальному полюсу. В результате образуются четыре анималь-
ных бластомера меньшего размера и четыре более крупных ве-
гетативных бластомера.  

Далее чередуются меридиональные и широтные борозды, а 
также появляется еще одно направление дробления – тангенци-
альное, которое происходит внутри бластулы параллельно по-
верхности зародыша.  

Позже дробление утрачивает общую правильность, и на по-
следующих стадиях дробления анимальная область содержит 
многочисленные мелкие клетки, а в вегетативной области имеет-
ся относительно небольшое количество крупных, богатых желт-
ком бластомеров.  

Иногда между немногочисленными бластомерами имеется не-
большая полость – полость Бэра. 

Поскольку субкортикальная зона анимального полушария яй-
цеклеток амфибий и осетровых рыб содержит многочисленные 
пигментные гранулы, анимальные бластомеры дробящихся заро-
дышей имеют более темную окраску. Клетки-потомки пигменти-
рованных анимальных бластомеров сохраняют окраску в течение 
всего раннего развития, вплоть до стадии нейрулы. 
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Рис. 9. Дробление умеренно-телолецитальной яйцеклетки ля-

гушки.  
1 – анимальный полюс, 2 -  вегетативный полюс, 3 - меридио-

нальные борозды дробления, 4 – широтные борозды дробления, 5 
– тангенциальная борозда дробления. 

 
На малом увеличении необходимо определить типы имею-

щихся борозд дробления. При этом следует ориентироваться на 
степень пигментации бластомеров и их величину. Наиболее пиг-
ментированы бластомеры анимального полюса. 

 
Препарат № 3. Амфибластула лягушки. Фронтальный 

срез (рис. 10). 
Гистологический срез, окраска по Ван-Гизону. 
 
На данном препарате под микроскопом при малом увеличении 

представлен общий вид амфибластулы на меридиональном срезе.  
Образующаяся амфибластула характеризуется следующими 

признаками: 
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1) форма сферическая; 
2) стенка состоит из нескольких слоев клеток; 
3) бластоцель смещен к анимальному полюсу; 
4) анимальная часть бластулы - крыша бластулы тоньше, чем 

массивная вегетативная часть - дно бластулы; 
5) анимальные бластомеры пигментированы, имеют малень-

кий размер (потому их называют микромеры), содержат меньшее 
количество желтка, чем крупные вегетативные бластомеры 
(макромеры);  

6) между крышей и дном бластулы по бокам от бластоцеля 
расположена краевая зона, состоящая из бластомеров средней 
величины (мезомеров). 

 

 
 
Рис. 10. Амфибластула лягушки. 
1 – крыша бластулы с микромерами, 2 -  краевая зона с мезо-

мерами, 3 – дно бластулы с макромерами, 4 – бластоцель. 
 
При изучении препарата амфибластулы рекомендуется распо-

ложить ее анимальным полюсом вверх. Следует рассмотреть 
особенности бластомеров различных частей бластулы.Отметить 
расположение крыши, дна и краевой зоны бластулы, а также бла-
стоцеля, слегка смещенного к анимальному полюсу. 
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Тема 4. Гаструляция у зародышей беззубки и амфибии.  
Нейруляция 

 
ɺʦʧʨʦʩʳ ʜʣʷ ʩʘʤʦʢʦʥʪʨʦʣʷ: 
1.�� Понятие гаструляции. Биологическое значение гаструля-

ции. 
2.�� Основные способы гаструляции. 
3.�� Закладка мезодермы у низших позвоночных. Дифферен-

цировка мезодермы. 
4.�� Гаструляция у беззубки. 
5.�� Гаструляция у амфибии. 
6.�� Механизм нейруляции. 
7.�� Карта презумптивных участков зародыша амфибии. 
 
Препараты № 1-3. Гаструляция у зародыша лягушки. Са-

гиттальный срез (рис. 11, 12, 13). 
Гистологические срезы, окраска по Ван-Гизону. 
 
На препаратах 1-3 представлены сагиттальные срезы ранней, 

средней и поздней гаструлы лягушки. Их изучение позволит со-
ставить представление опоследовательности событий и механиз-
мепроцесса формирования трех зародышевых листков во время 
гаструляции у амфибий. 

На срезе ʨʘʥʥʝʡ ʛʘʩʪʨʫʣʳ (рис. 11) отчетливо видна зона, где 
произошла попытка к инвагинации, с которой начинается га-
струляция у амфибий. Это область серого серпа. В результате 
наметилась дорзальная губа бластопора, клетки которой интен-
сивно пигментированы. В области образованной зарубки имеют-
ся колбовидные клетки, которые хорошо различимы благодаря 
характерной форме. Клетки погружаются вглубь, сохраняя связь 
споверхностью. 

Поверхностные микромеры анимального полюса содержат 
гранулы пигмента под наружной мембраной. В макромерах веге-
тативного полюса пигмент отсутствует. Щелевидный бластопор 
срезан поперек. Его закругленный анимальный край и есть дор-
зальная губа бластопора, через которую подворачивается мате-
риал краевой зоны, который в дальнейшем образует прехордаль-
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ную пластинку (материал передней кишки), хорду и головную 
мезодерму.  

Активная пролиферация бластомеров анимального полюса 
приводит к увеличению количества пигментированных микроме-
ров, которые начинают движение в вегето-петальном направле-
нии (от анимального полюса к вегетативному), обрастая мезо- и 
макромеры снаружи. Этот процесс называется эпиболией. Эпиб-
олия приводит к образованию энтодермы и эктодермы. Бласто-
меры поверхностных слоев крыши бластулы, движение которых 
направлено в сторону зарубки, подворачиваются и вместе с кол-
бовидными клетками распластываются и ползут назад в ани-
мальном направлении по внутренней стенке крыши бластоцеля. 
Этот процесс называется инволюцией.  

 

 
 

Рис. 11. Сагиттальный срез ранней гаструлы лягушки. 
1 - наметившаяся дорзальная губа бластопора, 2 – зарубка (ме-

сто попытки к инвагинации), 3 – эпиболирующие в вегето-
петальном направлении пигментированные микромеры, 4 - мак-
ромеры вегетативного полюса, 5–бластоцель.  
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На стадии ʩʨʝʜʥʝʡ ʛʘʩʪʨʫʣʳ (рис. 12) на дорсальной стороне 
зародыша клетки краевой зоны продолжают подворачиваться 
внутрь зародыша. Образующийся гастроцель(полость первичной 
кишки, архентерон) становится глубже. Его дорсальная стенка 
(или крыша) образована подвернувшимися клетками поверх-
ностного слоя краевой зоны, а вентральная стенка (или дно) — 
погрузившимися клетками эпиболирующей массы, увлекающей 
за собой непигментированные бластомеры с желтком вегетатив-
ного полюса. Одновременно с описанными выше процессами-
происходит подворачивание боковых бластомеров, которые в 
дальнейшем дают мезодерму, с образованием латеральных (бо-
ковых) губ бластопора. Часть бластомеров с желтком некоторое 
время заполняют бластопор, образуя желточную пробку, неко-
торое время выступающую наружу.  

 

 
 
Рис. 12. Сагиттальный срез средней гаструлы лягушки. 
1 – гастроцель, 2 – желточная пробка, 3 – дорзальная губа бла-

стопора, 4 – вентральная губа бластопора. 
 
Бластоцель в результате миграции клеток через губы бласто-

пора уменьшается в размерах, принимает вид узкой щели и 
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начинает смещаться образующимся гастроцелем в вегетативную 
область гаструлы. На срезе бластоцель может быть не видна. 

 
На стадии ʧʦʟʜʥʝʡгаструлы (рис. 13) в результате латеро-

медиальной миграции клеток во всех слоях краевой зоны в дор-
зальном направлении спинная сторона зародыша вытягивается. 
Колбовидные клетки образуют эпителиальную выстилку архен-
терона в головной части. Бластоцель существенно уменьшается в 
размерах и полностью смещается на вентральную сторону заро-
дыша. Часто на препаратах она не обнаруживается. Вентральная 
губа становится незначительно глубже. Бластопор сокращается в 
диаметре благодаря погружению клеток желточной пробки и 
сближению губ бластопора. Сокращается количество слоев кле-
ток в мезодерме. На дорсальной стороне в подвернувшейся мезо-
дерме можно видеть начало формирования хорды. 

Рассмотрите при малом увеличении сагиттальные срезы ран-
ней, средней и поздней гаструлы.  

Определите на препарате анимальный и вегетативный полюса 
зародыша, а также его дорсальную и вентральную губы бласто-
пора. Сравните смещение в результате эпиболии анимального 
пигментированного материала на дорсальной и вентральной сто-
ронах.  

Обратите внимание на изменение положения бластоцеля. 
Найдите полости гастроцеля, бластоцеля, материал желточной 
пробки, формирующуюся хорду. 
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Рис. 13. Сагиттальный срез поздней гаструлы лягушки. 
1 – вентральная губа бластопора, 2 – бластопор, 3 – клетки 

бывшей желточной пробки, 4 – формирующаяся хорда, 5 – дор-
зальная губа бластопора, 6 –. гастроцель 

 
Препараты №4-6. Нейруляция у зародыша лягушки. По-

перечный срез(рис. 14, А-В). 
Гистологические срезы, окраска по Ван-Гизону 
 
ʇʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ ʧʨʝʟʫʤʧʪʠʚʥʦʡ ʥʝʡʨʦʵʢʪʦʜʝʨʤʳ 
 
В течение всей нейруляции продолжается вытягивание заро-

дыша в кранио-каудальном направлении, причем туловищный 
отдел вытягивается значительно сильнее, чем головной. 
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В результате инволюции клеток анимального полюса образу-
ется материал прехордальной пластинки, хорды и головной ме-
зодермы, которые являются главными источниками нейрализу-
ющих агентов, влияющих на клетки вышележащей эктодермы и 
стимулирующие их к преобразованию. Часть клеток дорзальной 
эктодермы зародыша начинают вытягиваться в высоту и стано-
вятся цилиндрической формы. В результате этого на спинной 
стороне зародыша по центру образуется нервная пластинка. Гра-
ницы нервной пластинки определяются индукционными взаимо-
действиями клеток. Клетки нейральной пластинки, лежащие над 
хордой, становятся источником вторичных нейрализующих вли-
яний, которые распространяются латерально от средней линии 
по эктодермальному пласту. Латеральные границы нейральной 
пластинки возникают в зоне, где нейрализующий сигнал сталки-
вается с утратой способности эктодермы к восприятию этого 
сигнала (потеря компетенции). В результате поверхность заро-
дыша разделяется на три зоны — нейроэктодерму, покровную 
эктодерму и пограничную область клеток нервного гребня. 

