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Çàêëàäêà ïàðàõîðäàëèé, àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà è ÷åðåïíûõ òðàáåêóë â ýìáðèîãåíåçå ïðûòêîé ÿùåðèöû,
Lacerta agilis (Reptilia, Squamata). ßðûãèí À. Í. — Â ðàáîòå îïèñàíà çàêëàäêà ÷åðåïà ïðûòêîé ÿùåðèöû
Lacerta agilis Linnaeus, 1758 â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëåíî ïåðâûì çàêëàäêàì
îñåâîãî ÷åðåïà è ó÷àñòèþ àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà â ôîðìèðîâàíèè òóðåöêîãî ñåäëà. Îáðàùàåòñÿ
âíèìàíèå íà äèñêóññèîííîñòü äàííûõ âîïðîñîâ. Ïîêàçàíî, ÷òî ïåðâûìè ïîÿâëÿþòñÿ ìåçåíõèìíûå
çàêëàäêè ïàðàõîðäàëèé, àêðàõîðäàëüíîãî õðÿùà è ÷åðåïíûõ òðàáåêóë; ïåðâûìè íà÷èíàþò
îõðÿùåâåâàòü ïàðàõîðäàëèè, à çàòåì àêðîõîðäàëüíûé õðÿù è ÷åðåïíûå òðàáåêóëû.

Êëþ÷åâûå  ñëîâà: ðàçâèòèå ÷åðåïà, ðåïòèëèè, ïàðàõîðäàëèè, àêðîõîðäàëüíûé õðÿù, ÷åðåïíûå
òðàáåêóëû.

Formation of Parachordals, Acrochordal Cartilage and Trabecula Cranii in the Skull of the Sand Lizard,
Lacerta agilis (Reptilia, Squamata). Yarygin A. N. — Formation of chondrocranium of Lacerta agilis
Linnaeus, 1758 in early embryogenesis is described. Particular attention is given to both the primary anlagen
of the neurocranium, and participation of the acrochordal cartilage in formation of the crista sellaris. The
attention is paid to debatable questions. Morphological descriptions are based on hematoxylin and
counterstained with eosin serially-sectioned embryos. The results show that mesenchymatous rudiments
of parachordals, acrochordal cartilage and trabecula cranii are the first to appear in the chondrocranium
of Lacerta agilis. The parachordals are the first to chondrify following by chondrification of the acrochordal
cartilage and the trabecula cranii.

K e y  wo r d s: skull development, Reptilia, parachordals, acrochordal cartilage, trabecula cranii.

Ââåäåíèå

Èçó÷åíèå ðàçâèòèÿ ÷åðåïà â ïðåíàòàëüíîì îíòîãåíåçå ïîçâîíî÷íûõ è, â ÷àñòíîñòè, ðåïòèëèé èìååò
áîëåå ÷åì ñòîëåòíþþ èñòîðèþ. Ðåçóëüòàòû ýòèõ èññëåäîâàíèé áûëè îáîáùåíû â ñâîäêàõ Ã. Äå Áèðà
(de Beer, 1937) è Ä. Áåëàèðñà, À. Êàìàëÿ (Bellairs, Kamal, 1981). Èç ýòèõ ðàáîò ñëåäóåò, ÷òî äëÿ ðåïòèëèé
õàðàêòåðíà âíà÷àëå çàêëàäêà ïàðàõîðäàëèé è ÷åðåïíûõ òðàáåêóë. Äðóãèå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò îá
îäíîâðåìåííîé çàêëàäêå åùå è àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà (Sewertzoff, 1900; Kamal, Abdeen, 1972; Tulenko,
Sheil, 2007). Ïî äàííûì Ã. äå Áèðà è äðóãèì äàííûì À. Êàìàëÿ è åãî ñîàâòîðîâ àêðîõîðäàëüíûé õðÿù
çàêëàäûâàåòñÿ ãîðàçäî ïîçäíåå (de Beer, 1930; Kamal, 1961; El-Toubi, Kamal, 1959, 1961; Kamal,
Hammouda, 1965).

