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Введение
Любое морфологическое описание основывается на трёх «китах»: развитие, строение и выполняемая функция. Без знания процессов развития организма невозможно понять строение и функционирование его органов и систем, описать их морфофункциональные особенности. 

Развитие организма, в свою очередь, делится на видовое (филогенез) и индивидуальное (онтогенез).
Связь индивидуального и исторического развития была обоснована в начале XIX столетия. К. Бэр установил закон зародышевого сходства: на ранних сроках эмбрионального развития у большинства животных проявляется больше сходства, чем индивидуальных различий. По мере увеличения сроков эмбрионального развития это частное всё более отчетливо. Ф. Мюллер установил сходство развития некоторых личиночных форм с вымершими ракообразными. Ч. Дарвин обосновывал общность происхождения всего живого, ссылаясь на зародышевое сходство.

На основании накопленных данных был сформулирован филогенетический закон Геккеля-Мюллера: онтогенез является кратким повторением филогенеза.

При этом стоит помнить о дополнении А.Н. Северцева - теории филэмбриогенеза. Суть этой теории заключается в том, что онтогенез является основой для филогенеза: эволюционный процесс совершается путём суммирования изменений, появляющихся у зародышей. То есть, все изменения, которые будут предаваться по наследству (затрагивать генетический аппарат организма) происходят именно в онтогенезе. Причём эти изменения могут происходить на разных стадиях развития: ранних, средних и поздних. От этого и зависит полнота повторения признаков предков – рекапитуляция.
А, Н. Северцев выделил 3 основных типа изменений органов в ходе онтогенеза:
1. Архаллаксис – это тип изменения органов, возникающий на очень ранних стадиях эмбрионального развития, который может перестроить всё дальнейшее развитие.

2. Девиация -  это отклонение в развитии органа на средних стадиях эмбриогенеза

3. Анаболия – это добавление новой стадии в конце морфогенеза какого-либо органа с соответствующим удлинение его онтогенетического развития.

Кроме того, возможны изменения, возникающие во время прогенеза (гаметогенеза), вследствие высокой частоты мутации на этой стадии развития. Эти изменения затрагивают генетический аппарат, следовательно, передаются потомкам, и поэтому могут служить материалом для филогенеза.

 Поэтому онто- и филогенез находятся в диалектическом взаимодействии: онтогенез есть краткое повторение филогенеза, но именно в онтогенезе будут происходить изменения, которые послужат основой для дальнейшего филогенеза. 

Именно поэтому для понимания эмбриогенеза необходимо рассматривать не только индивидуальное, но и историческое развитии данного вида.
Но знание эмбриогенеза имеет не только теоретическое значение, но и практическое, так как является ключевым в понимании механизмов развитие аномалий. Знание этих механизмов, в свою очередь, позволит не только лечить аномалии, но и предотвращать их.
Часть I. Общая эмбриология 
1.1 Основные стадии онтогенеза

Онтогенез или индивидуальное развитие можно разделить на следующие этапы

1. Прогенез (гаметогенез)

2. Пренатальный онтогенез (эмбриогенез)

3. Постнатальный онтогенез 

Прогенез – формирование половых клеток (сперматозоидов и яйцеклеток). Основное событие прогенеза: мейоз и образование гаплоидного набора хромосом (n). Вследствие мейоза происходит рекомбинация генетического материала. Поэтому братья и сестры при одинаковом генотипе родителей имеют свой собственный, уникальный генотип.

Эмбриогенез – часть онтогенеза, включающая следующие стадии:

· оплодотворение и образование зиготы

· дробление и образование бластулы (бластоцисты)

· гаструляцию

· гистогенез и органогенез

· системогенез

Эмбриогенез включает в себя три периода:
1. Начальный (1я неделя);
2. Зародышевый (2-8я неделя);
3. Плодный (с 9й недели до рождения ребёнка).
Некоторые авторы выделяют во внутриутробном периоде две стадии: 1) зародышевую и 2) плодную или фетальную (фетогенез).
Эмбриогенез начинается с оплодотворения сперматозоидом яйцеклетки. Основное событие - восстановление диплоидного набора хромосом (2n).

Дробление (конец первых суток) деление зиготы без роста дочерних клеток до размеров материнской. Дробление у человека полное неравномерное асинхронное. Существуют два рода бластомеров: крупные тёмные и мелкие светлые. Светлые бластомеры обрастают одним слоем тёмные бластомеры, давая начало трофобласту. Скопление тёмных бластомеров формирует эмбриобласт. В зародыше образуется полость, заполненная жидкостью, и окружённая трофобластом, состоящим из одного слоя клеток. К трофобласту изнутри прилегает кучка клеток эмбриобласта – зародышевый узелок. В результате данных преобразований зародыш принимает вид бластоцисты
Гаструляция (7е сутки) процесс образование двухслойной гаструлы из однослойной бластулы. Проходит в два этапа (фазы): 

1) Первая фаза - деламинация (расщепление) – завершается образованием эпибласта и гипобласта 
2) Вторая фаза – миграция. Происходит перемещение клеток наружного слоя зародышевого щитка в направлении к будущему заднему полюсу тела, в результате чего формируется первичная полоска. На переднем конце первичной полоски формируется первичный (гензеновский узелок). По медиальной линии первичная полоска слегка продавливается – образуется первичная бороздка. На вершине первичного узелка возникает впячивание – первичная ямка. Кпереди от первичного узелка располагается материал будущей хорды (хордальная пластинка), а ещё далее спереди её окружает в форме широкого серпа материал будущей нервной системы (нервная пластинка). Первичная полоска представляет собой материал будущей мезодермы. Клетки мезодермы смещаются вперёд и в стороны, располагаясь по бокам (справа и слева) от хордального отростка. Таким образом, формируется характерный для хордовых осевой комплекс зачатков
Итог гаструляции - формирование трёх зародышевых листков: энто-, экто- и мезодермы.

Одновременно с гаструляцией (7е сутки) происходит имплантация.

Гистогенез и органогенез – (с 20го дня)
Дифференцировка клеток идёт двумя путями: в зачатки тканей и органов зародыша и во внезародышевые органы. 
С 20-го дня внутриутробного развития начинается новый период в формировании зародыша, главными особенностями которого являют​ся: 1) начало обособления тела зародыша от так называемых внезаро​дышевых частей; 2) образование нервных валиков и начало замыкания нервного желобка в нервную трубку и 3) начало сегментации и дифференцировки мезодермы. На основании последнего признака дан​ный период может быть назван также сомитным, или периодом сегментации
В соответствии с изменением формы тела заро​дыша (из распластанного в виде зародышевого щитка он становится объемным) энтодермальная крыша желточного мешка (кишечная эн​тодерма) втягивается в тело зародыша и образует зачаток кишки. Этот зачаток кишки вначале слепо замкнут с переднего и заднего концов, т. е. лишен ротового и заднепроходного отверстий (последние проры​ваются значительно позднее). Отверстие, веду​щее в переднюю кишку, на​зывается передними (или головными) кишечными во​ротами в заднюю кишку ведут задние (или хвостовые) кишечные ворота. Вследствие замыка​ния крыши желточного меш​ка в кишечную трубку (на​чиная с переднего и заднего концов), аллантоис оказы​вается теперь отходящим от задней кишки в виде ее сле​пого выроста. 

Одновременно с обособ​лением тела зародыша от внезародышевых частей на​чинается и образование нервных валиков: края нерв​ной пластинки утолщаются и приподнимаются над ос​тальной эктодермой, после чего начи​нается замыкание образо​вавшегося таким образом нервного желобка в нерв​ную трубку. По мере замыкания нервной пластинки за счет материала утолщённых, срастающихся друг с другом нервных валиков формируется ганглиозная пластинка, которая оказывается зажатой между замкнувшейся нервной трубкой и срастающейся над ней кожной эктодермой. Ганглиозная пластинка сегментируется и даёт начало метамерно расположённым зачаткам спинных ганглиев. Отдельные группы клеток, позднее выселяющиеся из ганглиозной пластинки в различные участки тела зародыша, дают начало вегетативным ганглиям, хромаф​финной ткани надпочечников, хроматофорам и т. д. 

Мезодерма, которая в результате второй фазы гаструляции оказа​лась лежащей по бокам от хордального отростка в виде двух крыльев, распространяющихся к периферии, начиная с 20-го дня внутриутробного развития дифференцируется на более компактные и лежащие более ме​диально (т. е. непосредственно прилегая справа и слева к хордальному отростку) сомиты и на более рыхлые периферические участки - спланхнотомы(или «боковые пластинки»). Материал сомитов сег​ментируется, т. е. подразделяется на метамерно расположенные друг за другом участки (спинные сегменты), материал же спланхнотомов оста​ется несегментированным. 
Спланхнотомы расслаиваются на два листка, приоб​ретающие эпителиоподобную структуру: висцеральный листок, прилегающий к энтодерме, и париетальный листок, прилегающий к кожной эктодерме. Небольшие участки материала спланхнотомов, при​легающие к сомитам, обособляются и сегментируются (параллельно с сегментацией сомитов), образуются нефротомы (или сегментные ножки), являющиеся зачатками канальцев первичной почки. Материал нефро​томов, относящийся к наиболее каудальным сегментам тела, не сегмен​тируется, представляя с каждой из сторон тела сплошную клеточную массу - метанефрогенный зачаток, дающий впоследствии начало вто​ричным, или окончательным, почкам. Висцеральный и париетальный листки спланхнотомов дают начало целомическому эпителию (мезотелию), а полость между этими листками образует вторичную полость тела (целом), представленную в сформированном организме брюшин​ной, плевральной и перикардиальной полостями. Кроме того, из листков спланхнотомов (особенно висцерального) выселяются в промежутки между зародышевыми листками клетки, дающие начало мезенхиме. 
Сомиты по мере их образования в последовательности спереди на​зад дифференцируются каждый на три участка: дорсолатеральный​: дерматом (мезенхимный зачаток соединительной ткани собственно кожи), медиовентральный - склеротом (образующий скелетогенную мезенхиму, дающую начало хрящевым и костным тканям осевого скеле​та) и расположенный между ними миотом (зачаток скелетной попе​речнополосатой мускулатуры). 

Пути дифференциации зародышевых листков см. таблицу 1. Более детально эмбриогенез органов и систем будет рассмотрен ниже.

Завершение пренатального периода – рождение. 

С рождения и начинается постнатальный период жизни.

Постнатальный период онтогенеза подразделяют на одиннадцать периодов: 
1-й — 10-й день — новорожденные; 
10-й день — 1 год — грудной возраст; 
1—3 года — раннее детство; 
4—7 лет — первое детство; 
8—12 лет — второе детство; 
13—16 лет — подростковый период; 
17—21 год — юношеский возраст; 
22—35 лет — первый зрелый возраст; 
36—60 лет — второй зрелый возраст; 
61—74 года — пожилой возраст; 
с 75 лет — старческий возраст, 
после 90 лет — долгожители. 
Завершается онтогенез естественной смертью. Следует помнить, что данная классификация постнатального периода онтогенеза верна только для европейской расы. Негроидная и монголоидная расы имеют свои особенности.

Таблица 1. Схема дифференцировки зародышевых листков (по В. В. Яглову из Афанасьева Ю.И., 1999)
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Таблица 1, продолжение.
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1.2 Критические периоды развития

В ходе онтогенеза, особенно эмбриогенеза, отмечаются периоды более высокой чувствительности развивающихся половых клеток (в период про​генеза) и зародыша (в период эмбриогенеза). Впервые на это обратил вни​мание австралийский врач Норманн Греп (1944). П. Г. Светлов (1960) сформулировал теорию критических периодов разви​тия и проверил ее экспериментально. Сущность этой теории заключается в утверждении общего положения, что каждый этап развития зародыша в це​лом и его отдельных органов начинается относительно коротким периодом качественно новой перестройки, сопровождающейся детерминацией, про​лиферацией и дифференцировкой клеток. В это время эмбрион наиболее восприимчив к повреждающим воздействиям различной природы. Среди развивающихся органов и систем человека особое место принад​лежит головному мозгу, который на ранних стадиях выступает в роли пер​вичного организатора дифференцировки окружающих тканевых и органных зачатков (в частности, органов чувств), а позднее отличается интенсивным размножением клеток (примерно 20 000 в минуту), что требует оптималь​ных условий трофики. 

Итак, в онтогенезе человека выделяют несколько критических перио​дов развития: в прогенезе, эмбриогенезе и постнатальной жизни. К ним от​носятся: 
1. развитие половых клеток - овогенез и сперматогенез; 
2. опло​дотворение; 
3. имплантация (7-8-е сутки эмбриогенеза); 
4. развитие осе​вых зачатков органов и формирование плаценты (З-8-я неделя развития); 
5. стадия усиленного роста головного мозга (15-20-я неделя); 
6. форми​рование основных функциональных систем организма и дифференцировка полового аппарата (20-24-я неделя); 
7. рождение; 
8. период новорожден​ности (до 1 года); 
9. половое созревание (11-16 лет). 

1.3 Периодизация жизни зародыша

УРОВНИ I-III

Процесс оплодотворения заканчивается на четвертый день. На данных уровнях происходит слияние сперматозоона с яйцеклеткой, дробление яйца, образование свободной морулы.

УРОВНИ IV-V

День 4-7. На стадии морулы плодное яйцо попадает в полость матки.

День 7-12. Имплантированный бластоцит погружается в толщу слизистой оболочки матки. На седьмой день происходит его полное погружение в эндометрий. Имплантация завершена и начинается развитие зародыша. Образуется полость амниона и внеэмбриональная полость тела зародыша. Данная стадия обычно подразделяется на основании развития клеток трофобласта.

УРОВНИ VI-VIII

День 13-19. Хориональные ворсины разветвляются и появляются желточный мешок, первичная полоска и первичный узелок. До конца данной стадии образуются нервная пластинка и эмбриональные складки. На этом заканчивается период пресомитов.

УРОВНИ IX-X

День 20-23. Размеры эмбриона: 1.5 - 2.0 мм. Происходит образование сомитов. Нервные валики и спинная струна - хорда удлиняются. Становятся различимыми краниальная и хвостовая складки. Происходит дифференцировка клоачной перепонки и задней кишки.

День 24 - 27. Размер эмбриона 4 мм. Краниальная и хвостовая складки становятся более различимыми. Желобок нервной трубки замыкается, и образуются первичные мозговые пузыри. Затем происходит образование глазных пузырей, глазных хрусталиков и слуховых пузырьков. Образуется изгиб среднего мозга. Далее формируются зачатки конечностей. Начинают формироваться печень, поджелудочная железа, легкие, щитовидная железа, канальцы первичной почки. Образуется сердце: на средней линии соединяются две сердечных трубки и начинаются сокращения.

УРОВНИ XI-XII

День 24 - 27. Размер эмбриона 4 мм. Краниальная и хвостовая складки становятся более различимыми. Желобок нервной трубки замыкается, и образуются первичные мозговые пузыри. Затем происходит образование глазных пузырей, глазных хрусталиков и слуховых пузырьков. Образуется изгиб среднего мозга. Далее формируются зачатки 9конечностей. Начинают формироваться печень, поджелудочная железа, легкие, щитовидная железа, канальцы первичной почки. Образуется сердце: на средней линии соединяются две сердечных трубки и начинаются сокращения.

Плодный этап
УРОВЕНЬ XIII

День 27-29. Размеры эмбриона:4-5 мм. Появляются четыре жаберных дуги. Заканчивается инвагинация слухового пузырька. Присутствует пузырек хрусталиков, но он еще не зафиксирован. Начинает появляться зачаток нижней конечности, а между верхней и нижней конечностями уже существует явно различимый гребень. Сердце выступает на поверхности тела.

УРОВНИ XIV-XV

День 28-30. Размеры эмбриона 6-7 мм. Происходит полная инвагинация хрусталиков. Появляются разветвления бронхов в легких. Зачатки верхних конечностей удлиняются, зачатки нижних конечностей представлены в виде небольших плавников. Появляются зачатки почек и надпочечников.

День 31-32. Размер эмбриона:7-8 мм. Происходит увеличение полушарий мозга и полосатое тело имеет четкие границы. Пузырьки хрусталиков закрываются. Обонятельные плакоды начинают опускаться в область лица. Зачатки верхних конечностей разделились на сегмент кисти и сегмент предплечья - плечо. У зачатков или отростков нижних конечностей данное разделение только начинается. В первичной кишечной трубке имеются первичная кишечная петля и ярко выраженное илеоцекальное соединение.

День 32-34. Размер эмбриона 9-10 мм. Изменяются границы ноздрей. Ретинальный пигмент придает глазам темную окраску. Бугорки ушных раковин приобретают четкие очертания. Кисть разделена на область запястья и пальцы. Нижняя конечность делится на три сегмента: бедро, голень и ступню. Сомиты предплечья имеют расплывчатые очертания, в то время как кисть ярко выражена. Сформирована брыжейка.

УРОВНИ XVII-XVIII

День 34-36. Размер эмбриона 11-13 мм. Объем головы относительно большой. Основные пропорции тела более выражены, чем на ранних стадиях. Сомиты четко различимы в люмбосакральной области. На лице обонятельные ямки сближаются, ноздри опускаются и направлены вентрально. Присутствуют носолобные желобки. Сформированы бугорки ушных раковин. Жаберная щель между первой и второй дугой формирует внешний слуховой проход. У пластинки кисти появляются лучи пальцев, а в стопе - пальцевая пластинка. В сердце происходит разделение ствола аорты и легочного ствола и полное разделение между правым и левым предсердно-желудочковыми каналами. В первичной кишке появляется аппендикс. Сливается дорсальная и вентральная части поджелудочной железы, но их протоки еще разделены. Средняя кишка выпячивается в пуповину (пупочный канатик).

День 36-38. Размер эмбриона: 14-16 мм. Появляются парамезонефрические (Мюллеровы) протоки, затылочный и мостовой изгиб мозга. Имеются локти. Прорезаются лучи кисти. На ступне появились лучи пальцев. Формируются складки век. Пигментированная сетчатка покрыта склеральными массами. Имеется верхушка носа (в профиль). Бугорки ушной раковины сливаются, образуя наружное ухо; во внутреннем имеется от одного до трех полукруглых каналов. В легких фиксируются разветвления бронхов. Появляется длинный мочеточник и почечная лоханка разделяется, образуя почечные чашечки. В сердце произошло выделение аортального клапана и клапана легочной артерии.

УРОВНИ XIX-XXI

День 38-40. Размер эмбриона:17-20 мм. Торс удлиняется и выпрямляется. Нижние и верхние конечности вытягиваются в длину. Лучи пальцев становятся еще более выраженными, но углубления (желобки) еще не появились.

День 40-42. Размер эмбриона:21-23мм. Верхние конечности удлиняются и сгибаются в локтевых изгибах, фиксируясь на поверхности груди. Кисти разведены в стороны. В височнолобной области головы появляется поверхностное, сосудистое сплетение.

День 42-44. Размер эмбриона:22-24мм. Поверхностное сосудистое сплетение волосистой части головы распространилось до темя. Кисти согнуты в запястьях и зафиксированы на поверхности грудной клетки. Пальцы удлиняются и их концы несколько утолщены, потому что идет процесс образования подушечек пальцев. Ступни продвигаются к срединной линии и могут соприкасаться.

УРОВНИ XXII-XXIII

День 44-46. Размер эмбриона:25-27мм. Веки полностью покрывают глаза. Наружное ухо полностью сформировалось. Руки вытягиваются вперед.

День 46-48. Размер эмбриона:28-30мм. Голова выпрямляется. Вытягивается шея. Конечности становятся длиннее и более дифференцированными.

На этом ряд уровней заканчивается и дальнейшее развитие плода дано по неделям.

НЕДЕЛЯ 7

При помощи УЗИ фиксируются первые движения плода.

НЕДЕЛЯ 8

В конце второй недели заканчивается эмбриональный этап и начинается фетальный (плодный) этап. Данный период характеризуется бурным ростом плода (особенно в период 9 - 20 недели) и дальнейшей дифференциацией органов и тканей, образованных в течение эмбрионального этапа.

НЕДЕЛИ 9-12

Размер головы плода почти равен размеру половины тела. Происходит ускоренный рост тела плода, который почти удваивается к 12 неделе. Но голова растет медленней. Шея удлиняется и выпрямляется, так что подбородок больше не касается тела плода. Веки полностью смыкаются и глаза остаются закрытыми до 25 недели. На пальцах появляются ногти. Верхние конечности становятся непропорционально длинными. Средняя кишка, которая впячивалась в пуповину (пупочный канатик), возвращается в увеличенную брюшную полость (10 неделя). Начинается выделение желчи. Развитие наружных половых органов заканчивается на 9 неделе, а полная половая дифференцировка - к 12 неделе.

НЕДЕЛИ 13-16

Продолжается быстрый рост плода. Голова прямая. Глаза передвинулись на лицевую часть головы, но между ними еще большое расстояние. Наружное ухо передвинулось с верхней части шеи на боковую часть головы. Очень быстро происходит окостенение: скелет четко виден при рентгенологическом исследовании плода. Тело плода покрыто пушковыми волосами.

НЕДЕЛИ 17-20

Рост плода замедляется. Достигаются относительные пропорции частей нижних конечностей. Активизируется секреция сальных желез и vernix caseosa образуется для покрытия и защиты кожи плода от мацерирующего воздействия околоплодных вод. Начинается образование миелинового слоя спинного мозга. Появляется бурый жир. Появляются первые признаки шевеления плода.

НЕДЕЛИ 21-25

Веки и брови хорошо развиты. Пушковые волосы темнеют. Кожа может быть покрыта морщинами из-за отсутствия подкожножирового слоя и относительного ускорения роста кожи. Лицо и тело плода приобретают черты новорожденного. Начиная с 25 недели обычно рождаются жизнеспособные дети.

НЕДЕЛИ 26-29

Глаза снова открыты. Брови и ресницы хорошо развиты. Зрачковая перепонка исчезает. Волосы на голове удлиняются. Формы тела округляются по мере отложения подкожно-жировой клетчатки.

НЕДЕЛИ 30-34

Формы тела становятся более округлыми, а цвет тела - розовый. На пальцах стопы появляются ногти. Яички опускаются в мошонку. Ногти пальцев кисти полностью сформированы.

Ногти на пальцах стопы полностью сформированы. Почти весь слой пушковых волос сошел, и кожа покрывается vernix caseosa. Пупок находится в центральной части живота. Яички опустились в мошонку. Яичники находятся еще выше уровня верхнего края входа в таз и до рождения не опускаются. Начинается образование миелинового слоя головного мозга. В течение последних недель уровень жира увеличивается на 14 гр. ежедневно. Вес новорожденного обычно составляет 3400 гр. при росте 360мм. Вес младенца мужского пола больше, чем вес младенца женского пола.

Примечание: - период беременности делится на три части или триместры (каждый по три календарных месяца). Самопроизвольные аборты возможны в первом триместре. У недоношенных мальчиков яички обычно не опущены в мошонку.
1.4 Аномалии развития 

Эмбриональное развитие - чрезвычайно сложный процесс, происходящий лишь при определенном сочетании внутренних и внешних условий. Каждая следующая стадия этого процесса причинно вытекает из предыдущей и из имеющихся в данный момент условий развития. Если какого-либо из внешних или внутренних условий, важных для осуществления нормального процесса развития, недостает или если прибавляется какой-то необычный внешний фактор, способный повлиять на ход развития, процесс развития отклоняется от нормального пути. В некоторых случаях, когда действие этого фактора было временным, после его устранения организм зародыша способен выровнять ход своего развития (явление регуляции), и D результате развивается нормальная организация. В других случаях действие повреждающего фактора оказывается необратимым, и зародыш либо, в конце концов, гибнет, либо организм рождается на свет с теми или иными дефектами строения. То или иное нарушение, возникшее на определенной стадии развития, например на стадии гаструлы, может повлечь за собой цепь все более сильных отклонений от нормального развития, в результате чего, в конце концов, дальнейшее развитие может стать вовсе невозможным. Вследствие внутриутробной гибели некоторой части (до 30 %) зародышей и плодов фактическая плодовитость (как у животных, так и у человека) ниже потенциальной. У человека внутриутробная гибель зародышей на ранних стадиях беременности проявляется в виде спонтанных абортов (самопроизвольных выкидышей). Кроме того, гибель эмбрионов происходит и при внематочной (например, трубной) беременности, когда имплантация зародыша произошла не в матке, а, например, в яйцеводе.
Врождённые дефекты, аномалии развития, врождённые пороки (пороки развития) – это синонимы, которые применяют для описания нарушений структуры, поведения, функции и метаболизма, имеющихся при рождении. Наука, которая изучает причины этих нарушений, называется тератологией (от греч. тератос – урод, выродок). Большинство структурных аномалий наблюдается у 2-3% новорождённых, кроме того, у 2-3% детей аномалии выявляют на протяжении первых 5 лет жизни, что в сумме составляет 4-6%. Врождённые дефекты являются основной причиной детской смертности, составляя приблизительно 21% последней. Они также занимают пятое место среди причин укорочения потенциальной продолжительности жизни до 65 лет и являются основной причиной нетрудоспособности. Смертность, вызванная врождёнными дефектами приблизительно одинаковая у азиатов, африканцев, американцев, латиноамериканцев, европейцев и коренных американцев. 

Причины врождённых пороков в 40-60% процентах случаев остаются неустановленными. Генетические факторы, такие как хромосомные аномалии и мутантные гены обуславливают приблизительно 15% пороков, факторы окружения вызывают около 10% аномалий, комбинация генетических факторов и факторов окружения (мультифакториалное наследование) – 20-25%, и многоплодная беременность вызывает 0,5-1% врождённых пороков.

Малые пороки наблюдаются приблизительно в 15% новорождённых. Такие структурные аномалии, как микротия (маленькие уши), пигментные пятна, узкие глазные щели, не являются вредными для здоровья человека, но в некоторых случаях они связаны с серьезными дефектами. Например, дети с одной малой аномалией имеют 3% шансов обнаружения большой аномалии, дети с двумя с двумя малыми аномалиями имеют 10% таких шансов, а при наличии трёх и более таких аномалий эти шансы возрастают до 20%. Таким образом, малые аномалии служат ключом для диагностирования более серьезных скрытых дефектов. В частности, аномалии уха являются легко узнаваемыми индикаторами других дефектов, и наблюдаются практически у всех детей с серьёзными аномалиями

1.4.1 Типы аномалий 

Дефекты возникают в процессе формирования структур, в частности, во время органогенеза. Результатом может быть полное или частичное отсутствие структуры или нарушение её нормального строения. Причиной аномалий могут быть факторы внешней
 среды и/или генетические факторы, которые действуют независимо или вместе. Большинство дефектов возникает в промежуток между третьей и восьмой неделями беременности. 

Повреждения возникают вследствие морфологических повреждений уже сформированных структур. Сосудистые повреждения, которые приводят к атрезии кишки и дефекты, вызванные амниотическими перетяжками, могут быть примерами действия деструктивных факторов, которые приводят к появления повреждения. 

Деформации возникают вследствие длительного действия механических факторов на определённую часть плода. Примером могут служить деформации стопы, вызванные сдавлением в амниотической полости. Деформации часто поражают опорно-двигательный аппарат и их можно вылечить после рождения.

Синдромом называется группа аномалий, которые в совокупности имеют общую специфическую этиологию. Этот термин говорит о том, что диагноз поставлен и известен риск повторения. В противовес синдрому, ассоциацией называют появление двух или более аномалий, которые наблюдаются вместе чаще, чем по отдельности, но их этиология не установлена. Примером может служить ассоциация колобом, сердечных аномалий, атрезии хоан, задержки роста, аномалий гениталий, ушных аномалий (англ. CHARGE) и ассоциация аномалий позвоночных, анальных, сердечных, трахеоэзофагальных, почечных и конечностей (англ. VACTERL). Ассоциации важны тем, что хоть и не составляют диагноз, обнаружение одного или нескольких компонентов даёт повод искать другие компоненты, которые принадлежат к этой группе.
1.4.2 Классификация аномалий развития

Аномалии развития необычайно разнообразны и могут быть для удобства рассмотрения подразделены на следующие основные группы (Виллис, 1962): 

1. Аномалии развития двоен, троен и т. д. 

2. Крупные (общие) аномалии нервной трубки и осевого скелета. 

3. Резкие аномалии головного конца тела. 

4. Резкие аномалии заднего конца. 

5. Крупные дефекты вентральных стенок тела. 

6. Аномалии, ограниченные отдельными органами или их частями. 

7. Гамартомы и гамартомные системные нарушения. 

8. Генерализованные аномалии развития скелета. 

Кроме того, должны быть особо выделены патологические отклонения в развитии рудиментов и анцестральных (предковых) признаков, гетеротопное (т. е. топографически смещенное, происходящее на необычном месте) развитие тканей, эмбриональные опухоли и тератомы, эмбриопатии в узком смысле слова, или фетопатии (от греч. слов pathos - болезнь; embryon - зародыш; лат. foetus – плод) - врожденные нарушения обмена и другие заболевания внутриутробного периода, нередко продолжающиеся и после рождения)

Аномалии развития отдельных органов (по И. Гимпельсону), объединяются в 4 группы:

1. Аномалии количества - аплазия, или агенез, - отсутствие образования части, обусловленное либо невозникновением или деструкцией ее зачатка, либо отсутствием ранее образующейся части, от которой зависит ее возникновение, например агенез почки вследствие выпадения вырастания мочеточника. 

2. Аномалии положения – дистопия. Например, дистопия почки – тазовая, поясничная, подвздошная, торакальная

3. Аномалии взаимоотношения - гетеротопия, эктопия - развитие органов в местах, где они нормально отсутствуют.

4. Аномалии структуры

· Гипоплазия - частичное или несовершенное образование органа или ткани. 

· Гиперплазия, чаще именуемая гипертрофией, - вырастание части до избыточных размеров. 

· Выпадение срастания или закрытия частей (дисрафия) - частый способ возникновения аномалий сердца, удвоений органов женского полового тракта, гипоспадии и колобомы. 

· Выпадение обособления или канализации частей иллюстрируется неотделением пальцев при синдактилии, отсутствием прорыва отверстий влагалища, ануса и т. п. 

· Сохранение рудиментарных структур, которые обычно исчезают, например ductus thyreoglossus, d. vitello-intestinalis и др. 

· Умножение (мультипликация) частей - обусловлено возникновением более чем одного центра органогенеза в данном органообразующем поле (избыточные конечности или пальцы, двойной мочеточник, добавочные селезенки и надпочечники). 

· И др.

Кнорре А.Г. (1967) выделяет в отдельную группу генерализованные аномалии развития скелета. 

1.4.3 Факторы внешней среды

Факторы внешней среды (окружения) до начала 1940-х годов бытовало мнение, что врождённые аномалии обусловлены главным образом наследственными факторами. С открытием Н. Грегом того факта, что заболевание краснухой беременной женщиной на ранних стадиях беременности может привести к аномалиям плода, стало очевидно: причиной врожденных пороков человека могут быть факторы окружающей среды. После наблюдений Ленца 1961 года про связь дефектов конечностей с веществом седативного действия талидомидом, стало ясно, лекарства могут проходить через гемоплацентарный барьер и вызывать возникновение аномалий.

С того времени было идентифицировано много тератогенов – факторов, которые врождённые аномалии (см. табл.2).

1.4.3.1 Принципы тератологии

Сведения про факторы, которые определяют способность того или иного агента вызывать врождённые аномалии, были сформулированы и изложены как принципы тератологии. Эти принципы следующие:

1. Чувствительность к теретогенезу зависит от генотипа зародыша и того, каким образом этот генетический материал взаимодействует с окружающей средой. Геном матери также является важным фактором, с учётом метаболизма лекарств, стойкости к инфекции, других биохимических и молекулярных процессов, которые влияют на зародыш.
2. Чувствительность к тератогенам изменяется в зависимости от стадии развития на момент их действия. Наиболее чувствительным для индукции врождённых аномалий является период с третьей по восьмую неделю беременности, то есть период органогенеза. Каждая система органов может иметь один или более периодов чувствительности к тератогенам. Например, щель нёба может быть индуцирована на стадии бластоциста (6-е сутки), во время гаструляции (14-е сутки) или при формировании нёбных отростков (7-я неделя). Более того, в то время как большинство аномалий возникает на протяжении определенного периода эмбриогенеза, аномалии также можно индуцировать до или после этого периода, ни одна из стадий развития не является полностью безопасной.
3. Выраженность проявлений аномального развития зависит от дозы и продолжительности действия тератогена.

4. Для тератогенов характерна определённая специфичность (механизм) повреждающего действия на клетки и ткани, которые развиваются - патогенез возникновения аномалий. Механизмы могут включать торможение определённых биохимических или молекулярных процессов; патогенез может быть связан со смертью клеток, уменьшением их пролиферации и другими клеточными феноменами
5. Проявлениями аномального эмбриогенеза является смерть, аномалии развития, задержка роста и функциональные нарушения.
Табл. 2. Тератогены, которые приводят к аномалиям развития человека
	Тератоген
	Врождённые дефекты

	Инфекционные факторы (биологические)

	

	Вирус краснухи
	Катаракта, глаукома, сердечные пороки, глухота

	Цитомегаловирус
	Микроцефалия, слепота, умственная отсталость, смерть плода

	Вирус простого гриппа
	Микрофтальмия, микроцефалия, дисплазия сетчатки

	Вирус ветряной оспы
	Гипоплазия конечностей, умственная отсталость, атрофия мышц

	ВИЧ
	Микроцефалия, задержка роста

	Токсоплазмоз
	Гидроцефалия, мозговые кальцификаты, микрофтальмия

	Сифилис
	Умственная отсталость, глухота

	Физические факторы

	Х-лучи
	Микроцефалия щели хребта и нёба, дефекты конечностей

	Гипертермия
	Анэнцефалия,

	Химические факторы

	Талидомид
	Дефекты конечностей, сердечные пороки

	Аминоптерин
	Анэнцефалия, гидроцефалия, щели губы и нёба

	Дифенилгидантоин (фенитоин)
	Гидантоиновый синдром плода: дефекты лица, умственная отсталость

	Валпроевая кислота
	Дефекты нервной трубки, сердца, конечностей, черепно-лицевые аномалии

	Триметадион
	Щели нёба, дефекты сердца, мочеполовые и скелетные аномалии

	Литий
	Сердечные аномалии

	Амфетамин
	Щель губы и нёба, сердечные пороки

	Варфарин
	Хондродисплазия, микроцефалия

	Ингибиторы ацетилхолинэстеразы
	Задержка роста, смерть плода

	Кокаин
	Задержка роста, микроцефалия, аномалии поведения, щель желудка

	Алкоголь
	Алкогольный синдром плода: узкие глазные щели, гипоплазия верхней челюсти, сердечные дефекты, умственная отсталость

	Изотретиноин (витамин А)
	А-витаминная эмбриопатия: маленькие, аномальной формы уши, гипоплазия нижней челюсти, щель нёба, сердечные пороки

	Органическая ртуть
	Множественные неврологические симптомы, подобные мозговому параличу

	Свинец
	Задержка роста, неврологические нарушения

	Гормоны

	Андрогенные агенты (этистерон, норэтистерон)
	Маскулинизация женских гениталий: слияние губ, гипертрофия клитора

	Диэтилстильбестрол (DES)
	Аномалии матки, маточных труб, верхней части влагалища; рак матки; дефекты яичек

	Диабет матери
	Разнообразные нарушения, среди которых чаще всего наблюдаются дефекты сердца и нервной трубки


1.4.4 Двойниковые уродства

Примером регулируемых нарушений нормального развития являются однояйцевые близнецы. В случаях рождения у человека сразу двух (или более) детей мы должны различать два принципиально различных варианта. Часто каждый из родившихся близнецов развивается из отдельной яйцеклетки, причем обе яйцеклетки овулировали одновременно, были в одно время оплодотворены и дали начало двум совершенно независимым зародышам (разнояйцевые близнецы). В этом случае близнецы могут быть как одинакового, так и разного пола, и сходство между ними не больше, чем между обычными братьями и сестрами. В других случаях близнецы могут развиться из одной оплодотворенной яйцеклетки, которая на какой-то стадии своего развития (дробление, бластоциста и т. п.) разделяется на двух зародышей, которые далее развиваются самостоятельно (однояйцовые близнецы). В таких случаях оба ребенка оказываются всегда одного пола и обладают чрезвычайно выраженным сходством друг с другом, так что даже родители не всегда способны их отличить. Совершенно очевидно, что здесь имеет место явление, напоминающее результаты опытов с разделением бластомеров у амфибий. Зародыш разделился надвое на такой стадии, когда его части способны к регуляции, к образованию целого. Предположение, что это происходит на ранних стадиях дробления, маловероятно, так как у млекопитающих и человека дробящееся яйцо покрыто довольно прочной оболочкой - zопа pellucida. Последняя исчезает на более поздних стадиях, к началу образования бластоцисты. У некоторых млекопитающих (броненосцы из отряда неполнозубых), как правило, в норме каждая бластоциста образует не одну, а несколько первичных полосок, соответственно из каждого яйца развивается несколько (4 и более) зародышей. Это явление, называемое полиэмбрионией, по существу представляет собой род бесполого размножения, имеющего место на ранней зародышевой стадии. По-видимому, нечто подобное, но не как правило, а как исключение, имеет место и у человека в случае однояйцевых двоен. Таким образом, как ни парадоксально, можно говорить о наличии у человека (правда, как исключение) процесса, который с полным основанием должен быть отнесен к бесполым формам размножения (речь здесь идет не о размножении материнского организма, которое, разумеется, у позвоночных и человека может быть только половым, а о «бесполом размножении» (путем разделения надвое) самого зародыша) 

По данным Миллера (1941), основанным на большом статистическом материале, у человека в случаях рождения сразу четырех детей («четверня») лишь в 8% случаев они являются однояйцевыми, в 30% - двуяйцевыми, в 30% - трехъяйцевыми, в 32% - четырехъяйцевыми (т. е. развиваются каждый из отдельной зиготы). Обычно развивающиеся разнояйцевые близнецы имеют отдельные плаценты в течение всей внутриутробной жизни, но иногда плаценты сливаются (синхориальная пара близнецов). Однояйцевые (идентичные) близнецы могут быть дихориальными или монохориальными, соответственно стадии развития зародыша, на которой началось образование двойни. Если разделение произошло очень рано, на стадии морулы, каждый зародыш может образовать свой собственный хорион (дихориальная двойня). 

Нередко раздельные, т. е. не сращенные, однояйцевые близнецы обнаруживают сходные аномалии развития, в частности внутренностей и органов тазовой области, заячью губу и расщепленное небо, аномалии в развитии зубов, полидактилию (многопалость, т. е. наличие избыточных пальцев рук и ног) и т. д. - свидетельство генетической (наследственной) природы этих уродств. Ретинобластома - эмбриональная опухоль наследственной природы - встречается подчас у обоих однояйцевых близнецов. Однако в других случаях из двух однояйцевых близнецов обнаруживает анатомические уклонения от нормы только один, другой же совершенно нормален. Сходные аномалии у обоих близнецов не обязательно свидетельствуют, что последние являются однояйцевыми. 
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В случае неполного разделения двух первичных полосок могут возникать двойниковые уродства, при которых оба зародыша оказываются сращенными в большей или меньшей степени (рис.1). Сращенные зародыши могут быть либо сходными по размерам, либо в той или иной мере различающимися. В крайних случаях один из зародышей оказывается как бы паразитическим придатком другого. 

Все классификации и названия сросшихся двоен чисто описательны, строятся на основании места и степени объединения частей обоих членов пары, которые неограниченно варьируют и не имеют существенного значения для пони мания способа происхождения двойниковых уродов. Вероятно, способ возникновения всех сросшихся двоен и двойниковых уродов один и тот же - срастание, в результате их налегания друг на друга, двух тесно соприкасающихся эмбриональных областей внутри единственной бластоцисты. Это - не вторичное слияние двух первоначально самостоятельных организмов, а первичное объединение путем взаимного налегания двух эмбриоформативных полей. По-видимому, сросшиеся двойни всегда развиваются в общем амнионе. 