 
ʆʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʥʝʨʚʥʦʛʦ ʞʝʣʦʙʢʘ ʠ ʥʝʨʚʥʦʡ ʪʨʫʙʢʠ 
 
Под апикальной поверхностью плазмалеммы клеток нервной 

пластинки лежит слой актиновыхмикрофилламентов, которые 
при сокращении начинают стягивать апикальные части клеток, 
что приводитк погружению клеток вглубь и появлению нервного 
желобка.По краям нервной пластинки образуется подковообраз-
ный нервный валик. Края нервной пластинки поднимаются вверх 
под давлением лежащей ниже мезодермы сомитов. 

Нервные валики постепенно сближаются и, наконец, смыка-
ются. Нейруляция заканчивается, когда нервный желоб замыка-
ется в нервную трубку, покровная эктодерма сливается над ней в 
сплошной эпителиальный слой, а из материала нервных валиков 
образуется отдельный продольный тяж клеток, расположенных 
по бокам от нервной трубки под эктодермой — нервный гре-
бень(или ганглиозная пластинка). Дорзальная и вентральная 
стенки образовавшейся нервной трубки тоньше, чем ее боковые 
стенки.  
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Полость внутри нервной трубки называется невроцелем. Она 
открывается наружу на переднем конце невропором. На заднем 
конце полость связана с гастроцелем посредством нервно-
кишечного канала. Передняя расширенная часть нервной трубки 
превратится в головной мозг, а ее полость — в полость мозгового 
пузыря. Задняя узкая часть нервной трубки станет спинным моз-
гом, а полость — спинно-мозговым каналом. 

Уже в процессе замыкания нервной трубки клетки нервного 
гребня приобретают подвижность и мигрируют дорзо-
вентрально, дифференцируясь в разнообразных направлениях. 

 
ʇʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʤʝʟʦʜʝʨʤʳ ʚ ʭʦʜʝ ʥʝʡʨʫʣʷʮʠʠ 
 
На конечной стадии гаструляции уамфибий в слое мезодермы 

в центре дорзальной части зародышав результате конвергенции 
мезодермальных клеток формируется тяж, видимый на попереч-
ном срезе – хорда.К концу нейруляции хорда значительно вытя-
гивается в кранио-каудальном направлении и истончается. 

Мезодермальная закладка дифференцируется на: 
�x�� сегментированную мезодерму, которая включает в себя дор-

зальные сегменты – сомиты и сегментные ножки (или 
нефротомы), расположенные на уровне 1-28 сомита; 

�x�� несегментированную мезодерму, представленную боковыми 
пластинками, или спланхнотомами, расположеннымивен-
тральнее, и метанефрогенной тканью, лежащей каудальнее 28 
пары сомитов. 
 
Мезодерма будущих сомитов располагается латеральнее хор-

ды. Мезодерма скапливается на дорсальной стороне в ходе вен-
тродорзального движения клеток. Сегментация мезодермы начи-
нается с середины нейруляции и распространяется от головы к 
хвосту: происходит последовательное разделение на отдельные 
парные сомиты и сомитные ножки.Каждый час формируется но-
вая пара сомитов.  

Головные сомиты отличаются от туловищных: они распада-
ются сразу после образования.  
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Туловищные сомиты в дальнейшемдифференцируются на на: 
дерматом — участок сомита, прилежащая к эктодерме; склеро-
том — часть сомита, прилежащая к хорде; миотом, расположен-
ный между первыми двумя. Потомки клеток дерматома позже 
образуют дерму кожи, склеротома — тела позвонков, миотома — 
поперечно-полосатую скелетную мускулатуру. 

Производные клеток сегментных ножек (нефротомов) и мета-
нефрогенной ткани в дальнейшем примут участие в формирова-
нии органов выделительной системы. 

Боковые пластинки (спланхнотомы) подразделяются на висце-
ральный (внутренний) и париетальный (наружный) листки, меж-
ду которыми имеется щелевидная вторичная полость (целом). 
Спланхнотомы правой и левой стороны тела срастаются друг с 
другом под кишечной трубкой; целомическая полость становится 
общей для обеих сторон тела.  

Висцеральный листок образует серозную оболочку кишки и 
других внутренних органов. Париетальный листок образует при-
стеночную брюшину. 

 
На препарате ʨʘʥʥʝʡ ʥʝʡʨʫʣʳ(рис. 14, А) видно начало фор-

мирования нервной пластинки на дорзальной стороне зародыша, 
которая выглядит как утолщенный участок эктодермы. В слое 
мезодермы в центре под нервной пластинкой выделяется заклад-
ка хорды. Гастроцель выстлана клетками энтодермы, которые 
легко отличимы от клеток мезодермы крупными гранулам желт-
ка. На некоторых препаратах ранней нейрулы можно наблюдать 
небольшую полость внутри энтодермы — это смещенный на 
вентральную сторону зародыша бластоцель. 

 
При малом увеличении следует рассмотреть срез ранней ней-

рулы. Нужно определить границы всех трех зародышевых лист-
ков, найти гастроцель, нервную пластинку, мезодерму сомитов. 
При большом увеличении нужно обратить внимание на строение 
нервной пластинки и форму клеток в различных ее слоях, найти 
зачаток хорды и формирующиеся сомиты.  

 



 38

На препарате ʩʨʝʜʥʝʡ ʥʝʡʨʫʣʳ (рис. 14, Б) отчетливо видно, 
что клетки центральной области нервной пластинки имеют вид 
усеченных пирамид за счет сокращения их апикальных поверх-
ностей. В нервной пластинке образуется продольный желобок за 
счет прогибания клеток нервной пластинки. При этом нервные 
валики становятся существенно выше, однако их смыкание на 
стадии средней нейрулы еще не наблюдается.  

Клетки слоя мезодермы смещаются на дорсальную сторону. 
Выделяется мезодерма будущих сомитов, клетки которой сильно 
вытягиваются.  

Хорошо различим тяж хорды, состоящей из плотно располо-
женных клеток с четко выраженными границами, цитоплазмой, 
содержащей небольшое количество пигментных гранул.  

Под хордой видна замкнутая первичная кишка. Ее нижняя 
стенка состоит из крупных клеток, цитоплазма которых богата 
желточными включениями. Часть клеток, прилежащих к просве-
ту кишки, разрушена, что свидетельствует о процессе их ассими-
ляции. Клетки, содержащие трофический материал в виде жел-
точных гранул, в своей совокупности составляют желточную эн-
тодерму. Тонкая верхняя стенка кишки состоит из клеток кишеч-
ной энтодермы.  

Боковые пластинки мезодермы представлены двумя слоями 
клеток — висцеральным и париетальным листками.  

Полость бластоцеля в энтодерме на вентральной стороне за-
родыша редуцируется. 

 
На препарате средней нейрулы при малом увеличении нужно 

рассмотреть срез средней нейрулы. Определить границы всех 
трех зародышевых листков. Найти первичную кишку, нервную 
пластинку, дорсальную мезодерму сомитов, латеральную мезо-
дерму боковых пластинок и закладку хорды. На большом увели-
чении нужно обратить внимание на строение нервной пластинки 
и форму клеток в различных ее слоях, высоту нервных валиков, 
форму клеток в формирующихся сомитах, а также различия в 
размерах клеток верхней и нижней стенок кишки. 
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Рис. 14.  Поперечный срез зародыша лягушки на разных ста-

диях нейруляции. 
А – стадия ранней нейрулы.  
Б - стадия средней нейрулы  
В - стадия поздней нейрулы 
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1 - нервный желобок, 2 - нервный валик, 3 -  мезодерма соми-
тов, 4 - нервная трубка, 5 - покровная эктодерма, 6 – невроцель, 7 
– хорда, 8 – листки спланхнотома, 9 – гастроцель (архентерон). 

 
На препарате ʧʦʟʜʥʝʡ ʥʝʡʨʫʣʳ (рис. 14, В) видно, что валики 

нервной пластинки сомкнулись и образовалась нервная трубка с 
невроцелем внутри. Эктодерма образовала сплошной пласт. 
Между нервной трубкой и эктодермой можно видеть тяж клеток 
нервного гребня. Четко выявляется хорда. По бокам от хорды и 
нервной трубки лежат формирующиеся сомиты, латеральная ме-
зодерма двуслойна, представлена париетальным и висцеральным 
листками спланхнотомы. Бластоцель не выявляется. 

 
При малом увеличении следует найти сформированную нерв-

ную трубку с невроцелем, первичную кишку, сомиты, листки 
спланхнотома и закладку хорды. На большом увеличении нужно 
рассмотреть клеточное строение всех перечисленных выше 
структур, найти скопление клеток нервного гребня между по-
кровной эктодермой и нервной трубкой или чуть сбоку от нее.  
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Тема 5. Гаструляция у рыб и птиц 
 
ɺʦʧʨʦʩʳ ʜʣʷ ʩʘʤʦʢʦʥʪʨʦʣʷ: 
1.�� Особенности гаструляции у рыб. 
2.�� Последовательные этапы гаструляции у птиц. События, 

происходящие в гипо- и эпибласте.  
3.�� Карты презумптивных участков зародышей рыб и птиц. 
 
Препарат № 1. Первичная полоска зародыша курицы. По-

перечный срез зародышевого щитка позади гензеновского 
узелка (рис. 15). 

Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Гаструляция у птиц начинается еще в нижних отделах поло-

вых путей курицы и продолжается в процессе инкубации. 
В ходе первого этапа гаструляции бластодерма дискобласту-

лыв результате миграции клеток в подзародышевую полость раз-
деляется на два пласта: верхний многослойный (эпибласт) и 
нижний однослойный (первичный гипобласт). Между ними рас-
полагается щелевидная полость — бластоцель. 

На самых ранних стадиях развития определяет положение пе-
редне-задней оси зародыша. Головной конец всегда располагает-
ся на том конце зародышевого диска, который расположен на 
желтке ниже. В гипобластев результате пролиферационной ак-
тивности на заднем конце зародышевого диска образуется кле-
точное скопление серповидной формы —серп Коллера. Клетки 
серпа Коллера продвигаются вперед, смещая клетки первичного 
гипобласта к краям зародышевого диска, формируется вторич-
ный гипобласт, который в дальнейшем войдет в состав внезаро-
дышевой энтодермы. 

Под действием ритмичного сокращения гипобласта начина-
ются гаструляционные движения в эпибласте куриного зароды-
ша. В переднем конце эпибласта в результате пролиферации об-
разуется клеточный материал, который начинает свое движение в 
направлении заднего концаэпибласта. При этом часть клеток пе-
ремещается по центральной линии (медленный поток), другие – 
по периферии (быстрый поток). Клетки периферического потока, 
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достигая задний конец зародышевого щитка, концентрируется и 
начинает их движение назад единой полосой по центральной оси 
зародыша. Этаполоса получила названиепервичной полоски (рис. 
15, А).  