Äèñêóññèîííûì ÿâëÿåòñÿ è âîïðîñ çàêëàäêè ïàðàõîðäàëèé è ÷åðåïíûõ òðàáåêóë. Ïî äàííûì îäíèõ
àâòîðîâ, ïàðàõîðäàëèè çàêëàäûâàþòñÿ êàê ïàðíûå ýëåìåíòû (Sewertzoff, 1900; Geerinckx et al., 2005;
Tulenko, Sheil, 2007), ïî äàííûì äðóãèõ — êàê íåïàðíûå (de Beer, 1930; Kamal, 1961; El-Toubi, Kamal,
1959, 1961; Kamal, Hammouda, 1965). ×òî êàñàåòñÿ ÷åðåïíûõ òðàáåêóë, òî â îäíîì ñëó÷àå õðÿùåâûå
òðàáåêóëû çàêëàäûâàþòñÿ êàê äâå ïàðàëëåëüíûå áàëêè (Sewertzoff, 1900; Kamal, 1961; El-Toubi, Kamal,
1959, 1961; Kamal, Hammouda, 1965; Kamal, Abdeen, 1972; Geerinckx et al., 2005). Â äðóãîì, õðÿùåâûå
òðàáåêóëû îïèñûâàþòñÿ ñ óæå îáúåäèíåííîé â òðàáåêóëÿðíóþ ïëàñòèíêó ïåðåäíåé ÷àñòüþ (de Beer,
1930; Tulenko, Sheil, 2007).

Îòäåëüíûì âîïðîñîì ÿâëÿåòñÿ ó÷àñòèå àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà â ôîðìèðîâàíèè òóðåöêîãî ñåäëà.
Òàê, ïî äàííûì À. Í. Ñåâåðöîâà, à òàêæå ñîâðåìåííûì äàííûì Ô. Äæ. Òóëåíêî, Ñ. À. Øåéëà
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(Sewertzoff, 1900; Tulenko, Sheil, 2007), àêðîõîðäàëüíûé õðÿù ó÷àñòâóåò â ôîðìèðîâàíèè òóðåöêîãî ñåäëà,
ïî äðóãèì äàííûì — íåò (de Beer, 1930; Kamal, 1961; El-Toubi, Kamal, 1959, 1961; Kamal, Hammouda,
1965; Kamal, Abdeen, 1972).

Äëÿ òîãî, ÷òîáû âíåñòè ÿñíîñòü â ïîíèìàíèå ýòèõ âîïðîñîâ, ìû ïðåäïðèíÿëè ïîïûòêó èçó÷èòü
ðàçâèòèå ýòèõ òðåõ ýëåìåíòîâ îò ñòàäèè ìåçåíõèìíîé çàêëàäêè äî ïîÿâëåíèÿ â íèõ ïåðâûõ îõðÿùåâåíèé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû

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

Âñåãî èññëåäîâàíî 8 ýìáðèîíîâ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ðàííèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ L. agilis: ïÿòü ýìáðèîíîâ
14 ñóò èíêóáàöèè (31 ñòàäèÿ), îäèí 15 ñóò èíêóáàöèè (31+ ñòàäèÿ) è äâà 16 ñóò èíêóáàöèè (32 ñòà-
äèÿ). Ñòàäèè îïðåäåëÿëè ïî òàáëèöàì íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ Äæ. Äþôîðà, Äæ. Ãóáåðòà (Dufaure, Hubert,
1961). Ýìáðèîíû ôèêñèðîâàëè â 3%-íîì ðàñòâîðå ôîðìàëèíà. Áûëè èçãîòîâëåíû ñåðèéíûå ñðåçû
òîëùèíîé 10 µ, îêðàøèâàëè ãåìàòîêñèëèí-ýîçèíîì. Ôîòîãðàôèè ãèñòîëîãè÷åñêèõ ñðåçîâ áûëè
ïîëó÷åíû ñ ïîìîùüþ ìèêðîñêîïà Zeiss Axio Images M1 è ïðîãðàìíîãî îáåñïå÷åíèÿ Zeiss Axio Vision
v.4.63 â öåíòðå êîëëåêòèâíîãî ïîëüçîâàíèÿ óíèêàëüíûì îáîðóäîâàíèåì ïðè Èíñòèòóòå çîîëîãèè.