Двойниковые уродства различных видов можно получить экспериментально, например, у куриных зародышей, если производить продольный надрез первичной полоски с переднего или заднего ее конца на большем или меньшем ее протяжении или если на один из концов первичной полоски оказывать длительное давление, приводящее к ее раздвоению. По-видимому, и у человека двойниковые уродства возникают под влиянием каких-либо неблагоприятных воздействий на стадии первичной полоски, когда закладываются основы организации зародыша. 

Таблица 3. Сравнительная анатомия позвоночных (по Османову А Ю.)

	
	Рыбы
	Амфибии
	Рептилии
	Птицы
	Млекопитающие
	Особенности строения тела Homo Sapiens, отличающие его от животных.

	
	Хрящевые
	костные
	
	
	
	
	

	Отделы тела
	Голова, туловище, хвост + плавники а) парные – грудной и брюшной б) непарные – спинные, хвостовой, анальный. Шеи нет
	Голова, туловище, хвост (у бесхвостых нет) + 2 пары конечностей – передние и задние. Шеи нет.
	Голова, шея, туловище, хвост. 2 пары конечностей по бокам тела.
	Голова, шея очень подвижная, хвоста нет – перья, 2 пары конечностей – крылья и ноги
	Голова, шея, туловище, хвост + 2 пары конечностей под туловищем. 

Тело уплощено в латеромелиальном направлении
	Голова, шея, туловище. Хвоста нет. Ноги – под туловищем. Происходит скручивание плеча – torsio.

Верхние конечности теряют локомоторную функцию.

Тело уплощено в дорзо-вентральном направлении

	
	Обтекаемая форма тела
	
	
	
	

	Покровы
	Чешуя
	Кожа слизистая

Роговых производных нет
	Кожа сухая
	Кожа богата железами:

- сальными

- потовыми

- млечными

Роговые производные:

1. Дермы:

- волосы

2. эпидермиса

- когти, ногти

- рога

- копыта
	Кожа. Происходит редукция волосяного покрова. Производные кожи развиты слабо (только волосы и ногти). Когтей нет. 

	
	Плакоидная 

Гомолог зубов
	Ганоидная

Космоидная

Эласмоидная

А) циклоидная

Б) ктеноидная

Покрыта слизью
	
	Роговые производные: чешуи, пластинки роговые производные малорастяжимые => периодическая линька + когти
	У водоплавающих – копчиковая железа

Роговые производные:

1. Перья 

-контурные

-пуховые

2. Когти, клюв, роговые чешуйки
	
	

	Полость
	Вторичная (целом)
	Грудная и брюшная полость разделена диафрагмой
	Движения грудной клетки обеспечивают не только дыхание, но и участвуют в образовании голоса, пении и т.д. 

	Скелет
	Хорда на всю жизнь. 

Хрящевой скелет. Жаберных крышек нет.
	Скелет косный. Есть жаберные крышки.
	Череп. 

Черепная коробка развита слабо. Хорошо развиты верхняя и нижняя челюсти.

На верхней челюсти – зубы-бугорки. 

Позвоночник

4 отдела

- шейный (1 позвонок)

- туловищный 

- крестцовый (1)

- хвостовой

Ребер нет

Пояс конечностей.

-плечевой 2 лоп. 2 ключ. 2 ворон. 1 грудина

- тазовой – 2 подвзд. 2 сед. 2 лобк. – срастаются – 2 тазовых

Свободной конечности 

- Передней: плечевые, предплечья, кости кисти: запястье, пясть, фаланги пальцев – 4

- Задней: бедренная, кости голени, стопа: предплюсна, плюсна, фаланги пальцев – 5.
	Череп (как у млекопитающих)

Зубы недифференцированы.

Позвоночник

5 отделов 

- шейный

- грудной

- поясничный

- крестцовый

- хвостовой.

Пояса конечностей

- Верхней – 6 костей – 2 лоп., 2 ключ., 2 вор. 

Тазовый – как у амфибий. 

Свободной конечности – как у млекопитающих
	«Облегчённый» - кости срастаются, пневматичные.

Череп: Большие глазницы, челюсти -> клюв

Позвоночник 

- шейный – очень подвижный. Позвонки седловидные. 

- грудные позвонки срастаются

- поясничные и крестцовые срастаются с тазовыми костями => сложный крестец.

- хвостовые срастаются в хвостовую кость либо копчик.

Пояс конечностей как у рептилий 6 костей.

Грудина с выростом – киль.
	Череп. Лицевой отдел преобладает над мозговым. 

Позвоночный столб.

C 6: Th. 12: L5 S 5.

В хвостовом отделе – до 7 позвонков.

Тазовые кости срастаются.

Каждая конечность состоит из трёх звеньев. Stylopodium (1 кость), zeugopodium (2), autopodium из двух отделов: проксимального basopodium и дистального acropodium (5 лучей)

Конечности под туловищем.
	Череп. Мозговой отдел преобладает над лицевым. Уменьшаются челюсти. Lig. nuchea выражена слабее.

Позвоночный столб. Состоит из следующих отделов: Шейный-7 позвонков, груднойц-12: поясничный 5 крестцовый -5 копчиковый 3-4. В связи с прямохождением – 4 плавных изгиба. Редукция хвоста. 
Пояс конечностей. Руки. Редукция коракоида (теряет связь с грудиной) до processus coracoideus. 

Развитие костей кисти. Противопоставление большого пальца.

Ноги. Увеличение inclinato Появление свода стопы. Тибиализация стопы. Развитие hallucis.

	
	Череп. 

Черепная коробка развита слабо. Хорошо развиты верхняя и нижняя челюсти.

2 отдела позвоночника – туловищный и хвостовой Грудной клетки нет.

Скелет конечностей.

- слабо пояса

- сильно плавников
	
	
	
	
	

	Мышцы
	Сегментированы. Наиболее развиты мышцы спины и хвоста.
	Наиболее развиты мышцы нижних конечностей
	Наиболее развиты мышцы хвоста и конечностей.
	Наиболее развиты мышцы Ног – у бегающих

Мышце груди: малые грудные поднимают крылья, большие грудные – опускают крылья. 
	Наиболее развиты мышцы: конечностей, спины, груди, жевательные. 


	Развитие мышц, удерживающих голову в вертикальном положении. mm. Sternocleidomastoideus и trapezius получают двойную иннервацию.

Верхняя конечность. 

Synsarcosis лопатки – наибольшая свобода движений. Развитие мышц thenar и особенно m. opponens. развитие мышц, укрепляющих свод стопы. 

	Пищеварительная

система
	Сквозного типа. Тракт + железы. Пищеварительный тракт дифференцирован на отделы.

	
	Жаберные щели в передних отделах глотки.

Нет слюнных желёз.

Слабо дифференцирован кишечник.
	В слюне нет ферментов. 

Клоака.
	Клоака
	Пищеварение ускоренное.

Нет зубов.

Есть зоб.

В желудке 2 отдела: железистый и мускульный (с камнями).

Клоака.


	Зубы гетеродонтного типа

(резцы, клыки, премоляры, моляры).

Нет клоаки.
	Медиолатеральная редукция моляров. Закрытие диастем. Уменьшение размеров клыков. Передача основной жевательной функции 1 моляру. ЖКТ как у хищников. 

	
	Отсутствует плавательный пузырь. 

Есть клоака
	Плавательный пузырь.

Клоаки нет.
	
	
	
	
	

	Дыхательная

система
	Жабры. Есть жаберные дуги. От дуг отходят жаберные лепестки алого цвета. В лепестках происходит газообмен.
	Легкими (кожные мешки). 2/3 газообмена – кожей
	Дыхательные пути (носовая полость, гортань, трахея, бронхи).

Легкие ячеистые Дыхательные движения с помощью грудной клетки 
	Дыхательные пути. 

Легкие губчатые (разветвления бронхов).

Есть передние и задние воздушные мешки => газообмен идёт непрерывно, во время вдоха и выдоха.
	Дыхательные пути. 

Лёгкие - альвеолярные
	Лёгкие альвеолярного типа. Грудная клетка уплощена в дорзо-вентральном направлении => лёгкие тоже уплощены.

Гортань – достигает наибольшего развития, т. к. является основным органом, формирующим членораздельную речь. 
Ноздри обращены вниз.

	Кровеносная

система
	Пойкилотермные
	Гомойотермные

	
	Двухкамерное сердце. 1 круг кровообращения.
	2 круга кровообращения. 3х камерное сердце. В желудочке есть спиральный клапан, благодаря нему арт. и вен. кровь почти не смешиваются.
	3х камерное. У крокодилов в желудочке частичная перегородка. 

Правая и левая дуги аорты
	4х камерное. Правая дуга аорты.

Т=39º -45ºС
	4х камерное. Левая дуга аорты 
	В связи с прямохождением развитие клапанов в венах нижней конечности – препятствуют застою крови.

	Выделительная система
	2 мезонефроса

- вольфовы протоки – клоака. Выделяется мочевина
	2 мезонефроса – 2 вольфова протока – выводной канал- открывается на конце мочеполового сосочка. Выделяется аммиак.
	2 мезонефроса – 2 вольфова протока (у самцов – семяпровод) – клоака – мочевой пузырь – снова в клоаку – наружу. Продукт выделения - мочевина
	2 Метанефроса – мочеточник – клоака. У крокодилов и змей нет мочевого пузыря.

Продукт выделения – мочевая к-та, мочевина, аммиак. (У разных видов.)
	2 Метанефроса – мочеточник – клоака. Мочевого пузыря нет. 
	2 Метанефроса – мочеточник – мочевой пузырь – мочеиспускательный канал.
	Вертикальное положение тела => хорошо развит фиксирующий аппарат почки.

	Нервная

система
	Головной мозг развит слабо. Выражены обонятельные луковицы. 
	Появляются большие полушария и средний мозг
	Появляется КПБ (древняя кора)
	Развиваются стриарные ядра. Новая кора отсутствует. добавочный гиперстриатум – высший интегративный центр.
	Появляются извилины и борозды.

Увеличивается относительная площадь новой коры.
	Наибольшее развитие. Высший интеграционный центр всех процессов организма. Наивысшая дифференциация коры. Самый высокий коэффициент кортикализиции.

	Органы чувств


	Глаза (без век)

Ноздри (обонятельная ямка)

Внутреннее ухо.

Боковая линия – баро-, хемо- и терморецепторы.
	Глаза с кожистыми веками + 3е веко. Хрусталик круглый. 

Появляется среднее ухо, барабанная перепонка.
	Глаза с 3мя веками

Ноздри

Среднее ухо

Якобсонов орган

У змей - термолокаторы
	Крупные глаза с двойной аккомодацией.

Обоняние развито слабо
	Глаза с простой аккомодацией.

Наружное, среднее и внутреннее ухо.

Очень сильно развито обоняние.
	Относительно слабо развиты осязание, орган обоняния, слуха. Якобсонов орган сохраняется. Зрение развито хорошо.

	Размножение и развитие
	Анамнии
	Амниоты

	
	Развитее прямое. У акул - живорождение
	Развитие с метаморфозом.
	С метаморфозом.

Личинка – головастик – дышит жабрами, 2х камерное сердце.
	Яйцеживорождение.
	Яйцерождение
	Яйцекладущие – откладывают яйца

Сумчатые – доразвите в сумке

Плацентарные – появляется плацента. Живорождение
	Живорождение. Самый длительный внутриутробный период, по сравнению с животными такого же веса


Часть II. Частная эмбриология. Фило- и онтогенез органов и систем

2.1 Развитие опорно-двигательного аппарата
2.1.1 Филогенез опорно-двигательного аппарата
Существуют различные формы двигательной активности. Формы движения можно разделить на три основные группы.

1. Жгутиковое. Присутствует как у прокариот, так и у эукариот. Большинство авторов считает жгутиковую форму движения наиболее примитивной, ввиду того, что это самая древняя форма движения. Но КПД бактериального жгутика приближается к 100%. Для сравнения – КПД скелетной мышцы – около 60%. В основе движения бактериального жгутика – молекулярный «мотор», построенный по типу АТФ-азы. 

2. Амебоидное. Характерно для прокариот. Совершается за счёт сокращения актин-миозиновых филаментов в цитоплазме.

3. Мышечное. Наиболее совершенная форма. Движение совершается за счёт специально специализированной клетки – миоцита. В принципе, каждая клетка, имеет актин-миозиновые комплексы в цитоплазме и способна изменять свою форму. Но миоцит – клетка, где этот аппарат движения достиг наибольшей специализации. Это высокоспециализированная клетка, способная передавать усилие сокращения на другие органы и ткани.

Кроме того, существуют интересные варианты перечисленных выше форм движения у различных организмов. 

Некоторые инфузории (живущие в кишечники муравьёв) «пошли» интересным путём. Они разместили в своей цитоплазме большое количество прокариот (симбионтов), жгутики которых обращены кнаружи от плазмолеммы. Как уже указывалось выше, эффективность движения бактериального жгутика очень высока. Именно жгутики этих бактерий-симбионтов и обеспечивают передвижение инфузорий. Но такой путь оказался эволюционным тупиком, так как инфузории не смогли увеличить размеров тела. Кроме того, абсолютная сила жгутикового движения, несмотря на высокий КПД, невысока. 

Как разновидность мышечного движения – реактивное (у кальмара) – осуществляется за счёт тока воды. Поток воды, в свою очередь, создается системой сфинктеров. 

Движение и локомоция

Движение в мире живого может происходить: 1) клеточном уровне, например движение цитоплазмы в клетке или плавание гамет; 2) уровне органа, например сокращение сердца или движение конечности; 3) уровне целого организма.

Передвижение всего организма с одного ме​ста на другое называется локомоцией. Растениям свойственно движение на клеточном и часто на органном уровнях, локомоторная же активность, т. е. перемещение всего организма в поисках во​ды или пищи, у них отсутствует. 

У огромного числа животных в процессе эво​люции выработались сложные локомоторные системы, позволяющие искать и добывать пи​щу. Лишь немногие животные успешно приспо​собились к сидячему образу жизни; однако даже у них отдельные части тела отличаются большой подвижностью.

Для некоторых животных локомоторная ак​тивность — это не только способ поиска пищи, но и средство для спасения от хищников. Кроме того, перемещаясь, животные расселяются, ос​ваивают новые благоприятные местообитания, а также находят себе половых партнеров.

Для осуществления локомоции необходима координированная работа нервной, мышечной и скелетной систем. Мышцы, участвующие в локомоции, прикреплены к скелету, поэтому их называют скелетными мышцами. Они работают как машины, преобразующие химическую энер​гию в механическую. Мышцы способны сокра​щаться и при этом приводить в движение систе​мы рычагов, формируемые некоторыми кос​тями конечностей. Благодаря координирован​ной работе рычагов животное перемещается. Скелетно-мышечная система обеспечивает так​же поддержание позы и находится под общим контролем центральной нервной системы.

Особая мускулатура обеспечивает пере​мещение веществ внутри тела. Сердечная мыш​ца прогоняет по всему телу кровь, а сокращение или расслабление гладкой мускулатуры в стенках кровеносных сосудов регулирует кровоток, изменяя их просвет («периферические сердца»). Гладкая мускула​тура кишечника своими волнообразными сокращениями (перистальтика) проталкивает пи​щу по кишечному тракту. Это лишь некоторые из многочисленных процессов тако​го рода, происходящих в организме.

Опорные системы

По мере увеличения в процессе эволюции размеров растений и животных возникает необходимость в особых структурах, поддерживающих форму их тела. Особенно важны эти структуры для организмов, покинувших водную среду и заселивших сушу. Животным опору обеспечивает скелет, а растениям — механические ткани. Для поддержания формы органов ва​жен также тургор паренхимных клеток.

Скелетные системы
Гидростатический скелет
Этот тип скелета характерен для животных, имеющих мягкое тело. У них в полость, образованную мышечными стенками, секретируется жидкость, которая, оказывая давление на мышцы, заставляет их сокращаться, чтобы преодолевать это давление. Мышцы не прикреплены к каким-либо структурам и поэтому при сокращении они тянут лишь друг друга. Животное сохраняет определенные размеры и форму тела благодаря давлению полостной жидкости, с одной стороны, и сокращающихся мышц — с другой. Обычно мышечные волокна образуют два слоя — продольную и кольцевую мускулатуру. Движение происходит благодаря тому, что эти слои работают как антагонисты. У сегментированных животных (таких, как обыкновенный дождевой червь) этот эффект локализован и лишь определенные сегменты приводятся в движение или изменяют форму. 
Экзоскелет

Скелет этого типа — характерная особенность членистоногих. Экзоскелет (кутикула) секретируется эпидермисом и не содержит клеток. Состоит такой скелет в основном из хитина. Это твердый наружный покров тела, который построен из сочлененных между собой пластинок или трубчатых образований. Хитин — прочный, легкий материал, однако он может приобретать твердость при встраивании в него специальных «дубильных» белков или при обызвествлении (особенно у водных ракообразных). В участках скелета, которые должны сохранять подвижность, например в местах сочленения пластинок, хитин остается неизмененным. Такая конструкция из пластинок или трубочек, соединенных гибкими пленками, обеспечивает одновременно и защиту, и подвижность.

Членистоногие — это единственная группа беспозвоночных, имеющая членистые конечности, которые состоят из рычагов, соединенных подобием шарниров. Эти рычаги приводятся в движение мышцами-сгибателями и разгибателями, прикрепленными к внутренним выступам экзоскелета. Поскольку хитин проницаем для воды, наземным членистоногим, таким как насекомые, могло бы грозить высыхание. Однако этого не происходит благодаря эпикутикуле — воскоподобному слою, который секретируется железистыми клетками эпидермиса. Таким образом, экзоскелет не только служит опорой и защитой для внутренних органов, но и предохраняет тело от обезвоживания.

Для таких мелких животных, как большинство членистоногих, экзоскелет из полых трубчатых элементов служит очень удобной опорной и локомоторной структурой; трубка может, не сгибаясь, выдерживать значительно большие нагрузки, чем плотный цилиндр той же массы. Однако с увеличением размеров и массы животного такая организация становится менее удобной — для сохранения достаточной прочности толщина и масса скелета должны были бы возрасти настолько, что он, в конце концов, оказался бы слишком тяжелым и громоздким.
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Эндоскелет

Внутренний скелет — характерный признак позвоночных, а среди беспозвоночных он известен только у некоторых головоногих моллюсков. Скелет позвоночных обладает следующими особенностями:
1. Он состоит из костной ткани и (или) хряща (а не хитина).

2. Он находится внутри тела, и мышцы располагаются снаружи от него (в отличие от экзоскелета, в котором мышцы прикреплены и расположены внутри него).

3. Он образован живой тканью и может расти в теле животного; благодаря этому нет необходимости в линьках.

4. Отдельные части эндоскелета, как и части экзоскелета, сочленены суставами, правда, более сложными. Существует несколько типов суставов; образующие их кости поддерживаются в определенном положении с помощью эластичных связок.

Общий план строения скелета у четвероногих и двуногих позвоночных практически одинаков, однако есть некоторые различия в подвижности бедра и плеча. Эти особенности, связанные с характерным способом передвижения, мы рассмотрим позже.

Опорно-двигательная система позвоночных

Первыми наземными позвоночными были амфибии, или земноводные. Они произошли от рыб и с выходом амфибий из воды на сушу возникла проблема, связанная с действием силы тяжести и необходимостью поддерживать свое тело над землей. В результате их позвонки преобразовывались в сложные структуры, сочленяющиеся друг с другом с помощью отростков. Все вместе они образуют прочную, но достаточно гибкую балку — позвоночник, который служит опорой для тела.

У древних амфибий конечности отходили от туловища в стороны, в связи с чем эти животные передвигались по земле практически не приподнимаясь над ней. Такой же тип прикрепления конечностей и передвижения отмечался и у примитивных рептилий. При этом способе передвижения мышечная энергия расходуется в основном на удержание тела над поверхностью земли, и ее затраты настолько велики, что большую часть времени на суше животное проводит неподвижно, опираясь брюхом на землю.

В ходе дальнейшей эволюции у рептилий отмечалась тенденция к смещению конечностей вниз, так что туловище уже оказывалось заметно приподнятым над землей. Такая поза облегчала животному передвижение, и тяжесть тела распределялась более равномерно между четырьмя относительно прямыми конечностями. Крайнего выражения эта тенденция достигла у млекопитающих.

Некоторые рептилии и млекопитающие перешли к хождению на двух ногах. Задние конечности служат им для ходьбы, бега или прыжков. Это освобождает передние конечности для манипуляций, связанных, например, с потреблением пищи, строительной деятельностью, чисткой тела. Для некоторых обезьян характерен особый способ передвижения — брахиация. При этом животные перескакивают с дерева на дерево, раскачиваясь на длинных руках и перехватывая ветви удлиненными кистями рук. Однако многие обитатели древесных крон не способны перемещаться подобным образом из-за своих небольших размеров. Эти животные могут лишь перескакивать с ветки на ветку. Наиболее специализированный способ передвижения по воздуху — полет. Он появился в юрский период одновременно у летающих рептилий (птеродактилей) и у первых птиц, которые произошли от рептилий. Передние конечности, видоизменившись, превратились в крылья. Летающие рептилии, в конце концов, вымерли, а птицы в ходе дальнейшей эволюции дали множество разнообразных форм.
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2.1.1.1 Главнейшие особенности строения опорно-двигательного аппарата человека, отличающие его от животных
I. Туловище. В связи с прямохождением образовались изгибы позвоночника (кифозы и лордозы); в единую кость - крестец - слились все 5 крестцовых позвонков, грудная клетка стала короткой, но широкой (преобладающий размер - фронтальный), сделавшись опорой для мышц руки; значительно увеличилась масса выпрямителя позвоночника, m.erector spinae, который сделал спину плоской (только человек может спать на спине), и ягодичных мышц, особенно мышцы, разгибающей туловище в тазобедренном суставе, m. gluteus maximus, ставшей одновременно мягкой подушкой для сидения (только человек может сидеть на стуле). Человекообразные обезьяны могут стоять и ходить на двух ногах недолго, их туловище скоро падает вперед, и они опираются на передние конечности, так как у них слабо развита седалищная (ягодичная) мускулатура, поддерживающая у человека выпрямленное тело в равновесии. 

II. Голова. В связи с прямохождением голова с органами чувств заняла наиболее высокое положение. Способствующий такому положению головы «головодержатель», m. sternocleidomastoideus, и место его прикрепления на кости, processus mastoideus, достигли наивысшего развития. В связи с развитием головного мозга вместилище его - череп - достигло наибольших размеров (емкость до 1500 куб. см). Из-за этого преобладание черепа над лицом стало наибольшим, при этом лоб стал высоким и прямым, а челюсти уменьшились. В связи с членораздельной речью дифференцировались мышцы, расположенные выше os hyoideum, и особенно мимические мышцы вокруг рта. 

III. Верхняя конечность. Она стала органом труда. В связи с этим укоротились все ее звенья - плечо, предплечье и кисть, но вместе с тем они приобрели возможность более обширных и тонких движений, а именно: 

1. максимальную пронацию и супинацию с соответственным развитием комбинированного лучелоктевого сустава и мышц - пронаторов и супинаторов; 

2. способность не только схватывать, но и обхватывать предметы благодаря развитию большого пальца; этому содействуют большие размеры коротких трубчатых костей, седловидный сустав и мышцы thenar, особенно m. opponens; 

3. способность максимального сгибания каждого пальца благодаря наличию у каждой трубчатой кости отдельно развитой части сгибающей мышцы (сухожилия mm. flexores digitorum superficialis et profundus, mm. lumbricales и interossei palmares); 

4. способность максимально выпрямлять кисть и каждый палец благодаря высокому развитию m. extensor digitorum и наличию дополнительно разгибателей у краевых (I и V) и II пальцев. Таким образом, наибольшие отличия из всей верхней конечности наблюдаются в строении кисти - этой главнейшей части органа труда, непосредственно соприкасающейся с орудиями труда. 

IV. Нижняя конечность. Она стала органом опоры и передвижения тела. В связи с прямохождением пояс нижней конечности прочно соединился с крестцом, образовав таз. Он достиг у человека наибольших размеров; крылья подвздошной кости значительно отогнулись в сторону; angulus subpubicus увеличился до прямого (у женщин). Соответственно вертикальному положению тела увеличилось наклонение таза (inclinatio) и уменьшился угол между шейкой и телом бедра. Повысилась устойчивость тела в вертикальном положении благодаря тому, что тазобедренный сустав в сравнении с плечевым оказался ограниченным в своих движениях, резко развились препятствующие падению тела назад lig. iliofemorale и m. iliopsoas; кости голени не приобрели способности пронации и супинации, а остались соединенными малоподвижными синдесмозами; связки коленного сустава (крестообразные и коллатеральные) сместились таким образом, что стали натягиваться при разгибании сустава, облегчая стояние. В связи с прямохождением стопа утратила свойственную обезьянам хватательную функцию и стала опорой всего тела. Исходная форма плоской хватательной стопы обезьяны претерпела также резкие изменения в том направлении, что в ней образовались три опорных пункта, особенно на пятке, на I пальце и на V плюсневой кости, и поэтому она приобрела сводчатое строение, смягчающее толчки. В связи с этим некоторые кости предплюсны увеличились в своей массе, особенно пяточная, ставшая одним из 3 пунктов опоры стопы о землю - задним. Наоборот, фаланги, потеряв свое значение, уменьшились в размерах, а местами даже редуцировались (например, на V пальце). Костный свод стопы укрепился прочными связками, особенно lig. plantare longum, и мышцами. Мышцы укрепили стопу как в продольном направлении (продольный свод) - сгибатели стопы и пальцев (глубокий слой), так и в поперечном - m. peroneus longus и поперечная головка m. adductor hallucis. 

При этом для человека в сравнении с обезьянами характерно перемещение начала мышц голени и стопы в латеральном направлении и мест прикрепления их к медиальному краю, где они в большинстве концентрируются у большого пальца, способствуя прижиманию его к земле и, следовательно, пронации стопы, а также поддержанию свода. При ослаблении последнего стопа становится плоской, как у обезьян, что для человека является патологией (плоскостопие).

2.1.1.2 Филогенез конечностей

Прототипом конечностей позвоночных являются парные плавники рыб, которые состоят из хрящевых лучей и представляют простой гибкий рычаг, образовавшийся под влиянием движения в жидкой среде. У наземных животных в связи с условиями существования происходит превращение плавника в пятипалую конечность. 

Скелет конечностей складывается из двух отделов: скелета свободной конечности и так называемых поясов, верхней и нижней конечностей, посредством которых конечности прикрепляются к туловищу. Из дорсальной части примитивного пояса верхней конечности образуется лопатка, несущая ямку для сочленения со скелетом свободной верхней конечности; из вентральной части возникает коракоид, который у амфибий, рептилий и птиц примыкает к грудине. Краниально от коракида находится другой отросток - прокоракоид, который вытесняется развивающейся на его месте покровной костью - ключицей. Эта последняя, соединяясь с грудиной, входит в связь с лопаткой. У живородящих млекопитающих коракоид редуцируется, теряется связь с грудиной и прирастает к лопатке в форме ее клювовидного отростка, processus coracoideus. Лопатка у этих животных снабжена гребнем, продолжающимся в акромион, к которому прикрепляется ключица. Ключицы развиты у тех форм млекопитающих, конечности которых могут делать движения во всех направлениях (многие грызуны, рукокрылые, обезьяны и человек). У форм же с конечностями, совершающими однообразные движения в одной плоскости при беге, плавании и др. (копытные, хищные, китообразные), ключицы совершенно редуцируются. 

Пояс нижней конечности в своей примитивной форме у низших рыб представлен лежащей на брюшной стороне тела пластинкой, к которой прикрепляются оба задних плавника. Дорсальная часть боковой половины пояса нижней конечности, соответствующая лопатке пояса нижней конечности, у наземных позвоночных образует подвздошную кость, ilium; вентральная часть дает седалищную, ischium, и лобковую, pubicum, кости, гомологичные коракоиду и прокоракоиду. Все три части не отделены друг от друга, но связаны хрящом, на почве которого они возникают. Ha мecтe их схождения помещается суставная ямка для coчлeнeния c пeрвым звeнoм cвoбoднoй кoнeчнocти (бeдрoм). 

У млекопитающих во взрослом состоянии все три кости пoяca нижнeй кoнeчнocти cливaютcя в oдну тaзoвyю кocть, os coхae. Oбe тазовыe кocти c вeнтрaльнoй cтoрoны cвязaны мeждy coбoй cрaщeниeм, в кoтoрoм y выcших фoрм, в ocoбеннocти у oбeзьян и чeлoвeкa, принимaют yчacтиe лишь лoбкoвыe кocти. B результате пoлучaeтcя вмecтe c крecтцoм нeпoдвижнoe кocтнoe кoльцo - тaз, cлужaщий oпoрoй зaднeй (у чeлoвeкa нижнeй) пaры кoнeчнocтeй. Опорная роль таза в ocoбeннocти прoявляeтcя у чeлoвeкa в cвязи c вeртикaльным пoлoжeниeм eгo тeлa. 

Скелет свободных конечностей наземных позвоночных вследствие перехода к дpyгoмy oбpaзy жизни cильнo видoизмeняeтcя, хoтя лyчиcтoe cтpoeниe, cвoйcтвeннoe pыбaм, y них ocтaeтcя, coкpaщaяcь дo пяти лyчeй. Каждая конечность cocтoит из трёх звеньeв, идущиx дpyг зa дpугoм. Пepвoe звено, stylopodium, называющееся у перeдних кoнeчнocтeй humerus (плeчo), a y зaдних femur (бeдрo), coчлeняeтcя c пoяcoм кoнeчнocти; зa ним cлeдуeт втoрoe звeнo, zeugopodium, cocтoящee из двух крупных элeмeнтoв: radius et ulna нa пeрeднeй кoнeчнocти и tibia et fibula - нa зaднeй. Третье звено, autopodium (кисть, ctoпa), в cвoeй прoкcимaльнoй чacти, basioрodium, cocтoит из мeлкиx элeмeнтoв, a в диcтaльнoй чacти, acroрodium, oбрaзуeт пять oтдeлeнных друг oт другa лучeй, cвoбoдныe учacтки кoтoрых нaзывaютcя coбcтвeннo пaльцaми. 

Bce части cкeлeтa oбeиx пaр кoнeчнocтeй мoжнo пpeдcтaвить cлeдующим oбpaзoм (таблица 4):

Таблица 4. Скелет конечностей (по Привесу М.Г., 2000)

	IIередняя кoнечнocть (у челoвека веpхняя кoнечность)
	
	Задняя кoнечнocть (у человека нижняя конечность)

	humerus
	Stylopodium
	femur

	radius, ulna
	Zeugopodium

	tibia, fibula

	Autoрodium

	radiale, intermedium, ulnare, centralia; I, II, III, IV, V carрalia
	Basioрodium (зaпяcтьe, прeдплюcнa)
	tibiale, intermedium; fibulare, centralia; I, II, III, IV, V tarsalia

	I, II, III, IV, V metacarpalia, рhalanges
	Acropodium (пяcть, плюcнa и пaльцы)
	I, II, III, IV, V metatarsalia, рhalanges


Видоизменения типа у человека и ближaйших к нeму млeкoпитaющих cвoдятcя к cлeдующeму. Ha нижней конечности, на границе между первым и вторым звеном, появляется прибавочная кость - надколенник, patella, представляющaя coбoй cecaмoвидную кocть. B пeрвoм ряду зaпяcтья вoзникaeт прибaвoчнaя cecaмoвиднaя кocтoчкa, os рisiforme. Ha cтoпe tibiale и intermedium cливaютcя в oдну кocть - talus. Centralia нa киcти cливaютcя c coceдними кocтями, a нa cтoпe oбрaзуют ocoбую кocть - os naviculare, IV и V из чиcлa carрalia и tarsalia cливaютcя вмecтe, oбрaзуя os hamatum (нa киcти) и os cuboideum (нa cтoпe). Taкoe cрacтaниe двух кocтных элeмeнтoв cвязaнo c измeнeниeм хaрaктeрa лoкoмoции, пpи кoтoрoм кoнeчнocти, тoлькo пoдтaлкивaющиe впeрeд вoлoчaщeecя пo зeмлe тeлo (дрeвниe рeптилии), cтaнoвятcя cпocoбными пoднимaть eгo oт зeмли. Paзвившиecя пoзднee типы лoкoмoции - бeгaниe и лaзaньe пo дeрeвьям (дрeвнeйшиe млeкoпитaющиe) - вызвaли измeнeния в крaeвых пaльцax (рaдиaльных и ульнaрных). Paзвитиe пaльцeв, лeжaщих нa рaдиaльнoй cтopoнe, пoзвoлялo лучшe хвaтaтьcя и цeплятьcя зa вeтви, a рaзвитиe пaльцeв ульнaрнoй cтoрoны cпocoбcтвoвaлo oпoрe и прижимaнию к пoчвe. Этoт пpoцecc и oбуcлoвил cлияниe нeкoтoрых кocтeй пeрвичнoгo basiopodium, a имeннo: для укpeплeния ульнapнoгo крaя киcти и тибиaльнoгo cтoпы пpи иx oпoрe нa зeмлю зaпяcтныe и предплюcнeвыe кocти этoй cтoрoны слилиcь вмecте прeврaтившиcь в кубовидную и крючковидную кости. Гомология между костями запястья и предплюсны в связи c общим типом может быть выражена таким образом (таблица 5): 

Таблица 5. Гомология между костями запястья и предплюсны (По Привесу М.Г., 2000 с изменениями)
	3апястье
	
	Предплюсна

	os scaphoideum
	Radiale
resp. tibiale
	os talus

	os lunatum
	intermedium
	

	os triquetrum
	Ulnare 
resp. fibulare
	os calcaneum

	нет
	Centrale
	os naviculare

	os tгaрezium
	Carрale I 
resp. tarsale
	оs cuneiforme I

	os traрezoideum
	Cоrрale II 
resp. tarsale
	os cuneiforme ll

	os caрitatum
	Carрale III

resp.tarsale
	os cuneiforme lll

	os hamatum
	Carраle resр.
tarsale IV
	os cuboideum

	
	Carрale resр
tarsale V
	

	os рisiforme - cеcaмoвидная


Kocти пяcти, metacarpalia, плюcны, metatarsalia, и фaлaнги пaльцeв phalanges digitorum coвeршeннo гoмoлoгичны нa oбeиx кoнeчнocтях.

Чтo кacaeтcя постановки конечностей, тo пeрвoнaчaльнo у низших нaзeмных видoв (aмфибий и peптилий) прoкcимaльнoe звeнo oбeих кoнeчнocтeй, stуlopodium, рacпoлoжeнo пoд прямым углoм к бoкoвoй пoвepхнocти тeлa; пeрeгибы мeжду styloрodium et zeugoрodium (лoктeвoй и кoлeнный cуcтaвы) oбрaзуют угoл, oткрытый в мeдиaльную cтoрoну, cooтвeтcтвeннo чeму движeния в этих cуcтaвaх мoгут прoиcxoдить вoкруг ocи, пaрaллeльнoй пoзвoнoчнoму cтoлбу. При этих уcлoвиях живoтнoe мoжeт тoлькo пoлзaть, вoлoчacь пo зeмлe бpюшнoй пoвepхнocтью cвoeгo тeлa. 

У выcших фoрм прoиcxoдит пepecтaнoвкa: кoнeчнocти рacпoлaгaютcя ужe в caгиттaльнoй плocкocти пo oтнoшeнию к тeлу, пpичeм stylopodium пeрeднeй кoнeчнocти (плeчo) пoвopaчивaeтcя кзaди, a stуloрodium зaднeй кoнeчнocти (бeдрo) кпeрeди, вcлeдcтвиe зтoгo лoктeвoй cуcтaв cвoeй вeрxушкoй oбрaщaeтcя нaзaд, кoлeнный жe cycтaв впeрeд. 

B рeзультaтe вceх этих пeрeмeщeний живoтнoe, припoднимaяcь нaд зeмлeй, cтaнoвитcя нa вce чeтырe нoги и мoжeт пoльзoвaтьcя ими при хoждeнии и беге. 

Человек, единственный из всех приматов, ходит в вертикальном положении, опираясь только на задние конечности, которые у него стали нижними, находящимися на продолжении вертикальной оси тела. 

Передние конечности, ставшие у человека в силу его вертикального положения верхними, утратили локомоторную функцию. Благодаря трудовой деятельности, выделившей человека из среды животных, они превратились в хватательный орган, приспособленный для выполнения разнообразных и тонких движений, необходимых во время работы. Хотя передние конечности выполняют функцию хватания еще у обезьян, только у человека рука стала органом труда. Сообразно с этим кости руки более тонки и легки, чем кости нижней конечности и, кроме того, соединяются между собой очень подвижными сочленениями. В особенности развита пронация и супинация (вращение radii с поворотом кисти тылом вперед и наоборот). Кроме подвижности сочленений, свобода движений верхней конечности зависит в значительной мере еще от присутствия ключицы, которая отодвигает конечность к периферии. Еще особенность в скелете верхней конечности, свойственная человеку, это скручивание, torsio, плеча, которое возникает в связи с вертикальным положением тела; так как грудная клетка человека сдавлена спереди назад, а не с боков, как у четвероногих животных, то лопатка у человека прилегает к задней поверхности грудной клетки, будучи обращена своей суставной ямкой в латеральную сторону (у четвероногих ямки обращены книзу). В зависимости от этого суставная поверхность головки плеча, сочленяющаяся с лопаткой, поворачивается кнутри почти на 90 градусов по отношению к дистальному эпифизу той же кости. Торсия плеча развивается постепенно в течение индивидуального развития человека. 

Особенно приспосабливается к трудовой деятельности кисть. Запястные кости уменьшаются; наоборот, пальцы удлиняются и делаются весьма подвижными. Большой палец отставлен в сторону и может противопоставляться (оппозиция) всем остальным пальцам, включая и V, чего не могут делать обезьяны; некоторые из них могут доводить большой палец не далее III. К тому же большой палец у них короткий. Благодаря такому строению кисть человека способна не только захватывать предмет, как это имеет место у человекообразных обезьян, но и обхватывать его, что имеет большое значение для "хватательной функции" руки при работе. Все эти особенности строения верхней конечности человека возникли в результате усовершенствования руки в процессе трудовой деятельности. 

Нижние конечности человека служат только для передвижения тела в пространстве и вместе с тем являются подставками, на которые опирается вся тяжесть тела, поэтому кости нижней конечности толще, массивнее и подвижность между ними значительно меньше, чем у верхней конечности. Стопа как конечная опора тела потеряла свойства хватательной ноги, имеющейся у обезьян, вследствие чего пальцы, не играющие никакой роли в опоре, сильно укоротились. Большой палец стоит в ряду с другими и не отличается особой подвижностью, как на руке, но отмечается более мощное его развитие по сравнению с другими пальцами и тибиализация стопы. Стопа приобрела форму свода, сглаживаюшего, как пружина, толчки и сотрясения при ходьбе и беге. 

2.1.2 Онтогенез опорно-двигательного аппарата

2.1.2.1 Развитие скелета туловища
Образование любой кости происходит за счет молодых соединительных клеток мезенхимного происхождения - остеобластов, которые вырабатывают межклеточное костное вещество, играющее главную опорную роль. 

Соответственно отмеченным 3 стадиям развития скелета кости могут развиваться на почве соединительной или хрящевой ткани, поэтому различаются следующие виды окостенения (остеогенеза).

1. Эндесмальное окостенение (еn - внутри, desme - связка) происходит в соединительной ткани первичных, покровных, костей.

На определенном участке эмбриональной соединительной ткани, имеющей очертания будущей кости, благодаря деятельности остеобластов появляются островки костного вещества (точка окостенения). Из первичного центра процесс окостенения распространяется во все стороны лучеобразно путем наложения (аппозиции) костного вещества по периферии. Поверхностные слои соединительной ткани, из которой формируется покровная кость, остаются в виде надкостницы, со стороны которой происходит увеличение кости в толщину.