По мере продвижения первичной полоски в краниальном 
направлении происходит выселение части ее клеток в полость 
бластоцеля и распространения их между эпи- и гипобластом. 

В результате активной миграции клеток из первичной полос-
кипоявляется продольное углубление — первичная бороздка, ко-
торую отграничивают валики первичной полоски.Края первичной 
бороздки по своему значению являются аналогамилатеральных 
губ бластопора. 

Клетки первичной полоски дадут мезодерму сомитов, хвосто-
вую и внезародышевую мезодерму. 

 
ʅʘ ʧʦʧʝʨʝʯʥʦʤ ʩʨʝʟʝ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʧʝʨʚʠʯʥʦʡ ʧʦʣʦʩʢʠ (рис. 15, 

Б) хорошо видны валики с углублением (первичной бороздкой) 
между ними область выселения мезодермальных клеток. Справа 
и слева от валиков располагаются плотный широкий клеточный 
слой - эпибласт. Самый нижний слой - гипобласт. Под верхним 
слоем размещается слой выселяющихся из первичной бороздки 
рыхлых мезодермальных клеток. По мере удаления от первичной 
полоски эпибласт истончается, приобретая вид двурядного, а за-
тем и однослойного пласта кубических клеток. В мезодерме, 
ближайшей к первичной полоске, клетки расположены компакт-
но, образуя густое скопление. В периферических участках мехо-
дермы клетки звездчатой или веретеновидной формы располо-
жены рыхло, образуя синцитий. Гипобласт значительно тоньше 
эпиблиста, состоит из одного слоя уплощенных клеток; лишь на 
периферии слой утолщается, его клетки содержат желточные 
включения и приобретают неправильную звездчатую форму. 

Для правильной ориентации срезов при просмотре ги-
стологических препаратов куриных зародышей ранних стадий 
развития следует обращать внимание на расположение гранул 
желтка на краях среза: они должны быть направлены вниз. При 
такой ориентации спинная сторона зародыша будет наверху, а 
брюшная — внизу. 
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Рис. 15.Первичная полоска зародыша курицы. Поперечный срез 
зародышевого щитка позади гензеновского узелка 
А – малое увеличение. 1 – первичная полоска, 2 – эпибласт, 3 – 
гипобласт, 4 – материал первичной полоски. 
Б – большое увеличение. 1 – первичная бороздка, 2 – валики пер-
вичной полоски, 3 – эпибласт, 4 – гипобласт, 5 – материал пер-
вичной полоски.  
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При малом увеличении микроскопа на стекле необходимо 
найти срез первичной полоски, имеющий вид тонкой изящной 
линии клеток, определить на срезе дорсальную и вентральную 
стороны (на периферии зародышевого диска с вентральной сто-
роны видны гранулы желтка). Нужно найти на срезе область 
первичной полоски, и рассмотреть ее при большом увеличении. 
Обратить внимание на толщину эпи- и гипобласта, густое скоп-
ление мезодермальных клеток под первичной бороздкой и рых-
лое их расположение между эпи- и гипобластом. 
 

Препарат № 2. Сомиты, хорда и нервная трубка зародыша 
курицы. Поперечный срез зародыша впереди гензеновского 
узелка (рис. 16). 

Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Вторая стадия гаструляции характеризуется образованием 

гензеновского узелка, который возникает вследствиистолкнове-
ния центрального (медленного) потока клеток в эпибласте и пер-
вичной полоски. 

Клетки гензеновского узелка подворачиваются в полость бла-
стоцеляи мигрируют к переднему концу зародыша в видесборной 
пластинки, в состав которой входит энтобласт (дает материал 
зародышевой энтодермы) и хордо-мезодермальный плащ (дает 
хордальный вырост и головную мезодерму). Клетки энтобласта 
присоединяются к вторичному гипобласту по центральной ли-
нии, формируя зародышевую (кишечную) энтодерму. Клетки ги-
побласта оказываются оттесненными на периферию зародышево-
го диска и участвуют только в формировании внезародышевой 
энтодермы.  

Гензеновский узелок аналогичен дорсальной губе бластопора 
у амфибий, а стороны первичной полоски — боковым губам бла-
стопора. 

Одновременно с процессом гаструляции увеличивается диа-
метр зародышевого диска за счет разрастания края эпибласта по 
поверхности желтка (эпиболия). 

Материал первичной полоски в ходе гаструляции расходуется 
и происходит регрессия первичной полоски. Длина ее уменьша-
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ется, агензеновский узелок сдвигается в каудальном направлении 
до тех пор, пока весь клеточный материал первичной полоски не 
будет израсходован. 

Сразу после выселения клеток сборной пластинки через ген-
зеновский узелок начинаются конвергентные процессы, которые 
приводят к образованию хордального и мезодермальных тяжей, а 
вскоре после этого начинается дифференцировка мезодермы, 
распространяющаяся от передней части зародыша к его концу по 
мере перемещения гензеновского узелка. 

Образующиеся хорда и мезодерма, инициируют начало фор-
мообразовательных процессов в нейроэктодерме. Это приводит к 
образованию нервной трубки по тому же механизму, что и у ам-
фибий. 

 

 
 
Рис. 16. Сомиты, хорда и нервная трубка зародыша курицы. 

Поперечный срез зародыша впереди гензеновского узелка 
1 –покровная эктодерма, 2 – энтодерма, 3 – нервная трубка, 4 
– сомиты, 5 – хорда, 6 – сегментные ножки, 7 – париетальный 
листок спланхнотома, 8 – висцеральный листок спланхнотома. 
 
На поперечном срезе зародыша курицы впереди гензеновско-

го узелка на поздней стадии гаструляции (рис. 16) под покровной 
эктодермой видна нервная трубка, имеющая форму овала с ще-
левидной полостью. Ниже, под нервной трубкой находится хорда 
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и подстилающая ее кишечная энтодерма, над которой с обеих 
сторон хорды видны закладки будущих дуг аорты в виде двух 
тонкостенных полостей. По бокам от нервной трубки находятся 
сомиты, сегментные ножки (нефротомы) и листки спланхнотома. 
Иногда с дорзальной стороны сегментных ножек встречаются 
срезы полых трубочек – формирующихся органов выделения. 
Париетальный листок спланхнотома обращен к эктодерме, а вис-
церальный – к энтодерме. Между ними находится вторичная по-
лость тела – целом.  

В периферических частях препарата видны внезародышевая 
эктодерма, внезародышевые листки мезодермы (париетальный и 
висцеральный) и внезародышевая энтодерма. Эти структуры в 
дальнейшем принимают участие в образовании туловищной и 
амниотической складок и стенок желточного мешка. 

В толще висцерального листка мезодермы начинается ангио-
генез, результатом которого являются имеющиеся здесь крове-
носные сосуды, заполненные форменными элементами крови. 

 
При малом увеличении микроскопа необходимо оритентиро-

вать препарат так, чтобы эктодерма и нервная трубка были об-
ращены вверх. При большом увеличении следует рассмотреть 
особенности строения структур, представленных на препарате. 

 
Демонстрационные препараты 

 
Тотальные препараты 

последовательных этапов развития зародыша курицы 
 

Препарат 1. Тотальный препарат зародыша курицы. Ста-
дия образования первичной полоски и гензеновского узел-
ка(16-19 часов инкубации). Окраска гематоксилином (рис. 
17). 
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Рис. 17. Тотальный препарат зародыша курицы. Стадия обра-

зования первичной полоски и гензеновского узелка (16-19 часов 
инкубации). 

1 – первичная полоска, 2 – гензеновский узелок. 
 

При малом увеличении микроскопа на тотальном препарате ви-
ден зародышевый диск, который имеет форму эллипса с более 
широкой головной частью. В зародышевом диске выявляются 
две зоны – центральная светлая (arеа реllиcidа) ипериферическая 
более темная (аrеаораса). Крупные темные гранулы в области 
аrеаораса — это желточные гранулы, затемненные области в 
arеа реllиcidа — скопление клеток, мигрирующих в область пер-
вичной полоски.Вдоль длинной оси зародышевого щитка по 
средней линии тянется первичная полоска. На переднем конце 
первичной полоски можно различить гензеновский узелок в виде 
более темного пятна. На стадии 18—19 ч инкубации первичная 
полоска зародышей приобретает продольное углубление по 
средней линии с валиками по краям, а такжеуглубление в перед-
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ней ее части —ямка гензеновского узелка. Первичная бороздка и 
ямка гензеновского узелка образуются в результате миграции 
клеток эпибласта в пространство между будущими эктодермой и 
энтодермой. Так формируется мезодерма. Закладка мезодермы 
просвечивает в виде боковых теней около первичной полоски.  

 
Препарат №2. Тотальный препарат зародыша курицы. 

Стадия нейруляции(22-28 часов инкубации). Окраска ге-
матоксилином и эозином (рис. 18). 

 
В период 22-28 часов инкубации у зародыша курицы проис-

ходит процесс нейруляции. 
Процесс формирования нейральных структур у птиц и других 

классов позвоночных во многом сходен. Более подробно данный 
процесс был рассмотрен на примере нейруляции у амфибий.  

Следует отметить, что дифференцировка зародышевых лист-
ков в головном отделе зародыша значительно опережает диффе-
ренцировку в туловищном и хвостовом отделах. Так, смыкание 
нервных валиков начинается с головного отдела, а затем распро-
страняется в хвостовом направлении. Так же происходит сегмен-
тация осевой мезодермы и образование сомитов. С головного от-
дела начинается отделение зародыша от желтка.  

На препарате видно, что в хвостовой области зародышевого 
диска присутствует участок, на котором еще завершается гастру-
ляция. В центральной части зародышевого диска хорошо замет-
ны структуры, характерные для ранней (нервная пластинка) и 
средней (нервные валики) нейрулы. 

Процесс нейруляции происходит достаточно быстро, поэтому, 
в зависимости от времени забора материала от начала инкубации 
можно увидеть ряд особенностей в образовании зародышевых 
структур. 

На ʨʘʥʥʠʭ ʵʪʘʧʘʭ ʥʝʡʨʫʣʷʮʠʠ происходит начало отделения 
головного отдела зародыша от стенки желточного мешка с по-
мощью головной складки, представленной серповидной полос-
кой спереди от нервных валиков, образующихся к этому времени 
в головном отделе зародыша. На этой стадии развития начинает-
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ся сегментация осевой мезодермы и появление первой пары со-
митов. 

 

 
 
Рис. 18. Тотальный препарат зародыша курицы. Стадия ней-

руляции (22-28 часов инкубации). 
1 – отделение головного отдела от желточного мешка, 2 – 

нервная трубка, 3 – сомиты, 4 – передние кишечные ворота, 5 – 
гензеновский узелок, 6 – первичная полоска. 