Ðåçóëüòàòû

Ñòàäèÿ  3 1  ( 1 4  ñ ó ò  èíêóá àöèè)
Íà äàííîé ñòàäèè ïîÿâëÿþòñÿ ìåçåíõèìíûå çàêëàäêè ïàðàõîðäàëèé, àêðîõîð-

äàëüíîãî õðÿùà è ÷åðåïíûõ òðàáåêóë.
Ìåçåíõèìíûå çàêëàäêè ïàðàõîðäàëèé ðàñïîëîæåíû ïî áîêàì îò ïåðåäíåé ÷àñòè

õîðäû è äîõîäÿò äî åå ïåðåäíåãî êîí÷èêà. Õîðäà â ýòîé îáëàñòè çíà÷èòåëüíî òîíüøå
è ìåíåå âàêóîëèçèðîâàíà, ÷åì â ïîçàäèëåæàùèõ îòäåëàõ. Çàäíèå ÷àñòè ïàðàõîðäàëèé
ïðèëåãàþò ê ëàòåðàëüíûì ïîâåðõíîñòÿì õîðäû, à ïåðåäíèå íåñêîëüêî ðàñõîäÿòñÿ,
îñòàâëÿÿ õîðäó ñâîáîäíîé. Â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè çàêëàäêè ïàðàõîðäàëèé èìåþò ôîðìó
áëèçêóþ ê òðåóãîëüíîé. Âåíòðàëüíî îíè îãðàíè÷åíû ðîòîâîé ïîëîñòüþ (stomodeum),
äîðñàëüíî — âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ çàäíåãî ìîçãà. Ïåðåäíèå ÷àñòè çàêëàäîê
ëàòåðàëüíî îãðàíè÷åíû ìåäèàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ ñëóõîâûõ ïóçûðüêîâ (ðèñ. 1).

Íåïàðíàÿ ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà íàõîäèòñÿ â îäíîé
ïëîñêîñòè ñ çàêëàäêàìè ïàðàõîðäàëèé, íî íåñêîëüêî ñïåðåäè îò íåå. Åå ëàòåðàëüíûå

316 À. Í. ßðûãèí

Ðèñ. 1. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ÷åðåç çàòûëî÷íóþ îáëàñòü ýìáðèîíà L. agilis (14 ñóò èíêóáàöèè): n — õîðäà;
ov — ñëóõîâîé ïóçûðåê; rpc — ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà ïàðàõîðäàëèé; st — stomodeum.

Fig. 1. Cross-section through the occipital region of L. agilis embryo head (14 days of incubation): n — notochord;
ov — otic vesicle; rpc — mesenchymal rudiment of parachordal cartilage; st — stomodeum.

Ðèñ. 2. Ôðîíòàëüíûé ñðåç ãîëîâû ýìáðèîíà L. agilis (14 ñóò èíêóáàöèè): e — ãëàç; fb — ïåðåäíèé ìîçã;
hb — çàäíèé ìîçã; noc — ãëàçîäâèãàòåëüíûé íåðâ; rac — ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà àêðàõîðäàëüíîãî õðÿùà.

Fig. 2. Coronal section of L. agilis embryo head (14 days of incubation): e — eye; fb — forebrain; hb — hindbrain;
noc — nervus oculomotorius; rac — mesenchymal rudiment of acrochordal cartilage.
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÷àñòè øèðîêèå è ìàññèâíûå ñóæàþòñÿ ê öåíòðàëüíîé ÷àñòè çàêëàäêè. Òàêèì
îáðàçîì, íà ôðîíòàëüíûõ ñðåçàõ çàêëàäêà àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà íàïîìèíàåò
êðûëüÿ áàáî÷êè. Ñêâîçü ïåðåäíèå ÷àñòè ýòèõ «êðûëüåâ» ïðîõîäÿò ãëàçîäâèãàòåëüíûå
íåðâû (III ïàðà) (ðèñ. 2). Îðàëüíàÿ, äîðñàëüíàÿ è àáîðàëüíàÿ ïîâåðõíîñòè çàêëàäêè
îãðàíè÷åíû âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ ïåðåäíåãî, ñðåäíåãî è çàäíåãî ìîçãà
ñîîòâåòñòâåííî. Ëàòåðàëüíûå ïîâåðõíîñòè â ñâîþ î÷åðåäü îãðàíè÷åíû áëîêîâûìè
íåðâàìè (IV ïàðà) è ñïåðåäè — êðóïíûìè ãëàçíûìè ÿáëîêàìè.