Осуществляется в четыре этапа:

1. Образование скелетогенного островка. В местах развития будущей кости происходит очаговое размножение мезенхимных клеток.
2. Дифференцировка клеточных островков. Формируется оксифильное вещество с коллагеновыми фибриллами – органическая матрица будущей костной ткани.

3. Кальцификация (импрегнация солями).
4. Формирование пластинчатой кости.

2. Перихондральное окостенение (peri - вокруг, chondros - хрящ) происходит на наружной поверхности хрящевых зачатков кости при участии надхрящницы (perichondrium).

Мезенхимный зачаток, имеющий очертания будущей кости, превращается в "кость", состоящую из хрящевой ткани и представляющую собой как бы хрящевую модель кости. Благодаря деятельности остеобластов надхрящницы, покрывающей хрящ снаружи, на поверхности его, непосредственно под надхрящницей, откладывается костная ткань, которая постепенно замещает ткань хрящевую и образует компактное костное вещество.

3. С переходом хрящевой модели кости в костную надхрящница становится надкостницей (periosteum) и дальнейшее отложение костной ткани идет за счет надкостницы - периостальное окостенение. Поэтому перихондральный и периостальный остеогенезы следуют один за другим.

4. Эндохондральное окостенение (endo, греч. - внутри, chondros - хрящ) совершается внутри хрящевых зачатков при участии надхрящницы, которая отдает отростки, содержащие сосуды, внутрь хряща. Проникая в глубь хряща вместе с сосудами, костеобразовательная ткань разрушает хрящ, предварительно подвергшийся обызвествлению (отложение в хряще извести и перерождение его клеток), и образует в центре хрящевой модели кости островок костной ткани (точка окостенения). Распространение процесса эндохондрального окостенения из центра к периферии приводит к формированию губчатого костного вещества. Происходит не прямое превращение хряща в кость, а его разрушение и замещение новой тканью, костной.

Характер и порядок окостенения функционально обусловлены также приспособлением организма к окружающей среде. Так, у водных позвоночных (например, костистых рыб) окостеневает путем перихондрального остеогенеза только средняя часть кости, которая, как во всяком рычаге, испытывает большую нагрузку (первичные ядра окостенения). То же наблюдается и у земноводных, у которых, однако, средняя часть кости окостеневает на большем пространстве, чем у рыб. С окончательным переходом на сушу к скелету предъявляются большие функциональные требования, связанные с более трудным, чем в воде, передвижением тела по земле и большей нагрузкой на кости. Поэтому у наземных позвоночных появляются вторичные точки окостенения, из которых у пресмыкающихся и птиц путем эндохондрального остеогенеза окостеневают и периферические отделы костей. У млекопитающих концы костей, участвующие в сочленениях, получают даже самостоятельные точки окостенения.

Такой порядок сохраняется и в онтогенезе человека, у которого окостенение также функционально обусловлено и начинается с наиболее нагружаемых центральных участков костей. Так, сначала на втором месяце утробной жизни возникают первичные точки, из которых развиваются основные части костей, несущие на себе наибольшую нагрузку, т.е. тела, или диафизы, diaphysis, трубчатых костей (dia, греч. - между, phyo - расту; часть кости, растущая между эпифизами) и концы диафиза, называемые метафизами, (metaphysis - позади, после).
Они окостеневают путем пери- и эндохондрального остеогенеза. Затем незадолго до рождения или в первые годы после рождения появляются вторичные точки, из которых образуются путем эндохондрального остеогенеза концы костей, участвующие в сочленениях, т.е. эпифизы, epiphysis (нарост, epi - над), трубчатых костей. Возникшее в центре хрящевого эпифиза ядро окостенения разрастается и становится костным эпифизом, построенным из губчатого вещества. От первоначальной хрящевой ткани остается на всю жизнь только тонкий слой ее на поверхности эпифиза, образующий суставной хрящ.

У детей, юношей и даже взрослых появляются добавочные островки окостенения, из которых окостеневают части кости, испытывающие тягу вследствие прикрепления к ним мышц и связок, называемые апофизами, apophysis (отросток, apo - от): например, большой вертел бедренной кости или добавочные точки на отростках поясничных позвонков, окостеневающих лишь у взрослых.

Так же функционально обусловлен и характер окостенения, связанный со строением кости. Так, кости и части костей, состоящие преимущественно из губчатого костного вещества (позвонки, грудина, кости запястья и предплюсны, эпифизы трубчатых костей и др.), окостеневают эндохондрально, а кости и части костей, построенные одновременно из губчатого и компактного вещества (основание черепа, диафизы трубчатых костей и др.), развиваются путем эндо- и перихондрального окостенения.

Ряд костей человека является продуктом слияния костей, самостоятельно существующих у животных. Отражая этот процесс слияния, развитие таких костей происходит за счет очагов окостенения, соответствующих по своему количеству и местоположению числу слившихся костей. Так, лопатка человека развивается из 2 костей, участвующих в плечевом поясе низших наземных позвоночных (лопатки и коракоида). Соответственно этому, кроме основных ядер окостенения в теле лопатки, возникают очаги окостенения в ее клювовидном отростке (бывшем коракоиде). Височная кость, срастающаяся из 3 костей, окостеневает из 3 групп костистых ядер. Таким образом, окостенение каждой кости отражает функционально обусловленный процесс филогенеза ее.

Рост кости. Длительный рост организма и огромная разница между размерами и формой эмбриональной и окончательной кости таковы, что делают неизбежной ее перестройку в течение роста; в процессе перестройки наряду с образованием новых остеонов идет параллельный процесс рассасывания (резорбция) старых, остатки которых можно видеть среди новообразующихся остеонов ("вставочные" системы пластинок). Рассасывание есть результат деятельности в кости особых клеток-остеокластов (clasis, греч.- ломание).

Благодаря работе последних почти вся эндохондральная кость диафиза рассасывается и в ней образуется полость (костномозговая полость). Рассасыванию подвергается также и слой перихондральной кости, но взамен исчезающей костной ткани откладываются новые слои ее со стороны надкостницы. В результате происходит рост молодой кости в толщину.

В течение всего периода детства и юности сохраняется прослойка хряща между эпифизом и метафизом, называемая эпифизарным хрящом, или пластинкой роста. За счет этого хряща кость растет в длину благодаря размножению его клеток, откладывающих промежуточное хрящевое вещество.

Впоследствии размножение клеток прекращается, эпифизарный хрящ уступает натиску костной ткани, и метафиз сливается с эпифизом - получается синостоз (костное сращение).

Таким образом, окостенение и рост кости есть результат жизнедеятельности остеобластов и остеокластов, выполняющих противоположные функции аппозиции и резорбции - созидания и разрушения.

2.1.2.1.1 Зависимость развития кости от внутренних фактов

Скелет, как и всякая система органов, является частью организма. На развитие костной системы влияет множемтво факторов, как внешних, так и внутренних.
Влияние внутренних факторов. Рентгенологическое исследование выявляет ряд морфологических изменений костей, зависящих от деятельности других органов. Особенно ясно при рентгенографии определяется связь между костной системой и эндокринными железами.

Активное включение половых желез влечет за собой начало полового созревания - пубертатный период, Перед этим, в предпубертатный период, усиливается деятельность гипофиза. К началу предпубертатного периода появляются все основные точки окостенения, причем отмечается половое различие в сроках их появления: у девочек на 1 - 4 года раньше, чем у мальчиков. Наступление предпубертатного периода, связанного с функцией гипофиза, совпадает с появлением точки окостенения в гороховидной кости, относящейся к категории сесамовидных костей.

Накануне пубертатного периода окостеневают и другие сесамовидные кости, а именно у пястно-фалангового сочленения I пальца. Начало пубертатного периода, когда, по выражению известного исследователя эндокринных желез Бидля, "половые железы'' начинают играть главную мелодию в эндокринном концерте", проявляется в костной системе наступлением синостозов между эпифизами и метафизами, причем самый первый такой синостоз наблюдается в I пястной кости. Поэтому на основании сопоставления его с другими данными о половом развитии (появление терминальной растительности, наступление менструаций и т. п.) синостоз I пястной кости считается показателем начинающегося полового созревания, т.е. показателем начала пубертатного периода; у ленинградских жителей синостоз I пястной кости наступает в возрасте 15 - 19 лет у юношей и в 13 - 18 лет у девушек, т.е. несколько раньше.

Полная половая зрелость также получает известное отражение в скелете; в это время заканчиваются синостозы эпифизов с метафизами во всех трубчатых костях, что наблюдается у женщин в возрасте 17-21 года, а у мужчин - в 19-23 года. Так как с окончанием процесса синостозирования заканчивается рост костей в длину, становится понятным, почему мужчины, у которых половое созревание завершается позже, чем у женщин, в массе имеют более высокий рост, чем женщины.

Учитывая эту связь костной системы с эндокринной, и сопоставляя данные о возрастных особенностях скелета с данными о половом созревании и общем развитии организма, можно говорить о так называемом костном возрасте. Благодаря этому рентгенологической картине некоторых отделов скелета, особенно кисти, можно определить возраст данного индивидуума или судить о правильности у него процесса окостенения, что имеет практическое значение для диагностики, судебной медицины и пр. При этом, если "паспортный" возраст указывает на число прожитых лет (т.е. на количественную сторону), то "костный" возраст до известной степени свидетельствует о качественной их стороне.

При рентгенологическом исследовании выявляется также зависимость строения кости от состояния нервной системы, которая, регулируя все процессы в организме, осуществляет, в частности, трофическую функцию кости, при усиленной трофической функции нервной системы в кости откладывается больше костной ткани и она становится более плотной, компактной (остеосклероз). Наоборот, при ослаблении трофики наблюдается разрежение кости - остеопороз. Нервная система оказывает также влияние на кость через мускулатуру, сокращением которой она управляет (о чем будет сказано ниже). Наконец, различные части центральной и периферической нервной системы обусловливают форму окружающих и прилегающих костей. Так, все позвонки образуют позвоночный канал вокруг спинного мозга. Кости черепа образуют костную коробку вокруг головного мозга и приобретают форму последнего. Вообще костная ткань развивается вокруг элементов периферической нервной системы, в результате чего возникают костные каналы, борозды и ямки, служащие для прохождения нервов и других нервных образований (узлов).

Развитие кости находится также в весьма тесной зависимости от кровеносной системы. Весь процесс окостенения от момента появления первой точки окостенения до окончания синостозирования проходит при непосредственном участии сосудов, которые, проникая в хрящ, способствуют его разрушению и замещению костной тканью. При этом костные пластинки откладываются в определенном порядке вокруг кровеносных сосудов, образуя остеоны с центральным каналом для соответствующего сосуда. Следовательно, кость при своем возникновении строится вокруг сосудов. Этим же объясняется образование сосудистых каналов и борозд в костях на месте прохождения и прилегания к ним артерий и вен.

Окостенение и рост кости после рождения также протекает в тесной зависимости от кровоснабжения. Можно наметить ряд этапов возрастной изменчивости кости, связанной с соответствующими изменениями кровеносного русла.

1. Неонатальный этап, свойственный плоду (последние месяцы внутри-утробного развития) и новорожденному, сосудистое русло кости разделено на ряд сосудистых районов (эпифиз, диафиз, метафиз, апофиз), которые между собой не сообщаются (замкнутость, изолированность) и в пределах которых сосуды не соединяются друг с другом, не анастомозируют (концевой характер сосудов, "конечность").

2. Инфантильный этап, свойственный детям до начала наступления синостозов ; сосудистые районы еще разобщены, но в пределах каждого из них сосуды анастомозируют друг с другом и концевой характер их исчезает ("замкнутость").

3. Ювенильный этап, свойственный юношам, начинается установлением связей между сосудами эпифиза и метафиза через эпифизарный хрящ, в силу чего начинает исчезать и "замкнутость" эпифизарных, метафизарных н диафизарных сосудов.

4. Зрелый этап, свойственный взрослым; наступают синостозы и все внутрикостные сосуды составляют единую систему: они не "замкнуты" и не "конечны".

5. Сенильный этап, свойственный старикам; сосуды становятся тоньше и вся сосудистая сеть беднее.

На форму и положение костей влияют и внутренности, для которых они образуют костные вместилища, ложа, ямки и т.п.

Формирование скелета и органов относится к началу эмбриональной жизни; при своем развитии они оказывают влияние друг на друга, почему и получается соответствие органов и их костных вместилищ, например грудной клетки и легких, таза и его органов, черепа и мозга и т.п.

В свете этих взаимоотношений нужно рассматривать развитие всего скелета.

2.1.2.1.2 Влияние внешних (социальных) факторов на строение и развитие скелета

Воздействуя на природу в процессе трудовой деятельности, человек приводит в движение свои естественные орудия: руки, ноги, пальцы и пр. В орудиях же труда он приобретает новые искусственные органы, которые дополняют и удлиняют естественные органы тела, изменяя их строение. Следовательно, трудовые процессы оказывают значительные влияния на тело человека в целом, на его аппарат движения, включая и костную систему.

Особенно ярко отражается на скелете работа мышц. В местах прикреплений сухожилий образуются выступы (бугры, отростки, шероховатости), а на местах прикрепления мышечных пучков - ровные или вогнутые поверхности (ямки). Чем сильнее развита мускулатура, тем лучше выражены на костях места прикрепления мышц.

Вот почему рельеф кости, обусловленный прикреплением мускулатуры, у взрослого выражен сильнее, чем у ребенка, у мужчин - сильнее, чем у женщин.

Длительные и систематические сокращения мускулатуры, как это имеет место при физических упражнениях и профессиональной работе, постепенно вызывает через рефлекторные механизмы нервной системы изменение обмена веществ в кости, в результате чего наблюдается увеличение костного вещества, названное рабочей гипертрофией.

Эта рабочая гипертрофия обусловливает изменения величины, формы и строения костей, легко определяемые рентгенологически на живых людях.

У лиц, занимающихся физкультурой, скелет развит значительно лучше, чем у лиц, не занимающихся. У детей более крепкого телосложения костная система дифференцируется гораздо лучше, чем у детей слабого телосложения. Благодаря рациональным физическим мероприятиям скелет детей развивается лучше во всех отделах, включая и грудную клетку, что благотворно отражается на развитии заключенных в ней жизненно важных органов (сердце, легкие). Следовательно, данные о развитии скелета важны для школьной гигиены. Изменения костей под воздействием физической нагрузки являются результатом функциональных условий. Об этом свидетельствуют следующие факторы. Если симметричные конечности нагружаются одинаково, то и кости с обеих сторон утолщаются одинаково. Если же нагружается больше правая или левая рука или нога, то более утолщаются соответствующие кости правой или левой конечности. Следовательно, не только врожденные факторы (право- или леворукость) являются решающими в степени развития костного вещества, но также и характер физической нагрузки после рождения в течение всей жизни человека.

Эта закономерность позволяет путем физических упражнений направленно воздействовать на рост костей и способствует гармоничному развитию тела человека. В этом, в частности, заключается действенность анатомии. На этой же закономерности основана лечебная физкультура, помогающая заживлению костных повреждений.

Яркой иллюстрацией роли функции в формообразовании кости может служить образование патологического сустава после перелома. В случае несрастания костных отломков концы их благодаря длительному трению друг о друга под влиянием сокращения мускулатуры приобретают форму гладких суставных поверхностей и на месте бывшего перелома обрауется так называемый ложный сустав (псевдоартроз). Или другой пример. Если пересадить кусок большеберцовой кости взамен резецированного участка другой, плечевой или бедренной, то пересаженный кусок кости (трансплантат) постепенно приобретет строение той кости (плечевой или бедренной), в которую он пересажен. Архитектоника пересаженного участка подвергается перестройке соответственно новым функциональным требованиям, предъявляемым к трансплантату.

Индивидуальная изменчивость костной системы обусловлена как биологическими, так и социальными факторами. Раздражители внешней среды воспринимаются организмом биологически и приводят к перестройке скелета. Способность костной ткани приспосабливаться к меняющимся функциональным потребностям путем перестройки есть биологическая причина изменчивости костей, а характер нагрузки, интенсивность труда, образ жизни данного человека и другие социальные моменты есть социальные причины этой изменчивости.

Таким образом, кость - это один из весьма пластичных органов нашего тела, который под влиянием внутренних и внешних факторов претерпевает значительные изменения. Многие из этих изменений выявляются рентгенографически, и поэтому рентгенологическая картина скелета становится зеркалом, отражающим до известной степени жизнь организма.

Глубокое изучение нормальной структуры костей с учетом условий труда и быта имеет большое значение для решения вопроса о переходе нормы в патологию вследствие усиленной нагрузки, выходящей за пределы нормы. Такое направление анатомической науки называется анатомией людей различных профессий (М.Г.Привес).

2.1.2.1.3 Развитие конечностей

Первые зачатки конечностей у человека появляются на 3-4й неделе эмбриональной жизни в форме горизонтальных выступов по бокам тела зародыша, напоминающих собой плавники. Они образованы мезенхимой, которая происходит из соматомезодермы мезодермы боковой пластинки и покрыты слоем кубических клеток эктодермы. Мезенхима стимулирует утолщение эктодермы на кончике почки конечностей, где образуется верхушечный эктодермальный гребень (AER). 

На шестой неделе эмбрионального развития концевые отделы почек конечностей сплющиваются, формируя примитивную пластинку кисти и примитивную пластинку стопы. Выступы расширяются в кругловатую пластинку (зачаток кисти и стопы), в которой еще нельзя различить пальцев. Последние намечаются в пластинке позже в виде пяти лучей. Затем развиваются элементы предплечья и голени, и, наконец, плеча и бедра. Таким образом, развитие отдельных звеньев конечности идет в таком порядке: сначала дистальные звенья, затем средние и, наконец, проксимальные, как будто из туловища вырастает при развитии верхней конечности сначала кисть, затем предплечье и, наконец, плечо, при развитии нижней - стопа, голень, бедро.

2.1.2.1.4 Точки окостенения и синостозирования костей
2.1.2.1.4.1 Позвоночный столб

Тела позвонков сплющены кверху, поперечный диаметр больше продольного. Со временем тела позвонков приобретают цилиндрическую форму. Позвонки развиваются из хряща посредством нескольких точек окостенения: одна для тела позвонка и по одной для каждого отростка. 

Позвоночный столб у новорожденных имеет относительно большую длину. После рождения сильнее всего растёт в длину поясничный отдел позвоночника, а доля шейной части уменьшается. 

Изгибы позвоночного столба слабо выражены и формируются постепенно в результате перехода ребенка в вертикальное положение. 

При рождении позвоночный столб содержит намного больше отдельных костных элементов, чем у взрослого. Типичные позвонки состоят у новорождённого из трёх костных частей - тела и двух половинок дуги, соединённых гиалиновым хрящом. 

Атлант состоит из двух частей, осевой позвонок - из трёх, т. к. кроме тела и двух половин дуги он имеет центр окостенения в зубе. На 3-4 месяце начинается синостозирование дуг у нижних грудных и верхних поясничных позвонков, и на 2-ом - 3-ем году жизни половинки дуг сливаются почти на всём протяжении позвоночного столба. Тела позвонков срастаются с дугами в возрасте 3-6 лет. Крестцовые позвонки у детей раздельны и соединяются между собой хрящевыми пластинками, срастание их начинается с 16 лет и завершается к 25 годам. В копчике новорожденных есть лишь одна точка окостенения. 

2.1.2.1.4.2 Грудная клетка

Грудная клетка у новорождённых имеет форму усеченного конуса. Поперечный и сагиттальный размеры почти одинаковы.

Окостенение ребер начинается одновременно с окостенением 12 грудных позвонков на третьем месяце эмбрионального развития. Ядро окостенения появляется в области угла ребра. Добавочные точки окостенения закладываются в головках и бугорках рёбер в возрасте 8-15 лет, их синостоз с костной частью ребра наступает в 22-25 лет. Грудина у новорождённого состоит из нескольких фрагментов, есть одна точка окостенения в рукоятке и четыре точки окостенения в теле грудины. синостозы между костями грудины начинаются с 4 лет и продолжаются до 25 лет. 

Скелет грудной клетки новорождённого содержит много хряща и легко сгибается. Рёбра у плода располагаются наклонно, но с началом дыхания приобретают горизонтальное положение. В первые 2 года жизни ребёнка грудная клетка быстро растёт. Изменение статики тела, переход его в постоянное вертикальное положение изменяет форму грудной клетки ребёнка. К 3-м годам возрастает наклон рёбер, грудина опускается по отношению к позвонкам. Формирование грудного изгиба позвоночника вызывает уплощение грудной клетки в переднезаднем направлении. Развитие мышц плечевого пояса способствует расширению её верхнего отдела. 

2.1.2.1.4.3 Верхние конечности: пояс и свободная конечность

Верхние конечности новорождённых относительно туловища короткие. Их быстрое удлинение происходит в 4-5 лет после рождения, изменяются пропорции звеньев верхней конечности. Наиболее быстро растут в длину плечо и пальцы кисти. Ключица мало изменяется по форму в постнатальном периоде. Лопатки у новорождённых расположены грудной клетке более латерально. В процессе роста они перемещаю назад, что влечет за собой изменение положения головки плечевой кости и способствует более сильному скручиванию её тела. 

Окостенение ключицы происходит за счет 2-х ядер: основного и эпифизарного, которое появляется на 6 неделе эмбрионального развия16 и вторичного эпифизарного. К концу 4-го месяца внутриутробной жизни процесс окостенения в ней заканчивается, за исключением грудного конца. Это первая кость, претерпевающая процесс окостенения, и последняя по сращению её составных частей. 

Лопатка развивается из хрящевой ткани: из 1 основного и 8 вторичных ядер окостенения. Основное появляется к концу 2-го месяца эмбрионального развития, вблизи шейки лопатки. 

Плечевая кость развивается из хрящевого остова. Основное ядро окостенения появляется в диафизе на 40-45 день эмбрионального периода. Верхний эпифиз имеет 3 вторичных ядра, а нижний - 4 вторичных ядра окостенения. Эпифизы срастаются с диафизом в .17-20 лет (I-нижний), и в 20-25 лет (верхний). 

Лучевая кость развивается из хрящевого остова посредством ядер окостенения, расположенных в диафизе и эпифизах. 

Локтевая кость также развивается из хрящевого остова с помощь 3х ядер окостенения, расположенных в диафизе и эпифизах. 

Из костей кисти у новорождённого окостеневают только диафиз трубчатых костей и кости запястья к моменту рождения находятся ещё на хрящевой стадии развития. Точки окостенения костей запястья появляются начиная с 2х месяцев жизни ребёнка и заканчивая 5-6 годам Ядра окостенения в эпифизах коротких трубчатых костей появляются 2-3 году жизни. 

Кисть является наиболее удобным объектом для рентгенологического исследования развития костной системы человека. На рентгенограмме кисти новорожденного можно видеть, что окостенению подверглись только диафизы трубчатых костей, развившиеся из основных точек окостенения еще в утробной жизни (начиная со 2-го месяца). Эпифизы трубчатых костей и кости запястья находятся еще в хрящевой стадии развития и потому на рентгенограмме они не видны. В дальнейшем обнаруживаются следующие возрастные изменения скелета кисти.

I. Последовательное появление точек окостенения в костях запястья и в эпифизах трубчатых костей.

Для более легкого запоминания сроков и порядка окостенения костей запястья можно пользоваться следующим приемом: если держать перед собой рентгенограмму кисти пальцами вниз и лучевым краем направо, то порядок появления точек окостенения в костях запястья будет соответствовать ходу часовой стрелки, начиная от головчатой кости. При этом следует учесть, что срок появления костного ядра трехгранной кости соответствует числу ее граней (3 года); в дальнейшем достаточно к каждой соседней (по ходу часовой стрелки) прибавлять по одному году, чтобы получить срок окостенения. В результате порядок окостенения костей запястья будет следующим: capitatum (2мес), hamatum (3 мес), triquetrum (3 года), lunatum (4 года), scaphoideum (5 лет), trapezium et trapezoideum (5 и 6 лет).

Иногда на рентгенограмме новорожденного могут быть обнаружены костные ядра головчатой и крючковидной костей; это наряду с другими симптомами может служить признаком доношенности плода. Точки окостенения в истинных эпифизах коротких трубчатых костей появляются на 2-3-м году. На противоположных концах этих костей иногда прослеживается самостоятельное окостенения ложных эпифизов (псевдоэпифизов). В дистальных эпифизах длинных трубчатых костей ядра окостенения появляются в лучевой кости на 1-2 -м году и в локтевой - на 7-8-м году. В сесамовидных костях точки окостенения появляются в препубертатном периоде, в гороховидной - у девочек в 7-12 лет, у мальчиков в 10-15 лет, в пястно-фаланговых I пальца - у девочек в 10-15 лет, у мальчиков в 13-17 лет. Иногда сесамовидные кости развиваются из двух точек окостенения, сохраняющихся отдельно,- ossa sesamoidea bipartita.

II. Наступление синостозов в трубчатых костях у мужчин в 19-23 года, у женщин в 17-21 год. 
По новейшим исследованиям, эти сроки значительно изменились в сторону более раннего возраста. Знание срока и порядка окостенения позволяет определить заболевания эндокринных желез и других систем организма, когда наблюдается извращение окостенения.

III. Старение скелета кисти характеризуется общими признаками старения костной системы.

Из изложенного видно, что скелет кисти, состоящий из большого числа костей, претерпевает значительные возрастные изменения. Поэтому при рентгенологическом исследовании отмечается много морфологических деталей, служащих опорными пунктами для определения "костного" возраста.

В процессе эволюции человека в связи с его трудовой деятельностью кости запястья прогрессируют в своем развитии. Так, у неандертальцев длина головчатой кости равнялась 20-25 мм, а у современного человека она увеличилась до 28 мм. Происходит также укрепление области запястья, которая относительно слаба у человекообразных обезьян и неандертальцев. У современного человека кости запястья так прочно скреплены связками, что уменьшается их подвижность, но зато возрастает прочность. Удар по одной из запястных костей равномерно распределяется между остальными и ослабляется, поэтому переломы в запястье сравнительно редки.

2.1.2.1.4.4 Нижние конечности: пояс и свободная конечность

Кости таза отстают в своём развитии от костей плечевого пояса. У новорождённого таз располагается высоко, достигая 3-го поясничного сегмента. По форме он напоминает узкую и высокую воронку, подвздошные крылья почти не расходятся, мыс образован l-м и 2-м крестцовыми позвонками и слабо вдаётся в полость таза; сагиттальный разрез полости таза преобладает над поперечным. В первые три года таз интенсивно растёт, его формы преобразуются, положение его становится более горизонтальным. Вертлужная впадина тазовой кости, имеет малую глубину, что приводит к повышенной подвижности, тазобедренных суставов. Это часто приводит к врождённому вывиху бедра. 

Тазовая кость имеет три основные точки окостенения для подвздошной, седалищной и лонной костей, которые появляются на 3-5 месяцах внутриутробного развития. Вторичные точки окостенения лежа,. в основе развития вертлужной впадины, гребня подвздошной кости, седалищного бугра. 

Кости свободной нижней конечности новорождённого имеют. относительно меньшую длину, чем у взрослого. В постнатальном периоде нижние конечности растут в длину быстрее, чем туловище и верхние конечности, причём наиболее интенсивно растёт бедро, слабее голень и стопа. Бедренная кость новорождённого короткая и относительно толстая, скручена сильнее, чем у взрослого, что облегчает приведение согнутых ног к туловищу. После рождения скрученность бедренной кости уменьшается, а угол шейки увеличивается. Развивается бедренная кость из 5-ти точек окостенения, одной основной, для тела кости, и 4х вторичных, для развития тела и вертелов. 

Надколенник развивается из нескольких точек окостенения, которые сливаются вместе в 3-5 лет. 

Большеберцовая кость развивается из основного диафизарного ядра, окостенения и 3-х вторичных (эпифизарных). Сращение диафиза и эпифиза происходит в краниально-каудальном направлении и заканчивается в 17-18 лет. Отсутствие верхнего и нижнего эпифизарных ядер окостенения говорит о недоношенности плода. 

Малоберцовая кость развивается из 3-х ядер окостенения (основное диафизарное и 2 вторичных эпифизарных). Сращение эпифизов с диафизом происходит в 15 - 17 лет. 

Стопа у новорожденных и детей младенческого возраста находится в полусупинированном положении. Когда ребенок начинает ходить, он опирается преимущественно на медиальную сторону стопы. Свод стопы формируется в течение первых двух лет жизни в связи с развитием опорной функции и укреплением связочного аппарата. Каждая кость предплюсны стопы имеет по 1 точке окостенения, которые появляются в разные периоды: начиная с 5-6 месяца внутриутробного развития (пяточная кость) и заканчивается к 3-5 годам постнатального периода. Пяточная кость имеет 2 ядра окостенения, и ее части срастаются лишь в 16-20 лет. 

В плюсневых костях и фалангах пальцев основные точки окостенения появляются начиная с 2,5 месяцев внутриутробно развития, а вторичные в 3-4 года. Сращение диафизов с эпифиза происходит в 15-20 лет при развитии дополнительных точек окостенения предплюсны и сесамовидных костей.
	Таблица 6. Точки окостенения и синостозирования костей (По Сапину М.Р., 1996)



	Кость 


	Место появления точки окостенения
	Срок появления 


	Срок сращения с телом кости (синостозирования), годы 

	Лопатка
	Шейка лопатки 


	Конец 2-го месяца 
	3-7

	
	Клювовидный отросток
	1 год 


	15-17

	
	Акромион
	15-18 лет 


	18-19

	
	Медиальный край
	15-19 »
	20-21

	
	Грудной конец 


	16-18 »
	20-25

	Плечевая кость
	Головка 
	1 год (7 мес. внутри​утробного развития-2 года) 
	3-7

	
	Большой бугорок
	1-5 лет 
	3-7

	
	Малый бугорок
	1-5 » 
	15-25

	
	Головка мыщелка
	1-5 » 
	13-21

	
	Латеральный надмыщелок
	4-18 » 
	13-21

	
	Медиальный надмыщелок 
	4-11 »
	

	
	Блок 
	7-16 »
	13-21

	Локтевая кость 
	Проксимальный эпифиз 

Дистальный эпифиз 
	7-14 лет 

3-14 » 
	13-20

	Лучевая кость
	Проксимальный эпифиз

Дистальный эпифиз
	2,5-10 »

4-9 »
	13-20

15-25

	Запястье
	Головчатая кость
	1 год
	13-21

15-25

	
	Крючковидная »
	1 » 
	

	
	Трехгранная »
	6 мес.- 7,5 года
	

	
	Полулунная »
	6 » -9,5 »
	

	
	Ладьевидная »
	2,5-9 лет
	

	
	Кость-трапеция
	1,5-10 »
	

	
	Трапециевидная кость
	2,5-9 »
	

	
	Гороховидная
	6,5-16,5 года
	

	Пястные кости
	Эпифизы
	10 мес.- 7 лет 
	15-25

	Фаланги
	Эпифизы
	5»-7» 
	14-21

	Тазовая кость
	Гребень, ости, седалищ​ный бугор, лобковый бугор
	13-15 » 
	20-25

	Бедренная кость 
	Головка 
	1-2 » 
	15-22

	
	Большой вертел 
	1,5-9 
» 
	14-22

	
	Малый вертел 
	6-14 
» 
	14-22

	
	Нижний эпифиз 
	6 мес. внутриутроб​ного развития- 

3 мес.1го года жизни 
	15-24

	Надколенник
	
	2-6 лет 
	15-24

	Большеберцовая кость
	Проксимальный эпифиз 


	7 мес. внутриутроб​ного развития - 4 года
	16-25

	
	Бугристость 
	6-16 лет 
	17-24

	
	Дистальный эпифиз
	1-2 года 
	14-24

	Малоберцовая кость 
	Проксимальный эпифиз 

Дистальный эпифиз 



	2-6 лет 

3 мес-3 года 


	17-25

15-25

	Предплюсна
	Пяточная, таранная, кубовидная кости
	5-6 мес. Внутриутробного развития- 1 год 
	12-22

	
	Бугор пяточной кости
	5-12 лет
	

	
	Латеральная клиновидная кость
	9 мес. внутриутробного развития - 3-5 года 
	

	
	Медиальная клиновидная кость
	9 мес. внутриутробного развития - 4 года 
	

	
	Промежуточная клиновидная кость
	9 мес. внутриутробного развития - 5 лет 
	

	
	Ладьевидная кость
	3 мес. внутриутробного развития -5 лет
	

	Плюсневые кости 
	Эпифизы
	1,5-7 лет
	13-22

	Фаланги
	Эпифизы
	1,5-7,5 года
	11-22


2.1.2.1.5 Аномалии развития скелета туловища

2.1.2.1.5.1 Аномалии развитии позвоночного столба 

Сращение I шейного позвонка с черепом (ассимиляция атланта) может комбинироваться с расщеплением задней его дуги. Аномалии такого рода (spina bifida) встречаются и у других позвонков, чаще всего у поясничных и крестцовых. 

Щель может затрагивать только костную ткань. В этом случае костный дефект покрыт кожей и спинной мозг не повреждён (закрытая щель позвоночника). Но этот дефект может быть и открытым, с выпадением части спинного мозга или его оболочек – открытая щель позвоночника (у 0,1% новорожденных). 

Число крестцовых позвонков за счет ассимиляции поясничных может достигать 6-7 (сакрализация) при соответствующем удлинении крестцового канала и увеличении количества крестцовых отверстий. Редко наблюдается уменьшение числа крестцовых позвонков до четырех при увеличении количества поясничных (люмбализация). 
Процесс формирования и дальнейшего превращения сегментированных склеротомов в позвоночнике носит сложный характер, поэтому неудивительно, что часто два соседних позвонка срастаются асимметрично, или же половина позвонка отсутствует, что вызывает сколиоз (боковое искривление позвоночника).

Количество позвонков может быть увеличено или уменьшено. Типичным примером является синдром Клиппеля-Фейля. При этом количество шейных позвонков уменьшено, а другие позвонки сращены или имеют аномальную форму. Эти дефекты обычно комбинируются с другими аномалиями развития.

Изучение филогенеза скелета туловища способствует пониманию аномалий развития костей. 
Обычное число ребер (12 пар) может увеличиваться за счет развития с одной стороны или с двух сторон добавочного ребра, соединяющегося с VII шейным (шейные ребра) или с I поясничным (поясничные ребра) позвонком. Эти аномалии указывают на возврат к прошлому, так как у далеких предков человека ребра отходили от всех позвонков. В редких случаях отсутствует XII ребро с одной стороны или с двух сторон одновременно; еще реже не бывает XI ребра. Аномалии ребер в свою очередь отражаются на форме соответствующих позвонков. При наличии шейных ребер VII шейный позвонок приобретает сходство с грудным. В случае наличия XIII пар ребер увеличивается число типичных грудных позвонков,

Передние концы ребер могут срастаться друг с другом или, наоборот, расщепляться. 
Возможно наличие круглого - или овального отверстия в теле грудины и в мечевидном отростке. Реже грудина расщеплена вдоль: ее парная закладка не срослась на том или ином протяжении.

Скелет туловища человека в связи с прямохождением достигает наивысшего развития и этим отличается от скелета млекопитающих. Вертикальное положение тела человека сказывается на конфигурации грудной клетки.

2.1.2.1.5.2 Варианты и аномалии развития скелета конечностей

Меромелия – отсутствие части конечностей.
Амелия – отсутствие одной или нескольких конечностей.
Фокомелия – рудиментарная кость или стопа прикрепляется к туловищу при помощи маленьких косточек неправильной формы.
Микромелия – все сегменты на месте, но они ненормально малы.

Полидактилия – добавочные пальцы кисти или стопы обычно двусторонне, тогда как отсутствие пальца, например большого (эктродактилия) чаще наблюдается на одной из конечностей.
Синдактилия – аномальное сращение пальцев кисти или стопы 

Наиболее чувствителен к действию тератогенов (например, талидомид), которые вызывают дефекты конечностей, эмбрион возрастом 4-5 недель.
Щель кисти и стопы (деформация типа клешни рака) – образование аномальной щели между второй и четвёртой пястной или плюсневой костью соответственно. Третий палец обычно отсутствует, а первый и второй, также как четвёртый и пятый сращены между собой.

Синполидактилия – сочетание синдактилии с полидактилией.
Врождённое отсутствие или недоразвитие лучевой кости сопровождается синдромом краниосиностоза-лучевой аплазии. Также может наблюдаться отсутствие (эктродактилия) большого пальца и короткая искривлённая локтевая кость.

Амниотические перетяжки могут вызвать циркулярные пережатия конечностей, пальцев и даже их ампутацию.

Врождённый вывих бедренного сустава возникает вследствие недостаточного развития fossa acetabulum и головки бедренной кости. Аномалия является довольно распространённой, но чаще встречается у девочек. Дефект часто сопровождается слабостью суставной капсулы. 
Синдром кисть-стопа-половые органы – характеризуется сращение кистей запястья и присутствием маленьких коротких пальцев. У плодов женского пола матка частично (двурогая матка) или полностью (двойная матка) разделена, а наружное отверстие мочеточника принимает ненормальное положение. У плодов мужского пола - частые гипоспадии.

Варианты и аномалии развития отдельных костей

Лопатка. Глубина вырезки лопатки варьирует, иногда ее края срастаются и вместо вырезки образуется отверстие. В редких случаях точка окостенения в акромионе не прирастает к ости лопатки. В результате между акромионом и остью в течение всей жизни сохраняется хрящевая прослойка.

Ключица. Изгибы ее могут варьировать. Конусовидный бугорок и трапециевидная линия на ключице не всегда определяются.

Плечевая кость. Над медиальным надмыщелком может быть отросток - processus supracondylaris. Иногда он очень длинный и, загибаясь, образует отверстие.

Локтевая и лучевая кости. Локтевой отросток не срастается с телом локтевой кости. Лучевая кость может отсутствовать (редкая аномалия).

Кости кисти. В редких случаях развиваются добавочные кости запястья, в частности центральная кость, os centrale. Возможно развитие добавочных пальцев (полидактилия). Добавочный палец обычно располагается со стороны мизинца, реже со стороны большого пальца.

Тазовая кость. В центре подвздошной ямки может быть отверстие. В отдельных случаях подвздошные ости сильно удлинены.

Бедренная кость. Ягодичная бугристость сильно выражена, на ее месте образуется бугор - третий вертел, trochanter tertius.

Кости голени. Тело большеберцовой кости может быть не трехгранным, а уплощенным.

Кости стопы. Возможно развитие добавочных костей предплюсны. Так, задний отросток таранной кости превращается в самостоятельную треугольную кость (os trigonum); медиальная клиновидная кость разделяется на две самостоятельные кости и др.

2.1.2.2 Развитие черепа
Череп, как скелет головы, обусловлен в своем развитии названными выше органами животной и растительной жизни.

Мозговой череп развивается в связи с головным мозгом и органами чувств. У животных, не имеющих головного мозга, нет и мозгового черепа.

У хордовых (ланцетник), у которых головной мозг находится в зачаточном состоянии, он окружен соединительнотканной оболочкой (перепончатый череп).

С развитием головного мозга у рыб вокруг последнего образуется защитная коробка, которая у хрящевых рыб (акуловых) приобретает хрящевую ткань (хрящевой череп), а у костистых - костную (начало образования костного черепа).

С выходом животных из воды на сушу (земноводные) происходит дальнейшая замена хрящевой ткани костной, необходимой для защиты, опоры и движения в условиях наземного существования.

У остальных классов позвоночных соединительная и хрящевая ткани почти полностью вытесняются костной, и формируется костный череп, отличающийся большей прочностью. Развитие отдельных костей черепа также определяется теми же факторами. Этим объясняется сравнительно простое устройство костей свода черепа (например, теменной) и весьма сложное строение костей основания, например височной, участвующей во всех функциях черепа и являющейся вместилищем для органов слуха и гравитации.

У наземных животных число костей уменьшается, но строение их усложняется, ибо ряд костей представляет продукт сращения ранее самостоятельных костных образований.

У млекопитающих мозговой череп и висцеральный тесно срастаются между собой. У человека в связи с наибольшим развитием головного мозга и органов чувств neurocranium достигает значительной величины и преобладает над висцеральным черепом.

Висцеральный череп развивается из материала парных жаберных дуг, заключенных в боковых стенках головного отдела первичной кишки.