 
ʉʨʝʜʥʷʷ ʥʝʡʨʫʣʘ характеризуется появлением передних ки-

шечных ворот, так как здесь расположен вход в головную кишку 
зародыша. На этой стадии в теле зародыша имеется 4 — 5 пар 
сомитов, в задней области аrеаорасапоявляются кровяные ост-
ровки, продолжают смыкаться нервные валики, образуя нервную 
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трубку. Хорошо видны невропоры — открытые входы спереди и 
сзади, ведущие в полость нервной трубки — невроцель. 

У зародышей стадии ʧʦʟʜʥʝʡ ʥʝʡʨʫʣʳ передний отдел нерв-
ной трубки расширен, формируются 6 — 8 пар сомитов, начина-
ют объединяться парные зачатки сердца, продолжают смыкаться 
нервные валики.Каудальнее заднего невропора хорошо видны 
нервные валики и нейральная пластинка. В самой задней части 
arеа реllиcidа все еще продолжается процесс нейруляции Здесь 
хорошо различимы хордальный вырост, гензеновский узелок и 
остаток первичной полоски. 

 
Препарат № 3. Тотальный препарат зародыша курицы. 

Стадия образования мозговых пузырей (33-40 часов инкуба-
ции). Окраска гематоксилином (рис. 19). 

 
ʉʪʘʜʠʷ ʪʨʝʭ ʤʦʟʛʦʚʳʭ ʧʫʟʳʨʝʡ (30ð33 ʯ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ). На 

стадии трех мозговых пузырей передний невропор замыкается. 
Головная часть нервной трубки слабыми поперечными перетяж-
ками подразделена три мозговых пузыря: первичный передний 
мозговой пузырь, средний мозговой пузырь, первичный задний 
мозговой пузырь. При этом задний мозговой пузырь без видимых 
границ переходит в зачаток спинного мозга. Передний мозговой 
пузырь - самый большой, его боковые стенки являются зачатка-
ми нейральных частей глаза (сетчатки, радужки и пигментного 
эпителия) Задний невропор находится на уровне сформи-
рованных сомитов. 

Головная складка находится примерно на уровне среднего от-
дела головного мозга, а передние кишечные ворота — каудаль-
нее заднего мозгового пузыря или на уровне границы между го-
ловным и спинным мозгом. Парные зачатки сердца на уровне 
передних кишечных ворот объединяются, образуя общий сосуд 
(трубку), который изгибается в правую сторону. 

Осевая мезодерма образует примерно 7—10 пар сомитов, при 
этом первая пара сомитов рассеивается. 

ʉʪʘʜʠʷ ʧʷʪʠ ʤʦʟʛʦʚʳʭ ʧʫʟʳʨʝʡ (35ð40 ʯ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ). На 
стадии пяти мозговых пузырей передний пузырь преобразуется в 
два путем небольшого выпячивания своей передней стенки. Это 
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передний мозг — зачаток больших полушарий. Основная масса 
клеток переднего пузыря образует второй мозговой пузырь— 
зачаток промежуточного мозга. Средний мозговой пузырь ос-
тается без видимых изменений и является зачатком среднего моз-
га. Задний мозговой пузырь путем поперечной перетяжки под-
разделяется на два: четвертый мозговой пузырь— зачаток моз-
жечка и вартолиева моста и пятый мозговой пузырь— зачаток 
продолговатого мозга. На уровне среднего мозгового пузыря 
намечается первый изгиб зачатка мозга, направленный в сторону 
желтка. 
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Рис. 19. Тотальный препарат зародыша курицы. Стадия обра-
зования мозговых пузырей (33-40 часов инкубации). 

 
В области промежуточного мозга четко видны боковые выпя-

чивания — глазные пузыри. Они связаны с мозгом тонкими 
«глазными стебельками». Глазные пузыри подрастают к покров-
ной эктодерме. 

По краю arеа реllиcidа расположена хорошо сформированная 
сеть кровяных островков. Осевая мезодерма образует примерно 
12—16 пар сомитов. 

Головная часть туловищной складки находится на уровне зад-
них отделов головного мозга, а передние кишечные ворота — на 
уровне границы головного и спинного мозга. Передние кишеч-
ные ворота на этой стадии развития находятся на уровне отхож-
дения от закладки сердца желточных вен. 

На этой стадии развития начинает формироваться головная 
складка амниона. На тотальном препарате она сначала видна как 
полумесяц спереди от тела зародыша, более темный, чем окру-
жающие его структуры зародышевого диска. В конце стадии пя-
ти мозговых пузырей, перед началом поворота, головная складка 
амниона скрывает всю область переднего мозга. Начинается 
формирование задней и боковых частей туловищной складки. 

 
Препарат № 4. Тотальный препарат зародыша курицы. 

Стадия поворота (48—56 ч инкубации). Окраска гематокси-
лином (рис. 20). 

 
Тотальный препарат эмбриона курицы этой стадии развития 

имеет толщину более 1 мм. 
Головной мозг изогнут и видна выступающая вперед его часть 

– средний мозговой пузырь. 
Поворот начинается в краниальной области и распространяет-

ся в каудальном направлении. В конце вторых суток инкубации 
начинается образование первого мозгового изгиба в области 
среднего мозга. Одновременно все отделы мозга, развиваясь 
каждый в своем направлении, проявляют тенденцию к повороту 
на левую сторону по отношению к желтку. Таким образом, вся 
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передняя часть зародыша вместе с зачатком мозга будет повора-
чиваться на левый бок. Этому способствуют уже произошедшее, 
ранее образование головной кишки и ее отделение от стенки 
желточного мешка посредством туловищной складки. 

На третьи сутки инкубации передняя часть зародыша повора-
чивается на левую сторону. В это время можно наблюдать даль-
нейшее развитие всех заложившихся ранее органов. Происходит 
образование задней части туловищной складки, формируются 
хвостовая почка и задняя кишка зародыша. 

 

 
 



 54

Рис. 20 Тотальный препарат зародыша курицы. Стадия пово-
рота (48—56 ч инкубации). 

Позднее, по завершении поворота, эмбрион полностью отде-
ляется от желтка и принимает С-образную форму, характерную 
для эмбрионов всех амниот. 

Передняя часть зародыша снаружи покрыта амниотической и 
серозной оболочками, которые образовались при смыкании ам-
ниотических складок. Край складок виден на уровне 15-17 пар 
сомитов.  

К этому времени происходит полное развитие желточных 
кровеносных сосудов. Первичная полоска представлена лишь 
плотным скоплением клеток у каудального конца зародыша. 
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Тема 6. Внезародышевые (провизорные) органы 
 
ɺʦʧʨʦʩʳ ʜʣʷ ʩʘʤʦʢʦʥʪʨʦʣʷ: 
1. Значение внезародышевых органов для обеспечения нор-

мального развития эмбриона. 
2. Особенности формирования, строения и функций желточ-

ного мешка рыб. 
3. Туловищные и амниотические складки. Особенности фор-

мирования внезародышевых органов у птиц. 
4. Строение и функции амниона, желточного мешка, алланто-

иса и серозной оболочки у птиц. 
5. Схемы строения внезародышевых органов птиц до и после 

смыкания амниотических и туловищных складок. 
 
В ходе эмбрионального развития птиц, помимо образования 

собственно тела зародыша, формируются внезародыше-
вые(провизорные) органы — амнион, серозная оболочка (хори-
он), желточный мешок и аллантоис.  

Разделение зародышевых листков на собственно зародышевые 
и внезародышевые начинается на стадии нейрулы.  

На этом этапе развития в области головного отдела зародыша 
в связи с его активным ростом в задне-переднем направлении 
образуется складка, названная туловищной, поскольку в даль-
нейшем она отделит туловище зародыша от желтка со всех сто-
рон. 

Связь зародыша с внезародышевыми органами сохранится 
только в одном месте — на брюшной стороне зародыша в виде 
желточного стебелька. Часть туловищной складки в переднем 
отделе зародыша называется головной складкой, в заднем отделе 
— хвостовой, а в боковых отделах зародыша — боковой. 

Головная складка закладывается раньше остальных. Она со-
стоит из тонких пластов эктодермы и энтодермы. Мезодерма, 
движущаяся к головному отделу зародыша из области первичной 
бороздки, к этому моменту еще не достигла области, располо-
женной перед головой зародыша.  

Важно отметить, что в ходе образования туловищной (голов-
ной) складки в головном отделе зародыша образуется полость — 
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головная кишка, дающая начало образованию кишки у зароды-
шей птиц. Таким же образом с помощью хвостовой складки 
формируется задняя кишка. Боковые складки, являясь продолже-
нием головной складки, формируют боковые отделы кишечной 
трубки. Кишка у птиц с начала ее формирования полностью вы-
стлана энтодермой. 

Зародышевые листки, продолжая дифференцироваться в ходе 
нейруляции, образуют органы осевого комплекса: нервную труб-
ку, хорду, сомиты. Из мезодермы боковой пластинки путем рас-
слоения образуются париетальный(наружный) и висцеральный 
(внутренний) листки мезодермы, между которыми располагается 
полость — целом. 

В это же время за пределами зародыша происходит обраста-
ние желтка внезародышевыми листками. Вначале в этом прини-
мают участие все зародышевые листки, позже, с образованием 
туловищных и амниотических складок, идет разделение направ-
лений роста внезародышевых листков: Энтодерма и висцераль-
ный листок мезодермы продолжают движение вниз, образуя 
стенку желточного мешка, а эктодерма и париетальный листок 
мезодермы в виде складки поднимаются над зародышем и после 
смыкания образуют стенку амниона.Зародыш оказывается за-
ключенным в амнионе.  

Терминальные части эктодермы и париетального листка мезо-
дермы после смыкания амниотических складок продолжают свой 
рост вниз и окружают весь зародыш с образующимися внезаро-
дышевыми органами. При этом происходит отделение амниона 
от образующейся внешней оболочки, которая называется сероз-
ной (хорионом) и выполняет защитную функцию. 

Край клеточной массы, движущийся по желтку, называется 
краем обрастания. Краевые клетки внезародышевой эктодермы 
в своем движении опережают клетки внезародышевого энто-
дермального слоя. От этих слоев значительно отстает слой внеза-
родышевой мезодермы в связи с более поздним формированием 
его в ходе гаструляции. При этом в области аrеаораса образуют-
ся многочисленные скопления клеток в висцеральнойвнезаро-
дышевой мезодермы — кровяные островки. Вскоре в каждом 
скоплении появляется полость, и они приобретают строение пу-
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зырьков. В результате слияния пузырьков друг с другом возни-
кают сосуды, которые, соединяясь между собой, постепенно 
формируют в стенке желточного мешка кровеносную систему. 