Ïîä ïåðåäíèì ìîçãîì îáíàðóæèâàþòñÿ ìåçåíõèìíûå çàêëàäêè ÷åðåïíûõ
òðàáåêóë. Îíè èìåþò âèä âûòÿíóòûõ â äëèíó áàëîê, îêðóãëûõ â ïîïåðå÷íîì
ñå÷åíèè. Ïî ñðàâíåíèþ ñ çàäíèìè ÷àñòÿìè ìåçåíõèìà â ïåðåäíèõ ÷àñòÿõ òðàáåêóë
áîëåå ðàçðåæåíà (ðèñ. 3, a, b). Îíè çàíèìàþò ïðîñòðàíñòâî ïîä ïåðåäíèì ìîçãîì
îò ãèïîôèçà äî îáîíÿòåëüíûõ ëóêîâèö. Äîðñàëüíî çàêëàäêè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë
îãðàíè÷åíû ïåðåäíèì ìîçãîì, äîðñîëàòåðàëüíî — êðóïíûìè ëèìôàòè÷åñêèìè
ïîëîñòÿìè è âåíòðàëüíî — ýêòîäåðìîé
ðîòîâîé ïîëîñòè.

Ñ ò à äèÿ  3 1+  ( 1 5  ñ ó ò  èíêó -
á àöèè)

Àáîðàëüíûå ÷àñòè ìåçåíõèìíîé
çàêëàäêè ïàðàõîðäàëèé ñëèâàþòñÿ,
îáðàçóÿ áàçàëüíóþ ïëàñòèíêó, êîòîðàÿ
îõâàòûâàåò õîðäó ñ âåíòðàëüíîé ñòîðî-
íû; äîðñàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü õîðäû
îñòàåòñÿ ñâîáîäíîé (ðèñ. 4). Ìåäèàëü-
íûå è âåíòðàëüíàÿ ÷àñòè áàçàëüíîé
ïëàñòèíêè — õðÿùåâûå, ëàòåðàëüíûå
÷àñòè îñòàþòñÿ ìåçåíõèìíûìè. Ïåðåä-
íèå ÷àñòè ìåçåíõèìíîé çàêëàäêè ïàðà-
õîðäàëèé äîðñîëàòåðàëüíî ðàçðàñòàþò-
ñÿ ê ñëóõîâûì ïóçûðüêàì.

Íåñêîëüêî êïåðåäè îò ìåñòà âûõîäà
òðîéíè÷íîãî íåðâà (V ïàðà) âåíòðî-
àáîðàëüíàÿ ÷àñòü ìåçåíõèìíîé çàêëàäêè
àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà ñëèâàåòñÿ ñ
ïåðåäíèìè ÷àñòÿìè ïàðàõîðäàëèé.
Òàêèì îáðàçîì, ïàðàõîðäàëèè îáðàçóþò

317Çàêëàäêà ïàðàõîðäàëèé, àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà…

Ðèñ. 3. Ïîïåðå÷íûå ñðåçû ãîëîâû ýìáðèîíà L. agilis (14 ñóò èíêóáàöèè): a — ðîñòðàëüíàÿ ÷àñòü; b —
îáëàñòü õèàçìà çðèòåëüíûõ íåðâîâ; no — çðèòåëüíûé íåðâ; rt — ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà ÷åðåïíûõ òðàáåêóë.

Fig. 3. Cross-sections of L. agilis embryo head (14 days of incubation): a — rostral part; b — region of the
optic chiasm: no — nervus opticus; rt — mesenchymal rudiments of trabecula.

Ðèñ. 4. Ïàðàñàãèòòàëüíûé ñðåç ãîëîâû ýìáðèîíà
L. agilis (15 ñóò èíêóáàöèè): n — õîðäà; no — çðè-
òåëüíûé íåðâ; noc — ãëàçîäâèãàòåëüíûé íåðâ; pc —
ïàðàõîðäàëèè; rac — ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà àêðà-
õîðäàëüíîãî õðÿùà; rt — ìåçåíõèìíàÿ çàêëàäêà
÷åðåïíûõ òðàáåêóë.

Fig. 4. Parasagittal section of L. agilis embryo head (15
days of incubation): n — notochord; no — nervus
opticus; noc — nervus oculomotorius; pc — parachordal
cartilage; rac — mesenchymal rudiment of acrochordal
cartilage; rt — mesenchymal rudiments of trabecula.



ëàòåðàëüíûå, à àêðîõîðäàëüíûé õðÿù — ïåðåäíþþ ñòåíêè êðóïíîãî áàçèêðàíèàëü-
íîãî îêíà òðåóãîëüíîé ôîðìû. Âíóòðè ýòîãî îêíà âèäåí ñâîáîäíûé êîíåö ñèëüíî
èñòîí÷åííîé õîðäû, êîòîðûé äîñòèãàåò àáîðàëüíîé ïîâåðõíîñòè çàêëàäêè
àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà.