У низших позвоночных, живущих в воде, жаберные дуги залегают метамерно между жаберными щелями, через которые вода проходит к жабрам, являющимся органами дыхания водного типа.

В I и II жаберных дугах выделяют дорсальную и вентральную части.

Из дорсальной части I дуги развивается (частично) верхняя челюсть, а вентральная часть I дуги принимает участие в развитии нижней челюсти. Поэтому в первой дуге различают processus maxillaris и processus mandibularis.

С выходом животных из воды на сушу постепенно развиваются легкие, т.е. органы дыхания воздушного типа, а жабры утрачивают свое значение.

В связи с этим жаберные карманы у наземных позвоночных и человека имеются только в зародышевом периоде, а материал жаберных дуг идет на построение костей лица. Таким образом, движущими силами эволюции скелета головы являются переход от водной жизни к наземной (земноводные), приспособление к условиям жизни на суше (остальные классы позвоночных, особенно млекопитающие) и наивысшее развитие мозга и его орудий - органов чувств, а также появление речи (человек).

Отражая эту линию эволюции, череп человека в онтогенезе проходит 3 стадии развития: 
1. Соединительнотканную;

2. Хрящевую

3. Костную.

Переход второй стадии в третью, т.е. формирование вторичных костей на почве хряща, длится в течение всей жизни человека. Даже у взрослого сохраняются остатки хрящевой ткани между костями в виде их хрящевых соединений (синхондрозов). Свод черепа, служащий только для защиты головного мозга, развивается непосредственно из перепончатого черепа, минуя стадию хряща. Переход соединительной ткани в костную здесь также совершается в течение всей жизни человека. Остатки неокостеневшей соединительной ткани сохраняются между костями черепа в виде родничков у новорожденных и швов у детей и взрослых. Мозговой череп, представляющий продолжение позвоночного столба, развивается из склеротомов головных сомитов, которые закладываются в числе 3 - 4 пар в затылочной области вокруг переднего конца chorda dorsalis.

Мезенхима склеротомов, окружая пузыри головного мозга и развивающиеся органы чувств, образует хрящевую капсулу, cranium primordiale (первоначальный), которая в отличие от позвоночного столба остается несегментированной. Хорда проникает в череп до гипофиза, hypophysis, вследствие чего череп делят по отношению к хорде на хордальную и прехордальную части. В прехордальной части впереди гипофиза закладывается еще пара хрящей, или черепных перекладин, trabeculae cranii, которые находятся в связи с лежащей впереди хрящевой носовой капсулой, облекающей орган обоняния. 

По бокам от хорды располагаются хрящевые пластинки parachordalia. Впоследствии trabeculae cranii срастаются с parachordalia в одну хрящевую пластинку, а parachordalia - с хрящевыми слуховыми капсулами, облекающими зачатки органа слуха. Между носовой и слуховой капсулами с каждой стороны черепа получается углубление для органа зрения.

Отражая слияние в процессе эволюции в более крупные образования, кости основания черепа возникают из отдельных костных образований (ранее бывших самостоятельными), которые сливаются вместе и образуют смешанные кости. Об этом будет сказано при описании отдельных костей основания черепа.

Преобразуются и хрящи жаберных дуг: верхняя часть (первой жаберной или челюстной дуги) участвует в формировании верхней челюсти. На вентральном хряще той же дуги образуется нижняя челюсть, которая прикрепляется к височной кости посредством височно-нижнечелюстного сустава.

Остальные части хрящей жаберной дуги превращаются в слуховые косточки: молоточек и наковальню. Верхний отдел второй жаберной дуги (гиоидной) идет на образование третьей слуховой косточки-стремени. Все три слуховые косточки не имеют отношения к костям лица и помещаются в барабанной полости, развивающейся из первого жаберного кармана и составляющей среднее ухо. 

Остальная часть подъязычной дуги идет на построение подъязычной кости (малых рогов и отчасти тела) и шиловидных отростков височной кости вместе с lig. stylohyoideum.

Третья жаберная дуга дает остальные части тела подъязычной кости и ее большие рога. Из остальных жаберных дуг происходят хрящи гортани, не имеющие отношения к скелету.

Таким образом, у человека кости черепа по своему развитию могут быть разделены на 3 группы.

1. Кости, образующие мозговую капсулу:

· а) развивающиеся на основе соединительной ткани - кости свода: теменные, лобная, верхняя часть чешуи затылочной кости, чешуя и барабанная часть височной кости; 

· б) развивающиеся на основе хряща - кости основания: клиновидная (за исключением медиальной пластинки крыловидного отростка), нижняя часть чешуи, базилярная и латеральные части затылочной кости, каменистая часть височной кости.

2. Кости, развивающиеся в связи с носовой капсулой:

· а) на основе соединительной ткани - слезная, носовая, сошник;

· б) на основе хряща - решетчатая и нижняя носовая раковина.

3. Кости, развивающиеся из жаберных дуг:
· а) неподвижные - верхняя челюсть, небная кость, скуловая кость;

· б) подвижные - нижняя челюсть, подъязычная кость и слуховые косточки.

Кости, развившиеся из мозговой капсулы, составляют мозговой череп, а кости других двух отделов, за исключением решетчатой, образуют кости лица.

В связи с сильным развитием мозга свод черепа, возвышающийся над остальной частью, у человека очень выпуклый и закругленный. Этим признаком человеческий череп резко отличается от черепов не только низших млекопитающих, но и человекообразных обезьян, наглядным доказательством чего может служить вместимость черепной полости. Объем ее у человека около 1500 куб. см, у человекообразных обезьян она достигает только 400-500 куб. см. У ископаемого обезьяночеловека (Pithecanthropus) вместимость черепа равна около 900 куб. см.

Таблица 7. Производные жаберных дуг и соответствующие им нервы (Braus, 1924)

	Висцеральные (жаберные в широком смысле) дуги
	Производные
 висцеральных дуг человека
	Черепные нервы

	Первая жаберная дуга

	Молоточек, наковальня, вентральный хрящ нижней челюсти
	Третья ветвь
 тройничного нерва (V)

	Вторая жаберная дуга
	Стремя, шиловидный отросток височной кости, малые рога и часть тела подъязычной кости, ligamentim stylohyoideum 
	Лицевой нерв (VII)

	Третья жаберная дуга
	Большие рога и часть тела подъязычной кости 

	Языкоглоточный нерв (IX)

	Четвертая жаберная дуга
	Щитовидный и остальные хрящи гортани
	Верхняя гортанная ветвь блуждающего нерва (X)

	Пятая жаберная дуга
	То же
	Нижняя гортанная ветвь блуждающего нерва (Х)


 2.1.2.2.1 Возрастные особенности черепа

Череп новорожденного отличается небольшой величиной костей лица сравнительно с костями черепа. Другой особенностью черепа новорожденного являются роднички, fonticuli. Череп новорожденного несет на себе следы всех 3 стадий окостенения, которые еще не завершились. Роднички и являются остатками первой, перепончатой стадии; они находятся на месте пересечения швов, где сохранились остатки неокостеневшей соединительной ткани. Наличие их имеет большое функциональное значение, так как дает возможность костям крыши черепа значительно смещается, благодаря чему череп во время родов приспосабливается к форме и величине родового канала. Различают следующие роднички:

1. передний родничок, fonticulus anterior, ромбовидной формы, находится по средней линии на месте перекреста четырех швов: сагиттального лобного и двух половин венечного; зарастает на втором году жизни;

2. задний родничок, fonticulus posterior, треугольной формы, находится на заднем конце сагиттального шва между двумя теменными костями спереди и чешуей затылочной кости сзади; зарастает на 2-ом месяце после рождения. 

3. боковые роднички, парные, по два с каждой стороны, причем передний называется клиновидным, fonticulus sphenoidalis, а задний - сосцевидным, fonticulus mastoideus. Клиновидный родничок расположен на месте схождения angulus sphenoidalis теменной кости, лобной кости, большого крыла клиновидной кости и чешуи височной кости; зарастает на 2 - 3-м месяце жизни.

Сосцевидный родничок находится между angulus sphenoidalis теменной кости, основанием пирамиды височной кости и чешуей затылочной кости. Клиновидный и сосцевидный роднички наблюдаются чаще у недоношенных детей, причем у доношенных иногда может отсутствовать и затылочный. У новорожденных отмечается отсутствие швов, слабое развитие диплоэ, невыраженность рельефа не только на внешней, но и на внутренней поверхности черепа.

Остатками второй хрящевой стадии развития черепа являются хрящевые прослойки между отдельными еще не слившимися частями костей основания, которых поэтому у новорожденного относительно больше, чем у взрослого.

Воздухоносные пазухи в костях черепа еще не развились. Вследствие слабого развития мускулатуры, которая еще не начала функционировать, различные мышечные бугры, гребни и линии выражены слабо. По той же причине, обусловленной отсутствием еще жевательной функции, слабо развиты челюсти: альвеолярные отростки почти отсутствуют, нижняя челюсть состоит из двух несросшихся половин. Вследствие этого лицо мало выступает вперед в сравнении с черепом и составляет лишь восьмую часть последнего, в то время как у взрослого эти отношения равны 1:4.

B зрелом возрасте нaблюдaeтcя oкостeнeниe швов чeрeпa вcлeдcтвиe прeврaщeния cиндecмoзoв мeжду кocтями cвoдa в cтенoз. B старости кости черeпa нepeдкo cтaновятcя нecкoлькo тoньшe и лeгчe. B рeзультaтe выпaдeния зубoв и aтрoфии aльвeoлярнoгo крaя чeлюcтeй лицо укopaчивaeтcя, нижняя чeлюcть выдaeтcя кпeрeди при oднoврeмeннoм увeличeнии углa мeжду ee вeтвями и тeлoм. Описанные возрастныe измeнeния чeрeпa xopoшo oпрeдeляютcя при рeнтгeнoлoгичecкoм иccлeдoвaнии, чтo имeeт диaгнocтичecкoe знaчeниe. Taк, нa рeнтгeнoгрaммe чeрeпa нoвoрoждeннoгo виднo, чтo: 

1) ряд кocтeй - лoбнaя, зaтылoчнaя, нижняя чeлюcть - нe cрocлиcь в eдинoe цeлoe; 

2) oтcутcтвуeт пнeвмaтизaция вoздуxoнocных кocтeй;

3) пpoмeжутки мeжду кocтями кpыши, ocoбeннo в oблacти рoдничкoв, ocтaютcя ширoкими. Ha пeрeднeй рeнтгeнoгрaммe виднo прocвeтлeниe нa мecтe sutura frontalis, рaздeляющee нa двe чacти лoбную кocть, a тaкжe cлeд нeпoлнoгo cрaщeния oбeиx пoлoвин нижнeй чeлюcти. Ha зaднeй рeнтгeнoгpaммe видны прoмeжутки мeжду os interрarietale и нижнeй чacтью чeшуи зaтылoчнoй кocти, a тaкжe мeжду лaтeрaльными ee чacтями и чeшуeй. Ha бoкoвoм cнимкe зaмeтнo прocвeтлeниe, cooтвeтcтвующee sуnchondrosis sрhenoocciрitalis. Дaльнeйшиe вoзрacтныe измeнeния, видимыe нa peнтгeнoгрaммaх, cлeдующиe: 

1. Отмeчaeтcя cpaщeниe oтдeльных чacтeй кocтeй в eдинoe цeлoe, a имeннo: 

a) слияние обеих половин нижней чeлюcти (1 - 2 гoдa); 

b) сращение обеих половин лобной кocти нa мeстe sutura, frontalis (2 гoдa); 

c) сращение всех частей затылочной кocти; 

d) синостоз базилярной чacти зaтылочнoй c клинoвиднoй в eдиную ocнoвную кocть (os basilare) нa мecтe sуnchondrosis sрhenoocciрitalis; нacтуплeниeм этoгo cинocтoзa (18 - 20 лeт) зaкaнчивaeтcя рocт ocнoвaния чeрeпa в длину. 

2. Иcчeзaют poднички и oбрaзуютcя швы c типичными зубчaтыми кoнтурaми (2 - 3 гoдa). 

3. Boзникaeт и рaзвивaeтся пнeвмaтизaция кocтeй. 

Рeнтгeнoлoгичecкий мeтoд являeтcя eдинcтвeнным мeтoдoм изучeния рaзвивaющихcя вoздухoнocных пaзух кocтeй чeрeпa нa живoм чeлoвeкe: 

a) лобная пaзухa зaмeчaeтcя нa рeнтгeнoгрaммe в кoнцe первогo гoдa жизни, пocлe чeгo пocтeпeннo увeличивaeтcя. B одних случaях oнa мaлa и нe выхoдит зa прeдeлы мeдиaльнoгo oтрeзкa arcus superciliaris; в других cлучaях рacпрocтрaняeтcя вдoль вceгo margo suрraorbitalis. Наблюдается и полное oтcутcтвиe ee; 

b) ячeйки рeшeтчaтoй кocти зaмeчaютcя ужe в пepвыe гoды жизни; 

c) вeрхнeчeлюcтнaя (гaймoрoвa) пaзухa виднa нa рeнтгeнoгрaммe нoвoрoждeннoгo в видe прocвeтлeния вытянутoй фoрмы вeличинoй c гoрoшину. Полного развития oнa достигает в период смены зубов и отличaeтcя знaчитeльнoй вaриaбeльнocтью;

d) o клиновидной пазухе говорилось выше. 

3. Cмeнa и выпадeниe зубoв. 

4. Иcчeзнoвeниe швoв и cлияниe кocтeй друг c другом, нaчинaющиecя в зрeлoм вoзрacтe.
2.1.2.2.2 Варианты и аномалии развития черепа

Краниошиз – незавершенный процесс формирования свода черепа, приводит к анэнцефалии.
Скафоцефалия (лодкоподобный череп) - преждевременное закрытие сагиттального шва.

Акроцефалия (башнеподобный череп) – преждевременное закрытие венечного шва.

Плагиоцефалия (асимметричный краниоиностоз) – преждевременное закрытие венечного и лямбдовидного швов только с одной стороны.

Менингоцеле, менингоенцефалоцеле и менингогидроенцефалоцеле – аномалии обусловленные нарушением срастание костей черепа.

Микроцефалия проявляется уменьшением свода черепа. Причиной этого является аномальное развитие мозга. Сопровождается задержкой умственного развития

Синдром Тричера-Коллинза (нижнечелюстно-лицевой дизостоз). Характерным является недоразвитие скуловых костей, нижней челюсти и деформация ушной раковины.

Синдром Робина (ряд Робина) – характеризуется нарушением развития первой жаберной дуги с максимальным поражением нижней челюсти, как следствие - недоразвитой нижней челюстью и микрогнатия.

Синдром Ди-Джордже (синдром третьего и четвертого глоточных карманов) – для детей с этим синдромом кроме черепно-лицевых дефектов, в частности микрогнатия и гипертелоризм (широко расставленные глаза), характерно частичное или полное отсутствие тимуса и/или паращитовидных желёз, возможно наличие сердечно-сосудистых дефектов (сохранённый аортальный ствол, прерванная дуга аорты), аномалии внешнего уха,. Пациенты с полным синдромом Ди-Джордже имеют иммунологические проблемы, гипокальциемию и, в целом, неблагоприятный прогноз.

Пол-лицевая микростостомия (глазо-ухо-позвоночный ряд, синдром Голденгара) – черепно-лицевые аномалии верхней челюсти, теменной и скуловой кости, которые имеют меньший размер и сплющены. У таких пациентов обычно есть дефекты ушей (анотия, микротия), глаз (опухоли и дермоиды глазного яблока) и позвоночного столба (слияние и щель позвоночника). В 65% случаев наблюдается асимметрия. В 50% случаев встречаются такие аномалии сердца, как тетрада Фалло и дефекты межжелудочковых перегородок. Причины этой патологии неизвестно, но возможно это связано с плейотропным действием гена, нарушение структурной организации которого привело к развитию синдрома Голденгара.

См. также раздел 2.2.3.2 – комплексные аномалии развития лицевой области

Варианты и аномалии развития отдельных костей черепа

Лобная кость. Примерно в 10 % случаев лобная кость состоит из двух частей, между ними сохраняется лобный шов, sutura trontalis (sutura metopica). Варьирует величина лобной пазухи, очень редко пазуха отсутствует.

Клиновидная кость. Несращение передней и задней половин тела клиновидной кости ведет к образованию в центре турецкого седла узкого, так называемого черепно-глоточного канала. Овальное и остистое отверстия иногда сливаются в одно общее отверстие, может отсутствовать остистое отверстие.

Затылочная кость. Верхняя часть затылочной чешуи целиком или частично может быть отделена от остальной части затылочной кости поперечным швом. В результате выделяется особая кость треугольной формы - межтеменная кость, os interparietdle. Изредка встречается ассимиляция атланта, т. е. полное или частичное слияние затылочных мыщелков с I шейным позвонком. Вокруг затылочной кости нередко имеются добавочные кости черепа - кости швов, ossa suturdlia (fossa suturdrum-BNA). Иногда наружный затылочный выступ достигает значительных размеров. Встречается также третий затылочный мыщелок, расположенный у переднего края большого затылочного отверстия. Он образует сустав с передней дугой I шейного позвонка посредством дополнительного сустава.

Решетчатая кость. Форма и размеры ячеек решетчатой кости очень вариабельны. Нередко встречается наивысшая носовая раковина, concha nasalls supreme..

Теменная кость. Вследствие того, что точки окостенения не сливаются, каждая теменная кость может состоять из верхней и нижней половин.

Височная кость. Яремная вырезка височной кости может быть разделена межъяремным отростком на две части. Если имеется такой же отросток в яремной вырезке затылочной кости, образуется двойное яремное отверстие. Шиловидный отросток височной кости может отсутствовать, но чаще бывает длинным, даже может достигать подъязычной кости в случае окостенения шилоподъязычной связки.

Верхняя челюсть. Наиболее часто отмечаются различные число и форма зубных альвеол, и, нередко, - непарная резцовая кость, присущая млекопитающим. На нижней поверхности костного неба по средней линии иногда образуется валик. Весьма варьируют по величине и форме резцовый канал и пазуха верхней челюсти. Самым тяжелым пороком развития верхней челюсти является расщепление твердого неба - волчья пасть, точнее несращение небных отростков верхнечелюстных костей и горизонтальных пластинок небных костей (palatum fissum).
Скуловая кость. Горизонтальный шов может делить кость пополам. Наблюдается также различное число каналов, пронизывающих кость.

Носовая кость. Форма и величина индивидуальны, иногда кость отсутствует, замещаясь лобным отростком верхней челюсти. Нередко носовые кости расположены симметрично или срастаются и образуют одну общую носовую кость.

Слезная кость. Величина и форма непостоянны, иногда отсутствие этой кости восполняется увеличенным лобным отростком верхней челюсти или глазничной пластинкой решетчатой кости.

Нижняя носовая раковина. Кость часто варьирует по форме и величине, особенно ее отростки.

Сошник. Может быть искривлен вправо или влево.

Нижняя челюсть. Правая и левая половины тела нередко асимметричны. Размеры угла между телом нижней челюсти и ее ветвью индивидуальны. Встречается удвоение подбородочного отверстия и отверстия нижней челюсти, а также канала нижней челюсти.

Подъязычная кость. Величина тела подъязычной кости, больших и малых рогов непостоянна.

2.1.2.3 Развитие суставов

Филогенез

У низших (живущих в воде) позвоночных отдельные части скелета соединялись при помощи непрерывных соединений сращений костей посредством фиброзной, хрящевой или костной ткани. Но эти соединения мало подвижны или неподвижны. С выходом животных на сушу движения их усложняются, в связи с чем в тканях, соединяющих кости, появляются полости, обеспечивающие большую подвижность костных рычагов. Животные приобрели возможность производить движения с большим размахом и разнообразием, необходимым для передвижения на суше. Наряду с суставами формируются также переходные формы соединений (симфизы, или полусуставы), которые характеризуются тем, что в непрерывном соединении костей появляются первые признаки сустава - щели.

Онтогенез

Формирование скелета позвоночных начинается с хрящевых моделей будущих костных сегментов. Их выявлению предшествует стадии прехондральной мезенхимы. Это небольшие разрозненные скопления мезенхимных клеток. Клетки одной из популяций прехондральной мезенхимы становятся детерминированными в направлении хондрогенной дифференциации. Морфологически это выражается в конденсации клеток, образовании скоплений, агрегатов. 
На данном этапе дифференцировки эти клетки именуются хондробластами. Они образуют так называемую хрящевую бластему. Период конденсации определяют как один из критических периодов развития сочленения, как время возможного воздействия мутантных генов и формирования пороков развития конечностей. Дальнейшая дифференцировка клеток хрящевой бластемы связана с прекращением синтеза коллагена I типа, активацией синтеза коллагена II типа, снижением пролиферативного индекса (до 25% от исходного) и, как правило, с необратимостью дифференцировки. Эти клетки именуются хондроцитами.

Совокупность процессов пролиферации и секреции обеспечивает интерстициальный рост хрящевой бластемы — накопление массы молодого хряща за счет увеличения его межклеточных (матриксных) структур и образования лакун, в которых локализуются клетки.

Хрящевые закладки окружены клетками фибробластического типа, за счет которых формируется надхрящница. Клетки внутреннего слоя надхрящницы сохраняют хондрогенные потенции и являются резервом репарации.

Следующим этапом развития является фрагментация бластемы. Механизм фрагментации основан на способности ограниченной части клеток хрящевого зачатка возвратиться к синтезу коллагена 1 типа, вследствие чего в бластеме образуются прослойки волокнистой соединительной ткани. Эти участки получили название интерзон. Иной процесс образования интерзон определяется как возможность активного внедрения в хрящевую бластему фибробластических клеток из перихондральной мезенхимы, окружающей хрящевые закладки.

Область интерзоны в формирующемся суставе становится местом образования щелевидных пространств — полостей, т. е. начинающегося процесса кавитации. По-видимому, процесс кавитации — образования полости сустава — есть совокупность ряда процессов в клетках и матриксе интерзоны.

Они заключаются в гибели и лизисе части клеток, экстрацеллюлярном накоплении веществ, секретируемых клетками интерзоны, увеличении расстояния между клетками, а также в проявлении их ферментативной и макрофагальной функций.

Роль мышечной активности эмбриона в формировании суставной полости, согласно современным представлениям, заключается в следующем. Начальные этапы кавитации инициируются и протекают вне зависимости от двигательной активности зародыша. Они определяются включением генетических механизмов, закрепленных эволюцией, еще до начала двигательных акций. Однако движение является определяющим фактором дальнейшего развития зачатков, т. е. ведущим условием для нормального органогенеза сустава.

Одновременно с процессом кавитации из клеток мезенхимы, окружающих хрящевые закладки и проходящих фибробластическую дифференцировку, образуется стенка сустава — ее наружная фиброзная и внутренняя синовиальная части — синовиальная оболочка. Формирование последней органоспецифично для сустава, т. к. связано с образованием уникального деривата мезенхимы покровного слоя, представленного синовиоцитами и волокнистым матриксом.

2.1.2.3.1 Возрастные особенности суставов

Суставные капсулы суставов новорожденного туго натянуты, а большинство связок отличается недостаточной дифференцировкой образующих их рыхло расположенных волокон. В дальнейшем происходит минерализация хряща (к 14-16 годам), усложняется рельеф синовиальной оболочки, совершенствуется иннервация суставов. Наиболее интенсивно происходит развитие суставов в возрасте до 2-3 лет в связи с нарастанием двигательной активности ребенка. У детей 3-8 лет размах движений во всех суставах увеличивается, одновременно ускоряется процесс роста связок. В период с 9 и до 12-14 лет процесс перестройки суставного хряща замедляется. Формирование суставных поверхностей, капсулы и связок завершается в основном в подростковом возрасте (13-16 лет).

2.1.2.3.1.1 Соединение позвоночного столба с черепом
Атлантозатылочный сустав у новорожденного образован двумя хрящами затылочных мыщелков (condyli occipitalis) и хрящевыми поверхностями верхних суставных ямок атланта (foveae articulares superiores atlantis). Суставные поверхности мыщелков более округлые, чем у взрослых, а суставные ямки атланта более плоские, тонкая суставная капсула прикрепляется по краю суставных хрящей. 

При рождении основание черепа ригидное, поскольку межкостные пространства заполнены хрящевой тканью. Между костями основания, свода черепа имеются пространства для швов; одни из этих пространств прямые и узкие, другие более широкие (3-5 мм), покрытые фиброзными перепонками, которые впоследствии становятся швами. Ко времени рождения углы теменных костей черепа не претерпевают процесса окостенения и у места их соединения остаются пространства, покрытые фиброзными перепонками - родничками (fonticu1i cranialis). Различают следующие роднички: передний (fonticulus anterior), задний (fonticulus posterior), и парные клиновидные и сосцевидные роднички. 

На уровне родничков покровные ткани соприкасаются с мозговыми оболочками посредством апоневрозов. 

Череп к моменту рождения представлен большим количеством костей, швы (стреловидный, венечный, затылочный) открыты и начинают закрываться только с 3-4 месяцев жизни. 

2.1.2.3.1.2 Височно-нижнечелюстной сустав 
Височно-нижнечелюстной сустав у новорожденных имеет ряд особенностей. Нижнечелюстная ямка (fossa mandibularis) неглубокая, суставной бугорок (tubercu1um articulare), ограничивающий выдвижение нижней челюсти вперед, только намечается. Суставная головка (caput mandibulare) частично хрящевая, ее суставная поверхность более округлая, чем у взрослых. Внутрисуставной диск состоит из коллагеновых волокон разного направления. 

2.1.2.3.1.3 Соединение костей верхней конечности

Плечевой сустав. Суставная впадина лопатки у новорождённого плоская, овальной формы, суставная губа невысокая. Суставная капсула натянута, срастается с короткой и хорошо развитой клювовоидно-плечевой связкой, что ограничивает объём движений в суставе. А период первого детства суставная впадина приобретает форму, типичную для взрослого человека, Суставная капсула становится более свободной, клювовидно-плечевая связка удлиняется.

Локтевой сустав. У новорождённого локтевая и лучевая коллатеральные связки связаны с фиброзными волокнами туго натянутой суставной капсулы. Кольцевая связка лучевой кости у новорождённого слабая. Окончательное формирование капсулы и связок локтевого сустава происходит к началу подросткового периода. 

Лучезапястный сустав. Суставы кисти. У новорождённого фиброзная мембрана капсулы лучезапястного сустава тонкая, между отдельными пучками её волокон имеются промежутки, заполненные рыхлой клетчаткой. Суставный диск лучезапястного сустава непосредственно переходит в хрящевой дистальный эпифиз лучевой кости

Движения в лучезапястном суставе и суставах кисти ограничены вследствие недостаточного соответствия сочленяющихся костей (угловатая форма хрящевых закладок). Только к завершению периода окостенения костей кисти происходит полное (окончательное) формирование суставных поверхностей, капсул и связок её суставов.
2.1.2.3.1.4 Соединения костей таза. Тазобедренный сустав 

Тазобедренный сустав. Вертлужная впадина у новорождённых овальной формы, глубина её значительно меньше, чем у взрослого. Вследствие небольшой глубины вертлужной впадины, большая часть головки бедренной кости расположена выше этой впадины. Суставная капсула тонкая, натянутая, подвздошно-бедренная связка развита хорошо; короткая седалищно-бедренная связка ещё не сформировалась. С ростом тазовой кости в толщину и формирование края вертлужной впадины в периоде первого детства головка бедренной кости глубже погружена в полость сустава, круговая зона смещается в сторону шейки бедренной кости. В подростковом возрасте круговая зона уде занимает положение, типичное для взрослого человека (окружает шейку бедра).

2.1.2.3.1.5 Коленный сустав. Соединения костей голени и стопы.

Коленный сустав. Медиальный и латеральный мыщелки бедренной кости новорождённого почти одинакового размера, суставная капсула натянута, плотная, подколенные связки не сформированы, а мениски представляют собой тонкие соединительно-тканные пластинки. Короткие крестообразные связки коленного сустава в этот период ограничивают размах движений в суставе. В период второго детства мыщелок бедренной кости принимают форму, типичную для взрослого человека. Надколенниковая сумка у новорождённого не сообщается с полостью сустава, она формируется в течение первых лет жизни, но в 6% случаев эта сумка остаётся и у взрослого независимой от полости коленного сустава.

Голеностопный сустав и суставы стопы. Капсула голеностопного сустава новорожденного очень тонкая, связки развиты слабо, особенно медиальная (дельтовидная). Линия поперечного сустава предплюсны почти прямая (у взрослого S-образной формы). С момента начала стояния, хождения и окостенение костей стопы происходит окончательное формирование суставных поверхностей, связочного аппарата и сводов стопы.

2.1.2.4 Развитие мышц
Мышцы тела должны рассматриваться с точки зрения их развития и функции, а также топографии систем и групп, в которые они складываются.

2.1.2.4.1 Общая характеристика и классификация 

Все тканевые системы, обладающие белками актомиозинового комплек​са, можно разделить на три большие группы: 
1. мышечные ткани; 
2. мио​идные клеточные комплексы; 
3. все остальные клетки, содержащие акто​миозиновый комплекс. 
Мышечные ткани высших позвоночных и человека включают в себя скелетную и сердечную исчерченные ткани, висцеральную (неисчерченную) и мионейральную ткани. 

Миоидные клеточные комплексы - клетки, возникающие из различных эмбриональных зачатков и содержащие в своей цитоплазме актомиозино​вые комплексы, организованные в миофибриллы. В классификацию вклю​чаются источники развития - зародышевые листки и эмбриональные за​чатки, виды тканей и клеточные популяции. Все это позволяет оценить ги​стобластические потенции и опухолевый рост тканей. 

Выделенные в классификации виды мышечных тканей имеют различ​ный филогенетический возраст, который можно представить последователь​ностью: немышечные сократимые клетки - миоэпителиальные клетки​ гладкомышечные клетки - желудочковые миоциты сердца пойкилотерм​ных - предсердные миоциты млекопитающих - желудочковые миоциты млекопитающих - соматические мышечные волокна. 

Рассматривая происхождение древнейшей сократимой соматической мышечной ткани, А. А. Заварзин (1953) полагал, что соматическая мышеч​ная и нервная ткани появляются в эволюции в составе пограничных тканей в виде примитивной нервно-мышечной системы, которая погружается во внутреннюю среду организма, где в дальнейшем происходит расчленение составляющих ее функциональных компонентов. Н. Г. Хлопин (1946) выде​лял следующие источники соматической мышечной ткани: миоэпителиаль​ные элементы, находящиеся в эктодерме и энтодерме у наиболее низкоорга​низованных кишечнополостных. Однако он склонялся к мысли о том, что именно клетки примитивной эктодермы предковых форм приобрели осо​бенности нейроэпителиальных и миоэпителиальных клеток. Часть прими​тивных «мионейроэпителиальных» элементов в дальнейшем стала разви​ваться в направлении сократимых миоэпителиальных элементов, то есть происходила дивергентная дифференцировка клеток первичной эктодермы в различных направлениях, что привело к формированию эпителиального, нервного и мышечного дифферонов. 

Следовательно, в литературе вполне устоялось мнение о том, что среди различных типов мышечных тканей мышечная ткань соматического типа является наиболее древней, возникает у кишечнополостных и проделывает в ряду типов и классов животного мира наиболее длительную эволюцию. Эволюционное усложнение тканевых элементов соматической мускулатуры происходит следующим образом: эпителиально-мышечные клетки, верете​новидные одноядерные гладкомышечные, косо- и поперечноисчерченные клетки, многоядерные поперечнополосатые мышечные волокна. Послед​ние, согласно исследованиям, включают две части: клеточную (клетки-мио​сателлиты) и симпластическую, объединенные общей базальной пластиной сарколеммы. 

Преодоление клеточной организации в эволюции соматической мышеч​ной ткани - это качественный скачок, который, вероятно, сопровождался изменением не только структурной организации ткани, но и метаболиче​ских процессов, в частности изменением соотношения процессов пролифе​рации и дифференцировки. На основе эволюционно более древнего некон​курентного типа метаболизма ДНК и специфических белков в клетках и сим пластах соматической мышечной ткани позвоночных возник конку​рентный тип отношений двух синтезов. 

В отличие от соматической (скелетной) мышечной ткани, филогенети​чески более молодые сердечная, гладкая энтомезенхимная (спланхномезен​химная) мышечные ткани имеют клеточную форму структурной организа​ции. Здесь процессы пролиферации и дифференцировки строятся на основе не конкурентного типа метаболизма ДНК и специфических белков. 

2.1.2.4.2 Онтогенетическая классификация мышечной ткани

В составе не​мышечных органов выделяется популяция клеток, содержащая в своей ци​топлазме гладкие и поперечноисчерченные миофибриллы. Это большая и разнородная группа миоидных клеток, источники развития и пути диффе​ренцировки которых исследуются. Часто миоидные клетки появляются в условиях патологического развития органов, в культуре эпителиальных, нервных и других тканей. 

Источниками развития мышечных тканей и миоидных клеток позвоноч​ных являются участки мезодермы, эктодермы и мезенхима. 

По классифика​ции Н. Г. Хлопина (1945), все мышечные ткани делятся на пять самостоя​тельных типов:

1) соматического типа; 

2) целомического типа; 

3) нейрального происхождения; 

4) гладкая мышечная ткань внутренностей и сосудов; 

5) миоэпителиальные элементы. 

По классификации Г.С Катиинаса (1983) выделяют мышцы:
1) соматические (миотомные);
2) целомические (из миоэпикардиальной пластинки висцерального листка сомита);
3) нейральные (из нервной трубки);
4) эпидермальные (из кожной эктодермы и из прехордальной пластинки);
5) мезенхимные (из десмального зачатка в составе мезенхимы).
С учетом последних данных о наличии большой группы миоидных кле​ток, учения о стволовых клетках и дифферонах предлагается следующая ге​нетическая классификация мышечных тканей. 

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ КЛАССИФИКАЦИЯ МЫШЕЧНЫХ ТКАНЕЙ И МИОИДНЫХ КЛЕЮК ПОЗВОНОЧНЫХ И ЧЕЛОВЕКА 
МЫШЕЧНЫЕ ТКАНИ 

1. Мезодермальные. 

1.1. Спланхномезенхимная.
1.1.1. Висцеральная. 

Популяции: гладкие миоциты оболочек и стромы внутренних органов. 

1.1.2. Сосудистая. 

Популяции: гладкие миоциты в стенке сосудов. 

1.2. Миотомная. 

1.2.1. Соматическая. 

Популяции: миосателлитоциты и миосимпласты. 

1.2.2. Переднего отдела пищеварительной трубки. Популяции: миосателлитоциты и миосимпласты. 

1.2.3. Лимфатических сердец. 

Популяции: миосателлитоциты и миосимпласты. 

1.2.4. Электрических органов. Популяции:электроциты. 

1.3. Целомическая. 

1.3.1. Сердечная. 

Популяции: рабочие, импульсзадающие (пейсмекерные), проводящие, секреторные миоциты. 

2. Эктодермальные.

    2.1. Нейральная. 

2.1.1. Мионейральная. 

Популяции: гладкие миопигментоциты радужины глаза. 

2.2. Эктомезенхимная. 

2.2.1. Дермальная. 

Популяции: гладкие миоциты мышцы, поднимающей волос. 

МИОИДНЫЕ КЛЕТКИ 

1. Мезодермальные. 

1.1. Спланхномезенхимные. 
1.1.1. Миофибробласты. 

1.1.2. Миоидные семенных канальцев. 

1.1.3. Миоэндокринные юкстагломерулярного комплекса, ренин-секретируущие миоциты матки
1.1.4. Пейсмекерные в стенке почечных чашечек. 

1.1.5. Миоидно-секреторные теки фолликула яичников. 1.1.6. Перициты кровеносных сосудов. 

2. Эктодермальные. 
2.2. Эктомезенхимные. 

2.2.1. Миоидные ЦНС. 

Популяции: исчерченные клетки и миотубы в шишковидной железе, мозжечке, 

паутинной оболочке, головном мозге. 

2.3. Эпидермальные. 

2.3.1. Миоэпителиальные. 

Популяции: миоэпителиоциты слюнных, потовых И молочных желез. 

2.3.2. Миоидные эпидермиса кожи. 

Популяции: миоидные эпителиоциты регенерирующего эпидермиса. 

2.4. Прехордальные. 

2.4.1. Миоидные тимуса. 

Популяции: исчерченные миоциты и миотубы. 

2.4.2. Миоидные аденогипофиза. Популяции: исчерченные волокна. 

2.1.2.4.3 Эмбриогенез мышц
Мышцы туловища развиваются из залегающей по бокам хорды и мозговой трубки дорсальной части мезодермы, которая разделяется на первичные сегменты, или сомиты. После выделения склеротома, идущего на образование позвоночного столба, оставшаяся дорсомедиальная часть сомита образует миотом, клетки которого (миобласты) вытягиваются в продольном направлении, сливаются друг с другом и превращаются в дальнейшем в симпласты мышечных волокон. Часть миобластов дифференцируется в особые клетки - миосателлиты, лежащие рядом с симпластами. Миотомы разрастаются в вентральном направлении и разделяются на дорсальную и вентральную части. Из дорсальной части миотомов возникает спинная (дорсальная) мускулатура туловища, а из вентральной - мускулатура, расположенная на передней и боковой сторонах туловища и называемая вентральной. 

В каждый миотом (миомер) врастают ветви соименного спинномозгового нерва (невромера). Соответственно делению миотома на 2 части от нерва отходят 2 ветви, из которых дорсальная (задняя) входит в дорсальную часгь миотома, а вентральная (передняя) - в вентральную. Все происходящие из одного и того же миотома мышцы снабжаются одним и тем же спинномозговым нервом. Соседние миотомы могут срастаться между собой, но каждый из сросшихся миотомов удерживает относящийся к нему нерв. Поэтому мышцы, происходящие из нескольких миотомов (например, прямая мышца живота), иннервируются несколькими нервами. Первоначально миотомы на каждой стороне отделяются друг от друга поперечными соединительнотканными перегородками, myosepta. Такое сегментированное расположение мускулатуры туловища у низших животных остается на всю жизнь. У высших же позвоночных и у человека благодаря более значительной дифференцировке мышечных масс сегментация значительно сглаживается , хотя следы ее и остаются как в дорсальной (короткие мышцы, перекидывающиеся между позвонками), так и в вентральной мускулатуре (межреберные мышцы и прямая мышца живота). Часть мышц, развившихся на туловище, остается на месте, образуя местную, аутохтонную мускулатуру (autos - тот же самый, chthon, греч. - земля). Другая часть в процессе развития перемещается с туловища на конечности. Такие мышцы называются трункофугальными (truncus - ствол, туловище, fugo - обращаю в бегство). Наконец, третья часть мышц, возникнув на конечностях, перемещается на туловище. Это трункопетальные мышцы (peto - стремлюсь). На основании иннервации всегда можно отличить аутохтонную (т.е. развивающуюся в данном месте) мускулатуру от сместившихся в эту область других мышц-пришельцев.

Мускулатура конечностей образуется от мезенхимы почек конечностей и получает свои нервы из передних ветвей спинномозговых нервов при посредстве плечевого и пояснично-крестцового сплетений. У низших рыб (селахий) из миотомов туловища вырастают мышечные почки, которые разделяются на два слоя, расположенные с дорсальной и вентральной сторон скелета плавника. Подобным же образом у наземных позвоночных мышцы по отношению к зачатку скелета конечности первоначально располагаются дорсально и вентрально (разгибатели и сгибатели). При дальнейшей дифференцировке зачатки мышц передней конечности разрастаются и в проксимальном направлении (трункопетальные мышцы) и покрывают аутохтонную мускулатуру туловища со стороны груди и спины (mm. pectorales major et minor, m. latissimus dorsi). Кроме этой первичной мускулатуры передней конечности, к поясу верхней конечности присоединяются еще трункофугальные мышцы, т.е. производные вентральной мускулатуры, служащие для передвижения и фиксации пояса и переместившиеся на него с головы (mm. trapezius и sternocleidomasoideus) и с туловища (mm. rhomboideus, levator scapulae, serratus anterior, subclavius, omohyoideus). У пояса задней конечности вторичных мышц не развивается, так как он неподвижно связан с позвоночным столбом. Сложная дифференцировка мышц конечностей наземных позвоночных, в особенности у высших форм, объясняется функцией конечностей, превратившихся в сложные рычаги, выполняющие различного рода движения.