Из задней кишки зародыша формируется дивертикул, разрас-
тающийся в полость экзоцелома и вытесняющий его - аллантоис. 
У птиц аллантоис представляет собой большой мешок, в котором 
накапливаются и хранятся до вылупления цыпленка токсические 
продукты метаболизма зародыша. В основном это продукты азо-
тистого обмена, накапливающиеся в виде солей мочевой кисло-
ты. 

По мере разрастания аллантоиса висцеральная мезодерма, по-
крывающая его снаружи, прирастает к париетальной мезодерме 
хориона — формируется хориоаллантоис. В хориоаллантоисной 
оболочке из материала висцеральной мезодермы формируется 
большое число кровеносных сосудов, образующих густую ка-
пиллярную сеть. Она осуществляет газообмен, т. е. выполняет 
функцию дыхания. Хориоаллантоис обеспечивает также раство-
рение кальция скорлупы, который необходим для остеогенеза, и 
его транспорт к зародышу. 

 
Препарат № 1. Туловищные и амниотические складки за-

родыша курицы. Поперечный разрез (рис. 21). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Амнион возникает в виде приподнимающихся складок в при-

лежащей к зародышу части внезародышевой эктодермы и под-
стилающего ее париетального листка мезодермы. Сначала на 
стадии 12—15 пар сомитов (40—45 ч инкубации), когда голова 
зародыша в результате изгиба мозговой трубки несколько по-
гружена в желток, появляется складка впереди зародыша (голов-
ная складка амниона), которая растет назад над головой зароды-
ша, одевая ее в виде капюшона. Боковые стороны последнего 
вытягиваются, образуя боковые складки, растущие назад и 
навстречу друг другу, и постепенно сливаются в направлении к 
заднему концу тела, где на стадии 27 пар сомитов образуется 
хвостовая складка амниона. Процесс слияния амниотических 
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складок продолжается до стадии 31—34 пар сомитов (3 дня ин-
кубации). 

На поперечном срезе, который проходит примерно на уровне 
20-й пары сомитов, виден осевой комплекс зачатков. Под экто-
дермой зародыша расположена нервная трубка. Ее боковые стен-
ки утолщены, а дорзальная и вентральная — тонкие, в результате 
чего просвет приобретает щелевидную форму. Под нервной 
трубкой располагается хорда, ниже—парная дорзальная аорта. 
По бокам от нервной трубки и хорды лежат сомиты. К этому 
времени уже все сомиты дифференцированы на три участка: дор-
зо-латеральный — дерматом (зачаток соединительной ткани ко-
жи), медио-вентральный —склеротом (скелетогенная мезенхи-
ма), и расположенный между ними миотом (зачаток скелетной 
мускулатуры). Нефротомы, прилегающие к сомитам, уже диффе-
ренцированы на почечные канальцы и выводной проток (вольфов 
канал) головной и первичной почек, который лежит в вентро-
латеральной части тела зародыша.  

Париетальный и висцеральный листки спланхнотома ограни-
чивают зародышевый целом и лежащую за пределами зародыша 
часть целома, получившую название экзоцелома. Кишка на этом 
уровне не замкнута. По бокам тела зародыша приподняты ам-
ниотические складки. 

Зародыш несколько приподнят над поверхностью бластодиска 
и отделен от него кольцевидным перехватом—туловищной 
складкой, разрез которой виден справа и слева от нижнего края 
зародыша. В этом месте область перехода зародышевых частей 
во внезародышевые несколько прогнута вниз, в результате чего 
зародыш оказывается отграниченным от внезародышевых частей 
и обособленным от желтка, а кишечная пластинка приобретает 
вид желобка. 

В месте, где амниотическая складка поднялась над бласто-
диском и отошла от остальных внезародышевых частей, стенка 
желточного мешка образована только внезародышевой висце-
ральной мезодермой и желточной энтодермой. В дальнейшем из 
туловищной складки формируется желточный канатик, в кото-
ром проходят желточный проток и желточные сосуды. 
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Рис. 21.Туловищные и амниотические складки зародыша ку-

рицы. Поперечный разрез 
1 – амниотические складки, 2 – туловищные складки, 3 – 

нервная трубка, 4 – хорда, 5 – энтодерма, 6 – эктодерма, 7 - па-
риетальный листок спланхнотома, 8 – висцеральный листок 
спланхнотома, 9 –сомиты. 

 
При малом увеличении надо ориентировать препарат нерв-

ной трубкой кверху, найти покровную эктодерму, кишечную эн-
тодерму, хорду, сомиты, нефротомы, париетальный и вис-
церальный листки спланхнотома, туловищные и амниотические 
складки. 

 
Препарат №2. Внезародышевые органы зародыша курицы 

после смыкания амниотических складок. Поперечный разрез 
(рис. 22). 

Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На данной стадии развития срез, сделанный на уровне смыка-

ния амниотических складок, приходится на начало поворота. На 
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препарате дорсовентральная ось тела эмбриона наклонена по от-
ношению к стенке желточного мешка (и плоскости зародыше-
вого диска) под углом примерно 45°, кишка эмбриона не замкну-
та. Амниотические складки сблизившись сомкнулись, образовав 
амнион и серозную оболочку (хорион), которая окружает заро-
дыш и внезародышевые органы снаружи. 

Наружный слой хориона представлен внезародышевой экто-
дермой, а внутренний — париетальным листком мезодермы, ко-
торый образует также наружный слой Стенка амниона образова-
на снаружи париетальным листком и внутри – эктодермой.По-
лость, возникшая при смыкании амниотических складок, пред-
ставляет собой экзоцелом. 

По мере развития серозная оболочка плотно срастается с воз-
никающим из задней кишки аллантоисом, образуя хорио-
аллантоис. Аллантоис разрастается по внутренней стороне скор-
лупы яйца и заполняет все пространство экзоцелома, оттесняя 
белок к острому концу яйца. Его внутренняя стенка представлена 
энтодермой (исключение составляют птицы из отряда Куриные, у 
которых задняя кишка выстлана эктодермой), а внешняя - висце-
ральным листком мезодермы. При дальнейшем разрастании хо-
риона и аллантоиса стенка последнего своим мезодермальным 
слоем срастается с мезодермальным слоем хориона и окружает 
загустевшую белковую массу, формируя белочную камеру. Стен-
ка белочной камеры образует ворсинки, увеличивающие ее по-
верхность. Ворсинки участвуют в резорбции содержимого каме-
ры, которое поступает по кровеносным сосудам висцерального 
листка мезодермы к зародышу и, тем самым, обеспечивается пе-
реход зародыша к внутрикишечному способу питания. 

Стенка желточного мешка образована энтодермой гипобласта 
(внезародышевой энтодермой) и сопровождающего ее висце-
ральным (внутренним) листком мезодермы. В стенке желточного 
мешка лежат крупные сосуды. В зародышевой области вентраль-
нее хорды лежит крупный непарный кровеносный сосуд — дор-
сальная аорта, которая образовалась в результате слияния парной 
сосудистой закладки. 
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Рис. 22.Внезародышевые органы зародыша курицы после 

смыкания амниотических складок. Поперечный разрез. 
1 – амнион, 2 – туловищные складки, 3 – стенка желточного 

мешка, 4 –кишечная энтодерма, 5 – хорион, 6 - дорсальная аорта, 
7 - экзоцелом. 

 
При малом увеличении микроскопа следует рассмотреть пре-

парат и отметить на рисунке (фотографии) амнион, стенку жел-
точного мешка, аллантоис и хорион. Обозначить зародышевые 
листки, образующие стенки этих внезародышевых органов (экто-
дерму, энтодерму, париетальную и висцеральную мезодерму). 
Указать полость экзоцелома. 

 
Препарат №3. Поперечный срез зародыша курицы  на 

уровне передних кишечных ворот(рис. 23). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На срезах зародышей в области прохождения туловищной 

складки(на уровне кишечных ворот) зародыш еще не отделен от 
желтка. По мере формирования туловищных складок энтодерма 
и висцеральный листок спланхнотома приближаются друг к дру-
гу, начинается обособление передней кишки, а вход в нее назы-
вается кишечными воротами. В толще туловищных складок 



 62

намечается формирование миоэпикардиальных пластинок, кото-
рые являются парными закладками сердца. 

Кишечник зародыша не замкнут, полное разделение энтодер-
мы на зародышевую и внезародышевую в этой области еще не 
произошло. 

 

 
 
Рис. 23.Поперечный срез зародыша курицы на уровне перед-

них кишечных ворот 
1 – нервная трубка, 2 – хорда, 3 –кишечные ворота, 4 – парие-

тальный листок спланхнотома, 5 – висцеральный листок 
спланхнотома, 6 – эктодерма, 7 – энтодерма. 

 
Срез можно рассматривать при малом увеличении микроско-

па. На этом уровне нервные валики почти сомкнуты, в области 
нервных валиков края нейроэктодермы переходят в кожную эк-
тодерму. Под образующейся нервной трубкой располагается 
хорда. По бокам нервной трубки и хорды видны рыхлые скопле-
ния мезодермальных клеток, образующие сомиты, которые про-
должаются в ножку сомита, имеющую вид узкого клеточного 
тяжа; последний, в свою очередь, переходит в спланхнотом.  

На препарате хорошо видны париетальный и висцеральный 
листки мезодермы, разделенные целомом. Париетальный листок 
спланхнотома примыкает к кожной эктодерме, а висцеральный 
листок снизу подостлан тонким пластом энтодермальных клеток.  
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Кишечная энтодерма выгибается кверху по направлению к 
хорде в виде желобка, образуя переднюю кишку, которая на этом 
уровне еще не замкнута и открыта в сторону желтка.  

При малом увеличении микроскопа следует рассмотреть пре-
парат и отметить на рисунке (фотографии) формирующуюся 
нервную трубку, хорду, кишечные ворота. 

 
Препарат №4. Поперечный срез зародыша курицы на 

уровне передней кишки (рис. 24). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Большинство формообразовательных процессов начинается на 

переднем конце и постепенно распространяются назад, поэтому 
на передних уровнях можно видеть более поздние стадии этих 
процессов. 