Çàêëàäêè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë îñòàþòñÿ ìåçåíõèìíûìè. Èõ ïåðåäíèå ÷àñòè
ñáëèæàþòñÿ è ðàçðàñòàþòñÿ ê îáîíÿòåëüíûì ÿìêàì, îáðàçóÿ àáîðàëüíûå è
ìåäèàëüíûå ñòåíêè íîñîâûõ êàïñóë.

Ñ ò à äèÿ  3 2  ( 1 6  ñ ó ò  èíêóá àöèè)
Áàçàëüíàÿ ïëàñòèíêà ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ îõðÿùåâåâàåò. Ìåçåíõèìíûìè

îñòàþòñÿ ëèøü åå ëàòåðàëüíûå ÷àñòè. Çàäíèå ÷àñòè ðàçäåëåííûõ çàêëàäîê
ïàðàõîðäàëèé ñâîèìè ìåäèàëüíûìè ïîâåðõíîñòÿìè ïðèáëèæàþòñÿ ê ëàòåðàëüíûì
ïîâåðõíîñòÿì õîðäû è îõðÿùåâàþò (ðèñ. 5). Ñàìûå ïåðåäíèå ÷àñòè ïàðàõîðäàëèé,
ñëèâøèåñÿ ñ çàêëàäêîé àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà, îñòàþòñÿ ìåçåíõèìíûìè.

Çàêëàäêà àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà çàìåòíî ìåíÿåò ñâîþ ôîðìó è îõðÿùåâåâàåò.
Ëàòåðàëüíûå ÷àñòè àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà ðàçðàñòàþòñÿ â äîðñàëüíîì íàïðàâëåíèè,
îáðàçóÿ äîâîëüíî øèðîêèå, äîðñàëüíî ñóæàþùèåñÿ âûðîñòû — taenia marginalis.
Íà ïîïåðå÷íûõ ñðåçàõ àêðîõîðäàëüíûé õðÿù îáðàìëÿåò ñðåäíèé ìîçã ñ âåíòðàëüíîé
ñòîðîíû.

Çàêëàäêè òðàáåêóë íà÷èíàþò îõðÿùåâåâàòü. Îíè ñëèâàþòñÿ âïåðåäè îò
çðèòåëüíûõ íåðâîâ, îáðàçóÿ õðÿùåâóþ òðàáåêóëÿðíóþ ïëàñòèíêó (ðèñ. 6).
Ìåçåíõèìíîé îñòàåòñÿ ëèøü åå ñàìàÿ ïåðåäíÿÿ ÷àñòü. Ñâîáîäíûå àáîðàëüíûå êîíöû
òðàáåêóë ñðàñòàþòñÿ ñ âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà. Òàêèì
îáðàçîì, òðàáåêóëû îáðàçóþò ëàòåðàëüíûå, à àêðîõîðäàëüíûé õðÿù — ïåðåäíþþ
ñòåíêè êðóïíîãî ãèïîôèçàðíîãî îêíà òðåóãîëüíîé ôîðìû.

Îáñóæäåíèå

Îáû÷íî ñ÷èòàþò, ÷òî äëÿ ïîçâîíî÷íûõ õàðàêòåðíà çàêëàäêà ïàðàõîðäàëèé êàê
ïàðíûõ ñòðóêòóð (de Beer, 1937; Geerinckx et al., 2005; Tulenko, Sheil, 2007). Îäíàêî
À. Êàìàëü ñ ñîàâòîðàìè â ðÿäå ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ ðàçâèòèþ õðÿùåâîãî ÷åðåïà
÷åøóé÷àòûõ ðåïòèëèé, äåëàåò çàêëþ÷åíèå, ÷òî äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî ïîäîòðÿäà
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Ðèñ. 5. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ÷åðåç çàòûëî÷íóþ îáëàñòü ýìáðèîíà L. agilis (16 ñóò èíêóáàöèè): n — õîðäà;
ov — ñëóõîâîé ïóçûðåê; pc — ïàðàõîðäàëèè; st — stomodeum.

Fig. 5. Cross-section through the occipital region of L. agilis embryo head (16 days of incubation): n — notochord;
ov — otic vesicle; pc — parachordal cartilage; st — stomodeum.