Мышцы головы возникают отчасти из головных сомитов, а главным образом из мезодермы жаберных дуг. Висцеральный аппарат у низших рыб состоит из сплошного мышечного слоя (общий сжиматель), который делится по своей иннервации на отдельные участки, совпадающие с метамерным расположением жаберных дуг: 
1-й жаберный (мандибулярной) дуге соответстует V пара черепных нервов (тройничный нерв), 
2-й жаберной (гиоидной) дуге - VII пара (лицевой нерв), 
3-й жаберной дуге - IX пара (языкоглоточный нерв). 
Остальная часть общего сжимателя снабжается ветвями X пары (блуждающий нерв). Сзади общего сжимателя обособляется пучок, прикрепляющийся к поясу верхней конечности (трапециевидная мышца). Когда с переходом из воды на сушу у низших позвоночных прекратилось жаберное дыхание, приспособленное для жизни в воде, мышцы жаберного аппарата (висцеральные) распространились на череп, где превратились в жевательные и мимические мышцы, но сохранили свою связь с теми частями скелета, которые возникли из жаберных дуг. Поэтому жевательные мышцы, возникающие из челюстной дуги и мышцы дна рта, располагаются и прикрепляются на нижней челюсти и иннервируются тройничным нервом (V пара). Из мускулатуры, соответствующей 2-й жаберной дуге, происходит главным образом подкожная мускулатура шеи и головы, иннервируемая лицевым нервом (VII пара).
Мышцы, возникающие из материала обеих жаберных дуг, имеют двойное прикрепление и двойную иннервацию, например двубрюшная мышца, переднее брюшко которой прикрепляется к нижней челюсти (иннервация из тройничного нерва), а заднее - к подъязычной кости (иннервация лицевого нерва). Висцеральная мускулатура, иннервируемая IX и X парами черепных нервов, у наземных позвоночных частью редуцируется, частью идет на образование мышц глотки и гортани. Трапециевидная мышца теряет всякую связь с жаберными дугами и становится исключительно мышцей пояса верхней конечности. У млекопитающих от нее отщепляется в виде отдельной части грудино-ключично-сосцевидная мышца. Задняя ветвь блуждающего нерва, иннервирующая трапециевидную мышцу, превращается у высших позвоночных в самостоятельный черепной нерв - n. accessorius. Так как мозговой череп во всех своих частях представляет неподвижное образование, то на нем ожидать развития мышц нельзя. Поэтому на голове встречаются только некоторые остатки мускулатуры, образовавшейся из головных сомитов. К числу их нужно отнести мышцы глаза, происходящие из так называемых предушных миотомов (иннервация от III, IV и VI пар черепных нервов).

Затылочные миотомы вместе с передними туловищными миотомами обычно образуют путем вентральных отростков особую поджаберную или подъязычную мускулатуру, лежащую под висцеральным скелетом. За счет этой мускулатуры, проникающей кпереди до нижней челюсти, происходят у наземных позвоночных мышцы языка, снабжаемые в силу своего происхождения из затылочных сомитов комплексом нервных волокон, образующих подъязычный нерв, который только у высших позвоночных стал настоящим черепным нервом. Остальная часть подъязычной мускулатуры (ниже подъязычной кости) представляет собой продолжение вентральной мускулатуры туловища, иннервируемой от передних ветвей спинномозговых нервов. Таким образом, для понимания расположения и фиксации мышц надо учитывать, кроме их функции, также и развитие.

2.1.2.4.4 Развитие фасций шеи

По своему прoиcхoждeнию 3 фacции шеи (PNA):
· Lamina superficialis - peдуцирoвaнная мышца perimysium m. рlatysmaе; 
· Lamina pretrachealis развивается из двух источников: редуцированная m. cleidihyoideus и обычное для фасций происхождение.
· Lamina prevertebralis - имеет обычное для фасций происхождение
Классификация мышц по PNA учитывает не только морфологическое строение фасций шеи, но и их онтогенез, тогда как классификация фасций по В. С. Шевкуненко основана только на морфологических особенностях строения фасций. Именно поэтому по В. С. Шевкуненко выделяют 5 фасций, а по PNA только три.
2.1.2.4.5 Адаптация мышц

До настоящего времени под адаптацией, как правило, понимали приспособление скелетной мышечной ткани к повышенным физическим нагрузкам. Атрофические же процессы, происходящие при снижении функциональной активности, как адаптационные, практически не рассматриваются, хотя ещё И. В, Давыдовский (1965) расценивал атрофию в физиологических условиях как «приспособительный феномен, отражающий определённое функциональное состояние, возникающее или в целом организме или в какой-либо его части, в отдельном органе».

Динамическое наблюдение за изменением морфологических и морфометрических показателей скелетной мышцы у человека в условиях длительной гипокинезии позволило выделить несколько этапов изменений. Первый из них — от 2-го до 4-го месяца опыта, характеризую относительной стабильностью морфологических параметров на более низком уровне метаболизма, установившемся в начале опыта. Этот период можно рассматривать как период адаптирования к новым условиям при пониженной функциональной активности. Подобная картина некоторой стабилизации наблюдается только в отношении волокон I типа. В волокнах II шип происходит постоянное снижение активности ферментов до 4го месяца, после чего наступает длительная стабилизация показателей, но на значительно более низком уровне. Сократительный фенотип волокна сохранится, о чём свидетельствует отсутствие изменений соотношения типов волокон при окраске на АТФ-азу миозина.

Структурные перестройки в волокнах, как показали данные электронной микроскопии, затрагивают как энергетический (повреждение митохондрий, накопление гликогена), так и сократительный аппарат волокна (первоначальное разрежение нитей актина и миозина сменяется их разрушением сначала в единичных саркомерах, затем и в соседних), однако при этом пространство саркоплазмы, лишенное протофибрилл, не коллабирует, и в нем сохраняются участки, соответствующие Z-линиям. Длительное время при гипокинезии у человека не наблюдается выраженной реакции со стороны миосателлитоцитов (клеток-сателлитов) и соединительной ткани эндомизия. Только при большой продолжительности процесса, а именно, на 12-м месяце опыта, появляются увеличение количества коллагеновых волокон и признаки активации клеток-сателлитов.

Морфологически физиологическая атрофия скелетного мышечного волокна характеризуется сохранением в нем нормального взаимоотношения структур при их количественном уменьшении, что обеспечивает последующее восстановление. Физические нагрузки на фоне гипокинезии не предотвращают структурно-функциональных изменений, вызванных ею, но задерживают их развитие, ускоряют реадаптацию и способствуют стимуляции восстановительного процесса применением физических упражнений.

Важно отметить, что в волокнах I типа профилактический эффект от нагрузок прекращается раньше, начиная уже со 2-го месяца опыта, в волокнах II типа — несколько позднее (с 4-го). Кроме того, применение физических нагрузок в значительной степени стирает картину наступления стабилизации, хотя, начиная с 4-го месяца опыта, состояние волокна стабилизируется на более высоком уровне, чем без физических нагрузок.

Таким образом, длительная гипокинезия приводит к адаптивной перестройке волокон скелетной мышечной ткани. Она связана с количественными изменениями в сократительном и энергетическом аппаратах волокон без изменения их фенотипа. Если энергетическая система более зависит от легко меняющихся факторов произвольного сокращения и его метаболических последствий (гипоксии, дефицита энергии и т. д.), то сократительные структуры стабильны и зависят от нервно-трофических влияний, через механизм обратной связи (афферентная иннервация), следящий за внутренним состоянием волокна.
2.1.2.4.6 Аномалии развития мышц

Варианты и аномалии развития скелетных мышц встречаются довольно часто. Мышечная система человека характеризуется выраженными индивидуальными особенностями строения. Эти особенности связаны с размерами, формой и внутренним строением мышц. К анатомическим вариантам строения мышц следует отнести добавочные головки, добавочные пучки или даже обособление отдельных пучков, которые выступают в качестве отдельных мышц. Такие варианты нередко встречаются у двуглавой, трехглавой мышц плеча, жевательной, дельтовидной и большой грудной мышц. Реже встречается слияние соседних мышц друг с другом или головок одной и той же мышцы. Например, срастание малой и большой грудной мышц, слияние между собой ромбовидных мышц и т. д. 

По частоте возникновения варианты развития мышечной системы уступают лишь сосудистой системе. Аномалии развития мышц наблюдаются реже. Обычно они связаны с врожденным отсутствием определенных мышц (неразвитие миотомов - агенезия). 
Чаще всего этот дефект касается большой грудной мышцы – аномалия Поланда также могут частично или полностью отсутствовать длинная ладонная мышца, передняя зубчатая мышца или квадратная мышца бедра.

В случае полного или частичного отсутствия мускулатуры брюшной стенки (аплазия мышц брюшной стенки) последняя настолько истончается, что под ней видны контуры органов брюшной полости, которые легко пальпируются. Этот дефект обычно сочетается с аномалиями мочевого пузыря и мочевыводящих путей.

Отсутствие мышц сказывается на выполнении ряда функций. Так, при агенезии грудино-ключично-сосцевидной мышцы возникает кривошея. Дефекты развития диафрагмы приводят к образованию диафрагмальных грыж, при которых органы брюшной полости выпячиваются в грудную полость. При отсутствии широких мышц груди нарушаются движения в плечевом суставе. Если мышцы выполняют вспомогательную роль, т. е. являются факультативными, их врожденное отсутствие оказывается незаметным. Например, практически не отражается на функции отсутствие длинной ладонной, подошвенной, малой грудной или пирамидальной мышц. 

О причинах возникновения вариантов развития мышц существуют различные гипотезы. Так, известное значение приписывается сосудистой системе (отклонение от нормы сосудов может отразиться на развитии соответствующих мышц). Значение многих вариантов остается до сих пор непонятным, но некоторая часть их может быть объяснена с филогенетической точки зрения. Некоторые мышцы у человека слабо выражены (например, мышцы копчика, мышцы ушной раковины) или иногда совершенно отсутствуют (m. pyramidalis, m. palmaris longus, m. plantaris ). Они рассматриваются как органы, которые в дальнейшем исчезнут. Другие варианты встречаются там, где мышцы связаны с высокодифференцированными движениями. Например, на руках нередко встречаются новые, более совершенные формы мышц. В области головы таковыми являются различные добавочные пучки мимических мышц.

2.2 Развитие пищеварительной системы

Филогенез
Существуют несколько типов пищеварения: 
· полостное, 
· пристеночное, 
· тканевое. 
· клеточное, 
У кишечнополостных есть одна полость тела, в которую выделяются ферменты и в ней происходит пищеварение. 

Плоские черви имеют слепозамкнутый кишечник. У круглых червей происходит крупный ароморфоз – пищеварительная система сквозного типа. Поэтому процесс пищеварения может идти непрерывно. В дальнейшем в процессе эволюции происходит дифференциация пищеварительного тракта на отделы и обособление крупных пищеварительных желез.

В процессе развития у различных позвоночных животных при общем одинаковом плане строения пищеварительной системы анатомо-функциональные ее особенности отражают их образ жизни, в первую очередь характер питания. У круглоротых челюсти еще отсутствуют. Они впервые появляются у поперечноротых и осетровых рыб и имеют зубы. Отверстие рта в связи с этим перемещается в нижние отделы головы. Губы отсутствуют. Язык развит слабо, мышц не содержит. Они появляются в толще языка у амфибии.

Частичное разделение полости рта на собственно полость рта и полость носа происходит у рептилий. У них язык хорошо выражен, величина и форма его взаимосвязаны с их особенностями строения и жизни. Появляются губные и подъязычные железы.

У млекопитающих полость рта, в которую открываются протоки слюнных желез, уже полностью отделена от полости носа, образуются небо и преддверие рта. Ротовая щель окружена более или менее хорошо выраженными губами. Язык, зубы развиты соответственно образу жизни (характеру питания) животных. 
Пищевод у позвоночных животных, выполняющий функцию проведения пищи в желудок, имеет различную длину, соответствующую размерам и строению животных. У рептилий мышечная оболочка пищевода двухслойная, он уже достаточно хорошо отграничен от желудка.

Форма и положение желудка, строение его слизистой и мышечной оболочек взаимосвязаны с формой тела животного, особенно с характером питания, количеством и видом пищи, развитием других органов, в частности печени. У позвоночных животных, имеющих удлиненное тело, продольная ось желудка вытянута вдоль оси тела, у короткотелых желудок расширен, расположен в брюшной полости косо или поперечно. Желудок птиц имеет железистый и кишечный отделы. У грызунов, плотоядных млекопитающих желудок имеет большей или меньшей величины расширение. Желудок травоядных жвачных животных имеет большие размеры и несколько отделов. Однако высокая степень дифференцировки желудка зависит не от сложности его формы, а от микроскопического строения его стенок и развития желудочных желез.

Кишка у низших позвоночных вытянута вдоль позвоночника, у более высоко организованных образует петли, кроме того, у них имеется дорсальная брыжейка. У амфибий появляются изгибы кишки, у рептилий число изгибов возрастает, начинается разделение кишки на тонкий и толстый отделы. Только конечная часть кишки у всех позвоночных животных остается прямой. Птицы имеют длинную кишку, в ней хорошо развиты железы, которые впервые появляются у хрящевых рыб. Из млекопитающих наибольшая длина кишки у травоядных животных; значительно короче кишка у плотоядных. Границей между тонкой и толстой кишкой является вначале складка слизистой оболочки, которая появляется у некоторых амфибий, а затем заслонка (клапан). Началом толстой кишки служит слепая кишка, появляющаяся у амфибий в виде слепого выпячивания. Эта кишка имеет большие размеры у растительноядных млекопитающих, слабо выражена или отсутствует у плотоядных. Червеобразный отросток имеется только у некоторых млекопитающих: кролика, обезьяны, человека. При формировании тонкой и толстой кишки в них появляются складки, железы, в том числе и крупные (печень, поджелудочная железа).

Печень есть у всех позвоночных животных. У некоторых рыб, амфибий она дольчатая, имеет отростки. Один из протоков печени соединяется с желчным пузырем. Рептилии имеют печень, состоящую обычно из двух долей. Двудолевое строение печени характерно для птиц и млекопитающих. Протоки правой и левой долей соединяются в один общий желчный проток.

Поджелудочная железа у рыб небольших размеров; у амфибий ее величина возрастает, у птиц она охватывается петлей формирующейся двенадцатиперстной кишки.

Онтогенез 
Первичная кишка развивается из зародышевой, или кишечной энтодермы, представляющей на ранних этапах развития «крышу» желточного пузырька. Во время формирования тела зародыша (после 20-го дня внутриутробного развития) и отграничения его от внезародышевых элементов кишечная энтодерма свертывается в трубку (первичная кишка), замкнутую в переднем и заднем отделах и сообщающуюся с желточным мешком. На 4-й неделе внутриутробной жизни первичная кишка, развивающаяся из энтодермы, располагается впереди хорды. В дальнейшем из этой энтодермы образуются эпителий пищеварительной трубки (за исключением части полости рта и области заднепроходного отверстия), а также мелкие и крупные пищеварительные железы (желудочные, кишечные, печень, поджелудочная железа). Остальные слои пищеварительной трубки (слизистая оболочка, подслизистая основа, мышечная и соединительнотканная оболочки) происходят из спланхноплевры (висцероплевры) внутренней (медиальной) пластинки несегментированной части мезодермы, которая прилежит к первичной кишке. В головном и каудальном отделах эмбриона первичная кишка заканчивается слепо.
В конце 1-го месяца внутриутробного развития на головном конце эмбриона появляется углубление эктодермы - ротовая бухта (ямка), а на каудальном конце - заднепроходная, анальная, бухта (ямка). Ротовая бухта, углубляясь, доходит до переднего замкнутого конца первичной кишки. Между полостью первичной кишки и ротовой бухтой образуется двуслойная глоточная перепонка (мембрана), состоящая из наружного эктодермального и внутреннего энтодермального слоев. Вскоре (на 4-5-й неделе развития) глоточная перепонка прорывается, и полость ротовой бухты сообщается с полостью первичной кишки. Анальная бухта отделяется от полости первичной кишки заднепроходной перепонкой (мембраной), образованной, подобно глоточной мембране, из эктодермального слоя анальной бухты и энтодермального слоя первичной кишки. Прорыв заднепроходной перепонки на 5-й неделе развития и позже приводит к образованию каудального отверстия первичной кишки.

Таким образом, первичная кишка эмбриона становится открытой с двух сторон. В ней выделяют головную (глоточную) и туловищную кишку, границей между которыми является энтодермальное выпячивание первичной кишки - будущая эпителиальная выстилка трахеи и бронхов. У туловищной кишки в свою очередь выделяют переднюю, среднюю и заднюю кишку. Ротовая бухта выстлана эпителием эктодермального происхождения, из нее образуется часть полости рта. Из глоточной кишки, выстланной эпителием энтодермального происхождения, образуются глубокие отделы полости рта и глотки. Передняя кишка (туловищная) идет на образование пищевода и желудка и ампулярной части двенадцатиперстной кишки. Средняя кишка дает начало тонкой (кроме pars ampularis duodeni) и начальному отделу толстой кишки (слепая кишка, восходящая и поперечная ободочные), печени и поджелудочной железе, а из задней кишки образуется конечный отдел толстой кишки (нисходящая ободочная, сигмовидная ободочная и прямая кишка). Сомато- и висцероплевра образуют брюшину.

Кишечная трубка, быстро удлиняясь, образует все более усложняющиеся петлеобразные изгибы. Стенка ее вначале представле​на энтодермой и прилегающим к ней висцеральным листком спланхнотомов. Позднее между ними появляется мезенхима, клетки вы​селяются из висцерального листка спланхнотомов и, усиленно размножаясь, быстро образуют основную толщу кишечной стенки. Эктодермальный листок дает начало ки​шечному эпителию и его железистым производным (железы желудка и кишечника, печень, подже​лудочная железа). В мезенхиме развивается сое​динительная ткань с со​судами и гладкая муску​латура. Эпителиальный висцеральный листок спланхнотома становится мезотелием серозной оболочки. Первоначально кишечная трубка имеет од​нородное строение по всей длине. Позднее намечается расширенный участок с утолщенной стенкой​ - зачаток желудка. Желе​зы желудка и крипты ки​шечника возникают пу​тем множественных врас​таний (впячиваний) эпи​телия в мезенхиму с по​следующей соответствен​ной дифференцировкой клеток, ворсинки кишечника - путем выпячива​ний эпителия и подстилающей его мезенхимы в просвет кишки. Вор​синки образуются не только в тонкой кишке, но и в толстой, однако здесь они позднее сглаживаются и исчезают. 

Спланхнотомы правой и левой сторон тела, сближаясь над и под кишечной трубкой, образуют мезентерии - спинной (по всей длине ки​шечной трубки) и брюшной (только в области желудка и передней части двенадцатиперстной кишки). Кишечная трубка оказывается как бы подвешенной на спинном мезентерии, который в силу большой длины кишки и малой протяженности линии прикрепления к стенке тела образует веерообразные складки, за что и получил название брыжейки. Через дорсаль​ный мезентерий происходит врастание нервных волокон и вселение ней​робластов в стенку кишечной трубки. В вентральном мезентерии про​исходит формирование печени и поджелудочной железы, возникающих путем выпячиваний энтодермального эпителия в мезенхиму.

У эмбриона в конце 1-го месяца развития туловищная кишка ниже диафрагмы прикреплена к передней и задней стенкам эмбриона дорсальной и вентральной брыжейками, которые формируются из спланхно (висцеро) плевры. Вентральная брыжейка рано исчезает и остается только на уровне закладки желудка и двенадцатиперстной кишки.

На 2-м месяце эмбрионального развития расширение первичной кишки, появившееся на 4-й неделе и соответствующее будущему желудку, продолжает увеличиваться в размерах, становится веретенообразным. Усиленный рост в длину остальной части кишечной трубки приводит к образованию кишечной петли, выпуклой стороной обращенной кпереди и книзу. У кишечной петли различают два колена: нисходящее и восходящее.

Одновременно с ростом кишки и желудка происходит их поворот в брюшной полости. В результате усиленного роста дорсальной части желудочного расширения желудок приобретает ретортообразную форму. У него формируются большая кривизна на месте растущей дорсальной части и малая кривизна в области вентральной его стенки. 
Одновременно с ростом происходит поворот желудка вправо таким образом, что его левая поверхность становится передней, а правая - задней. Дорсальная выпуклая часть желудка (будущая большая кривизна) направлена вниз и влево, а вогнутая передняя часть (будущая малая кривизна) - вверх и вправо. Такое вращение желудка вызывает скручивание вправо конечного отдела пищевода. Вместе с поворотом желудка происходит изменение положения его дорсальной и вентральной брыжеек. Дорсальная брыжейка в результате поворота желудка из сагиттального положения переходит в поперечное. Усиленный ее рост приводит к удлинению влево и книзу, постепенному выходу дорсальной брыжейки из-под большой кривизны желудка и образованию карманообразного выпячивания (большой сальник).
Одновременно с поворотом желудка на восходящем колене кишки, рядом с вершиной петли, образуется небольшое выпячивание - это будущая слепая кишка. Начальный отдел нисходящего колена кишки трансформируется в дальнейшем в двенадцатиперстную кишку, а остальной отдел в брыжеечную часть тонкой кишки. Начальная часть восходящего колена идет на образование конечного отдела тонкой кишки, а остальная часть - на образование слепой, восходящей и поперечной ободочных. Слепая кишка появляется в виде небольшого выпячивания на восходящем колене кишечной петли, рядом с ее вершиной.

Продолжающийся рост желудка приводит к опусканию его большой кривизны, и поджелудочная железа оказывается расположенной позади желудка. Усиленно продолжает расти и карманообразное выпячивание дорсальной брыжейки желудка (большой сальник). При этом задняя часть дорсальной брыжейки продолжается на заднюю стенку брюшной полости в виде париетальной брюшины, а передняя часть, идущая от большой кривизны желудка, свободно опускается вниз между передней стенкой брюшной полости спереди и петлями кишки сзади.

На протяжении 2-3 мес. внутриутробного развития задняя кишка перемещается из срединной плоскости влево и вверх впереди кишечной петли, а сама кишечная петля совершает поворот по часовой стрелке (вправо) на 180°. В результате такого поворота зачаток слепой кишки смещается в правое верхнее положение, а верхнее колено кишечной петли уходит вниз позади задней кишки. Дальнейший рост всех отделов кишечной петли приводит к тому, что во второй половине внутриутробного развития закладка слепой кишки опускается вниз и вправо в правую подвздошную ямку, кишечная петля поворачивается вправо еще на 90° (всего на 270°). Значительное удлинение нисходящего колена кишки приводит к образованию многочисленных петель тонкой кишки, которые еще больше смещают кверху поперечную ободочную (толстую) кишку. Таким образом, в результате этого поворота образующаяся из восходящего колена восходящая ободочная кишка располагается справа, прилегая к задней стенке брюшной полости, а поперечная ободочная кишка занимает поперечное положение. Между ними образуется правый (печеночный) изгиб ободочной кишки. Вследствие такого расположения восходящей ободочной кишки и нисходящей ободочной кишки брюшина, покрывающая их поверхность, прилегающую к задней стенке брюшной полости, резорбируется, и они оказываются покрытыми брюшиной с трех сторон (мезоперитонеально).
В этот же период верхний отдел задней кишки, переместившийся влево, образует нисходящую ободочную кишку, прирастающую к задней стенке брюшной полости и левой ее части. Между поперечной ободочной кишкой и начальной частью задней кишки (нисходящая ободочная кишка) образуется левый (селезеночный) изгиб ободочной кишки. Дорсальная брыжейка задней кишки также прирастает к задней стенке брюшной полости, за исключением той ее части, которая принадлежит сигмовидной кишке и прирастает неполностью. У сигмовидной кишки ее брыжейка сохраняется, однако она смещается влево от срединной линии.

Изменение положения участка кишечной петли, из которого развивается поперечная ободочная кишка, также приводит к изменению положения ее брыжейки: из сагиттального она переходит в поперечное положение, соответственно расположению поперечной ободочной кишки. Изменяется также положение брыжейки тонкой кишки: из сагиттального оно становится косым.

Карманообразное выпячивание дорсальной брыжейки желудка - большой сальник - располагается впереди поперечной ободочной кишки и петель тонкой кишки. Задняя стенка его в верхнем отделе срастается с поперечной ободочной кишкой и ее брыжейкой. Полость позади желудка превращается в сальниковую сумку. Промежуток между листками большого сальника ниже уровня поперечной ободочной кишки. После рождения обычно зарастает.
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Зачаток печени имеет вначале вид желобообразного выпячивания утолщенного энтодермального эпителия кишечной трубки. Передняя часть этого выпячивания (pars hepatica), сильно разрастаясь, образует паренхиму печени, задняя (pars cystica) - желчный пузырь. Желобообразное выпячивание эпителия кишки, Отншнуровываясь от кишечной стенки образует ductus choledochus, открывающийся в полость кишки. В него в свою очередь открываются печёночный и желчнопузырный протоки. Зачаток печеночной паренхимы приобретает вид системы ветвящихся тяжей, между которыми разветвляются сосуды. Лишь на значительно более поздних стадиях формируются дольки печени, а эпителиальные тяжи приобретают упорядоченное расположение в виде печёночных балок.

Поджелудочная железа образуется из одного непарного дорсального зачатка и из двух парных вентральных. Первый открывается в полость кишки санториновым протоком (на дорсальной стенке кишки напротив отверстия ductus choledochus), вторые - общим вирсунговым протоком (рядом с отверстием ductus choledochus). Позднее в результате вращений кишечника при его росте и неравномерного роста кишечной стенки оба зачатка - дорсальный и парный вентральный - сближаются и сливаются, а санторинов проток облитерируется. Как экзокринная, так и эндокринная (островковая) части поджелудочной железы имеют общее происхождение из всех трех зачатков органа. 
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2.2.1 Аномалии развития органов пищеварительной системы

Аномалии развития пищевода. 
Чаще всего встречаются пищеводно-трахейные фистулы. Они возникают в результате неполного разделения кишечной трубки и трахеи. Встречаются три основных варианта данного порока: 
1. узкая и длинная фистула, 
2. короткая и широкая фистула, 
3. общая пищеводно-трахейная стенка.
Как правило, при наличии фистулы соустье располагается высоко - на уровне VII шейного и I грудного позвонков, то есть в месте закладки органов дыхания, на границе головной и передней кишок. Наличие фистулы (свищевого хода) сопровождается аспирацией жидкости и пищи в дыхательные пути и приводит к возникновению аспирационной пневмонии. 
Аплазия - это полное или частичное отсутствие пищевода. 
Атрезия - это частичная или полная (на всем протяжении) облитерация пищевода, когда вместо трубки формируется фиброзно-мышечный тяж. 
Аномалии развития желудка

Пилоростеноз возникает вследствие гипертрофии циркулярной (в меньшей степени продольной) мускулатуры желудка в области привратника. Сильное сужение задерживает продвижение пищи, что приводит к безостановочной рвоте. 

Редко наблюдается атрезия привратника. Такие дефекты, как двойной желудок или наличие препилорической перегородки встречаются крайне редко.
Аномалии развития печени и желчного пузыря

Добавочные печёночные протоки и удвоение желчного пузыря обычно являются бессимптомными. Но эти аномалии приобретают клиническое значение при патологии. Иногда протоки, которые в своём развитии проходят стадию облитерации, не раканализируются. Эта аномалия называется запечёночная желчная атрезия (частота 0,067%). У 15-20% пациентов с этой аномалией проксимальные желчные пути развиты нормально и дефект может быть устранён с помощью операции, но остальные случаи не совместимы с жизнью и единственным выходом может быть трансплантация печени.

При нарушении процессов формирования желчевыводящих протоков внутри печени возникает атрезия или гипоплазия внутрипечёночных желчных путей.(частота 0,001%)

Аномалии развития поджелудочной железы

Несрастание закладок поджелудочной железы, т. е. встречаются случаи, когда, помимо основной железы, расположенной забрюшинно, имеются дольки и между листками вентральной брыжейки или непосредственно в стенке желудка. 

Вентральная панкреатическая почка в норме состоит из двух частей, которые в норме сливаются , и почка поворачивается вокруг двенадцатиперстной кишки, оказываясь под дорзальной панкреатической почкой. В некоторых случаях правая часть вентральной почки сохраняет нормальное направление перемещения, а левая мигрирует в противоположном направлении. Вследствие этого формируется кольцевая поджелудочная железа, которая охватывает двенадцатиперстную кишку, сжимая её и, иногда, приводя к полной её обструкции. 

Добавочная поджелудочная железа может сформироваться в любом участке, начиная с дистального сегмента пищевода, и, заканчивая, верхушкой первичной кишечной петли. Чаще всего она локализуется в Меккелевом дивертикуле, где сохраняет все характерные черты поджелудочной железы
Меккелев дивертикул или подвздошный дивертикул. Он является остатком желточно-кишечного протока, который у эмбриональной кишки отходит несколько краниальнее будущей слепой кишки и идет к желточному мешку. В норме он уже на 1 неделе внутриутробного развития облитерируется и атрофируется, а если его зарастания не происходит, то он сохраняется в виде пальцеобразного выроста, идущего от кишки к передней брюшной стенке. Обычно он располагается на расстоянии 50-70 см от илеоцекального угла. Вокруг Меккелева дивертикула могут обвиваться петли тонкой кишки и возникать завороты. Иногда он обнаруживается на вскрытии и никаких беспокойств в течение жизни не причиняет. 

Общая дорсальная брыжейка, У эмбриональной кишки до двух месяцев внутриутробного развития сохраняется общая дорсальная брыжейка на протяжении всей кишки. У собаки и кошки она сохраняется всю жизнь, так как не происходит поворота восходящего колена кишечной трубки. У человека в области двенадцатиперстной кишки, восходящей и нисходящей кишок брыжейка редуцируется. Это приспособление возникает у человека в связи с вертикальным положением тела для ограничения подвижности кишок. У животных брюшная стенка является не передней, а нижней, поэтому органы не отличаются такой большой подвижностью. Если общая дорсальная брыжейка у человека сохраняется, то нередко возникают завороты, осложняющиеся кишечной непроходимостью. 

Два крайних типа расположения слепой кишки - подпеченочное и тазовое. Процесс поворота восходящего колена эмбриональной кишечной петли приводит к тому, что слепокишечное утолщение располагается в правом подреберье около печени. В дальнейшем слепокишечное утолщение опускается. Если же этот процесс замедляется, то слепая кишка и червеобразный отросток могут находиться в области печени. В данном случае при воспалении червеобразного отростка очень трудно поставить правильный диагноз, т. к. в первую очередь врачи думают о воспалении желчного пузыря. Другая крайность, когда рост слепокишечной закладки чрезмерно быстрый и слепая кишка с червеобразным отростком оказывается в полости малого таза. При таком расположении особые трудности при диагностике аппендицита возникают у женщин, т. к. в данном случае клиническая картина сходна с проявлениями воспаления придатков матки. 

Две крайние формы червеобразного отростка - очень длинный (описаны случаи - до 20-25 см) и полное его отсутствие. 

Две крайние формы длины брыжейки сигмовидной кишки - мегамезосигма и микромезосигма (возможно и ее полное отсутствие). 

Две крайние формы длины тоще-подвздошной петли тонкой кишки - слишком короткая и слишком длинная. При слишком короткой тонкой кишке всасывание продуктов расщепления пищи уменьшено, человек при нормальном питании остается очень худым. При слишком длинной тонкой кишке имеется склонность к полноте. 

Обратное положение органов (абдоминальное или тотальное), situs viscerus iпversus abdoтiпalis seu totalis. Это редко встречающаяся аномалия. Она происходит в результате поворота кишечной трубки не слева направо, а в обратном направлении. В результате все органы желудочно-кишечного тракта располагаются зеркально. Как правило, функция органов не нарушается, но при патологии врачи затрудняются в постановке диагноза. 

Отсутствие или сужение заднепроходного отверстия. Этот порок развития требует вмешательства сразу после рождения ребенка. Операция проводится в специализированных учреждениях, так как необходимо сохранить или сформировать сфинктеры прямой кишки.

2.2.2 Морфогенез лица и полости рта

2.2.2.1 Ротовая ямка (бухта) и жаберный аппарат

Зачаток пищеварительного тракта у эмбриона человека в конце первого месяца внутриутробного развития представляет собой первичную кишечную трубку, замкнутую с обоих концов и сообщающуюся в своей средней части с полостью желточного мешка. Передний отдел кишечной трубки, по мнению одних эмбриологов, образован материалом прехордальной пластинки и имеет начальную эктодермальную детерминацию, т. е. выстлан эпителием эпидермального типа (по Н. Г. Хлопину). Другие исследователи считают, что этот отдел кишки, как и остальные, выстлан эпителием энтеродермального типа. В краниальном конце кишечная трубка непосредственно, без промежуточного слоя мезенхимы, прилегает к эктодерме, которая впячивается в направлении первичной кишки в виде ротовой ямки, или бухты (stomodeum). Стенка кишки вместе с дном ротовой ямки образуют глоточную, или ротовую перепонку. В результате прорыва глоточ​ной перепонки (примерно на 26-27-е сутки развития) возникает со​общение между ротовой ямкой и полостью кишки и образуется пер​вичная полость рта. 

В своем начальном отделе (первичной глотке) передняя кишка образует четыре парных выпячивания - жаберных, или глоточных, кармана, между которыми располагаются утолщения стенки глотки - жаберные дуги. Основную массу последних образует разрастающаяся мезенхима, которая имеет двойное происхождение. Центральная часть каждой дуги состоит из мезенхимы, которая происходит из мезодермы, ее окружает эктомезенхима (мезенхима, возникающая в результате миграции клеток из нервного гребня). 

Все жаберные дуги построены по единому плану. Снаружи они покрыты кожной эктодермой, изнутри выстланы эпителием первичной глотки; в дальнейшем каждая дуга содержит артерию, нерв, хрящевой и мышечный компоненты. Жаберные дуги отделяются снаружи друг от друга узкими вдавлениями эктодермы - жаберными щелями. Первая, вторая и третья жаберные дуги играют важную роль в развитии лица, полости рта и языка. 

2.2.2.2 Развитие лица и первичной ротовой полости
Наибольшее значение в развитии лица, которое протекает, главным образом, между 4-й и 10-й неделями внутриутробной жизни, имеет первая жаберная дуга. Лицо образуется в результате роста и слияния зачатков (отростков), которые представляют собой скопления мезенхимы в виде бугорков, покрытых тонким слоем эпидермиса, развивающегося из кожной эктодермы. Первая жаберная дуга, расщепляясь, дает начало парным максиллярным (верхнечелюстным) и мандибулярным (нижнечелюстным) отросткам, которые происходят из ее краниальной и каудальной частей, соответственно. Эти отростки ограничивают вход в ротовую ямку сверху и снизу. 

Между максиллярными отростками располагается непарный лобный отросток, основная масса которого представлена мезенхимой, лежащей поверх быстро растущих лобных долей переднего мозга. В латеральных отделах лобного отростка образуются углубления, окруженные валиками, - обонятельные ямки. Последние разделяют лобный отросток на медиальный и латеральный носовые отростки и собственно лобный отросток, лежащий центрально. Углубление носовых ямок приводит к тому, что их слепые концы достигают крыши первичной ротовой полости и устанавливают сообщение с ней путем образования первичных хоан. 

Максиллярные отростки растут в медиальном направлении и при​ближаются к латеральным и медиальным носовым отросткам, отделяясь от них бороздками. В дальнейшем максиллярные отростки срастаются друг с другом и последовательно с латеральными и медиальными носовыми отростками, которые также сливаются друг с другом. Это приводит к формированию закладки верхней челюсти и верхней губы. Средняя часть верхней челюсти, несущая резцы, и средний отдел верхней губы образуются из материала медиальных носовых отростков. Между медиальными частями максиллярных отростков и латеральными носовыми отростками имеется неглубокая слезно-носовая бороздка, которая проходит от медиального края развивающегося глаза в ротовую бухту. В дальнейшем она погружается в мезенхиму, углубляется и замыкается, превращаясь в слезно-носовой канал, по которому слезы стекают в полость носа. 

Рис. 7. Различия в источниках развития некоторых участков (границы показаны штриховой линией) неба, верхней челюсти и губы (по Быкову В.Л., 1996).
Зона, соответствующая первичному небу, средней части верхней губы и верхней челюсти, развивается из материала медиаль​ных носовых отростков. Вторичное небо, включая твердое небо, мягкое небо и язы​чок, развиваются из материала срастающих​ся небных отростков.
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Срастающиеся друг с другом парные мандибулярные отростки дают начало закладке нижней челюсти и нижней губы. Область сращения мандибулярных отростков хорошо выявляется у некоторых людей в виде ямки на подбородке. Одновременно зачатки глаз, лежащие первоначально по бокам головы, перемещаются кпереди, занимая положение на передней поверхности лица. Вскоре после этого в формирующиеся поверхностные структуры лица внедряются мезодермальные клетки первой и второй жаберной дуг. Эти клетки формируют жевательные и мимические мышцы лица. В результате указанных процессов в течение 2-го месяца происходит формирование внешних очертаний лица эмбриона, который начинает постепенно походить на человека. 

2.2.2.3 Развитие нижней и верхней челюстей

По мере слияния мандибулярных отростков друг с другом в их мезенхиме происходят процессы дифференцировки с образованием крупной палочковидной пластинки гиалинового хряща, который называется меккелевым хрящом. Этот хрящ простирается от области развивающегося уха до участка слияния мандибулярных отростков. По средней линии хрящи каждой из сторон встречаются, но не срастаются - между ними сохраняется прослойка мезенхимы. На латеральной поверхности меккелева хряща в области его средней трети на 6-й неделе формируется уплотнение мезенхимы. На 7-й неделе в области этого уплотнения выявляются остеогенные островки и начинается развитие костной ткани, которое распространяется кпереди до средней линии и кзади. Развивающаяся кость окружает нервы, лежащие вдоль меккелева хряща, образуя внутри костные каналы. Одновременно формируются медиальная и латеральная костные пластинки альвеолярного отростка, которые охватывают развивающиеся зубные зачатки. 

Ветвь нижней челюсти развивается вследствие быстрого распространения формирующейся костной ткани кзади в направлении пер​вой жаберной дуги; при этом происходит отклонение от хода меккелева хряща. Таким образом, к 10-й неделе формируется нижняя челюсть путем развития костной ткани из остеогенных островков мезенхимы без непосредственного участия меккелева хряща. В дальнейшем большая часть меккелева хряща подвергается дегенеративным изменениям, разрушается и рассасывается, замещаясь костной тканью. Его наиболее задние отделы принимают участие в развитии среднего уха - из него развиваются слуховые косточки (молоточек и наковальня). В максиллярных отростках мезенхимные клетки вследствие дифференцировки превращаются в остеобласты, которые образуют костную ткань верхней челюсти. Из первичного центра окостенение распространяется кзади, ниже глазной впадины, кпереди в область будущих резцов и вверх к лобному отростку. 

Начинаясь в верхней челюсти, окостенение постепенно распространяется и на небные отростки, в результате чего формируется твердое небо. Как и в нижней челюсти, происходит образование костных пластинок альвеолярного отростка, которые охватывают развивающиеся зубные зачатки. 
2.2.2.4 Развитие нёба и разделение первичной ротовой полости на окончательную полость рта и носовую полость
От краев максиллярных отростков на 6-7-й неделе каудально отрастают пластинчатые выступы - небные отростки, которые подразделяют первичную ротовую полость на нижний этаж - конечную полость рта и верхний этаж - полость носа. Небольшая средняя часть неба спереди треугольной формы (первичное небо) образуется из материала сросшихся средних носовых отростков. Большая часть неба, называемая вторичным небом, формируется в конце 2-го месяца в результате слияния между собой небных отростков. 