На поперечном срезе зародыша курицы на уровне головной 
кишки (рис. 24), при малом увеличении микроскопа видна узкая 
двуслойная полоска. Это нижняя стенка головной складки. В 
центральной части среза над этой полоской располагается пере-
резанный поперек головной конец зародыша. В области передне-
го мозга произошло замыкание нервной трубки. В результате 
сближения нервных валиков образуется нервный гребень, распо-
ложенный над нервной трубкой (ганглиозная пластинка). Виден 
шов в месте схождения нервных валиков. Клетки нервной трубки 
высокие и плотно расположены, так, что их ядра оказываются на 
разных уровнях, создавая впечатление ложной многорядности. 
Под нервной трубкой находится хорда в виде розетки плотно 
расположенных клеток, под ней — глоточный отдел передней 
кишки в виде сплющенной в дорсо-вентральном направлении 
трубки. Эти зачатки окружены клетками рыхлой головной ме-
зенхимы. Подстилает головной отдел нижний листок головной 
складки, состоящий из эктодермального и энтодермального сло-
ев, мезодерма в него не заходит, но в боковых частях среза вид-
ны целомические полости, ограниченные париетальным и висце-
ральным листками мезодермы. Энтодермальный слой под заро-
дышем представляет собой тонкий пласт сильно уплощенных 
клеток кишечной энтодермы. В области areaopaca клетки энто-
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дермы выглядят иначе: это крупные высокие клетки, набитые 
желтком. Это клетки желточной энтодермы, которая вместе с 
висцеральной мезодермой, распространяясь по поверхности 
желтка, образует желточный мешок.В боковых частях энто-
дермального слоя богатые желтком клетки лежат в несколько 
рядов. 

 

 
 
Рис. 24. Поперечный срез зародыша курицы на уровне перед-

ней кишки 
1 - нервная трубка, 2 - хорда, 3 - передняя кишка, 4 - нижняя 

стенка головной складки, 5 – материал нервного гребня. 
 
При малом увеличении микроскопа следует рассмотреть пре-

парат и отметить на рисунке (фотографии) сформированную 
нервную трубку, хорду, переднюю кишку, нижнюю стенку го-
ловной складки. 

 
Препарат №5. Поперечный срез зародыша курицы на 

уровне хвостового отдела (рис. 25). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На поперечном срезе на уровне хвостового отдела (рис. 25) 

можно видеть, что нервные валики еще более раздвинуты. Под 
нервной пластинкой видна хорда, по бокам от них располагается 
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осевая мезодерма. Внезародышевые части имеют то же строение, 
что и на предыдущих срезах, но здесь мы видим в стенке жел-
точного мешка островки кроветворения. 

 
Рис. 25. Поперечный срез зародыша курицы на уровне хвосто-

вого отдела. 
1 – нервные валики, 2 – нервный желобок, 3 – хорда, 4 – соми-

ты. 
 
Препарат № 6. Серозная и амниотическая оболочки заро-

дыша курицы. Срез зародыш курицы на стадии 96 часов ин-
кубации(рис. 26). 

Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 

 
. 
Рис. 26. Серозная и амниотическая оболочки зародыша кури-

цы. 
1 – серозная оболочка и амниотическая оболочки, 2 - мозго-



 66

вые пузыри, 3 - нервная трубка. 
Препарат имеет полярность, которая обусловлена бобовидной 

изогнутостью зародыша внутри яйца. С одной стороны среза 
видна нервная трубка, котораянаходится на стадии дифференци-
ровки и состоит из трех слоев -  эпендимного, мантийного и безъ-
ядерного слоя краевой вуали, с другой стороны расположены 
мозговые пузыри с формирующимся органом зрения. Зародыш 
курицы находится в плодных оболочках. Внутренняя оболочка, 
обращенная к телу цыпленка, называетсяамниотической.Она 
ограничивает амниотическую полость, в которой развивается 
плод. Именно в ней накапливается жидкость, предотвращающая 
пересыхание зародыша и, тем самым, обеспечивающая нормаль-
ное течениеэмбриогенеза.За амниотической располагается сероз-
ная оболочка, обращенная к подскорлуповым образованиям. В 
одних участках амниотическая и серозная оболочки смыкаются 
между собой, в других просматриваются как изолированные 
структуры. 

При изучении препарата необходимо обратить внимание на 
амниотическую (внутреннюю) и серозную (внешнюю) оболочки, 
окружающие зародыш со всех сторон. 

 
Препарат 7. Зародыш форели с желточным мешком (попе-

речный срез) (рис. 27). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Препарат представляет собой зародыш на стадии дифферен-

цировки мезодермы; разрез проведен через переднюю часть ту-
ловищного отдела.  

Единственный внезародышевый орган рыб – желточный ме-
шок, имеет 4-х слойную оболочку, состоящую из эктодермы, 
висцеральной и париетальной мезодермы и энтодермы. 

Зародыш покрыт эктодермой, состоящей из одного-двух слоев 
уплощенных клеток. Под нервной трубкой виден разрез хорды, 
состоящей из крупных светлых вакуолизированных клеток. По 
обе стороны от хорды и нервной трубки выделяются сомиты, ко-
торые через сегментные ножки переходят в спланхнотом. Боль-
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шая часть энтодермы входит в состав стенки желточного мешка, 
перегруженного желтком. Это – внезародышевая энтодерма. 
Вблизи энтодермы желток расщепляется в растворимую форму. 
Вследствие расходования материала желточных гранул, который 
поступает в кровеносные сосуды висцерального листка мезодер-
мы и далее доставляется зародышу, происходит образование ре-
зорбционных вакуолей. Желточный эпителий представлен одним 
слоем клеток. 

 

 
 
Рис. 27. Зародыш форели с желточным мешком (поперечный 

срез)  
1 – желточный мешок, 2 – резорбционные вакуоли, 3 – нерв-

ная трубка, 4 – хорда, 5 – петли кишечника, 6 – сегменты мезо-
дермы. 
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При малом увеличении на препарате нужно найти нервную 

трубку, хорду, эктодерму зародыша, мезодермальные сегменты, 
кишечную трубку, желток, желточный мешок с 4-х слойной 
стенкой, резорбционные вакуоли. 

 
Препарат 8. Аллантоис курицы (тотальный препарат) 

(рис. 28). 
Окраска гематоксилином и эозином. 
 

 
 
Рис. 28. Аллантоис зародыша курицы. Кровеносные сосуды 

висцерального листка спланхнотома. 
 

При изучении препарата аллантоиса обращает на себя внима-
ние множество кровеносных сосудов различного диаметра. В со-
судах располагаются форменные элементы крови, особенностью 
которых является наличие ядер как в лейкоцитах, так и в круп-
ных эритроцитах и тромбоцитах. Кровеносные сосуды распола-
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гаются в висцеральном листке мезодермы между рыхло распо-
ложенными соединительно-тканными клетками отростчатой 
формы с ярко окрашеными ядрами. При поверхностной фокуси-
ровке препарата видны плотно прилежащие друг к другу покров-
ные эпителиальные клетки (эктодермальный слой у птиц семей-
стваКуриные, энтодермальный – у остальных представителей 
животного мира), у которых крупные бледные ядра. 

В мезодермальном слое стенки аллантоиса видна густая сеть 
кровеносных сосудов разного диаметра. 
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Тема 7. Развитие млекопитающих 
 
ɺʦʧʨʦʩʳ ʜʣʷ ʩʘʤʦʢʦʥʪʨʦʣʷ: 
1.�� Развитие сперматозоидов и яйцеклеток. Характеристика 

гамет млекопитающих. 
2.�� Оплодотворение у млекопитающих. 
3.�� Особенности дробления у млекопитающих. 
4.�� Гаструляция у млекопитающих. 
5.�� Связь зародыша человека с материнским организмом на 

различных этапах эмбриогенеза. 
6.�� Развитие и строение провизорных (внезародышевых) ор-

ганов в эмбриогенезе у млекопитающих. 
7.�� Разновидности плацент у млекопитающих. 
8.�� Морфологические изменения гемохориальной плаценты в 

ходе эмбриогенеза. 
9.�� Особенности дифференцировки тканей провизорных орга-

нов млекопитающих. 
10.��Схема материнско-плодовых взаимоотношений (плод мле-

копитающего в матке). 
 
Плацента (от лат. placenta - лепешка) - важнейший орган бе-

ременности, который обеспечивает обмен веществ между мате-
рью и плодом, защиту его от инфекционных и других вредных 
факторов, от иммунной системы матери. Она также выполняет 
гормональную функцию, определяет гомеостаз во время бере-
менности, подготовку матери к родам и последующей лакта-
ции.Благодаря плаценте совершается питание, выведение про-
дуктов обмена веществ и дыхание плода. В ней образуются хо-
риальный гонадотропин, прогестерон, эстрогены, соматотропный 
гормон. 

Системы циркуляции крови плода и матери не смешиваются, 
но к плоду поступают кислород, минеральные и органические 
вещества. Нарушение целостности плацентарного барьера ведет 
к гибели плода и прекращению беременности. 

Слизистая оболочка матки во время беременности претерпе-
вает изменения (децидуализируется) и выполняет новые функ-
ции: снабжение зародыша питательными веществами и кислоро-
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дом, предохранение от избыточного размножения клеток тро-
фобласта и прорастания его в подлежащие слои матки, иммуно-
логическая защита плода (иммуносупрессия) и, наконец, оттор-
жение вместе с плодом в родах. Благодаря таким изменениям ос-
новная децидуальная оболочка участвует в создании плаценты.  

Обычно гемохориальная плацента формируется в верхних от-
делах матки на задней или передней стенках, реже в других ме-
стах. Сформировавшаяся плацента состоит из ʧʣʦʜʥʦʡ (амнион и 
хорион) и ʤʘʪʝʨʠʥʩʢʦʡ (основная децидуальная оболочка) ʯʘ-
ʩʪʝʡ, к концу беременности имеет диаметр 15-20 см, толщину 2-
3 см и массу 400-600 г,состоит из 20 и более долек. При традици-
онном рассмотрении микроскопического строения плаценты че-
ловека принято выделять ее детскую (плодную) и материнскую 
части. Кʧʣʦʜʥʦʡ ʯʘʩʪʠотносят: 1. хориальную пластику(место, 
от которого берут свое начало ворсинки), состоящую из со-
единительной ткани (внезародышевой мезенхимы), в которой 
проходят кровеносные сосуды, идущие изпупочного канатика 
к ворсинкам хориона; 2. амниотического эпителия, покрыва-
ющегосо стороны плода хориальную пластинку;3. ворсинки 
хориона (ворсинчатый хорион), покрытый снаружи слоем 
синцитиотрофобласта инижележащим слоем цитотрофобласта 
(в течение беременности цитотрофобласт постепенно исчеза-
ет), строму ворсин составляет соединительная ткань, в кото-
рой проходят сосуды ворсинчатого хориона.ʄʘʪʝʨʠʥʩʢʘʷ 
ʯʘʩʪʴ представлена децидуальной тканью (основной отпадаю-
щей оболочкой) и материнской кровью, циркулирующей в сосу-
дах децидуальной оболочки и гемохориальном пространстве. 