Ðèñ. 6. Îáðàçîâàíèå òðàáåêóëÿðíîé ïëàñòèíêè. Ïîïåðå÷íûé ñðåç ãîëîâû ýìáðèîíà L. agilis (16 ñóò
èíêóáàöèè): e — ãëàç; fb — ïåðåäíèé ìîçã; lc — ëèìôàòè÷åñêàÿ ïîëîñòü; st — stomodeum; tc —
òðàáåêóëÿðíàÿ ïëàñòèíêà.

Fig. 6. Formation of trabecula communis. Cross-section of L. agilis embryos head (16 days of incubation): e —
eye; fb — forebrain; lc — lymphatic cavity; st — stomodeum; tc — trabecula communis.
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õàðàêòåðíà çàêëàäêà ïàðàõîðäàëèé ñðàçó â âèäå åäèíîé áàçàëüíîé ïëàñòèíêè,
âíóòðè êîòîðîé çàêëþ÷åíà õîðäà. Ïðè ýòîì àâòîð îòìå÷àåò, ÷òî íå îáíàðóæèâàåò
ïàðíóþ çàêëàäêó ïàðàõîðäàëèé äàæå â ìåçåíõèìíîì ñîñòîÿíèè (Kamal, 1961; El-
Toubi, Kamal, 1959, 1961; Kamal, Hammouda, 1965; Kamal, Abdeen, 1972).

×òî êàñàåòñÿ âðåìåíè çàêëàäêè, à òàêæå ó÷àñòèÿ àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà â
ôîðìèðîâàíèè îñåâîãî ÷åðåïà, òî çäåñü òîæå ñóùåñòâóþò ðàçíîãëàñèÿ. Âïåðâûå ýòà
ñòðóêòóðà áûëà îáíàðóæåíà è îïèñàíà À. Í. Ñåâåðöîâûì ó àêóë êàê ïàðíàÿ
ñòðóêòóðà — àëèñôåíîéäíûå õðÿùè (Sewertzoff, 1897). Ïîçäíåå, â ðàáîòå,
ïîñâÿùåííîé ðàçâèòèþ ÷åðåïà ãåêêîíà, À. Í. Ñåâåðöîâ îáíàðóæèâàåò, ÷òî íåïàðíàÿ
ïîïåðå÷íàÿ ïåðåêëàäèíà — dorsum sellae, êîòîðàÿ ó÷àñòâóåò â îáðàçîâàíèè òóðåöêîãî
ñåäëà, ñîåäèíÿåò îáà àëèñôåíîéäíûõ õðÿùà, ñêâîçü êîòîðûå ïðîõîäÿò
ãëàçîäâèãàòåëüíûå íåðâû (Sewertzoff, 1900). Îäíàêî àâòîð íå óêàçûâàë, çàêëàäû-
âàþòñÿ ëè àëèñôåíîéäíûå õðÿùè êàê ïàðíûå ýëåìåíòû èëè æå ñðàçó êàê åäèíàÿ
ñòðóêòóðà, âêëþ÷àþùàÿ â ñåáÿ è ïîïåðå÷íóþ ïåðåêëàäèíó. Äàííûå, ñîïîñòàâèìûå
ñ äàííûìè À. Í. Ñåâåðöîâà (Sewertzoff, 1900), áûëè ïîëó÷åíû  Ô. Òóëåíêî è
Ê. Øåéëîì (Tulenko, Sheil, 2007) ïðè èçó÷åíèè ðàçâèòèÿ õðÿùåâîãî ÷åðåïà ÷åðåïàõ.

À. Êàìàëü îáíàðóæèâàåò, ÷òî àêðîõîðäàëüíûé õðÿù, êîòîðûé îí íàçûâàåò
çàäíåãëàçíè÷íûì, çàêëàäûâàåòñÿ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ òîëüêî ó îäíîãî ïðåäñòàâèòåëÿ
÷åøóé÷àòûõ ðåïòèëèé è òàê æå, êàê è Ã. äå Áèð (de Beer 1930), óòâåðæäàåò, ÷òî äàííàÿ
ñòðóêòóðà íå ó÷àñòâóåò â îáðàçîâàíèè òóðåöêîãî ñåäëà (Kamal, Abdeen 1972).