Первоначально небные отростки направлены наклонно вниз, располагаясь по бокам языка; в дальнейшем на 7-8-й неделе язык смещается вниз, а края небных отростков поднимаются вверх к средней линии, срастаясь друг с другом, а в краниальных участках - с первичным небом. По средней линии участку слияния вторичного и первичного неба в дальнейшем будет соответствовать так называемое резцовое отверстие. Процесс слияния небных отростков распространяется от их передних участков к задним и завершается на 10-й неделе. Эпителий, покрывающий поверхность небных отростков, в области их слияния (будущего небного шва) разрушается путем апоптоза, замещаясь мезенхимой, однако комплексы его клеток частично погружаются в развивающуюся соединительную ткань и могут сохраняться в ней у взрослого в виде округлых компактных скоплений - эпителиальных жемчужин. На поверхности небных отростков, обращенной в полость рта, эпителий становится многослойным плоским, со стороны полости носа - многорядным реснитчатым. Механизмы, определяющие различный характер дифференцировки первоначально идентичного эпителия и вызывающие его исчезновение в области слияния отростков, остаются невыясненными. 

Одновременно со слиянием небных отростков по средней линии вниз в направлении от крыши полости носа к небным отросткам растет носовая перегородка. Она встречается с небными отростками и срастается с ними (10-я неделя), разделяя носовую полость на две половины. 

Во всем первичном небе и в краниальной части вторичного неба в дальнейшем будет развиваться костная ткань - эти отделы неба превратятся в твердое небо. Каудальная часть вторичного неба сохранит характер мягкого образования и превратится в мягкое небо и язычок. Из материала медиальных носовых отростков, как уже указывалось выше, образуется не только первичное небо, но также средняя часть верхней челюсти, несущая резцы, и средний отдел верхней губы. 

2.2.2.5 Развитие языка
Начинается на 4-й неделе в результате пролиферации мезенхимы на дне первичной ротовой полости, образованном вентральными отделами первых трех жаберных дуг. В участке между первой и второй жаберными дугами по средней линии появляется непарный язычный бугорок (tuberculum impar). Из этого бугорка в дальнейшем формируется небольшая часть спинки языка треугольной формы, расположенная кпереди от слепого отверстия (места закладки щитовидной железы). 

Латерально и кпереди от непарного бугорка из материала первой дуги образуются два боковых язычных бугорка. Они очень быстро растут и, сливаясь друг с другом, дают начало телу языка и его кончику. Они срастаются также с материалом непарного бугорка, охватывая его. Линия соединения обеих боковых частей языка прослеживается по его дорсальной поверхности в виде продольного желобка - срединной бороздки языка. В теле языка этой бороздке соответствует соединительнотканная перегородка, разделяющая орган на две симметричные части. 

Корень языка образуется из утолщения, возникающего кзади от слепого отверстия из мезенхимы в области соединения второй и третьей жаберных дуг - так называемой скобы (copula). Между скобой и непарным бугорком располагается устье щитовидно-язычного протока (ductus thyreoglossus), которому у взрослого соответствует слепое отверстие языка. 

По завершении развития языка границей между его телом и корнем служит терминальная (пограничная) бороздка языка - V-образная линия, вершиной направленная дорсально, по которой располагаются желобоватые сосочки. 

Язык постепенно обособляется от дна полости рта благодаря образованию глубоких желобков, проникающих под передний и боковые отделы языка, вследствие чего тело языка приобретает подвижность. Мышцы языка развиваются из миотомов затылочных сомитов, клетки которых мигрируют кпереди в область языка. Сложное происхождение языка находит отражение в неодинаковом характере иннервации его отдельных частей. 
Онтогенетическая классификация мышц языка: 

1. Мышцы, начинающиеся на производных I жаберной дуги - на нижней челюсти:

· m. genioglossus, 

· продолжением мышцы в толще языка являются вертикальные волокна, между нижней поверхностью его и спинкой, m. verticalis. 

2. Мышцы, начинающиеся на производных II жаберной дуги (на proc. styloideus и малых рогах подъязычной кости). 
· m. styloglossus, 
· m. longitudinalis superior, 
· m. longitudunalis inferior. 

3. Мышцы, нaчинaющиecя нa прoизвoдных III жaбepнoй дуги (нa тeлe и бoльших рoгaх пoдъязычнoй кocти): 

· m. hyoglossus, 

· m. transversus linguae. 

Язычная миндалина закладывается на 9-й неделе внутриутробной жизни вследствие миграции лимфоцитов в область корня развивающегося языка. На ранних стадиях развития она имеет вид инфильтрированного лимфоцитами участка слизистой оболочки. На 10-15-й неделе происходит погружение слизистой оболочки вглубь развивающихся язычных фолликулов с последующим образованием крипт. Параллельно отмечается увеличение размеров фолликулов. Формирование макро- и микроскопической структуры язычной мин​далины завершается в основном к 4-му месяцу; вокруг каждого язычного фолликула образуется плотная соединительнотканная капсула. Посткапиллярные венулы с высоким эндотелием появляются в язычной миндалине на 15-й неделе развития: 

2.2.2.6 Развитие слизистой оболочки полости рта

Первичная полость рта образуется вследствие слияния ротовой ямки с передней кишкой. Эпителий, выстилающий полость рта, происходит из двух источников. Точная граница между эпителиями различного происхождения не определена, однако принято считать, что эпителий преддверия полости рта имеет эктодермальное происхождение, а эпителий собственно ротовой полости происходит из выстилки передней кишки. 

Первоначально эпителий, выстилающий полость рта, является однослойным, однако уже на 5-6й неделе он превращается в двухслойный, который становится многослойным на 10-12-й неделе. 

В эпителии слизистой оболочки разных отделов полости рта, который в дальнейшем превратится в ороговевающий и неороговеваю​щий, возникают различия в экспрессии цитокератинов. Морфологические особенности эпителиев слизистых оболочек выстилающего и жевательного типов начинают выявляться с 10-12-й недели. В эпителии слизистой оболочки жевательного типа базальные клетки становятся выше, а граница между ним и подлежащей дифференцирующейся соединительной тканью из ровной превращается в волнообразную. Между 13-й и 20-й неделями пласт эпителия приобретает большую толщину, и в нем появляются начальные признаки подразделения на слои. Образование гранул кератогиалина позволяет разграничить зернистый и шиповатый слои. Клетки поверхностного слоя эпителия подвергаются паракератозу в течение всего периода до прорезывания зубов. Лишь после этого в эпителии слизистой оболочки жевательного типа выявляются признаки ортокератоза. 

Специализация эпителия языка отмечается примерно на 7-й неделе, когда впервые выявляются желобоватые сосочки, а позднее - грибовидные. В этих сосочках вскоре развиваются вкусовые луковицы. Нитевидные сосочки появляются на 10-й неделе. 

Собственная пластинка слизистой оболочки полости рта развивается из эктомезенхимы. Первоначально в ней преобладает межклеточное вещество, в котором разбросаны немногочисленные мелкие отростчатые клетки. В дальнейшем она претерпевает процессы дифференцировки, которые сочетаются с указанными выше изменениями эпителия. На 6-8-й неделе в развивающейся соединительной ткани появляются ретикулярные волокна; на 8-12-й неделе - коллагеновые волокна и капилляры. Эластические волокна обнаруживаются лишь между 17-й и 20-й неделями. Различия в строении собственной пластинки в отдельных участках слизистой оболочки намечаются уже с 6-8-й недели: в тех ее отделах, которые превратятся в слизистую оболочку жевательного типа, отмечаются скопления клеток и усиленное образование волокон. 

Подслизистая основа формируется не под всеми участками слизистой оболочки полости рта. Она развивается из тех же эмбриональных источников, что и собственная пластинка слизистой оболочки, причем процессы дифференцировки и созревания ее соединительной ткани протекают сходным образом. В подслизистой основе происходит развитие лимфоидных образований и части мелких слюнных желез. 

2.2.2.7 Развитие слюнных желез
Эмбриональное развитие слюнных желез начинается с появления их закладок, которые имеют вид утолщений эпителия, выстилающего ротовую полость. Закладки околоушной и поднижнечелюстной слюнных желез впервые обнаруживаются на 5-6-й неделе, а подъязычной - на 7-8-й неделе. Развитие мелких слюнных желез начинается на 3-м месяце (по некоторым сведениям, первые их закладки появляются уже на 9-10-й неделе). 

В дальнейшем в области закладок желез формируются эпителиальные тяжи, погружающиеся в подлежащую мезенхиму. Эти эпителиальные тяжи интенсивно растут и ветвятся, в дальнейшем в тяжах появляется просвет. Участок закладки, ближайший к выстилке полости рта, дает начало общему выводному протоку желез, более удаленные участки - системе выводных протоков и концевым отделам, образующим будущие железистые дольки. 

На концах формирующейся системы разветвленных выводных протоков позднее развиваются концевые отделы. Дифференцировка клеток концевых отделов и выводных протоков продолжается в течение всего внутриутробного периода и не полностью завершается к рождению. Вместе с тем, на поздних стадиях внутриутробного развития желез (33-40-я неделя) концевые отделы и протоки в большинстве уже сходны с таковыми у взрослых. Нередко развитие слюнных желез во внутриутробном периоде, в особенности мелких, сопровождается формированием добавочных (часто - рудиментарных) желез, которые в дальнейшем регрессируют. 

Миоэпителиальные клетки впервые обнаруживаются в концевых отделах и протоках на 15-16-й неделе, когда железистые клетки еще не дифференцированы. На 19-24-й неделе миоэпителиальные клетки имеют форму выпуклых многогранников, образуют сплошной базальный слой в концевых отделах и во вставочных протоках. На 25-32-й неделе они уплощаются и приобретают отростчатую форму. 

Начальные и последующие этапы развития эпителиальных закладок желез обусловлены индуцирующим воздействием мезенхимы. В частности, формирование закладок желез происходит под влиянием мезенхимы, которая в определенных участках способствует усилению деления эпителиальных клеток при одновременном изменении в этих же участках состава базальной мембраны эпителия, что обеспечивает возможность его погружного роста. Ветвление эпителиальных тяжей также индуцируется воздействием мезенхимы. 

2.2.2.8 Развитие зубов
Филогенез
Зубы представляют собой производные плакоидной чешуи, развивающуюся из эктодермального эпителия. Простейшей формой зубов является коническая. У низших позвоночных зубы мелкие, конические, недифференцированные, но многочисленные – гомодонтная система

В процессе эволюции сформировались дифференцированные зубы различной формы – в соответствии с выполняемой функцией – гетеродонтная система. По форме зубов можно судить о характере пищи животного (растительная, животная), и об образе жизни (хищник, травоядное).

На челюстях животных разных классов зубы могут укрепляться по-разному. По наружному краю челюсти – акродонтные зубы; по внешним зубным краем к внутреннему краю челюсти – плевродонтные зубы: в особых ячейках челюстей – текодонтные зубы.

Зубы у древних низших позвоночных были временными и сменялись наподобие чешуек ороговевающего многослойного плоского эпителия. По мере изнашивания они заменялись новыми - полифиодонтный тип. В процессе исторического развития организмов число смен зубов сокращалось, и у современных млекопитающих, а также у человека происходит только одна смена зубов - дифиодонтный тип. 

В течение эволюции предшественников человека у них происходил процесс редукции зубов. Древнейшими редукционными переменами в зубной системе были сокращение размеров клыков и закрытие диастем. Другой этап эволюции зубной системы человека - медиолатеральная редукция моляров и переход главной функциональной роли от 2-го моляра к 1-му. Премоляры уменьшились в размерах и стали менее дифференцированными по форме. В дальнейшем происходило уменьшение размеров зубов. У некоторых видов современных млекопитающих (например, у неполнозубых и китообразных) процесс редукции зубной системы сопровождался полной утратой смены зубов. 
Онтогенез
Развитие у человека двух генераций (прикусов) зубов - временных (молочных) и постоянных - по-видимому, явление, связанное с адаптацией размеров и числа зубов к размерам челюсти. Постоянные зубы крупнее временных, их количество больше, поэтому если бы у ребенка сразу же появлялись постоянные зубы, они не смогли бы вместиться в недостаточно крупных челюстях. Благодаря тому, что в маленьких челюстях развиваются первоначально мелкие зубы в уменьшенном числе, а лишь в дальнейшем, по мере роста челюстей, в них образуется большее число более крупных зубов, размеры и функция зубов оказываются в соответствии с размерами челюстей. 

Источники развития тканей зуба.
Ткани зуба являются производными развивающейся слизистой оболочки полости рта зародыша. Зубы развиваются из зубных зачатков, каждый из которых включает три постоянно взаимодействующих компонента: 

1) эмалевый орган, который образуется из многослойного эпителия выстилки полости рта; 

2) зубной сосочек, образованный мезенхимой, заполняющей полость эмалевого органа; 

3) зубной мешочек, также являющийся производным мезенхимы, конденсирующейся вокруг эмалевого органа. 

Мезенхима, образующая зубной сосочек и зубной мешочек, является эктомезенхимой, так как она образуется из клеток, которые мигрируют из нервного гребня. Эмалевый орган участвует в образовании эмали зуба, зубной сосочек дает начало дентину и пульпе зуба, а зубной мешочек - цементу и периодонту. Таким образом, из тканей зуба лишь эмаль образуется из эпителия, все остальные ткани развиваются из мезенхимы. 

Таблица 8. Источники развития тканей зуба в эмбриогенезе (по Быкову В.Л., 1996)
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Периоды развития зуба

Несмотря на то, что развитие зуба представляет собой непрерывный процесс, его принято условно разделять на три основные периода: 
1) период закладки зубных зачатков; 
2) период формирования и дифференцировки зубных зачатков и 
3) период образования тканей зуба (гистогенез тканей зуба). 

1) Период закладки зубных зачатков называется также периодом зубной пластинки и зубных почек, или периодом инициации. В течение этого периода эпителиальная выстилка полости рта эмбриона образует вырост в подлежащую мезенхиму, имеющий вид зубной пластинки, на которой в дальнейшем под индуцирующим влиянием мезенхимы появляются разрастания в виде зубных почек. Каждая зубная почка на следующей стадии развития превращается в эпителиальный эмалевый орган, а взаимодействующая с ними мезенхима - в зубной сосочек и зубной мешочек. 

2) Период формирования и дифференцировки зубных зачатков включает стадии «шапочки» и «колокольчика» (сар stage и bell stage в англоязычной литературе), названные так по форме эмалевого органа, характерной для этих стадий. Этот период полностью завершается для временных зубов к концу 4-го месяца внутриутробной жизни. По мере формирования и последующего роста зубных зачатков происходит их дифференцировка и подготовка к образованию твердых тканей зуба - дентина и эмали. 

3) Период образования тканей зуба (гистогенез тканей зуба) является наиболее длительным: начинаясь во внутриутробном периоде, он завершается после рождения. Первые признаки образования тканей зуба отмечаются на конечных этапах стадии «колокольчика», когда зубной зачаток уже приобретает форму коронки будущего зуба. Из твердых тканей зуба первым образуется дентин в ходе процесса, называемого дентиногенезом. Лишь после отложения начальных слоев дентина по периферии зубного сосочка в эпителиальном эмалевом органе дифференцируются клетки, которые начинают продуцировать эмаль поверх формирующегося дентина. Процесс образования эмали называется амелогенезом. 

Процессы развития временных и постоянных зубов протекают сходным образом, однако между ними имеется и ряд различий. 
2.2.3 Аномалии развития лица и полости рта

2.2.3.1 Аномалии развития лица

Лицо развивается в результате сращения различных отростков. В действительности, однако, полного объединения отростков не происходит - в области их слияния мезенхима одного отростка отделяется от мезенхимы другого бороздкой - зоной, содержащей небольшое количество клеток. В ходе развития эти бороздки сглаживаются, благодаря чему формируется окончательная конфигурация лица. В связи с формированием лица и полости рта из различных сливающихся друг с другом структур возможно возникновение ряда челюстно-лицевых аномалий, причина которых кроется в нарушении процессов нормального слияния отростков. 

Щели лица разделяются на передние и задние. Точкой распознавания служит резцовое отверстие. К передним щелям относятся: боковая щель губы, щель верхней челюсти и щель между первичным и вторичным нёбом. К задним щелям относятся: щель вторичного нёба и щель язычка. Передние щели лица, в свою очередь делятся на прямые и косые.

Среди таких пороков развития наиболее часто встречается врожденная расщелина губы - так называемая заячья губа (частота 0,1-0,14% несколько чаще у мальчиков). Она возникает вследствие нарушения срастания среднего носового отростка с максиллярным. Заячья губа обычно бывает односторонней (80 % всех расщелин губы), реже - двусторонней. Еще реже эта аномалия сочетается с зияющей глазо-носовой щелью. Может также сочетаться с голопрозэнцефалией. При несращении небных отростков возникает врожденный дефект, называемый волчьей пастью (частота 0.04% у девочек встречается чаще, чем у мальчиков), при котором имеется расщелина твердого и мягкого неба различной протяженности. При срединном расщеплении губы дефект возникает в результате нарушения слияния медиальных носовых отростков.

Указанные пороки развития вызывают у ребенка нарушения питания и дыхания и требуют хирургического лечения. 

Причины возникновения расщелины неба, как и расщелины губы, связаны с действием многих факторов. Эти пороки чаще развиваются при некоторых хромосомных аномалиях, описано их возникновение под действием тератогенных препаратов (противоконвульсивные лекарства, фенобарбитал и дифенилгидатоин), инфекционных заболеваний, облучения, гормонов. Критический период действия вредных факторов, вызывающих пороки развития челюстно-лицевой области, соответствует времени наибольшей активности процессов формирования структур лица (4-8-я неделя). 

Механизмы образования расщелин области лица и неба неодинаковы. Расщелины губы и передних отделов верхней челюсти возникают вследствие нарушения развития первичного нёба эмбриона. Часто при возникновении таких расщелин небные отростки оказываются не в состоянии войти в соприкосновение при переходе в горизонтальное положение. При этом к расщелине первичного неба присоединяются расщелины вторичного. Расщелины тканей лица обычно развиваются из-за дефектов мезенхимы области лица, которые обусловлены нарушениями миграции клеток нервного гребня или пролиферации клеток мезенхимы. При развитии расщелины неба в отсутствие расщелин лица механизмы отличаются от указанных. Они включают: 

1. нарушение слияния небных отростков вследствие недостаточного роста или отсутствия их перехода в горизонтальное положение; 

2. неспособность небных отростков слиться друг с другом после установления контакта из-за отсутствия разрушения эпителия; 

3. разъединение после первичного слияния; 

4. дефектное слияние мезенхимы отростков. 

Макростомия, или поперечная расщелина лица, возникает вследствие несращения максиллярных и мандибулярных отростков в их латеральных участках, что приводит к формированию необычно большой ротовой щели. 

Микростомия является результатом избыточного сращения латеральных зон максиллярных и мандибулярных отростков. 

2.2.3.2 Комплексные аномалии развития лица

Клетка нервного гребня чрезвычайно важны в формировании большой части челюстно-лицевой области. Поэтому нарушения формирования клеток нервного гребня приводят к тяжелым черепно-лицевым дефектам. Поскольку эти клетка также принимают участие в формировании конусо-стволвых эндокардиальных складок, которые обеспечивают распределения путей оттока крови от сердца к легочным и аортальным сосудам, много детей с черепно-лицевыми аномалиями страдает и от сердечных аномалий, включая артериальный ствол и тетраду Фалло, транспозицию больших сосудов. К сожалению, клетки нервного гребня – очень чувствительная популяция клеток и легко гибнут от таких соединений как алкоголь и ретиноевая кислота. Примерами челюстно-лицевых дефектов, связанных с клетками нервного гребня являются:

Синдром Тричера-Коллинза (нижнечелюсто-лицевой дизостоз). Характерным является недоразвитие скуловых костей, нижней челюсти и деформация ушной раковины, косые щели век, колобомы нижнего века.

Синдром Робина (ряд Робина) – характеризуется нарушением развития первой жаберной дуги с максимальным поражением нижней челюсти, как следствие - недоразвитой нижней челюстью и микрогнатия. Дети, как правило, имеют триаду патологичных признаков: микрогнатия, щель нёба и глосоптоз (язык, обращённый кзади). Этот дефект также может проявляться в виде деформация, таких как прижатый к груди подбородок в случаях олигогидрамниона. Первичный дефект включает замедленный рост нижней челюсти, и, как следствие смещённый кзади язык, который не выходит между небными пластинками, препятствуя таким образом их развитию.

Синдром Ди-Джордже (синдром третьего и четвертого глоточных карманов) – для детей с этим синдромом кроме черепно-лицевых дефектов, в частности микрогнатия и гипертелоризм (широко расставленные глаза), характерно частичное или полное отсутствие тимуса и/или паращитовидных желёз, возможно наличие сердечно-сосудистых дефектов (сохранённый аортальный ствол, прерванная дуга аорты), аномалии внешнего уха,. Пациенты с полным синдромом Ди-Джордже имеют иммунологические проблемы, гипокальциемию и, в целом, неблагоприятный прогноз. Частота - 0,011%

Пол-лицевая микростомия (глазо-ухо-позвоночный ряд, синдром Голденгара) – черепно-лицевые аномалии верхней челюсти, теменной и скуловой кости, которые имеют меньший размер и сплющены. У таких пациентов обычно есть дефекты ушей (анотия, микротия), глаз (опухоли и дермоиды глазного яблока) и позвоночного столба (слияние и щель позвоночника). В 65% случаев наблюдается асимметрия. В 50% случаев встречаются такие аномалии сердца, как тетрада Фалло и дефекты межжелудочковых перегородок. Причины этой патологии неизвестно, но возможно это связано с плейотропным действием гена, нарушение структурной организации которого привело к развитию синдрома Голденгара.

См. также раздел 2.1.2.2.2 – аномалии развития черепа, и синдром Смита-Лемли-Опитца раздел 2.8.4.3.
2.2.3.3 Аномалии развития шеи

Смещение тканей тимуса и паращитовидной железы

Поскольку железистая ткань, которая происходит из горловых карманов, мигрирует во время эмбриогенеза, добавочные железы или железистая ткань может задерживаться на пути своего перемещения. Эта особенно характерно для тимуса, который может сохранить шейную локализацию, а также для паращитовидных желёз. Нижние паращитовидные железы имеют более вариабельную позицию, чем верхние, и иногда располагаются в участке разделение общей сонной артерии.

Горловые фистулы формируются тогда, когда вторая горловая дуга по тем или иным причинам не растёт в каудальном направлении, нависая над третьей и четвёртой дугами, вследствие чего остатки второй, третьей и четвёртой щели остаются соединёнными с поверхностью шеи через узкий канал. Такая фистула, которая локализуется непосредственно спереди от грудино-ключично-сосцевидной мышцы, обычно обеспечивает дренаж латеральной шейной кисты. Эти кисты – остатки шейной пазухи и чаще всего бывают расположены под углом нижней челюсти, хотя их можно также найти в любом участке вдоль переднего края грудино-ключично-сосцевидной мышцы. Довольно часто латеральная киста шеи незаметна при рождении, но стаёт заметной вследствие увеличения в детстве.

Внутренние горловые фистулы являются редкими и возникают при сообщении шейной пазухи с полостью горла тонким каналом, который обычно открывается в области миндалин. Такая фистула – следствие разрыва мембраны между второй горловой щелью и карманом на определённом этапе эмбриогенеза.
2.2.3.4 Аномалии развития языка

Нарушение нормального хода развития языка приводит к возникновению ряда врожденных аномалий этого органа. Наиболее частой из них (1: 300 новорожденных) является укорочение уздечки языка, вследствие которого кончик языка фиксирован к дну полости рта и нарушена его подвижность - анкилоглоссия. Этот дефект обусловливается неполным разрушением эпителиальных клеток, которые в ходе развития языка врастают в подлежащую мезенхиму, а в дальнейшем дегенерируют, образуя желобок вокруг языка (в норме они должны сохраняться только в области уздечки). При синдроме Робина возможен глосоптоз - язык, обращённый кзади.
Характерным пороком развития языка является расщепление кончика языка вследствие неполного слияния боковых бугорков. Иногда по этой же причине на поверхности языка имеется глубокая щель (расщепленный язык). Описано формирование добавочного языка из материала неправильно развивающегося непарного бугорка. Непропорциональное окружающим тканям развитие языка приводит к формированию чрезмерно большого или маленького языка. Эти аномалии носят название макроглосии и микроглоссии соответственно. 

2.2.3.5 Аномалии развития слюнных желёз

Описаны пороки развития слюнных желез (в частности, их аплазия), при которой нарушается их закладка и последующее развитие. Предполагают, что аплазия обычно связана с нарушением нормальных процессов индукции эпителия, служащего источником развития функционально ведущей ткани желез. Чаще, однако, встречается не полная аплазия (нарушение развития всех слюнных желез), а частичная - когда нарушается развитие лишь одной или нескольких желез. Это свидетельствует о локальном характере действия индуцирующих развитие факторов. При дистопии, или гетеротопии закладка железы (или некоторой ее части) смещается по сравнению с нормой, вследствие чего нарушается ее топография. Обнаруживаются также пороки развития выводных протоков желез - их отсутствие, смещение, отсутствие просвета - атрезия или резкое мешковидное расширение - эктазия (от греч. ektasis -растяжение), которая чаще всего затрагивает главный проток. 

2.2.3.6 Пороки ранних стадий развития зубов 

Нарушения ранних стадий развития зубных зачатков приводят к разнообразным дефектам в формировании всех или отдельных зубов. Причина некоторых нарушений обусловлена отклонениями нормального течения закладки зубных зачатков. 

При подавлении образования закладок эмалевых органов (например, в случаях наследственного заболевания - эктодермальной дисплазии) у больных отмечается отсутствие зубов - адентия). Адентия может быть полной (зубы отсутствуют полностью) или частичной (имеются отдельные неправильно сформированные зубы). При повышенной активности зубной пластинки она образует добавочные эмалевые органы, которые развиваются в добавочные (сверхкомплектные) зубы. Изредка формируются зачатки, дающие начало зубам, которые предшествуют временным. Они прорезываются к моменту рождения или вскоре после него. В очень редких случаях зубная пластинка после образования закладок эмалевых органов постоянных зубов формирует закладки третьей смены зубов. Как правило, при этом образуются только отдельные зубы. 

Ряд нарушении развития зубов может быть следствием отклонения нормального течения образования и дифференцировки зубных зачатков. В частности, макро- и микродонтия - нарушения, связанные с образованием слишком крупных или мелких зубов, обусловлены отклонениями хода формирования зубных зачатков. Нарушения на этой же стадии, вызванные воздействием вредных общих и местных факторов, приводят к формированию зубов с аномалиями формы. Описаны разнообразные изменения формы зубов, некоторые из них столь характерны, что могут иметь диагностическое значение, указывая на природу повреждающего фактора. 

2.2.3.7 Нарушения дентиногенеза

Нарушение дентиногенеза может произойти при формировании его органического матрикса, при минерализации или на обоих этих этапах. Аномалии матрикса характерны для наследственного заболевания, называемого несовершенный дентиногенез (dentinogenesis imperfecta). При этом заболевании структура эмали не изменена, однако ее соединение с дентином непрочно, вследствие чего эмаль откалывается. При нарушениях обызвествления выявляются калькосфериты, которые не сливаются друг с другом, оставляя очень крупные зоны интерглобулярного дентина. 

 2.2.3.8 Нарушения амелогенеза

Энамелобласты очень чувствительны к внешним влияниям, которые приводят к отклонениям нормального течения амелогенеза. Даже небольшие воздействия могут проявляться морфологически заметными изменениями состава и количества эмали. Более значительные поражения способны приводить к глубоким нарушениям энамелогенеза и даже гибели энамелобластов. 

Если воздействие повреждающего фактора приходится на период секреции эмали, то количество образующейся эмали (толщина ее слоя) в данном участке снижается. Такое нарушение носит название недоразвития, или гипоплазии эмали. 

Если воздействие приходится на период созревания эмали, в большей или меньшей степени нарушается ее минерализация. Такое состояние называется гипокальцификацией эмали. При гипокальцификации эмаль со сниженным содержанием минеральных веществ легко подвергается декальцинации и кариесу. 

Гипоплазия и гипокальцификация эмали могут затрагивать один зуб, несколько зубов или все зубы. В этих случаях причины нарушений имеют локальный, системный или наследственный характер, соответственно. Наиболее распространенными системными факторами Являются эндокринопатии, заболевания, сопровождающиеся лихорадочными состояниями, нарушения питания и токсические воздействия некоторых веществ. 

Локальная гипоплазия эмали может затрагивать один зуб или только его часть. Она обычно обусловлена местными нарушениями, например травмой, остеомиелитом; в постоянном зубе она может вызываться периапикальной инфекцией соответствующего временного зуба. 

Системная гипоплазия эмали развивается при различных инфекционных заболеваниях и метаболических нарушениях, охватывая несколько зубов, в которых во время болезни происходило формирование эмали. По выздоровлении нормальный процесс амелогенеза возобновляется. В результате на зубах клинически заметны полоски гипоплазированной эмали, чередующиеся с нормальной эмалью. Если нормальное развитие эмали несколько раз прерывается вследствие метаболических расстройств, то возникает множественная гипоплазия эмали. 

Дефекты эмали могут обусловливаться приемом антибиотиков тетрациклинового ряда. Тетрациклины включаются в обызвествляющиеся ткани, приводя к гипоплазии эмали и ее коричневой пигментации («тетрациклиновые зубы»). Степень повреждения эмали зависит от дозировки антибиотика и длительности его введения. 

Наследственная (врожденная) гипоплазия эмали, или несовершенный амелогенез (amelogenesis imperfecta), затрагивает все зубы (как временные, так и постоянные), в которых поражается вся коронка. Так как толщина эмали при этом резко снижается, зубы имеют желто-коричневый цвет. Несовершенный амелогенез может сочетаться с несовершенным дентиногенезом. 

Локальная гипокальцификация эмали, как правило, обусловлена местными нарушениями. Системная гипокальцификация охватывает все зубы, в которых действие повреждающего фактора пришлось на период созревания эмали. Наиболее распространенным примером такого нарушения может служить аномальное обызвествление эмали зубов при повышенном содержании фтора в питьевой воде (в 5 и более раз превышающих его концентрацию во фторированной воде), приводящем к развитию заболевания, именуемого флюорозом. Для флюороза характерно образование так называемой «изъеденной молью» эмали, в которой обнаруживаются множественные участки гипоминерализации. 

Врожденная гипокальцификация эмали - наследственное заболевание, при котором нарушения выявляются во всех зубах. Сразу после прорезывания коронка имеет нормальную форму, однако эмаль отличается мягкостью, тусклым цветом, быстро стирается или отделяется слоями. 

2.2.3.9 Аномалии прорезывания зубов

Прорезывание зубов у человека происходит в определенной последовательности, причем установлены средние сроки прорезывания каждого зуба с учетом их небольших естественных отклонений в ту или иную сторону. Лишь резкие отличия времени прорезывания от этих сроков следует рассматривать как аномалию. Сроки прорезывания зубов у ребенка служат показателем его общего физического развития. Первыми в полости рта появляются временные нижние центральные резцы. Это происходит у ребенка на 6-м месяце, после чего сразу же прорезываются нижние боковые резцы и верхние центральные (7-й месяц). Остальные временные зубы прорезываются между 1б-м и 30-м месяцами. Они функционируют в течение последующих 4 лет и начинают выпадать на 6-м году. Из аномалий прорезывания зубов наиболее часто встречается задержка прорезывания - ретенция (от лат. retentio - задержка). Она может распространяться на все зубы или отдельные их группы. Ретенция нередко связана с системными факторами - эндокринными нарушениями (гипотиреоз, гипофизарная недостаточность), генетическими дефектами, хроническими заболеваниями (туберкулез), а также с авитаминозом (рахит) и длительным голоданием. Задержка прорезывания отдельных зубов может вызываться локальными факторами - отсутствием места, наличием кист, неправильным расположением зубов. 

Значительно реже отмечается раннее (преждевременное) прорезывание зубов. Оно может служить проявлением эндокринопатий (гипергонадизма или гипертиреоза). Иногда дети рождаются с прорезавшимися нижними центральными резцами (или они прорезаются вскоре после рождения). Такие зубы называются натальными и неонатальными и их необходимо сразу же удалить, так как они препятствуют грудному вскармливанию. 

Укороченные зубы могут развиться, если процесс прорезывания зуба затормаживается вскоре после появления коронки в полости рта. Задержка прорезывания обусловливается анкилозом корня зуба (его прикреплением к кости дна альвеолы). Такой зуб значительно короче соседних, у которых процесс прорезывания прошел нормально. Чрезмерное прорезывание с перемещением коронки за жевательную плоскость характерно для зуба, потерявшего свой антагонист. 

2.3 Развитие органов дыхания

Филогенез
У низших беспозвоночных дыхание осуществляется всей поверхностью тела. Организмы, ведущие паразитический образ жизни также зачастую утрачивают дыхательную систему.

У насекомых процесс дыхания осуществляется при помощи полых трубочек – трахей. Легочные мешки появляются впервые у паукообразных. 

У позвоночных существуют два способа газообмена – при помощи жабр и лёгких. Впервые легочные мешки появляются у двоякодышащих рыб. 

У амфибий легкие представлены кожными мешками. Эффективность такого дыхания невысока. Поэтому 2/3 газообмена осуществляется при помощи кожи. У амфибий отсутствует грудная полость, поэтому вдох и выдох осуществляется за счёт попеременного сокращения мышц (констрикторов и дилаторов) воздухоносных путей.
У рептилий появляются лёгкие ячеистого типа, развиты гортань, трахея и имеются два бронха; в стенках последних есть хрящи (неполные или полные кольца). Есть внутрилегочные бронхи 2-го и 3-го порядков.

У птиц лёгкие губчатые. Хорошо развиты дыхательные пути. Развита нижняя (певчая) гортань. У птиц есть передние и задние легочные мешки. При вдохе воздух попадает в лёгкие и задние легочные мешки. При выдохе воздух из легких попадает в передние легочные мешки, а из задних легочных мешков – в лёгкие. Поэтому газообмен идёт непрерывно – как на вдохе, так и на выдохе. 
У млекопитающих легкие альвеолярного типа. В системе дыхательных путей высокого развития достигает сложно устроенный орган голосообразования - гортань. В ней появляются новые хрящи: надгортанник, щитовидный хрящ; с появлением последнего связаны образование голосовых связок и высокая дифференцировка мышц гортани. Но к музыкальным звукам гортань способна только у человека. За счёт развитых гортанных желудочков гиббоны могут издавать музыкальные звуки, «гамма гиббона». 

Онтогенез
Дыхательные пути развиваются из двух закладок: энтодермальной и мезодермальной. Энтодермальная закладка трахеи и бронхов едина, и ее развитие находится в тесной связи с формированием пищеварительного тракта. Зачаток дыхательных путей появляется на 3-й неделе эмбрионального развития в виде выпячивания эпителия вентральной поверхности глоточной кишки. Из нее формируется трубка, каудальный конец которой идет на формирование трахеи и главных бронхов, а также их эпителия. Из мезенхимы на 8-й неделе внутриутробного развития образуются хрящи, соединительная ткань, мышцы, сосуды. В конце 4-го месяца начинается закладка слизистых желез и отмечается появление эластических волокон. Таким образом, к концу 5-го месяца эмбрионального развития все основные элементы трахеи и главных бронхов почти сформированы. Однако их дифференцировка и рост продолжаются как внутриутробно, так и после рождения. 

На 4-й неделе каудальный полюс легочного зачатка разделяется посредством продольной борозды на правую и левую легочную почки. На 5-й неделе на каждом из зачатков появляются шаровидные выступы, соответствующие будущим долям легкого; на зачатке правого легкого их три, а на левом - два. На концах этих выступов образуются новые выпячивания, а на последних еще новые, так что картина напоминает развитие альвеолярной железы. Таким образом, на 6-м месяце получается бронхиальное дерево, на концах разветвлений которого образуются acini с альвеолами. Одевающая каждый зачаток легкого мезенхима, проникает между формирующимися частями, образуя соединительную ткань, гладкие мышцы и хрящевые пластинки в бронхах. Эпителий слизистой оболочки и желез происходит из энтодермы. 

Париетальная и висцеральная плевра имеют различные источники происхождения. Париетальная плевра формируется из плевроперикардиальных складок, прилежащих снаружи к развивающемуся зачатку легких и возникающих по обеим сторонам от дорсолатеральных стенок тела. На четвертой неделе внутриутробного развития происходит разделение целома на парные плевральные полости. На шестой неделе у эмбриона плевральные полости становятся изолированными от перитонеальных полостей. Образование висцеральной плевры связано с развитием легких. Энтодермальные закладки, соответствующие паренхиматозной части бронхов и легких, начинают развиваться в окружающей их массе мезенхимы; по бокам ее находится мезодерма. По мере роста легочные закладки продвигаются латерально в обе стороны целома и дорзально по отношению к сердцу. 
2.3.1 Аномалии развития дыхательной системы.

Аномалии бронхиального и легочного древа (например, трахея со слепым концом) очень разнообразны, но на практике серьёзные аномалии встречаются редко. Аномальное ветвление бронхиального дерева встречаются чаще, что иногда приводит к формированию добавочных сегментов. Эти вариации не имеют большого функционального значения, но могут привести к трудностям при бронхоскопии.

Агенезия (полное отсутствие) одного или обоих легких - в последнем случае это несовместимый с жизнью порок развития. 

Аплазия (недоразвитие) одного или обоих легких - аномалия развития. 

Врожденные бронхоэктазии - чрезмерные мешковидные расширения терминальных бронхиол - аномалии терминальных частей бронхиального дерева. 

Атрезия пищевода и трахейно-пищеводные фистулы (TEF) - порок развития, корригируемый в большинстве случаев с помощью оперативного вмешательства. Эти аномалии часто сопровождаются другими дефектами, включая аномалии сердца (в 33%случаев) случаев, анальную атрезию, позвоночными аномалиями, почечными аномалиями, дефектами конечностей. Осложнением трахейно-пищеводных фистул – полигидрамниоз (многоводие), т.к. амниотическая жидкость не может проходить к желудку и кишечнику.

Обратное положение органов грудной полости - вариант развития ор​ганов дыхательной системы - самостоятельный или нередко сочетающийся с обратным положением органов брюшной полости,- viscerus inversus.
Болезнь гиалиновых мембран – вызвана нарушением функции альвеолоцитов II типа, как следствие нехватка сурфактанта. Ведёт к развитию респираторного дистресс-синдрома (RDS), который часто приводит к смерти недоношенного младенца

Эктопичные легочные части начинаются от трахеи или пищевода. Считают, что эти части возникают из дополнительных респираторных почек передней кишки, которые развиваются независимо от основной дыхательной системы.

Врождённые кисты лёгких являются клинически наиболее важными. Формируются путём дилятации терминального или большего по калибру бронха. Эти кисты могут быть маленькими и многочисленными, придавая легкому на рентгенограмме вид пчелиной соты, или, напротив, может присутствовать одна киста или несколько больших. Кистозные структуры легких, как правило, плохо дренируются, при этом часто вызывая хронические инфекции.

2.4 Развитие мочеполового аппарата
2.4.1 Развитие мочевыделительной системы
В развитии мочеполового аппарата у зародыша человека находит особенно яркое отражение филогенетическая история этого аппарата орга​нов в ряду позвоночных. Поэтому для понимания сложных перестроек зародышевой выделительной системы у человека необходимо сначала вкратце остановиться на развитии органов выделения в филогенезе жи​вотного мира. 