 
ʇʣʦʜʥʘʷ ʯʘʩʪʴ ʧʣʘʮʝʥʪʳ: ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʚʦʨʩʠʥʦʢ ʭʦʨʠʦ-

ʥʘ.Формирование ворсин хориона, составляющих плодную часть 
плаценты, проходит в три этапа. 

ʇʝʨʚʳʡ ʵʪʘʧ.На стадии 7 — 9 дней развития бластоци-
стаприкрепляется кповерхности матки. Клетки трофобластализи-
руют эпителий, и бластоциста начинает погружаться (импланти-
роваться) в толщу эндометрия. На 11 —12-й день развития она 
полностью погружается в эндометрий. За счет пролифераци-



 72

иэпителиоцитов восстанавливается целостность эпителиальной 
оболочки.  

В начале имплантации трофобласт состоит из отдельных кле-
ток. Такой слой, состоящий из отдельных клеток, называют ци-
тотрофобластом. По мере погружения бластоцисты тро-
фобластв результате высокой пролиферативной активности его 
клеток становится 2-х слойным: его наружний слойпредставляет 
собой симпластическое образование, представленное многочис-
ленными ядрами, собранными в небольшие группы (синцитио-
трофобласт), внутренний слой сохраняет типичное клеточное 
строение - это цитотрофобласт. Ворсины хориона, состоящие 
только из клеток трофобласта, называют первичны-
ми.Цитотрофобластявляется источником клеток врсинчатого хо-
риона во время формирования и роста плаценты. Синцитиотро-
фобласт обладает высокой протеолитический активностью, кото-
рая приводит к лизису эндометрия, продукты распада которого-
фагоцитируютсясинцитиотрофобластом и используются для пи-
тания зародыша (гистотрофное питание зародыша). Первичные 
ворсины обращены в полости — лакуны, возникающие на месте 
распада соединительнотканных структур эндометрия. Совокуп-
ность этих лакун образует межворсинчатое пространство, запол-
ненное кровью матери из сосудов базальной (основ-
ной)децидуальной оболочки. Весь этот процесс называется им-
плантацией. 

ɺʪʦʨʦʡ ʵʪʘʧ.К 12—13-му дню развития зародыша, в начале 
процесса гаструляции, в первичные ворсины врастают клетки 
внезародышевой мезодермы, образующие неваскуляризирован-
ную мезенхимную основу ворсины. Такая ворсина, состоящая из 
синцитио- и цитотрофобласта и подстилающей их мезенхимы, 
называется вторичной ворсиной хориона, а весь этап соответ-
ствует периоду формирования наружной внезародышевой обо-
лочки эмбриона — хориона (серозы). 

ʊʨʝʪʠʡ ʵʪʘʧ. На 3-й неделе развития зародыша аллантоис 
подрастает к ворсинчатому хориону и в строму вторичных вор-
син начинают врастать сосуды — образуются третичные ворси-
ны хориона. Этот процесс называют плацентацией. Поверхность 
синцития покрыта многочисленными микроворсинками, которые 
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в тысячураз увеличивают резорбционную поверхность синцития. 
Строма третичной ворсины состоит из клеточных элементов 
(фибробласты и макрофаги), коллагеновых волокон и капилля-
ров.Третичные ворсины развиваются только на той части по-
верхности хориона, которая прилегает к богато васкуляризиро-
ванной базальной децидуальной оболочке. Эту часть хориона 
называют ворсинчатым (ветвистым) хорионом. Ворсинчатый 
хорион с покрывающим его амнионом образует плодную часть 
плаценты. На поверхности хориона, обращенной к капсулярной-
децидуальной оболочке, ворсины атрофируются и образуется 
гладкий хорион. 

Некоторые крупные третичные ворсины тесно прикрепляются 
к базальной децидуальной оболочке — их называют якорными, 
или стволовыми, ворсинами. Остальные, более мелкие ворсины 
отходят от стволовых, ветвятся, свободно лежат в межворсинча-
том пространстве и омываются материнской кровью. 

Васкуляризацияворсин хориона начинается после того, как в 
них врастает мезодерма аллантоиса (3-я неделя беременности). С 
момента образования третичных ворсин начинается переход от 
гистотрофного питания зародыша к гемотрофному (за счет пи-
тельных веществ, поступающих в ворсины хориона из крови ма-
тери). Васкуляризация третичных ворсин и окончательное фор-
мирование плаценты завершаются к 16— 18-й неделе беремен-
ности. 

К середине периода эмбрионального развития(14-15-я неделя) 
слой цитотрофобласта теряет целостность и от него сохраняются 
только отдельные группы клеток.  

В предродовой период цитотрофобласт в концевых ворсинах 
практически исчезает, его отдельные клетки можно обнаружить 
только в области прикрепления ворсин хориона к материнским 
тканям. 

ʄʘʪʝʨʠʥʩʢʘʷ ʯʘʩʪʴ ʧʣʘʮʝʥʪʳ: ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʦʩʥʦʚʥʦʡ 
ʜʝʮʠʜʫʘʣʴʥʦʡ ʦʙʦʣʦʯʢʠ. 

Основная децидуальная (отпадающая) оболочка образуется на 
всём протяжении эндометрия. Раньше всего она развивается в 
области имплантации в результате децидуализации соединитель-
но-ткани слизистой оболочки матки. К концу второй недели эн-
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дометрий полностью замещается основной децидуальной обо-
лочкой. 

ɼʝʮʠʜʫʘʣʴʥʳʝ (ʦʪʧʘʜʘʶʱʠʝ) ʦʙʦʣʦʯʢʠ. Во время импланта-
ции плодного яйца формируются три типа децидуальных оболо-
чек: базальная (основная) (deciduabasalis), капсулярная 
(deciduacapsularis) и боковая (deciduaparietalis)(рис. 29).  

 

 
 
Рис. 29. Расположение плода человека в матке. Децидуальные 

оболочки. 
 
Базальная децидуальная оболочка, обращённая к ворсинчато-

му хориону, входит в состав плаценты. Она отделяет плодное 
яйцо отмиометрия. 

 
Капсулярная децидуальная оболочка возникает вследствие 

восстановления эпителия эндометрия после полной имплантации 
плодного яйца и отделяет его от полости матки. По мере разви-
тия плода капсулярная оболочка выпячивается в полость матки и 
к 16-й неделе срастается с пристеночной частью.  
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Боковая (париетальная) оболочка возникает за счет утолщения 
боковых стенок матки.  

Препарат 1. Плацента человека (рис. 29-30). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
На малом увеличении следует рассмотреть общий вид строе-

ния участка плаценты человека и определить к плодной или ма-
теринской части плаценты относится данный фрагмент. 

Большинство препаратов плаценты, предлагаемых на студен-
ческих практикумах, изготавливаются из последа, отошедшего 
при родах. В такой полностью зрелой плаценте практически не 
сохраняются клетки цитотрофобласта. На препаратах зрелой 
плаценты хорошо видны капилляры, примыкающие непосред-
ственно к слою синцитиотрофобласта. 

При малом увеличении видны элементы строения материн-
ской части плаценты: децидуальные клетки, сосуды материнской 
части плаценты, форменные элементы крови матери, омывающей 
ворсины хориона ( рис. 29), плодной части: ворсины хориона, 
стволовые, конечные и якорные, амниотический эпителий, по-
крывающий хориальную пластинку снаружи, а также внеклеточ-
ные эозинофильные структуры (фибриноид) (рис. 30). Эпителио-
циты амниотического эпителия имеют полигональную форму. 
Их цитоплазма окрашена довольно бледно, отчетливо выступают 
ядра. Под слоем эпителия располагается соединительная ткань 
амниотической оболочки. Ядра ее клеток видны при более глу-
бокой фокусировке микроскопа. Они окрашены бледнее, чем яд-
ра эпителиальных клеток. Следует отметить, что в толще амнио-
тической оболочки отсутствуют кровеносные сосуды. 
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Рис. 29 Материнская часть плаценты человека.  
1 – основная отпадающая оболочка с децидуальными клетка-

ми (а); 2 – септальная перегородка с децидуальными клетками; 3 
– фибриноид; 4 – поперечные срезы ворсин.  

 

 
 
Рис. 30. Плодная часть плаценты человека.  
1 - амниотический эпителий; 2 – хориальная пластинка; 3 –
якорные и боковые ворсины хориона; 4 – фибриноид. 
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Препарат 2. Амнион человека (тотальный препарат)(рис. 
31, А, Б).  

Окраска гематоксилином и эозином. 
 
Амнион имеет двухслойное строение. В этом можно убедить-

ся при внимательном рассмотрении стенки амниона при боль-
шом увеличении. Меняя фокусное расстояние, можно видеть по-
очередно пласт однослойного эпителия (А) и соединительнот-
канный слой (Б). 

 

 А 

 Б 
Рис. 31. Тотальный препарат амниона человека. 
А- эпителиоциты амниотической оболочки; Б – клетки соеди-

нительной ткани амниотической оболочки. 
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Препарат 3. Пуповина свиньи (поперечный срез) (рис. 32). 
Гистологический срез, окраска гематоксилином и эозином. 
 
Наружная поверхность пуповины покрыта эпителием амнио-

на.  
 

 
 

Рис. 32. Поперечный срез пуповины свиньи. 
1 – амниотический эпителий, 2 – срез аллантоиса, 3 - срез 

желточного мешка, 4 – артерия, 5 – вена, 6 – вартонов студень. 
 
Оболочкой пуповины является амниотическая оболочка, со-

единительная ткань которой тесно срастается с тканью пупови-
ны. Соответственно самым наружным слоем пуповины является 
однослойный эпителий амниона. Большая часть среза состоит из 
студенистой соединительной ткани (вартонова студня), полу-
чившую свое название из-за присутствия в ней большого количе-
ства несульфатированного гликозаминогликана - гиалуроновой 
кислоты, которая образует комплекс с водой в виде студ-
ня.Студенистая ткань обеспечивает упругость пупочного канати-
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ка и его защитные свойства.Эксцентрично расположен попереч-
ный разрез аллантоиса, имеющий складчатую форму. Аллантоис 
выстлан однослойным призматическим эпителием. Очень часто в 
составе пуповины виден остаток желточного мешка в виде узкой 
щели, стенка которой образована плоским эпителием. Обращают 
на себя внимание три крупных кровеносных сосуда: две артерии 
с мощными стенкамии одна вена.  

Для пупочного канатика свиньи характерно наличие множе-
ства мелких кровеносных сосудов, пронизывающих всю его 
ткань. В пупочном канатике человека мелкие кровеносные сосу-
ды отсутствуют. 
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Примерный перечень вопросов к экзамену по курсу  
«Эмбриология» 

 
1.�� История эмбриологии. Преформизм и эпигенез XVII–

XVIII вв. Работы К. Бэра в области эмбриологии. Заслуги 
К. Вольфа в развитии эмбриологии. 