Êàê ìîæíî ñóäèòü ïî ðàáîòàì áîëüøèíñòâà àâòîðîâ, ñóùåñòâåííûõ ðàçëè÷èé
â ðàçâèòèè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë íå íàáëþäàåòñÿ: òðàáåêóëû íà÷èíàþò îõðÿùåâåâàòü
óæå ïîñëå òîãî, êàê èõ îðàëüíûå ìåçåíõèìíûå ÷àñòè ñëèâàþòñÿ, îáðàçóÿ
òðàáåêóëÿðíóþ ïëàñòèíêó (de Beer 1930, 1937; Geårinkx 2005; Tulenko, Sheil, 2007).
Îäíàêî À. Êàìàëü â ðÿäå ñâîèõ èññëåäîâàíèé îáíàðóæèâàåò õðÿùåâóþ çàêëàäêó
òðàáåêóë â âèäå äâóõ ïàðàëëåëüíûõ áàëîê (Kamal, 1961; El-Toubi, Kamal, 1959, 1961;
Kamal, Hammouda, 1965; Kamal, Abdeen, 1972).

Åñëè ðàññìàòðèâàòü ðàçâèòèå êàæäîé èç îïèñûâàåìûõ ñòðóêòóð ÷åðåïà
èçîëèðîâàííî, òî ðàçëè÷èÿ ñ äàííûìè äðóãèõ àâòîðîâ ìåíåå âûðàæåíû ïî
ñðàâíåíèþ ñ îïèñàíèåì èõ ðàçâèòèÿ â êîìïëåêñå. Ïðè ýòîì îñíîâíûå ðàçíîãëàñèÿ
êàñàþòñÿ âðåìåíè çàêëàäêè îòäåëüíûõ ýëåìåíòîâ îñåâîãî ÷åðåïà è äàëüíåéøåãî
ðàçâèòèÿ âñåãî êîìïëåêñà.

Ïî äàííûì À. Í. Ñåâåðöîâà, ó ãåêêîíà ïàðàõîðäàëèè, àêðîõîðäàëüíûé õðÿù
è ÷åðåïíûå òðàáåêóëû çàêëàäûâàþòñÿ îäíîâðåìåííî (Sewertzoff, 1900). Ýòî
ïîäòâåðæäàþò è íàøè äàííûå. Îäíàêî ìû îáíàðóæèëè, ÷òî ó ïðûòêîé ÿùåðèöû
îõðÿùåâåíèå àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà ïðîèñõîäèò îäíîâðåìåííî ñ ÷åðåïíûìè
òðàáåêóëàìè, íî ïîñëå ñëèÿíèÿ ïîñëåäíèõ.

Ó L. agilis Ã. äå Áèð íå îáíàðóæèë çàêëàäêè àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà. Ïî
äå Áèðó ñâîáîäíûå îðàëüíûå ÷àñòè õðÿùåâûõ ïàðàõîäàëèé âíà÷àëå ñëèâàþòñÿ ñ
àáîðàëüíûìè ÷àñòÿìè õðÿùåâûõ ÷åðåïíûõ òðàáåêóë. Â ìåñòå èõ ñëèÿíèÿ íà áîëåå
ïîçäíåé ñòàäèè îáðàçóåòñÿ ïåðåìû÷êà, êîòîðàÿ ðàçãðàíè÷èâàåò áîëüøîå
ðîìáîâèäíîå îêíî íà äâà îêíà òðåóãîëüíîé ôîðìû: áàçèêðàíèàëüíîå è
ãèïîôèçàðíîå. Àâòîð ñ÷èòàåò, ÷òî ýòà ïåðåìû÷êà èìååò ïàðíîå ïðîèñõîæäåíèå; îíà
íà÷èíàåò ñâîé ðîñò îò ìåñò ñëèÿíèÿ ïàðàõîðäàëèé ñ òðàáåêóëàìè (de Beer, 1930).
Íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî âíà÷àëå ìåçåíõèìíûå ïåðåäíèå ÷àñòè
ïàðàõîðäàëèé ñëèâàþòñÿ ñ ìåçåíõèìíîé çàêëàäêîé àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà.
Ìåçåíõèìíûõ çàêëàäîê ÷åðåïíûõ òðàáåêóë è àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà îáíàðóæèòü
íå óäàëîñü. Ýòè ýëåìåíòû ÷åðåïà ñëèâàþòñÿ óæå áóäó÷è õðÿùåâûìè; â ýòî æå âðåìÿ
ïåðåäíèå ÷àñòè ïàðàõîðäàëèé, êîòîðûå ðàíåå ñëèëèñü ñ àáîðàëüíîé ÷àñòüþ
àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà, ïî-ïðåæíåìó îñòàþòñÿ ìåçåíõèìíûìè.