Наиболее примитивные многоклеточные животные (губки, кишеч​нополостные) лишены специальных выделительных органов; у них каж​дая клетка тела имеет возможность выводить продукты обмена в наружную среду (воду). У низших червей (например, плоских) распро​странены наиболее примитивные органы выделения - протонефридии, представляющие собой сильно разветвленные в тка​нях тела трубочки, открывающиеся на поверхности кожи выделитель​ными порами. Обычно бывает одна пара протонефридиев на все тело червя, даже у сегментированных форм (ленточные черви); иначе говоря, протонефридии не имеют сегментарного характера. Их разветвления оканчиваются в тканях слепо замкнутыми концами, причем каждый из этих концов образован чаще всего одной крупной клеткой - соленоци​том, снабженным пучком 

длинных жгутиков («мерцательное пламя»), колебательные движения которых гонят ток жидкости в сторону вывод​ного отверстия. Отсутствие кровеносной системы, которая у вышесто​ящих животных забирает продукты обмена из тканей и несет их к поч​кам, у плоских червей компенсируется сильной разветвленностью про​тонефридиальных трубочек, проникающих во все участки тела. 

У высших - кольчатых червей (дождевой червь и др.), у которых появляются вторичная полость тела (целом) и кровеносная система, органами выделения являются метанефридии, или целомодукты - метамерные образования, имеющиеся во многих сег​ментах тела (в количестве по паре на сегмент). Метанефридии откры​ваются одним воронкообразно расширенным концом в целом, а дру​гим - на поверхности кожи [image: image11.jpg]


 
[image: image12](выделительные поры). Воронка по краям имеет реснички, которые, мерцая, гонят ток жидкости из целомической полости через метанефридий наружу, во внешнюю среду. Метанефриди​альные канальцы, имеющие обычно извитой ход, оплетены кровеносны​ми сосудами. При протекании жидкости по канальцу из нее в кровь всасывается некоторое количество воды, благодаря чему происходит сгущение выводимых из организма экскретов. В тех сегментах тела, где в стенке целома развиваются половые клетки, нефридии служат также и для выведения наружу половых клеток. Метанефридии являются прототипом органов выделения позвоночных. Почечные канальцы позвоночных являются сильно видоизмененны​ми метанефридиальными трубочками. 

В филогенезе позвоночных произошла последовательная смена трех форм выделительных органов: предпочки (pronephros), первичной почки (mesonephros) и вторичной почки (metanephros). Эти же три формы выделительных органов сменяют друг друга и при развитии зародыша высших позвоночных и человека. 

Предпочка, по-видимому, функционировала у вымерших предков позвоночных в их взрослом состоянии. Из современных позвоночных во взрослом состоянии снабжены предпочками лишь некоторые наиболее примитивные формы (миксины из круглоро​тых, некоторые низшие рыбы). У большинства низших позвоночных (рыбы, амфибии) предпочка функционирует лишь в зародышевом или личиночном состоянии, а у взрослых форм замещается первичной почкой. 

Характерными чертами предпочки являются: 
· локализация в обла​сти наиболее краниальных сегментов тела, например, у селахий уже начиная с третьего и четвертого сегментов (отсюда другое ее назва​ние - головная почка);
· малое количество сегментов, в которых имеются ее канальцы (от 2 до 4); 
· наличие канальцев предпочки в количестве лишь одной пары на каждый из этих сегментов;
· наличие широкой мер​цательной воронки, открывающейся в целом, и отсутствие непосред​ственной функциональной связи с кровеносной системой. 
Канальцы предпочки открываются, в отличие от метанефридиев кольчатых червей, не непосредственно на поверхность кожи, а в общий (парный) канал (или проток) предпочки, который тянется к заднему концу тела и здесь открывается в клоаку, т. е. в задний отдел кишечника (клоакой называют задний отдел кишечника в том случае, если в него откры​ваются отверстия выделительных органов и половых путей). Таким образом, продукты обмена, собираемые кровью из всех тканей и органов тела, поступают из кровеносных сосудов, образующих около определенных участков стенки целома сосудистые клубки (гломусы), во вторичную полость тела. Отсюда через канальцы предпочки они поступают в кана​льцы предпочки, далее в клоаку и выводятся во внешнюю среду. 

У животных с функционирующей предпочкой (например, зароды​шей рыб, личинок амфибий) ее канальцы возникают следующим обра​зом. Нефротомы нескольких (двух-четырех) наиболее краниальных сегментов тела становятся полыми и вытягиваются в виде канальцев. При этом дорсальные, слепо замкнутые концы каждой пары канальцев отделяются от сомитов, заворачивают назад и растут каудально, сра​стаясь с такими же загнутыми назад концами других, следующих за ними пар канальцев. В результате такого срастания дорсальных концов двух-четырех передних пар нефротомов возникает пара длинных каналов - протоков предпочки, которые продолжают расти в каудаль​ном направлении своими слепыми концами, пока не дорастут до клоаки, в которую затем и открываются. Вентральные же концы этих пар неф​ротомов сохраняют связь со спланхнотомами. Их полости открываются в целом отверстиями. Позднее, по мере разрастания канальцев предпоч​ки, их вентральные концы расширяются в виде воронок, края которых образованы клетками с длинными мерцательными ресничками. 

Первичная почка (или вольфово тело), являющаяся де​финитивным органом выделения у подавляющего большинства низших позвоночных, представляет собой значительно более сложный орган. Характерными ее чертами являются следу​ющие:
· локализация в области туловищных сегментов (отсюда другое ее название - туловищная почка);
· большое количество (десятки) сегментов тела, в которых имеются ее канальцы, а также ветвление каналь​цев (благодаря чему на каждый сегмент может приходиться не по паре, а по нескольку, иногда по многу пар канальцев). 
Существенным отли​чием первичной почки от предпочки является установление непосред​ственной связи ее канальцев (возникающих первоначально тем же спо​собом, что и канальцы предпочки) с кровеносной системой. От каналь​цев первичной почки отходят полые выросты, заканчивающиеся слепыми расширениями. Слепые концы этих расширений впячиваются (наподо​бие гаструлы ланцетника или наподобие глазного бокала), и в возникшие впячивания врастают веточки аорты (приносящие артерии), образующие здесь капиллярные клубочки. Из крови, приносимой этими сосудами, продукты азотистого обмена фильтруются сквозь эндотелий капилляров и эпителий концевых капсул в полость канальцев первичной почки. Канальцы первичной почки открываются в специальную пару длинных каналов - ​каналы первичной почки, или вольфо​вы каналы, которые направляются к заднему концу тела и здесь впадают в клоаку. Это те же каналы, в которые первоначально открывались канальцы предпочки. У наиболее примитивных из низших позвоночных, например у акул, канальцы, на​ряду с капсулами и кровеносными клубочками, сохраняют также и во​ронки, открывающиеся в целом. У большинства же рыб и у амфибий воронки, возникая в процессе формирования канальцев, затем исчезают, и канальцы первичной почки теряют непосредственную связь с целомом. Следовательно, в отличие от канальцев предпочки, в данном случае про​дукты обмена поступают в выделительные органы не из вторичной полости тела, а непосредственно из крови, что является значительным усовершенствованием выделительной функции. 

У высших позвоночных предпочка закладывается в виде рудимента, функционирующим органом выделения в зародышевой жизни является первичная почка, а во второй половине эмбрионального развития реду​цируется и эта последняя, и на смену ей образуется новая, вторичная почка, которая и является дефинитивной (оконча​тельной) почкой у взрослых Amniota. Характерными чертами вторичной почки являются:
· локализация в наиболее каудальных сегментах туло​вища (отсюда другое ее название - тазовая почка);

· огромное количество канальцев и, соответственно, кровеносных клубочков (следователь​но, еще более тесная связь с кровеносной системой);

· отсутствие сегмен​тарности как в развитии и строении почечной паренхимы, так и в кровоснабжении (одна пара почечных артерий).
Мочеотводящими путями вторичной почки являются мочеточники, открывающиеся у одних форм в клоаку, у других в мочевой пузырь, развивающийся как выпячи​вание клоаки (и представляющий собой у высших позвоночных произ​водное проксимальной части аллантоиса). 
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Переходя к развитию почки у человека, необходимо напомнить, что материалом для образования почечных канальцев служат у зародыша специальные зачатки - сегментные ножки, или нефротомы. У высших позвоночных они вначале являются плот​ными образованиями. В передних и средних сегментах тела материал нефротомов сегментируется. В силу отставания дифференцировки зад​них сегментов тела по сравнению с лежащим кпереди размеры нефро​томов делаются кзади все меньшими и располагаются они все более тесно, а наиболее каудально масса нефротомов остается даже совсем несегментированной и образует с каждой стороны тела так называемый метанефрогенный тяж. 
Предпочка у млекопитающих и человека, как сказано, закладывается в виде рудиментарного образования. Сегментные канальцы не остаются сильно недоразвитыми, не образуют воронок и не вступают в связь с целомом. Не образуется и кровеносных клубков (гломусов). Такая рудиментарная предпочка, разумеется, не может нести выделительной функции и вскоре совершенно редуцируется. 

Первичная почка развивается из множества туловищных неф​ротомов, причем, в отличие от первичной почки акуловых рыб, ее канальцы не образуют воронок и не вступают в связь с целомом. Канальцы первичной почки ветвятся, и на их слепо заканчивающихся в мезен​химе концах образуются капсулы с врастающими в них сосудистыми клубочками. Первичная почка, как и предпочка, развивается в виде строго метамерного образования, однако после того, как в каждом сег​менте тела ее канальцы, ветвясь, дают начало многим канальцам (и, соответственно, мальпигиевым тельцам), первичная почка становится весьма объемистым образованием, канальцы соседних сегментов пере​плетаются друг с другом и метамерное строение в значительной степени сглаживается. Оно остается полностью выраженным лишь в сегментар​ном характере кровоснабжения первичной почки, поскольку в каждом сегменте к первичным почкам отходит от аорты по паре артериальных веточек. Отводящие сосуды клубочков так же сегментарно впадают в кардинальную вену. 

Если вначале предпочка и первичная почка имеют общий поток (вольфов канал, или проток), то затем этот канал подразделяется на два, из которых один относится к предпочке, а другой - к первичной почке. При этом у низших позвоночных, например у акул, у которых предпочка в зародышевом периоде является функционирующим орга​ном, канал предпочки отщепляет от себя канал первичной почки, кото​рый короче первого, поскольку начинается не в наиболее краниальных сегментах. Это отщепление происходит путем продольной перетяжки и последующего отшнуровывания, идущих постепенно в направлении спереди назад. Канал, относящийся только к предпочке, с момента обособления от него канала первичной почки получает название мюллерова канала. Канал первичной почки сохраняет название вольфова канала. Иначе говоря, на ранних стадиях развития название вольфова канала относится к общему протоку предпочки и первичной почки, а на более поздних оно относится только к каналу первичной почки, тогда как каналу предпочки, хотя он и возник раньше его, дают новое назва​ние мюллерова канала. У зародышей и личинок низших позвоночных канальцы предпочки открываются (после обособления вольфова про​тока) именно в мюллеров канал. 

Что касается высших позвоночных, в частности млекопитающих и человека, то здесь рудиментарные канальцы предпочки не образуют никакого протока. Образующийся вольфов канал есть проток только первичной почки. Позднее от его стенки постепенно в направлении спе​реди назад отщепляется плотный клеточный тяж, который затем приоб​ретает просвет и становится мюллеровым каналом. Иначе говоря, здесь канал, соответствующий протоку предпочки (хотя и не вступающий в связь с ее канальцами), возникает путем отщепления от филогенети​чески более позднего образования - канала первичной почки. Такие обратные, по сравнению с селахиями, отношения объясняются именно тем, что предпочка редуцирована и потому ее проток возникает с за​позданием. 

Вольфовы и мюллеровы протоки открываются в клоаку независимо друг от друга, отдельными отверстиями. При этом правый и левый вольфовы протоки имеют каждый свое отверстие, тогда как правый и левый мюллеровы протоки у зародышей высших позвоночных недалеко от места впадения в клоаку сливаются в один непарный канал, который и открывается в клоаку соответственно одним непарным отверстием. Поскольку мюллеров канал лишен связи с почечными канальцами, он начинается на переднем своем конце слепым расширением. 

Вторичная, или окончательная, почка начинает фор​мироваться у зародыша человека из материала метанефрогенных тяжей, представляющих собой несегментированную массу нефротомов несколь​ких каудальных сегментов туловища. В этой массе так называемой «метанефрогенной ткани» (представляющей на деле не ткань, а мало​дифференцированный зачатковый клеточный материал) дифференци​руются почечные канальцы первоначально в виде плотных тяжей, в ко​торых позднее появляется просвет. Расширенные слепые концы каналь​цев вступают в контакт с врастающими в метанефрогенные тяжи разветвлениями почечных артерий, и так возникают мальпигиевы тельца. Противоположные концы канальцев вступают в сообщение с выростами почечной лоханки, которая образуется следующим образом. 

От обоих вольфовых протоков недалеко от места их впадения в клоаку возникает по одному слепому выросту, которые растут в на​правлении к зачаткам вторичных почек и врастают в них. Эти выросты становятся мочеточниками, а их расширенные концы, вросшие в метанефрогенный зачаток, становятся лоханками. Дифференцировка почеч​ных канальцев из «метанефрогенной ткани» идет в направлении от участков ближайших к лоханкам к поверхностным слоям метанефрогенных зачатков. В самых поверхностных слоях даже долгое время после рождения остается малодифференцированный метанефрогенный клеточ​ный материал, из которого продолжают дифференцироваться новые мочевые канальцы. 
2.4.2 Развитие половой системы
Первичные почки (вольфовы тела) у зародыша ко второму месяцу развития становятся весьма объемистыми образованиями и, выпячивая целомическую стенку, сильно вдаются во вторичную полость тела. На медиальных сторонах вольфовых тел возникают зачатки гонад в виде валиков овальной формы, называемых половыми складками. Вначале эти зачатки являются индифферентными, т. е. ни по внешней форме, ни на гистологических срезах нельзя отличить яич​ники от семенников. Первичные половые клетки мигрируют в зачатки гонад из желточного мешка и внедряются в целомический эпителий, покрывающий зачаток гонады (вернее, входящий в состав этого зачатка) и именуемый зачатковым эпителием. Размножаясь в со​ставе зачаткового эпителия, первичные половые клетки становятся мель​че и делаются неотличимыми от его клеток. Зачатковый эпителий вра​стает тяжами в подлежащую мезенхиму (погружной рост), причем в составе этих тяжей содержатся как потомки первичных половых кле​ток, так и клетки целомического происхождения. Позднее (конец 2-го месяца внутриутробного развития) начинается гистологически выражен​ная половая дифференцировка зачатков гонад. В случае зародыша мужского пола эпителиальные тяжи, сильно удлиняясь и извиваясь, превращаются в извитые семенные канальцы. Половые элементы в них становятся сперматогониями, а клетки целомического происхождения образуют сертолиев синцитий. В случае зародыша женского пола участ​ки эпителиальных тяжей в глубоких частях гонады (будущем мозговом веществе яичника) редуцируются, а в периферических частях (корковое вещество) разбиваются врастающей в них мезенхимой на кучки кле​ток - яйценосные шары. В каждом яйценосном шаре содержится по нескольку потомков первичных половых клеток, ставших теперь оого​ниями, и много клеток целомического происхождения, становящихся фолликулярными клетками. Врастающая мезенхима подразделяет яйце​носные шары на более мелкие образования - примордиальные фолли​кулы, содержащие по одному оогонию, окруженному одним слоем упло​щенных фолликулярных клеток. Часть целомических клеток рассеивает​ся в мезенхиме и принимает участие вместе с ее клетками в формирова​нии соединительнотканной стромы коркового вещества яичника и соединительнотканных слоев фолликулов (theca folliculi) (В. П. Михайлов). 

Параллельно с половой дифференциацией гонад и остальные части закладки мочеполовой системы начинают развиваться в разных направлениях у зародышей мужского и женского пола. 

К концу второго месяца внутриутробного развития человека индиф​ферентная закладка мочеполовой системы имеет следующее строение. Наиболее краниальное положение среди всех других органов мочеполовой системы занимает вторичная почка. Это объясня​ется тем, что в процессе роста зародыша увеличиваются как размеры задней части туловища в целом, так и размеры вторичной почки, тогда как первичная почка, прекращая расти и, будучи прикреплена к брюши​не паховой области, делается относительно меньше и остается на преж​нем (ставшем относительно меньшим) расстоянии от заднего конца тела. Поэтому если первоначально вторичная почка находилась кау​дальнее первичной почки и была меньше ее по размерам, то теперь наблюдаются противоположные отношения: первичная почка оказы​вается каудальнее вторичной и все в большей мере отстает от нее в росте. С медиальных сторон к вольфовым телам прилегают гонады, в которых микроскопически уже можно определить пол. От вольфовых тел идут вольфовы каналы, а рядом с ними - мюллеровы каналы; все они направляются к заднему концу тела зародыша. 

К этому времени клоака перегораживается на два отдела («эта​жа») - дорсальный и вентральный - фронтальной перегородкой, вра​стающей в ее просвет со стороны боковых стенок. Дорсальный отдел отходит к кишке и становится ее ректальным отделом. Вентральный отдел отходит к мочеполовой системе и получает название мочеполового синуса. Именно в этот вентральный отдел бывшей клоаки, в мочеполо​вой синус, и открываются вольфовы каналы (правый и левый отдельно, парой отверстий) и мюллеровы каналы (одним общим отверстием). От вентральной стенки мочеполового синуса отходит аллантоис, проксималь​ная (т. е. ближайшая к мочеполовому синусу) часть которого позднее становится мочевым пузырем. Дистальная часть аллантоиса, так назы​ваемый урахус, позднее редуцируется, а соединительнотканная часть его становится пупочнопузырной связкой (ligamentum vesicoumbilica1e). От каудальных участков вольфовых протоков к вторичным поч​кам отходят мочеточники. При утолщении стенки мочеполового синуса эти ка​удальные отделы вольфовых протоков врастают в стенку мочеполового синуса, в результате чего мочеточники оказываются впадающими сюда же независимо от вольфовых протоков. Далее, в силу неравномерного роста отдельных участков стенки мочеполового синуса, отверстия моче​точников все более отодвигаются от отверстий вольфовых и мюллеро​вых каналов и, в конце концов, оказываются открывающимися в ту часть аллантоидального выпячивания мочеполового синуса, которая становится мочевым пузырем. 

При развитии зародыша женского пола вольфово тело и вольфов канал редуцируются. От канальцев вольфова тела остаются лишь рудиментарные epoophoron (остаток краниального конца первичной почки) и paraoophoron (остаток каудального конца). Напротив, мюллеровы каналы развиваются прогрессивно и принимают участие в образовании женских половых путей. Парные их отделы становятся яйцеводами (маточными, или фал​лопиевыми, трубами). На переднем конце формируются воронки, ко​торые, однако, не являются гомологами воронок канальцев предпочки. Концевые ампулы мюллеровых каналов нависают над воронками в виде рудиментарных образований - стебельчатых гидатид. Непарный отдел мюллеровых каналов дает начало в более краниальной своей части эпителию матки, а в каудальной части - эпителию влагалища. 

На несколько более поздних стадиях развития мезодермальный по своему происхождению мюллеровский (однослойный призматический) эпителий влагалища замещается эпителием эктодермального проис​хождения, врастающим сюда из мочеполового синуса и каудальных концов вольфовых протоков. 

При развитии зародыша мужского пола имеют место обрат​ные отношения: редуцируются мюллеровы каналы, тогда как вольфовы тела и вольфовы каналы преобразуются в семявыносящие пути. Между передними канальцами вольфова тела и извитыми семенными каналь​цами устанавливается связь посредством особых гофмановских каналь​цев, образующих в средостении семенника rete testis и tubuli recti. Таким образом, бывшие до этого слепо замкнутыми извитые канальцы семенника получают сообщение с канальцами первичной почки и через них - с вольфовым протоком и мочеполовым синусом. Передние 10-20 канальцев вольфова тела, вступающие в сообщение с семенными канальцами, становятся ductuli efferentes testis и образуют головку при​датка семенника. Остальные канальцы вольфова тела редуцируются, и от них сохраняется лишь незначительная часть в виде ductus aberrantes и слепых канальцев - paradidymis в области придатка. Вольфов канал превращается в ductus epididymidis, семявыводящий проток (ductus deferens) и в семяизвергающий проток (ductus ejaculatorius). 

От мюллеровых каналов остаются лишь рудиментарные остатки: морганьева гидатида (остаток краниального отдела) и иногда «мужская матка» (sinus prostaticus, или uterus masculinus) - остаток каудальных сросшихся отделов, открывающийся в простатическую часть мочеиспу​скательного канала. 

Фронтальная перегородка, разделяющая клоаку на прямую кишку и мочеполовой синус, дорастает в каудальном направлении до клоачной перепонки и подразделяет ее на вентральную урогениталь​ную и дорсальную анальную части (или пластинки). Место сращения этой уроректальной перегородки с клоачной перепонкой образует зача​ток промежности. Анальная перепонка прорывается, и на ее месте образуется заднепроходное отверстие. Урогенитальная пластинка про​рывается в своей дорсальной части, возникает первичное мочеполовое отверстие. Еще до ее прорыва вокруг нее вследствие разрастания под​лежащей мезенхимы возникает половой бугорок и кольцевидно окру​жающий его половой валик. Нижняя часть полового бугорка и непрорезовавшаяся часть урогенитальной пластинки разделяются бороздой на правую и левую половые складки, между которыми и открывается пер​вичное мочеполовое отверстие. 

Такая вначале индифферентная закладка наружных половых ча​стей начиная с 4-го месяца дифференцируется в зависимости от пола
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2.4.2.1 Развитие наружных половых органов. 

Мужских. У эмбрионов мужского пола индифферентные зачатки подвергаются сложным изменениям. Половой бугорок начинает быстро расти и удли​няться, превращаясь в пещеристые тела полового члена. На нижней (каудальной) их поверхности половые складки становят​ся более высокими. Они ограничивают мочеполо​вую (уретральную) щель, которая превращается в желобок, а затем в результате сращения его краев образуются мужской мочеиспускательный канал и губчатое тело полового члена. В процессе роста полового члена в толще мочеиспускательного канала мочеполовое отверстие из перво​начального положения у корня полового члена как бы передви​гается на дистальный его конец. 

Место закрытия (сращения) уретрального желоба остается в виде рубчика, называемого швом полового члена. Одновременно с формированием мужской уретры над дисталь​ным концом полового члена образуется крайняя плоть. Это связано с развитием вокруг головки полового члена складки эпителия. Половые валики становятся более выпуклыми, особенно в каудальных отделах, они сближаются и срастаются по средней линии. На месте сращения половых валиков возникает шов мошонки, который тянется от корня полового члена до аналь​ного отверстия через всю промежность. 

Женских. У эмбрионов женского пола половой бугорок преобразуется в клитор. По​ловые складки разрастаются и превращаются в малые половые губы, ограничивающие с боков мочеполовую щель, кото​рая открывается в мочеполовую пазуху. Дистальная часть по​ловой щели становится более широкой и превращается в преддверие влагалища, куда открываются женский мочеис​пускательный канал и влагалище. Отверстие влагалища к концу внутриутробного развития становится значительно шире отвер​стия мочеиспускательного канала. Половые валики преобра​зуются в большие половые губы, в которых накапли​вается значительное количество жировой клетчатки, затем они прикрывают малые половые губы. 
Таблица 9. Развитие мужских и женских половых органов (по Сапину М. Р., 1996)
	Исходная форма 


	Мужская особь 


	Женская особь 



	Индифферентная половая железа
	Testis 
	Ovarium 

	Mesonephros
	Краниальный отдел
	Ductuli efferentes testis, appendix epididymis
	Ероoрhогоп 

	
	Каудальный отдел
	Paradidymis 


	Рагоoрhогоп 



	Ductus mesonephricus (проток первичной почки, вольфов проток) 
	Ductus epididymis, ductus deferens, vеsicula seminalis, ductus еjасulаtoгius 


	Ductus ероoрhогi longitudinalis (canalis Gartneri) 

	Ductus paramesonephricus (парамезонефрический проток, мюллеров проток)
	Appendix testis, utriculus prostaticus 


	ТuЬа uterina, uterus, vagina

	Направляющая связка
	Gubernaculbm testis (в эмбриогенезе)
	Ligamentum ovarii proprium, ligamentum teres uteri

	Мочеполовая пазуха (синус) 
	Pars prostatica urethrae
	Vestibulum vaginae 

	Половой бугорок 
	Corpora cavernosa penis
	Clitoris 

	Половые складки 
	Corpus spongiosum penis
	Labia minora pudendi 

	Половые валики 

	Sсгotum (частично) 
	Labia majora рudendi 




2.4.3 Аномалии развития мочеполового аппарата

2.4.3.1 Аномалии развития органов мочевой системы
Аномалии развития органов мочевой системы встречаются настолько часто, что возникла необходимость в их классификации. Наиболее оптималь​ной оказалась классификация И. Гимпельсона, который все пороки разви​тия объединил в 4 группы: аномалии количества, аномалии положения, ано​малии взаимоотношения и аномалии структуры. 

1. К аномалиям количества относят:
· аплазию почек, т. е. отсутствие почки (одно- и двустороннее); 

· добавочную (третью) почку; удвоенную почку. Удвоение почки - удвоенная почка по длине значительно больше нормальной, нередко бывает выражена ее эмбриональная дольчатость.
· сращенную почку (подковообразная, L-об​разная, S-образная). 
2. Аномалия положения называется дистопией почки. В зависимости от места нахождения почки различают:

· тазовую - характеризуется глубоким расположением почки в тазу. 

· поясничную,
· подвздошную, 
· то​ракальную почку. 
· перекрестная дистопия характеризуется смещением одной почки за среднюю линию, вследствие чего обе почки оказываются расположенными с одной стороны. 
· добавочные почечные артерии
3. К тяжелым аномалиям взаимоотношения относят:

· эктопию мочеточ​ника в кишечник, 
· в мочеиспускательный канал, 
· в органы мужской поло​вой системы (в семенные пузырьки, в семявыносящий проток) 
· в органы женской половой системы (в маточную трубу, в матку, в наружные поло​вые органы). 

4. К аномалиям структуры относят 
· кистоз почек: 

i. поликистоз;
1. аутосомно-рецессивная поликистозная болезнь почек (частота 0,02%) – кисты формируются в собирательных канальцах. Почки становятся увеличенными и в детстве развивается почечная недостаточность

2. аутосомно-доминантная поликистозная болезнь почек (частота 0,1%-0,2%) кисты формируется из всех сегментов нефрона и обычно не вызывают почечной недостаточности до наступления половой зрелости
ii. мультикистоз;

iii. солитарная киста;

iv. мультилокулярная киста; 

v. губчатая почка;

vi. чашечковый дивертикул в верхнем полюсе почки, сообщающийся с чашечно-лоханочной системой.

· гипоплазию почки. Гипоплазия характеризуется нормальным гистологическим строением и отсутствием нарушения почечной функции. Гипоплазия чаще бывает односторонней, но может отмечаться и с обеих сторон 

Опухоль Вильмса – это рак почек который обычно поражает детей в возрасте до 5 лет, но может поражать и плод. Опухоль Вильмса может быть связана с другими аномалиями и синдромами. Например, WAGR-синдром характеризуется аниридией, гемигипертрофией и опухолью Вильмса. 
Синдром Денис-Драш включает поражение почек, псевдогермафродитизм и опухоль Вильмса

Набор Поттера возникает вследствие двусторонней ренальной агенезии (частота 0,01%). Для такого ребёнка характерна ануридия, олигогидрамниоз (уменьшенный объём амниотической жидкости) и вторичной, связанной с олигогидрамниозом гипоплазией лёгких. В 85% случаев это состояние сопровождается другими тяжёлыми дефектами, включая отсутствие или аномалии матки и влагалища, семявыносящего протока, семенных пузырьков. К частым ассоциированным аномалиям относятся сердечные аномалии, трахеальные и дуоденальные атрезии, щели губы и нёба, а также мозговые аномалии.

Аномалии мочевого пузыря

Если просвет внутриэмбриональной части аллантоиса сохраняется, то моча может вытекать через пупок. Эта аномалия известна под названием фистулой мочевого протока. Если незарощённой остаётся только ограниченная часть аллантоиса, то секреторная активность его выстилки вызывает кистозное расширение – кисту мочевого протока. Когда сохраняется просвет в верхней части аллантоиса, формируется пазуха мочевого протока. Эта пазуха, как правило, имеет сообщение с мочевым пузырём.

Экстрофия мочевого пузыря (частота 0,002%)– дефект вентральной стенки тела, при котором слизистая оболочка мочевого пузыря остаётся оголённой. Сочетается с эписпадией.

Экстрофия клоаки (частота 0,003%) это тяжёлый дефект вентральной стенки тела, при котором миграция мезодермы к срединной линии заторможена, а каудальная складка не развивается. Вследствие этого растянутый тонкий слой эктодермы разрывается. Этот дефект объединяет экстрофию мочевого пузыря, аномалии спинного мозга с грыжей мозга и его оболочек, или без неё, и, конечно, пупковую грыжу. Причина дефекта не установлена, но возникновение дефекта связывают с разрывом амниона. 
2.4.3.2. Аномалии развития органов мужской половой системы 

Аномалии развития яичка 

Гипоплазия яичка, которая сопровождается, прежде всего, существенным снижением эндокринной функции. Вследствие уменьшения количества андрогенов отмечается недоразвитие вторичных половых при​знаков и наружных половых органов. При двусторонней гипоплазии насту​пает евнухоидизм. 

Ретенция яичка, задержка процесса опускания яичка, т. е. яичко не достигает своего обычного положения в мошонке. Отсут​ствие одного яичка в мошонке носит название монорхизм, двух яичек - крипторхизм, В зависимости от местополо​жения яичка различают: retentio abdominalis, когда яичко остается в брюш​ной полости, конкретно в забрюшинном пространстве; retentio inguinalis, когда яичко находится в паховом канале; retentio suprascrotalis, когда яичко прошло через наружное отверстие пахового канала, но в мошонку не опу​стилось. 

Эктопия яичка, отклонение яичка от обычного пути опус​кания (попадание в полость брюшины, в стенку живота и т. д.). 

Инверсия яичка, необычное положение яичка в мошон​ке (верхний полюс находится внизу). 

Синорхизм, слияние закладок правого и левого яичек. Обычно сочетается с брюшным крипторхизмом. 

Полиорхизм, разделение закладки яичка, вследствие чего количество яичек увеличивается - больше двух (3-4). 

Врожденная паховая грыжа (косая паховая гры​жа), обусловлена незаращением влагалищного отро​стка брюшины. При этом серозная полость, в которой находится яичко, сво​бодно сообщается с полостью брюшины, в нее могут опускаться части внутренних органов (кишка, сальник, мочевой пузырь) и скапливаться серозная жидкость. Вследствие указанного механизма развития врожденная паховая грыжа имеет еще одно название - сообщающаяся водянка яичка. 

Мужской ложный гермафродитизм, двуполость, характеризующаяся тем, что наружные половые органы мужчины имеют некоторое сходство с жен​ским типом. Как правило, сочетается с гипоплазией яичек и крипторхиз​мом. Недоразвитый половой член симулирует клитор; деформированная, раз​двоенная мошонка - большие половые губы; щель у корня полового члена ​преддверие влагалища. 

Истинный гермафродитизм, истинная дву​полость, при которой в организме развиты половые железы обоих полов. Достоверно установлен лишь в единичных случаях. Развитие наружных половых органов при этом может комбинироваться различным образом, в зависимости от преобладания гормональной активности мужской или женской половой железы. 
Аномалии развития семенного канатика и семенного пузырька

Атрезия семенного канатика. 

Гипоплазия семенных пузырьков. 

Удвоение семенного канатика. 

Кисты семенного канатика, - формирова​ние замкнутых полостей в соединительной ткани семенного канатика, вы​стланных серозной оболочкой и заполненных серозной жидкостью. 

Развитие этих кист обусловлено лишь частичным (фрагментарным) за​растанием влагалищного отростка брюшины. 

Аномалии развития мужского полового члена

Микропения, короткий половой член (в эректильном со​стоянии длина не превышает 6 см). Эта аномалия обычно сочетается с ги​поплазией яичек. 

Макропения, длинный половой член (в эректильном со​стоянии длина превышает 25 см). 

Фимоз, узкое отверстие крайней плоти, вследствие чего го​ловка полового члена закрыта и ее обнажить невозможно. Такое состояние нормально для детей младшего возраста (до 3-9 лет), у которых крайняя плоть спаяна с головкой рыхлой соединительной тканью. При средней сте​пени фимоза во время механических смещений крайней плоти может на​ступить ущемление головки в области венца, сопровождающееся резким отеком и последующим ее некрозом (парафимоз). 

Искривление полового члена. 
Аномалии развития мочеиспускательного канала

Эписпадия, расщепление мочеиспускательного канала с верх​ней (передней) стороны полового члена вследствие несрастания пещеристых тел. В зависимости от местоположения расщепления различают: лонную, пенильно-лонную, пенильную и баланическую формы эписпадии. 

Гипоспадия, расщепление мочеиспускательного канала с нижней стороны вследствие несрастания половых складок. Это явление встречается сравнительно часто и представляет ту или иную степень неза​ращения sulcus urethralis. При самой легкой форме гипоспадии половой член развит нормально, однако наружное отверстие мочеиспускательного кана​ла имеет большие размеры, чем обычно. Отверстие захватывает область уз​дечки головки. Такая форма гипоспадии носит название hypospadia glandis. Щель может продолжаться на тело полового члена. Край​ней формой данной аномалии является - hypospadia perinealis. Половой член при этом рудиментарен, мочеиспускательный канал совершенно не сформи​рован, и его отверстие находится у самого корня члена. Мошонка в этих слу​чаях обычно разделена глубокой бороздой на две симметричные половины. 

Таким образом, гипоспадия может быть баланической, пенильной и про​межностной. 

Удвоение уретры. Удвоенная уретра может открываться на головке члена двумя отверстиями, оба канала лежат друг над другом в губчатом теле. Чаще добавочная уретра имеет слепой центральный конец и меньший просвет. 

Врожденные сужения уретры, как правило, возникают на местах стыков трех зачатков уретры друг с другом: заднего (предстательно-перепончатого), среднего (висячая уретра) и переднего (в головке полового члена). Чаще суже​ния отмечаются в области наружного отверстия мочеиспускательного канала. 

Дивертикулы уретры - мешковидные выпячивания, чаще располага​ющиеся на нижней стенке уретры. 
Аномалии развития мошонки

Расщепление мошонки. 

Приращение мошонки к половому члену. 

Кисты и каналы по ходу шва промежности. 

Несимметричная мошонка. 
2.4.3.3 Аномалии развития женской половой системы
Аномалии развития внутренних женских половых органов

Неправильное положение яичников (эктопия яичников). При этом по​роке в процессе развития яичников наблюдается их смещение с боковой стенки малого таза из fossa ovarica к глубокому паховому кольцу, либо они проходят паховый канал и залегают под кожей больших половых губ.

Добавочный яичник. Встречается в 4% случаев и возникает при образовании добавочной закладки половой железы в поло​вых складках. Реже наблюдается недоразвитие одного, а иногда и обоих яичников, что сопровождается снижением эндокринной функции. 

При нарушении сращения мезонефральных (Мюллеровых) протоков возникает удвоение органов: двойная матка, uterus duplex, и двойное влага​лище, vagina duplex. 

При неполном слиянии Мюллеровых протоков возникает двурогая матка. У нее раздвоено дно, или же образуется матка и вла​галище, разделенные внутри перегородкой, - uterus septus, vagina septa. 

Однорогая матка, с дном неправильной формы, кото​рое продолжается в единственную трубу. Данный порок формируется при односторонней атрофии мезонефрального протока. 

Отсутствие труб, матки и влагалища; при полной редукции обоих Мюллеровых протоков встречается ис​ключительно редко и сочетается с дефектами других жизненно важных ор​ганов. 
Чаще бывают частичные деформации матки и влагалища: дно матки остается плоским, как в зародышевом периоде; между маткой и влагали​щем может отсутствовать сообщение; влагалище может быть недоразвито - гипоплазия влагалища, или даже отсутствовать -аплазия влагалища. Матка может су​ществовать в виде рудиментарного образования, или же иметь форму детской.

Аномалии развития наружных женских половых органов

Женский ложный гермафродитизм, встре​чается реже, чем мужской. Половые железы дифференцируются при нем как яичники, проходят через паховый канал наружу, в толщу больших половых ва​ликов, которые значительно сближаются друг с другом и напоминают мошон​ку, вход во влагалище значительно сужен. Половой бугорок значительно разрастается. При этом клитор по форме и величине напоминает половой член. 

2.5 Развитие сосудистой системы

2.5.1 Развитие сердечно-сосудистой системы
Филогенез
Существует два типа системы кровообращения: открытого и закрытого типа. Впервые система кровообращения появляется у кольчатых червей. Она является закрытой. Сердца нет. Роль сердца выполняют мышцы сегментов тела. В открытой системе кровообращения (у членистоногих) кровь из сосудов изливается в полость тела и тканевую жидкость, омывает органы и снова возвращается в сосуды. Давление и скорость тока крови в такой системе невелико.

У большинства организмов кровеносная система закрытого типа (в то числе и у млекопитающих).

У позвоночных  развитие ССС связано с выходом на сушу и формирование легочного дыхания, и, как следствие, легочного круга кровообращения.

У рыб сердце двухкамерное, круг кровообращения один. Сильно развит conus arteriosus.

В связи с выходом на сушу у амфибий появляется легочной круг кровообращения. Предсердие делится перегородкой, причём перегородка может быть неполной. В желудочке у земноводных находится спиральный клапан. Он расположен внутри conus arteriosus и, поворачиваясь на 3600, делит артериальный конус на две половины (это и дало название клапану). При сокращении желудочка спиральный клапан поворачивается, при этом обогащенная кислородом кровь попадает в сонные артерии, а венозная кровь – в легочные. Как и у рыб, I и II пары жаберных артерий у амфибий редуцируются еще в эмбриональном состоянии. Из III пары жаберных артерий развиваются сонные артерии, из IV пары - правая и левая дуги аорты, из V пары у хвостатых амфибий - II пара дуг аорты (у бесхвостых амфибий они редуцируются); VI пара жаберных артерий трансформируется в легочные артерии. У хвостатых амфибий эти артерии соединяются с предыдущей дугой артериальным протоком.

У рептилий сердце тоже трёхкамерное. Но у крокодилов желудочек разделяется неполной перегородкой. I и II пара жаберных артерий у рептилий редуцируются, из III пары развиваются сонные артерии, из IV - два корня аорты и из VI - легочные артерии. Есть правая и левая дуги аорты. У земноводных и пресмыкающихся артериальная и венозная кровь смешиваются. Эти животный холоднокровные – пойкилотермные, т.е. не имеют постоянной температуры тела. Температура их тела колеблется в зависимости от температуры среды.

Птицы и млекопитающие «приобрели» четырёхкамерное сердце. Артериальная и венозная кровь не смешивается, поэтому эти организмы теплокровные – гомойотермные, т.е. имеют постоянную температуру тела. У птиц дуга аорты правая, у млекопитающих – левая.

Онтогенез
Сосудистая система (как кровеносная, так и лимфатическая) явля​ется одним из характернейших производных мезенхимы. Таким образом, полость сосудистого русла есть участок или производное первичной полости тела, или полости дробления. 

Однако наряду с этим существует предположение, что сосудистая система фило​генетически возникла как система сильно разветвившихся выростов вторичной полости тела, или целома. Соответственно эндотелиальная выстилка сосудов рассматривается как видоизменившийся в филогенезе целомический эпителий (Гаусманн, 1928, Н. Г. Хлопин, 1946). Возникновение сосудистого эндотелия из мезенхимы в эмбриоге​незе, согласно этой точке зрения, является лишь кажущимся; в действительности же эндотелий сосудов берет начало из особого сосудистого зачатка - ангиобласта, клетки которого примешиваются к мезенхиме. Этот вопрос продолжает оставаться спорным и нуждается в дальнейшем экспериментальном выяснении. 