2.�� Общая характеристика гаметогенеза. Оогенез. Особенно-
сти этапов оогенеза.Характеристика малого и большого 
роста ооцитов.Способы питания ооцитов.Блок мейоза. 
Классификация яйцеклеток по количеству и распределе-
нию желтка. Типы питания яйцеклеток. Строение яйце-
клетки. Яйцевые оболочки. Сперматогенез. Строение 
сперматозоидов. Факторы, влияющие на сперматогенез. 
Особенности этапов сперматогенеза. Роль клеток Сертоли. 
Сравнительные особенности спермато- и оогенеза 

3.�� Биологическое значение оплодотворения.Дистантные вза-
имодействия гамет при оплодотворении.Контактные взаи-
модействия гамет при оплодотворении. Изменения, проис-
ходящие после проникновения сперматозоида в яйцеклет-
ку. Медленный и быстрый блоки полиспермии. Ранние и 
поздние реакции яйцеклетки при оплодотворе-
нии.Значение ооплазматической сегрега-
ции.Акросомальная реакция. Поведение пронуклеусов в 
оплодотворенной яйцеклетке. Проблема полиспермии.  

4.�� Особенности и биологическое значение периода дробле-
ния. Основные характеристики стадии дробления.Общие 
особенности дробления. Синхронное и асинхронное дроб-
ление. Пространственные типы дробления. Бластуляция. 
Типы бластул, их строение и особенности формирования у 
отдельных представителей животного мира.Особенности 
дробления зигот различных представителей животных в 
зависимости от количества и распределения желтка. 

5.�� Гаструляция. Понятие гаструляции. Биологическое значе-
ние гаструляции. Основные способы гаструляции. Заклад-
ка мезодермы у низших позвоночных. Дифференцировка 
мезодермы. Гаструляция у беззубки, амфибии. Карта пре-
зумптивных участков зародыша амфибии.Особенности га-
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струляции у рыб.Последовательные этапы гаструляции у 
птиц. События, происходящие в гипо- и эпибласте. Карты 
презумптивных участков зародышей рыб и птиц.Типы га-
струл. Нейруляция.  

6.�� Внезародышевые (провизорные) органы. Значение внеза-
родышевых органов для обеспечения нормального разви-
тия эмбриона.Особенности формирования, строения и 
функций желточного мешка рыб.Туловищные и амниоти-
ческие складки. Особенности формирования внезароды-
шевых органов у птиц.Строение и функции амниона, жел-
точного мешка, аллантоиса и серозной оболочки у 
птиц.Схемы строения внезародышевых органов птиц до и 
после смыкания амниотических и туловищных складок. 

7.�� Развитие млекопитающих. Характеристика гамет млеко-
питающих.Оплодотворение у млекопитаю-
щих.Особенности дробления у млекопитаю-
щих.Гаструляция у млекопитающих.Связь зародыша чело-
века с материнским организмом на различных этапах эм-
бриогенеза.Развитие и строение провизорных (внезароды-
шевых) органов в эмбриогенезе у млекопитаю-
щих.Разновидности плацент у млекопитаю-
щих.Морфологические изменения гемохориальной пла-
центы в ходе эмбриогенеза.Особенности дифференциров-
ки тканей провизорных органов млекопитающих.Схема 
материнско-плодовых взаимоотношений (плод млекопи-
тающего в матке).Возникновение однояйцевых близнецов. 

8.�� Органогенез. Развитие производных эктодермы. Развитие 
кожи и ее производных. Нейруляция. Развитие головного 
мозга. Образование и дифференцировка клеток нервного 
гребня. Развитие нервных клеток и глии. Развитие глаза. 
Развитие органов слуха, вкуса и обоняния. Развитие про-
изводных мезодермы и энтодермы. Развитие системы кро-
вообращения. Развитие клеток крови. Развитие пищевари-
тельной системы и ее производных. Развитие дыхательной 
системы. Миогенез. Развитие скелетных мышц. Развитие 
конечностей. Развитие половой системы. Развитие выде-
лительной системы.  
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9.�� Детерминация и эмбриональная индукция. Механизмы де-
терминации. Ооплазматическая сегрегация. Роль серого 
серпа. Первичная эмбриональная индукция. Вторичная 
индукция. Клеточные процессы, лежащие в основе форми-
рования органов. Тотипотентность и детерминация клеток 
в эмбриональном развитии. Коммитирование. Компетент-
ность ткани. Мозаичные и регуляционные яй-
ца.Эмбриональная регуляция. Законы Дриша.Опыты Ман-
гольд и Шпемана. Экзогаструла. Опыты Ньюкупа. 

10.��Рост, типы роста. Факторы, влияющие на рост. 67  
 
 

Словарь понятий и терминов 
 

Аллантоис – внезародышевый орган, принимающий участие в 
газообмене и экскреции у рептилий и птиц. У зародыша чело-
века имеют значение сосуды аллантоиса.  
Амнион (амниотическая оболочка) – внезародышевый орган, 
создающий водную среду для развития плода у рептилий, 
птиц и млекопитающих. Состоит из однослойного эпителия и 
соединительной ткани, связывающей амнион с хорионом.  
Бластомер – клетка зародыша, образующаяся в результате 
дробления оплодотворенной яйцеклетки – зиготы.  
Бластоциста – ранняя стадия развития зародыша человека, во 
время которой зародыш имеет форму пузырька. Наружную 
стенку пузырька образуют клетки трофобласта, полость пу-
зырька заполнена жидкостью, а к внутренней стороне тро-
фобласта в виде зародышевого узелка прикрепляется эм-
бриобласт.  
Бластула – стадия развития зародыша, которой заканчивается 
процесс дробления бластомеров, зародыш имеет форму диска 
или полого шара, в котором различают бластодерму и бласто-
цель, заполненную жидкостью.  
Висцеральный листок мезодермы (висцеральная спланхноме-
зодерма) – внутренний, обращенный к энтодерме, листок 
спланхнотома.  
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Гаструляция – сложный процесс размножения, перемещения 
и дифференцировки клеточного материала зародыша, приво-
дящий к образованию зародышевых листков – эктодермы, эн-
тодермы и мезодермы и началу формирования осевых зачат-
ков органов.  
Деламинация – способ гаструляции путем расщепления едино-
го пласта бластодермы на два слоя клеток: наружный – экто-
дерму и внутренний – энтодерму.  
Дерматом – дорсо-латеральный участок сомита, являющийся 
зачатком соединительнотканной основы кожи.  
Дискобластула– бластула, образующаяся в результате непол-
ного неравномерного дробления и дискоидального дробления. 
Дробление – ряд последовательных митотических делений 
бластомеров без роста дочерних клеток.  
Желточный мешок – внезародышевый орган, появляющийся в 
эволюции впервые у рыб; стенка желточного мешка у заро-
дыша человека является местом образования первичных кле-
ток крови, кровеносных сосудов, а также местом первичной 
локализации гонобластов.  
Зигота – одноклеточный организм, имеющий диплоидный 
набор хромосом.  
Иммиграция – способ гаструляции путем выселения клеток 
зародыша при образовании зародышевых листков и мезенхи-
мы. Имплантация – внедрение зародыша в слизистую оболоч-
ку матки.  
Инвагинация – способ гаструляции путем вдавления бласто-
дермы в основном в области дна бластулы.  
Мезодерма – средний зародышевый листок, образующийся 
путем выселения и дифференцировки клеток эктодермы (у 
хордовых) и первичной полоски (у млекопитающих и челове-
ка), располагающихся в виде слоя клеток между экто- и энто-
дермой. Миотом – дорсомедиальная часть сомита, дающая 
начало стволовым миогенным клеткам, из которых развивает-
ся скелетная мышечная ткань.  
Морула – многоклеточный зародыш, представленный плот-
ным скоплением бластомеров, находящихся на стадии дроб-
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ления. Нервная трубка – эмбриональный зачаток тканей всей 
нервной системы.  
Нефротом– сегментированная часть мезодермы, расположен-
ная между сомитами и спланхнотомом, из которой развивает-
ся мочеполовая система.  
Овогония– исходная клетка для развития яйцеклетки, размно-
жающаяся в эмбриональном яичнике и дающая начало овоци-
ту 1-го порядка в яичнике новорожденной девочки.  
Овуляция – разрыв зрелого фолликула и выброс овоцита в 
брюшную полость.  
Париетальный листок мезодермы (париетальная соматомезо-
дерма) – поверхностный, обращенный к эктодерме листок 
спланхнотома.  
Первичная полоска – утолщенный участок центральной зоны 
эктодермы зародышевого щитка в каудальной области, из ко-
торого мигрируют клетки, образующие мезодерму.  
Плацента– внезародышевый орган млекопитающих и челове-
ка, состоящий из плодной части - разрастающихся хориаль-
ных ворсинок, и материнской части –видоизмененной слизи-
стой оболочки матки, превращающейся в основную (базаль-
ную) децидуальную оболочку.  
Прехордальная пластинка– участок эктодермы, перемещаю-
щийся через дорсальную губу бластопора впереди хордальной 
пластинки  и входящий в состав переднего отдела первичной 
кишки.  
Серозная оболочка – провизорный орган, образуется при смы-
кании амниотических складок у зародышей рептилий и птиц. 
Склеротом–вентромедиальный участок сомита, дающий 
начало мезенхиме.  
Сомиты– участки (сегменты) дорсального отдела мезодермы, 
появляющиеся в процессе дифференцировки мезодермального 
пласта.  
Спланхнотом–вентролатеральная часть мезодермы, не под-
вергающаяся сегментации, но расщепляющаяся на париеталь-
ный и висцеральный листки, между которыми формируется 
вторичная полость тела–целом.  
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Трофобласт–внезародышевый орган млекопитающих и чело-
века, развивающийся из светлых бластомеров, обеспечивает 
имплантацию зародыша и его питание, формирует наружный 
покров хориальных ворсинок.  
Хорда–спинная струна,развивающаяся у хордовых животных 
из энтодермы и функционирующая у взрослого животного; у 
зародыша человека хорда развивается из эктодермы и редуци-
руется в процессе развития костного скелета.  
Целом–вторичная полость тела зародыша, выстланная мезоте-
лием.  
Эктодерма–наружный зародышевый листок трехслойного за-
родыша.  
Энтодерма–внутренний зародышевый листок трех слойного-
зародыша.  
Эпиболия–нарастание материала анимальной части бластулы 
на вегетативную с одновременным погружением последней 
внутрь гаструлы.  
Яйцеклетка–женская половая клетка, образующаяся в резуль-
тате овогенеза, содержащая ядро с гаплоидным набором хро-
мосом; у большинства видов животных в цитоплазме содер-
жит желточные включения.  
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