Äàííûå À. Êàìàëÿ ñ ñîàâòîðàìè, êàñàþùèåñÿ ôîðìèðîâàíèÿ îñåâîãî ÷åðåïà,
â öåëîì ñõîäíû ñ äàííûìè Ã. äå Áèðà. Íî, ïî Êàìàëþ, ó ÷åøóé÷àòûõ ðåïòèëèé
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õðÿùåâûå òðàáåêóëû çàêëàäûâàþòñÿ êàê äâå ïàðàëëåëüíûå áàëêè. Â òî æå âðåìÿ
ïàðàõîðäàëèè ïðåäñòàâëåíû óæå åäèíîé õðÿùåâîé áàçàëüíîé ïëàñòèíêîé, âíóòðè
êîòîðîé òÿíåòñÿ õîðäà. Ïîñëå òîãî êàê ïåðåäíèå ÷àñòè õðÿùåâûõ òðàáåêóë
ñëèâàþòñÿ è îáðàçóþò òðàáåêóëÿðíóþ ïëàñòèíêó, èõ ñâîáîäíûå àáîðàëüíûå êîíöû
ñëèâàþòñÿ ñ ïåðåäíåé ÷àñòüþ áàçàëüíîé ïëàñòèíêè. Òàêèì îáðàçîì, îáðàçóåòñÿ
áîëüøîå òðåóãîëüíîå ãèïîôèçàðíîå îêíî, êîòîðîå ëàòåðàëüíî îãðàíè÷åíî
àáîðàëüíûìè ÷àñòÿìè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë, à àáîðàëüíî —ïàðàõîðäàëüíîé ïëàñòèí-
êîé. Â ïåðåäíåé ÷àñòè áàçàëüíîé ïëàñòèíêè, ïóòåì ðåçîðáöèè õðÿùà, ïðîèñõîäèò
îáðàçîâàíèå áàçèêðàíèàëüíîãî îêíà (Kamal, 1961; El-Toubi, Kamal, 1959, 1961;
Kamal, Hammouda, 1965; Kamal, Abdeen, 1972).

Ó ïðûòêîé ÿùåðèöû ïîäîáíîãî ðàçâèòèÿ ÷åðåïíûõ òðàáåêóë ìû íå îáíàðóæèëè.
Òàêæå íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ãèïîôèçàðíîå îêíî ëàòåðàëüíî îãðàíè÷åíî
ñâîáîäíûìè ÷àñòÿìè ÷åðåïíûõ òðàáåêóë, íî àáîðàëüíî îíî îãðàíè÷åíî íå
ïàðàõîðäàëüíîé ïëàñòèíêîé, à àêðîõîðäàëüíûì õðÿùåì. Áàçèêðàíèàëüíîå îêíî
ñïåðåäè îãðàíè÷åíî àáîðàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ àêðîõîðäàëüíîãî õðÿùà, à
ëàòåðàëüíî — ìåçåíõèìíûìè ïàðàõîðäàëèÿìè.

Íàøè íàáëþäåíèÿ îòíîñèòåëüíî ðàçâèòèÿ îïèñàííûõ ýëåìåíòîâ ÷åðåïà
ïðûòêîé ÿùåðèöû â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ñõîäíû ñ ðàçâèòèåì ýòèõ ýëåìåíòîâ ó
÷åðåïàõ (Tulenko, Sheil, 2007). Åäèíñòâåííûì îòëè÷èåì ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ó ÷åðåïàõ
õðÿùåâûå ïàðàõîðäàëèè ïîñëå çàêëàäêè äîëãîå âðåìÿ íå ñëèâàþòñÿ ñ àêðîõîðäàëü-
íûì õðÿùîì è â õðÿùåâîì ñîñòîÿíèè îñòàþòñÿ ïàðíûìè.

Òàêèì îáðàçîì, èç âûøåèçëîæåííîãî ñëåäóåò: â ýìáðèîãåíåçå ÷åðåïà ïðûòêîé
ÿùåðèöû ïåðâûìè ìåçåíõèìíûìè çàêëàäêàìè ÿâëÿþòñÿ ïàðàõîðäàëèè, àêðîõîð-
äàëüíûé õðÿù è ÷åðåïíûå òðàáåêóëû; ïåðâûìè îõðÿùåâåâàþò ïàðàõîðäàëèè,
çàòåì ÷åðåïíûå òðàáåêóëû è àêðîõîðäàëüíûé õðÿù, êîòîðûé ó÷àñòâóåò â îáðàçî-
âàíèè òóðåöêîãî ñåäëà.
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