Первые сосуды у зародышей высших позвоночных появляются в мезенхиме внезародышевых частей - желточного мешка, а, в частно​сти, у высших приматов и человека - также хориона. В мезенхимном слое стенки желточного мешка и хориона сосуды возникают в форме плотных клеточных кучек – кровяных островков, сливающихся далее в сеть, причем периферические клетки перекладин этой сети, уп​лощаясь, дают начало эндотелию, а глубжележащие, округляясь, кро​вяным клеткам. В теле же зародыша сосуды развиваются в форме трубок, не содержащих кровяных клеток. Лишь позднее, после установ​ления связи сосудов тела зародыша с сосудами желточного мешка, с началом биения сердца и возникновения кровотока, кровь попадает из сосудов желточного мешка в сосуды зародыша. Эритроциты, обра​зующиеся в первом кроветворном органе зародыша - желточном меш​ке (первичные эритроциты), - содержат ядро и имеют сравнительно крупные размеры. 

Сосуды желточного мешка образуют так называемый желточный круг кровообращения. У многих млекопитающих он не только связывает желточный мешок с сосудами самого зародыша, но на ранних стадиях развития играет большую роль в установлении связи зародыша с материнским организмом, так как сосуды желточного мешка вплотную прилегают к трофобласту и участвуют в газообмене между кровью матери и кровью зародыша. Лишь позднее эта функция пере​ходит к пупочному (аллантоидальному) кругу кровообращения. В связи с еще большей редукцией желточного мешка у человека по сравнению не только с рептилиями и птицами, но и с большинством млекопита​ющих желточный круг кровообращения у зародыша человека несколько запаздывает в своем развитии сравнительно с плацентарным (алланто​идальным, или пупочным) кругом кровообращения. Желточный круг кровообращения участвует в газообмене между кровью матери и кровью зародыша, с самого начала (с конца третьей недели развития) обеспечиваемом сосудами пупочного (плацентарного) круга кровообра​щения. Соответственно этому и кроветворение, в отличие от птиц и большинства млекопитающих, успевает раньше начаться в соедини​тельной ткани хориона, чем в стенке желточного мешка. 

Раньше других сосудов в теле зародыша образуются сердце, аорта и крупные, так называемые кардинальные вены. Сердце закладывается первоначально в виде двух полых трубок, со​стоящих только из эндотелия и располагающихся в шейной области зародыша между энтодермой и висцеральными листками правого и левого спланхнотомов. Зародыш в это время (в начале третьей недели развития) имеет вид зародышевого щитка, т. е. как бы распластан над желточным мешком, и его кишка еще не обособил ась от желточного мешка, а представляет собой крышу последнего. По мере обособления тела зародыша от внезародышевых частей, образования вентральной стороны тела и формирования кишечной трубки парные закладки сердца сближаются друг с другом, смещаются в медиальное положение под передней частью кишечной трубки и сливаются. Таким образом, закладка сердца становится непарной, приобретая форму простой эндо​телиальной трубки. Участки спланхнотомов, прилегающие к эндотели​альной закладке сердца, несколько утолщаются и превращаются в так называемые миоэпикардиальные пластинки. Позднее за счет миоэпикардиальных пластинок дифференцируются как волокна сердечной мышцы (миокард), так и эпикард. В дальнейшем примитив​ное трубчатое сердце зародыша, напоминающее трубчатое сердце взрос​лого ланцетника, претерпевает сложные изменения формы, строения и расположения. 

Задний расширенный отдел трубчатого сердца (венозный синус) принимает в себя венозные сосуды, передний суженный конец продол​жается в артериальный проток (truncus arteriosus), дающий начале главным артериальным сосудам (аортам). Задний венозный и передний артериальный отделы сердечной трубки вскоре отделяются друг от дру​га поперечной перетяжкой. Суженный в этом месте просвет сердечной трубки представляет собой ушковый канал (canalis auricularis). Сердце делается двухкамерным (наподобие сердца взрослых круглоротых и рыб). 
Вследствие усиленного роста в длину, опережающего рост окружа​ющих частей зародыша, сердце образует несколько изгибов. Венозный отдел смещается краниально и охватывает с боков артериальный конус, а сильно разрастающийся артериальный отдел смещается при этом каудально. Каудальный расширенный отдел представляет собой зачаток обоих желудочков, ушковый канал соответствует атриовентрикулярным отверстиям. Краниальный венозный отдел, охватывающий артериальный конус, является зачатком предсердий. Затем благодаря образованию сагиттальных перегородок сердце из двухкамерного становится четырех​камерным, как это характерно для всех взрослых высших позвоночных. Ушковый канал разделяется на правое и левое атриовентрикулярные отверстия. В первоначально сплошной перегородке предсердий появля​ется большое отверстие - овальное окно (foramen ovale), через которое кровь из правого предсердия переходит в левое. Обратному току крови препятствует образующийся из нижнего края овального окна клапан, запирающий это отверстие со стороны левого предсердия. В перегородке желудочков на вентральной стороне около ушкового канала долго со​храняется отверстие (foramen Panizzae), которое у рептилий существует в течение всей жизни. 
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Артериальный проток подразделяется перегородкой на аорту, выхо​дящую из левого желудочка, и легочную артерию, выходящую из пра​вого. Клапаны возникают как9 складки эндокарда.

Сердце начинает функционировать чрезвычайно рано, еще тогда, когда оно находится в области шеи зародыша (на четвертой неделе внутриутробного развития). Позже параллельно с описанными процес​сами его формирования оно смещается из шейной области вниз в груд​ную полость, сохраняя, однако, симпатическую иннервацию от верхнего шейного ганглия пограничного ствола. В то же время общая вторичная полость тела зародыша разделяется диафрагмой на грудную и брю​шинную, а грудная подразделяется в свою очередь на перикардиаль​ный и плевральный отделы. 

Еще когда сердце имеет форму эндотелиальной трубки, передний конец его (артериальный проток) дает начало двум крупным сосу​дам - дугам аорты, которые, огибая с боков переднюю кишку, переходят на дорсальную сторону тела и здесь в виде двух спинных аорт, правой и левой, в промежутке между кишкой и хордой, направляются к заднему концу тела зародыша. Несколько позднее обе парные аорты сливаются в одну непарную (возникая сначала в средней части тела зародыша, это слияние затем постепенно распространяется вперед и назад). Задние концы спинных аорт непосредственно продолжаются в пупочные артерии, которые вступают в амниотическую ножку и раз​ветвляются в ворсинках хориона. От каждой из пупочных артерий отхо​дит по веточке к желточному мешку - это желточные артерии, которые разветвляются в стенке желточного мешка, образуя здесь капиллярную сеть. Из этой капиллярной сети кровь собирается по венам стенки жел​точного мешка, которые объединяются в две желточные вены, впада​ющие в венозный синус сердца. Сюда же впадают и две пупочные вены, которые несут в тело зародыша кровь, обогащенную кислородом и питательными веществами, воспринятыми ворсинками хориона из крови матери. Позднее обе пупочные вены в их внезародышевой части слива​ются в один ствол. Существенно, что как желточные, так и пупочные вены перед своим впадением в венозный синус проходят через печень, где, разветвляясь, образуют воротную систему (подобно тому, как позд​нее, с переходом трофической функции к кишечнику, воротная система печени образуется за счет венозных сосудов этого последнего). Эта кровь смешивается в венозном синусе сердца с кровью, приносимой впа​дающими сюда кардинальными венами (передними, или яремными, и задними), которые собирают отработанную венозную кровь из мелких вен всего тела зародыша. Таким образом, из сердца в аорту и далее в артериальную сеть тела зародыша, образуемую ответвлениями аорты, поступает не чистая артериальная, а смешанная кровь, подобно тому, как это имеет место у взрослых низших позвоночных. Эта же смешан​ная кровь поступает из аорты в пупочные артерии и идет в сосуды вор​синок хориона, где переходит в капилляры и, отдавая через толщу тро​фобласта углекислый газ и другие отходы обмена веществ в материн​скую кровь, обогащается здесь кислородом и питательными веществами. Такая, ставшая артериальной кровь возвращается в тело зародыша по пупочной вене. Эта сравнительно простая кровеносная система зароды​ша впоследствии подвергается сложнейшим перестройкам. 
Таблица 10. Хронология развития сердца человека (по Османову А. Ю.)
	Время 
	Основные события

	Стадия 1-3 сомитов (примерно 17 день развития зародыша)
	Сердце закладывается первоначально в виде двух полых трубок – парные скопления мезенхимы. Прилежащая к ним висцеральная мезодерма - миоэпикардиальные пластинки. 

	17 -23 день
	Формирование краниокаудальных складок эмбриона, и, одновременно, боковое сгибание эмбриона. Как следствие – формирование трубчатого сердца – cor primitivum. Вследствие роста мозга и сгибания головы зародыша сердце перемещается из шейной в грудную область. Сердце начинает выталкивать кровь через первую аортальную дугу в грудную аорту. В этот же период заканчивают формироваться стенки сердечной трубки, эпикард формируется из мезотелиальных клеток венозного синуса. Таким образом, сердце к концу этого периода состоит из эндокарда, миокарда и эпикарда.

	23-28 день
	Сердце удлиняется и сгибается. Формируется сердечная петля. Из двух парных зачатков образуется общая полость предсердия. Образуется примитивный левый и правый желудочек, первичное межжелудочковое отверстие, сердечный конус. Cor sigmoideum.

После формирования перегородки между предсердием и желудочками – cor bicameratum

	27-37 день (зародыш вырастает с 3 до 16-17мм)
	В этот период формируются перегородки. Существует два способа. 1) за счёт активной пролиферации клеток, пока они не достигнут противоположной стенки. Включает формирование эндокардиальных закладок.

2) без формирования эндокардиальных закладок. За счёт формирования узкого гребня образуется перегородка. Она никогда полностью не разделяет просвета полости (закрывается вторично, тканью из соседних пролиферирующих участков). Так формируется предсердно-желудочковая перегородка.

	37 день
	Завершается образование перегородок: предсердно-желудочковых, межпредсерных – формирование cor tricameratum и межжелудочковых – образуется cor tetracameratum. В предсердиях сначала формируется первичная перегородка (в ней – первичное отверстие), она заменяется вторичной. Отверстие вторичной перегородки – овальное.

В желудочках формируется мышечная межжелудочковая перегородка. Межжелудочковое отверстие зарастает соединительной тканью и становится pars membranacea septi inervenriculare.

	Сразу после рождения
	Зарастает Боталлов проток (ductus arteriosus) и Аранциев проток (ductus venosus), образуется lig. arteriosus и lig. venosus соответственно.

	Первый год жизни
	Зарастает foramen ovale. В 1/3 случаев отверстие сохраняется на всю жизни (Привес М.Г.,2000). По другим данным – только в 20% случаев. (из.T. W. Sadler “Langman’s Medical Embryology”, 2000)


Особенно характерны перестройки в области жаберных дуг аорты. По мере развития жаберных дуг, отделяющих следующие друг за другом жаберные щели, в каждой из них образуется артериаль​ный ствол, так называемая жаберная аортальная дуга, соединяющая брюшной и спинной стволы аорты. Таких дуг, считая с возникающей ранее других первой парой, образуется всего 6 пар. 
У низших позвоноч​ных (рыбы, личинки амфибий) именно от них берут начало сосуды, разветвляющиеся в жабрах и обеспечивающие газообмен между кровью и водой. У зародышей высших позвоночных, в том числе человека, закладываются эти же шесть пар жаберных аортальных дуг, унаследован​ные от древних рыбообразных предков. Однако в связи с отсутствием у высших позвоночных (на всех стадиях их развития) жаберного дыха​ния жаберные дуги аорты частично редуцируются, частично использу​ются при образовании дефинитивных сосудов. В частности, у зародышей млекопитающих и человека первые две пары жаберных дуг полностью редуцируются; передние же концы вентральных стволов аорты, про​должаясь в голову, становятся наружными сонными артериями. Третья пара жаберных дуг и передний конец спинной аорты, утрачивающий связь с задним ее отделом, становятся внутренними сонными артериями. Четвертая пара аортальных дуг развивается несимметрично: левая (у птиц правая) становится дефинитивной дугой аорты, переходит на дорсальную сторону, продолжается в спинную аорту. Правая четвертая дуга превращается в безымянную артерию и правую подключичную артерию, и от нее отходит правая общая сонная артерия. 
Левая сонная артерия, являясь, как и правая, частью вентрального ствола аорты, начинается от дефинитивной дуги ее. Пятая пара жаберных дуг аорты полностью редуцируется, а шестая частично дает начало легочным арте​риям. При этом правая шестая дуга почти полностью исчезает, а левая становится боталловым протоком, существующим у зародыша только до перехода к легочному дыханию и отводящим кровь из легочной артерии в спинную аорту. Раздвоенный задний конец последней пред​ставлен начальными частями пупочных артерий, которые становятся в сформированном организме общими подвздошными артериями и от которых отходят артериальные стволы задних (у человека нижних) конечностей. 
Передние (яремные) и задние кардинальные вены зародыша, под​ходя к венозному синусу сердца, сливаются в общие венозные стволы​ - кювьеровы протоки, которые, направляясь вначале поперечно, впадают в венозный синус. Такое строение венозной системы у рыб сохраняется в течение всей жизни. У млекопитающих и человека в связи с редукцией ряда органов (вольфовы тела и др.), обслуживаемых кардинальными венами, эти последние на более поздних стадиях развития утрачи​вают свое значение. Благодаря смещению сердца из шей​ной области в грудную, кювьеровы протоки приобретают косое на​правление. После разделения венозной части сердца на правое и левое пред​сердия кровь из кювьеровых протоков начинает попадать только в пра​вое предсердие. Между правым и левым кювьеровыми протоками возникает анастомоз, по которому кровь из головы течет преимуще​ственно в правый кювьеров проток. Левый постепенно перестает функционировать и редуцируется, его остаток (принимающий в себя вены сердца) становится венозным синусом сердца. Правый кювьеров проток становится верхней полой веной. Нижняя полая вена в нижнем отделе развивается из каудального конца правой кардинальной вены, а в кра​ниальном своем отделе новообразуется в виде с самого начала непарно​го ствола. Левая кардинальная вена в результате появления нижней полой вены, в которую теперь направляется кровь, оттекающая от ту​ловища и нижних конечностей, и редукции левого кювьерова протока теряет свое значение и редуцируется. 

Благодаря наличию боталлова протока значительная часть крови, поступающей из правого желудочка в легочную артерию, переходит в дугу аорты и лишь очень небольшая часть попадает в легкие. Буду​щий малый круг кровообращения развит крайне слабо и обслуживает лишь питание и снабжение кислородом легочной паренхимы. 

В момент перевязки пупочных сосудов при рождении резко пони​жается давление в правом предсердии, так как туда попадает теперь значительно меньше крови. Первый вдох вызывает сильное расшире​ние объема легких, и в их сосуды устремляется вся кровь из легочной артерии, а боталлов проток запустевает и быстро редуцируется, стано​вясь тяжом фиброзной ткани. Возвращаясь из легких, кровь вливается в левое предсердие, давление в котором резко повышается. Так как в правом предсердии давление, как сказано, понизилось, клапан оваль​ного окна, расположенный со стороны левого предсердия, захлопыва​ется, и овальное окно зарастает. Сердце начинает функционировать как четырехкамерное, нагнетая кровь в малый (легочный) и большой круги кровообращения. 
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2.5.2 Развитие лимфатической системы
Филогенез
Лимфатическая система возникает независимо от кровеносной и приобретает связь с ней лишь вторично, в связи с тесной взаимосвязью функций этих систем.

У рыб лимфа движется при помощи лимфатического сердца. Лимфатических узлов еще нет, а лимфатическая ткань имеет диффузный характер.

У земноводных число лимфатических сердец увеличивается, и они располагаются попарно на границе туловища и конечностей (передняя и задняя пары). Лимфатическая ткань из диффузной становится концентрированной в виде узелков (фолликулов), расположенных в слизистых оболочках. 

У пресмыкающихся, создаются новые факторы, облегчающие движение лимфы (работа сердца). Вследствие этого значение лимфатических сердец снижается, и они начинают исчезать, сохраняясь только в виде одной (задней) пары. Вместе с тем увеличивается общее число лимфатических сосудов. 

У птиц идет дальнейший процесс исчезновения лимфатических сердец и увеличивается число лимфатических сосудов. Возникает несколько лимфатических узлов. 

У млекопитающих лимфатические сердца исчезают. Движения скелетной мускулатуры, диафрагмы и присасывающее действие сердца облегчают ток лимфы. Лимфоидная ткань концентрируется в сравнительно небольшое количество лимфатических узлов. Формируются крупные лимфатические протоки.

Онтогенез
Лимфатическая система образуется как производная мезенхимы начиная с 6-й недели внутри​утробного развития. Возникают лимфатические капилляры в виде полых мешков образованных эндотелием. В стенках капилляр множество щелей. В дальнейшем происходит дифференциация tunica muscularis u tunica adventitia. Формируются клапаны – производные эндотелия.

Тесную функциональную связь с кровеносной системой (а именно – венозной) лимфатическая система приобретает лишь вторично по трём основным причинам:

1. Распределение лимфатических сосудов подчиняется тем же законам, что и распределение венозных: идут по кратчайшему расстоянию, сосуды сомы расположены параллельно костям, сегментарное строение (в тех областях тела, где сохраняется сегментарность), и др.

2. На лимфатические и кровеносные сосуды действуют одинаковые лимфо- и гемодинамические условия: ток, в основном, осуществляется против силы тяжести. Поэтому есть множество факторов, «помогающих» току лимфу и крови: сокращения скелетной мускулатуры (ускоряют ток лимфы при физической активности примерно 20 раз), движения диафрагмы, наличие клапанов, присасывающая сила сердца. 

3. Тесная функциональная взаимосвязь лимфатической и кровеносной системы. 

У зародышей 10 мм длиной образуются (за счет некоторых обособляющихся и слепо замыкающихся сосудов первичного сосудистого сплетения на шейных уровнях передних кардинальных вен) парные (левый и правый) ярем​ные лимфатические мешки. Эти мешки к концу 7-й недели (зародыши 12-14 мм.) вновь вступают в связь с венозной системой, открываясь в передние кардинальные вены. Соединяясь с подобными же лимфати​ческими мешками, возникающими в других областях тела (подключич​ные в подмышечной области, цистерна в поясничной области, зачатки грудного протока и т. д.), яремные лимфатические мешки принимают участие в образовании первичной, еще слабо разветвленной лимфати​ческой системы зародыша. Мелкие лимфатические сосуды возникают за ее счет путем постепенного разрастания на периферию эндотелиальных отпрысков этой системы, вначале сплошных, а затем становящихся полыми. Лимфатические узлы возникают лишь к концу внутриутробного периода в результате местного разрыхления эндотелия лимфатических сосудов (синусы лимфатических узлов), прорастающего ретикулярной соединительной тканью с очагами лимфоидного кроветворения (вторич​ные узелки и мякотные шнуры). Однако основная масса лимфатических узлов возникает лишь в постнатальный период развития, достигая пол​ного числа лишь к наступлению половой зрелости. Таким образом, лим​фопоэз, будучи у зародышей и плодов диффузным, лишь постепенно и сравнительно поздно, притом не полностью, концентрируется преиму​щественно в специальных лимфопоэтических органах - лимфатических узлах. 

2.5.3 Аномалии развития сердечно-сосудистой системы

Пороки сердца и кровеносных сосудов составляют самую большую группу врожденных дефектов у людей: их определяют у 1% всех новорождённых. Частота среди мертворождённых в 10 раз выше. Считают, что 8% аномалий обусловлено генетическими факторами, 2% - факторами окружающей среды, а большинство – мультифакториальные заболевания (обусловлены взаимодействием генетических нарушений с факторами внешней среды). Классическими примерами сердечно –сосудистых тератогенов являются вирус краснухи и талидомид (см. табл. 2). Кроме того, сердечные аномалии объединяются с большим количеством генетических синдромов, которые включаю челюстно-лицевые дефекты, в частности Ди-Джордже, Голденгара, и Дауна.
2.5.3.1 Аномалии развития сердца и крупных присердечных сосудов 

Аномалии формирования сердечной петли

Декстрокардия, при которой сердце находится в правой половине грудной клетки, возникает тогда, когда сердечная петля закручивается влево, вместо того, чтобы закручиваться вправо. Декстрокардию может сопровождать situs inversus – зеркально противоположное расположение всех внутренних органов. Situs inversus, который возникает с частотой 1 на 7000 новорожденных, обычно не сопровождается патологиями, хотя и коррелирует с повышенным риском развития дефектов сердца. В других случаях расположения органов может быть достаточно разнообразным: одни органы расположены с противоположной стороны, другие – нет; такие состояния называют гетеротоксиями. Эти случаи различают как латеральные последовательности. Пациенты с такими состояниями встречаются преимущественно билатерально «левобочные» или билатеральные «правобочные». Разница отмечается на селезёнке: при «левобочной» билатеральности обнаруживают полисплению, при правобочной – асплению, или гипоплазию селезёнки. У пациентов с латеральными последовательностями также чаще обнаруживают другие аномалии, особенно дефекты сердца.

Аномалии положения сердца возникают на 4-6-й неделе при остановке или задержке развития его зачатков (нарушения закрытии вентральной стенки у эмбриона), среди них различаются: 

Шейная эктопия - сердце остается на шее, т. е. на месте своей закладки. 

Грудная эктопия - сердце располагается впереди грудины, которая не сформировалась. 

Брюшная эктопия - сердце находится в брюшной полости в результате нарушения развития диафрагмы. При врожденных аномалиях положения очень часто нарушено и развитие самой сердечной трубки: не дифференцированы камеры, не сформированы перегородки. 

Среди врожденных пороков сердца и крупных присердечных сосудов наиболее часто встречаются: 

Дефект межпредсердной перегородки (ASD) (частота 20%). Овальное отверстие не закрывается и не зарастает после рождения. При сокращении предсердий часть венозной крови поступает, как и в период внутриутробного развития, из правого предсердия в левое, происходит смешивание венозной и артериальной крови. 
Иногда овальное окно (отверстие) закрывается в пренатальном периоде. Эта аномалия – преждевременное закрытие овального окна – приводит к массивной гипертрофии правого предсердия и желудочка и недоразвитию левых камер сердца. Такие больные обычно погибают вскоре после рождения.

Трехкамерное двухжелудочковое сердце – самая тяжёлая аномалия сердца, вызывается полным отсутствием межпредсердной перегородки. Это состояние всегда связано с другими серьёзными аномалиями сердца.

Эндокардиальные зачатки атриовентрикулярного канала не только разделяют его на правую и левую половины, но и принимают участие в формировании pars membranacea межжелудочковой перегородки и закрытии первичного отверстия. Этот участок имеет вид креста, в котором предсердная и межжелудочковая перегородка формируют вертикальную, а предсердно-желудочковые – горизонтальную перекладину. Целостность этого креста является важным признаком при ультразвуковом исследовании сердца. В случаях, когда слияние зачатков нарушается, развивается персистуальный незаращённый атриовентрикулярный канал, связанный с дефектом сердечной перегородки. Этот септальный дефект имеет предсердный и желудочковый компоненты, отделённые один от другого аномальными клапанными соединениями в одном атриовентрикулярном отверстии. 

Иногда эндокардиальные зачатки в атриовентрикулярном канале сливаются лишь частично. Тогда дефект в межпредсердной перегородке подобен описанной выше аномалии, но межжелудочковая перегородка целостная. Этот дефект известен как дефект первичного отверстия, как правило, объединяется с щелью передней створки митрального клапана.

Атрезия трикуспидального клапана включает облитерацию правого предсердно-желудочного отверстия и характеризуется отсутствием или слиянием створок трикуспидального клапана. Дефект всегда объединяется с: 
а) открытым овальным отверстием; 
б) дефектом межжелудочковой перегородки; 
в) недоразвитым правым желудочком  
г) гипотрофией левого желудочка.
Дефект межжелудочковой перегородки (VSD) (частота 0,12%) возникает в связи с тем, что не происходит соединения двух частей межжелудочковой перегородки - мышечной и перепончатой. При сокращении желудочков часть крови поступает из левого желудочка в правый. Может встречаться как самостоятельный порок развития, так и как составная часть более сложных комбинированных пороков. 

Нарушение развития аорто-легочной перегородки. При этом наблюдается неполное разделение артериального конуса на восходящую аорту и легочный ствол или сужение легочного ствола до полной его атрезии. 

Транспозиция сосудов (частота 0,048%), при которой аорта выходит из правого желудочка, а легочный ствол - из левого желудочка. Возникает, когда нарушается нормальный спиральный ход конусоствольной перегородки и последняя располагается прямо. Иногда объединяется с дефектом pars membranacea, тогда обычно открыт артериальный проток. Поскольку клетки нервного гребня принимают участие в формировании стволовых зачатков, поражение этих клеток могут приводить к дефектам, которые затрагивают путь оттока.
Сохранённый артериальный ствол (частота 0.008%) является следствием нарушения срастания конусоствольных краёв и их опущения в направлении желудочков. В таких случаях легочная артерия отходит немного выше от неразделённого ствола. Поскольку гребни также берут участие в создании межжелудочковой перегородки, спинной ствол всегда сопровождается дефектом межжелудочковой перегородки. Неразделённый ствол, таким образом, расположенный над обоими желудочками, получает из обоих кровь.

Клапанные стенозы (частота 0,03-0,04%) легочной артерии или аорты возникают тогда, когда полулунные клапаны срастаются на разном расстоянии. При клапанном стенозе легочной артерии ствол самой артерии сужен, даже может возникать его атрезия. При этом лишь открытое овальное отверстие обеспечивает выход крови из правых отделов сердца. Артериальный проток тогда всегда открыт и является единственным путём легочного кровоснабжения. 

При стенозе аортального клапана срастание утолщённых клапанов может быть настолько выраженным, что само отверстие имеет точечный размер. Однако размер аорты является преимущественно нормальным.

Когда срастание полулунных аортальных клапанов полное, возникает состояние, известное как аортальная клапанная атрезия; тогда аорта, левый желудочек и левое предсердие значительно недоразвиты. Дефект обычно сопровождает открытый артериальный проток, сквозь который кровь попадает в аорту. 
Сложные комбинированные пороки развития сердца и сосудов:

Триады, тетрады, пентады Фалло. 

Триада Фалло: !)общий артериальный ствол, 2)дефект межпредсердной и 3)межжелудочковой перегородок. При этом происходит смешение артериальной и венозной крови, «сброс» крови в правую половину сердца, гипертрофия правого желудочка. 

Тетрада Фалло (частота 0.096%): 1)сужение легочного ствола, 2)дефект межжелудочковой перегородки, 3)правостороннее положение аорты, 4)гипертрофия стенки правого желудочка. Смещение перегородки приводит к четырем сердечно-сосудистым аномалиям: (а) сужение путей оттока от правого желудочка, т.е. легочной инфундибулярный стеноз;  б) большой дефект межжелудочковой перегородки;  в) аорта-всадница, которая отходит непосредственно над септальным дефектом; г) гипертрофия стеки правого желудочка, обусловленные повышенным давлением справа. 
Пентада Фалло: кроме 1)сужения легочного ствола, 2)дефекта межжелудочковой перегородки, 3)правостороннего положения аорты, 4)гипертрофии стенки правого желудочка, 5)присоединяется еще дефект межпредсердной перегородки. 

 Синдром Гольта-Орама (частота 0.00001%) характеризуется преаксимальными (радиальными) аномалиями конечностей и дефектами межпресердной перегородки. Случаются также дефекты мышечной части межжелудочковой перегородки. Синдром Гольта-Орама является одним из группы синдромов «рука-сердце», а это свидетельство того, что те же гены могут принимать участие во многих процессах развития

2.5.3.2. Аномалии развития артериальной системы

Незаращение артериального протока (частота 0,008%), соединяющего легочный ствол плода с вогнутой частью дуги аорты после отхождения от нее крупных сосудов, питающих голову, шею и верхние конечности. Этот проток получил название Боталлов проток, так как был описан итальянским врачом и анатомом Леонардо Боталло в 1564 г. При нарушении процессе облитерации протока кровь из аорты, где давление выше, поступает обратно в легочный ствол и правый желудочек, что приводит к его расширению. Как изолированный порок развития, он встречается в 9-12% случаев от общего числа пороков, чаще у девочек. 

Коартация аорты (частота 0,032%) – это состояние, при котором просвет аорты ниже места отхождения правой подключичной артерии значительно сужен. Поскольку сужение может находиться выше или ниже отхождения артериального протока, различают два вида коартакции – предуктальную и постдуктальную. Причиной сужения аорты чаще всего является аномалия средней оболочки в сочетании с пролиферацией интимы. При предуктальном типе коартакции артериальный проток сохраняется; при постдуктальном, более часто встречающимся типе, обычно закрывается. В другом случае коллатеральное кровообращение между проксимальной и дистальной частями аорты обеспечивается большими межрёберными и внутренними грудными артериями. Таким способом нижняя часть тела снабжается кровью. 

Аномалии отхождения правой подключичной артерии возникают тогда, когда последняя образуется из дистальной части правой спинной аорты и седьмой межсегментной артерии. Правая четвёртая аортальная дуга и проксимальная часть правой спинной аорты облитерируется. В последствие укорочения отрезка аорты между левой общей сонной и левой подключичной артерий место отхождения аномальной правой подключичной артерии оказывается сразу под горлом левой подключичной артерии. Поскольку её ствол начинается из правой спинной аорты, она должна пересечь среднюю линию тела сзади пищевода, чтобы достичь правой руки. Такое её расположение обычно не приводит к нарушениям дыхания и глотания, поскольку ни трахея, ни пищевод, ни являются значительно сжатыми.
Двойная аортальная дуга возникает тогда, когда между местом отхождения седьмой межсегментной артерии и местом её сообщения с левой спиной аортой сохраняется правая спинная аорта. Сосудистое кольцо окружает трахею и пищевод, сжимая их, усложняя дыхание и глотание.
Правая аортальная дуга возникает тогда, когда левая четвёртая дуга и левая спинная аорта полностью облитерируются и замещаются соответствующими сосудами правой стороны. В некоторых случаях, когда артериальная завязка располагается слева и проходит сзади пищевода, наблюдается усложненное глотание.
Прерванная аортальная дуга обусловливается облитерацией четвёртой аортальной дуги слева. Этот дефект часто объединяется с аномальным отхождением правой подключичной артерии. Артериальный проток остаётся открытым, и нисходящая аорта с подключичными артериями снабжаются кровью со сниженным содержанием кислорода. Аортальный ствол снабжает две общие сонные артерии.
2.5.3.3 Аномалии развития венозной системы

Сложность развития полых вен приводит к высокой частоте отклонений от нормальной схемы.

Двойная нижняя полая вена развивается тогда, когда левая сакрокардинальная вена не теряет сообщения с левой субкардинальной.

Отсутствие нижней полой вены наблюдается тогда, когда субкардинальная вена не сообщается с печёнкой и сбрасывает кровь прямо в правую субкардинальную вену, впоследствии этого кровь из каудальной части тела достигает сердца через непарную и верхнюю полую вены. Печеночная вена входит в правое предсердие в том месте, где впадала бы нижняя полая вена. Обычно это аномалия связана с другими дефектами сердца. 

Верхняя левая полая вена – это аномалия, вызванная сохранением левой передней кардинальной вены и облитерацией общей кардинальной и проксимальной части передней кардинальной вен справа. В таком случае кровь справа сбрасывается влево с помощью плечеголовой вены. Левая верхняя полая вена впадает в правое предсердие сквозь левосинусовый рог, то есть сквозь коронарный синус.

Для двойной верхней полой вены характерны сохранения левой передней кардинальной вены и нарушено формирование левой плечеголовной вены. Персистовальная левая передняя кардинальная вена, которая называется левой верхней полой веной, впадает в правое предсердие через коронарный синус
2.6 Развитие эндокринных желёз
Онтогенетическая классификация эндокринных желез:

1. Энтодермальные железы, происходящие из глотки и жаберных карманов зародыша - бранхиогенная группа (щитовидная, паращитовидные и вилочковая железы).

2. Энтодермальные железы кишечной трубки - островки поджелудочной железы.
3. Мезодермальные железы - корковое вещество надпочечника - интерренальная система и половые железы.

4. Эктодермальные железы, происходящие из промежуточного мозга, - неврогенная группа (эпифиз и гипофиз).

5. Эктодермальные железы, происходящие из симпатических элементов, - группа адреналовой системы (мозговое вещество надпочечников и хромаффинные тела). 

Так как эндокринные железы имеют разное происхождение, развитие и строение и объединяются лишь по функциональному признаку внутренняя секреция), то правильно считать, что они составляют не систему, а аппарат - эндокринный.
Морфофункциональная классификация эндокринных желез: 

1. Центральные – неврогенные:
· гипофиз

· эпифиз
2. Переферические:

· бранхиогенные - щитовидная железа, паращитовидные железы, тимус

· адреналовые – мозговое вещ-во надпочечников
· мезодермальные – половые, корковое вещ-во надпочечников
· энтодермальные железы кишечной трубки – островки Лангерганса
2.6.1 Развитие центральных эндокринных желез
2.6.1.1 Развитие гипоталамо-гипофизарного комплекса
Гипоталамическая область мозга развивается из базальной ча​сти нейроэктодермального эпителия, располагающейся в виде утолщения на вентральной стенке диэнцефального мозгового пузыря. Она выпячивается кнаружи в виде воронкообразного выроста. Навстречу этому выросту вплоть до тесного соприкосновения с ним из зачатка ротовой полости, примыкаю​щего к слепо заканчивающейся передней кишке, растет полый пальцеобраз​ный вырост (гипофизарный карман, или карман Ратке). Гистологически эти процессы выявляются у эмбриона человека длиной 6,5 мм. На дальнейших этапах развития (у эмбрионов длиной 12-20 мм) между ними внедряется мезенхима, которая участвует в структурных преобразованиях кармана Рат​ке: его устье начинает суживаться в виде трубчатого образования, которое затем отшнуровывается и превращается в рудиментарную структуру, полу​чившую название глоточного гипофиза. Тем временем края слепо заканчи​вающегося проксимального участка кармана Ратке смыкаются, и он превра​щается в полую структуру, задняя стенка которой тесно прилежит к слепо заканчивающемуся воронкообразному выросту диэнцефального пузыря. Передняя стенка замкнувшегося кармана Ратке сильно разрастается и, утолщаясь, сдавливает полость кармана до размеров узкой щели. Подвергается пре​образованиям и нервный зачаток: его проксимальный участок сохраняет форму воронки, продолжающейся в полый стебель; дистальный конец стеб​ля утрачивает полость и начинает шаровидно утолщаться, окружаясь со всех сторон тонкой задней стенкой кармана Ратке. От передней утолщенной стенки кармана Ратке растет языкообразный вырост, окружающий воронку и проксимальную часть стебля. 
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Таким образом, в процессе эмбрионального развития из нервного и эпителиального зачатков формируются две доли гипофиза - нервная, или нейрогипофиз, и железистая, или аденогипофиз. В пределах каждой из них выделяют: в нейрогипофизе - воронкообразную проксимальную часть - сре​динное возвышение нейрогипофиза, стеблевидную - инфундибулярную часть нейрогипофиза и слепо заканчивающуюся утолщенную дистальную часть - главную часть нейрогипофиза. В аденогипофизе выделяют: перед​нюю главную часть, развивающуюся из утолщенной передней стенки кармана Ратке, туберальную часть - ее языкообразный вырост, окружающий срединное возвышение и проксимальную часть стебля; наконец, промежуточную часть, которая развивается из тонкой задней стенки кармана Ратке и окружает заднюю главную часть нейрогипофиза. 

В пределах гипоталамо-гипофизарного комплекса выделяют две структурно и функционально различающиеся системы: гипоталамо-нейрогипофи​зарную и гипоталамо-аденогипофизарную. Первая полностью развивается из нервного зачатка и ее можно представить как систему крупноклеточных ней​ронов переднего гипоталамуса, происходящих из его супраоптического и па​равентрикулярного ядер и заканчивающихся большим числом нервных окончаний в задней главной части нейрогипофиза. 
2.6.1.2 Развитие гипоталамуса
Как уже упоминалось, первоначальной закладкой гипоталамуса у эмбри​онов является базальная часть нейроэктодермального эпителия, располага​ющаяся в виде утолщения на вентральной стенке диэнцефального пузыря, в которой различают дорсальную, среднюю и вентральную доли. Наиболее рано в эмбриогенезе появляются крупноклеточные ядра гипоталамуса, раз​вивающиеся из той части зачатка, которая находится на границе средней и вентральной долей. Позднее развиваются супрахиазмальные ядра, ко​торые выполняют роль центрального координатора механизмов, регули​рующих биологические ритмы секреции гормонов. К этому же периоду относится формирование других мелкоклеточных ядер, среди которых важ​нейшим в регуляции эндокринных функций, а также репродукции, полово​го и пищевого поведения являются перивентрикулярное ядро, аркуатное, переднее гипоталамическое, вентро- и дорсомедиальное ядра. Среди них за​служивает особого упоминания аркуатное ядро, при формировании которо​го наблюдаются примечательные взаимоотношения с подстилающей его эпендимой. Нейроэпителиальные клетки после формирования рострального и каудального компонентов этого вытянутого по горизонтальной оси и изогнутого ядра трансформируются в эпендимные клетки, выстилающие нижнебоковые стенки III желудочка. На уровне рострального компонента ядра клетки сохраняют вид обычной реснитчатой эпендимы, тогда как на каудальном уровне они приобретают структуру, характерную для специали​зированной эпендимы.. Эти клетки получили на​звание таницитов от греческих слов танис (длинный) и цитос (клетка). Та​нициты обеспечивают двухсторонний транспорт биологически активных веществ (гормонов, нейрогормонов, нейротрансмиттеров) из ликвора III желудочка в портальную кровь передней главной части аденогипофиза и на​оборот2.6.1.3 Развитие эпифиза
2.6.1.3 Развитие эпифиза

Филогенез
Эпифиз (пинеальная или шишковидная железа) является нейроэндокринным органом, присутствующих у всех позвоночных животных. Эпифиз млекопитающих – гомолог пинеального органа у Anamnia. В ходе эволюции эпифиз постепенно утрачивал фоторецепторную функцию и превращался в нейроэндокринную железу, продуцирующую нейрогормоны в соответствии с информацией об освещённости окружающей среды и играющую важную роль в регуляции процессов роста и размножения. При этом первоначально трубчатая структура пинеальных органов заменялась альвеолярной и паренхиматозно-дольчатой. 

Онтогенез 
Эпифиз большинства млекопитающих представляет собой компактное образование головного мозга, располагающееся в борозде между передними буграми четверохол​мия. Входя в состав эпиталамуса, орган связан с помощью двух комиссур с габенулярным ядром и лежащим в задней стенке III желудочка субкомис​суральным органом. У человека эпифиз возникает на 2-м месяце внутриутробной жизни из каудальной части промежуточного мозга. У новорожден​ных вес органа составляет 70-90 мг, у взрослых людей - 150-200 мг. Первоначально эпифиз на сагиттальных срезах имеет вид трубчатой структуры, Причем эпифизарный карман сообщается с полостью III желудочка. В крыше эпифизарного кармана постепенно формируется желобок, в котором можно видеть сосуды, сообщающиеся с венозными синусами мозговой оболочки. Интен​сивная облитерация эпифизарного кармана, распространяющаяся от ди​стальных отделов органа к проксимальным, приводит к образованию много​численных складок. Одновременно происходит пролиферация не только клеток эпителия, но и «свободных» клеток, следствием чего является утол​щение средних и, особенно, дистальных отделов органа. На более поздних сроках эмбрионального развития эпифиз имеет компактную структуру. Поверхность эпифиза слегка бугристая, цвет - серовато-красный. Он окружен соедини​тельнотканной оболочкой, от которой внутрь отходят прослойки, разделяю​щие паренхиму органа на отдельные неотчетливо выраженные дольки. В проксимальной части железы вблизи от пинеальной бухты III желудочка располагаются альвеолярные структуры (остатки эмбрионального кармана). 

Кровоснабжение органа осуществляется сосудистой сетью, образован​ной вторичными ветвями средней и задней мозговых артерий. Войдя в со​единительнотканную капсулу органа, сосуды распадаются на множество ка​пилляров с образованием сети, характеризующейся большим количеством анастомозов. Кровь от эпифиза отводится частично в систему большой моз​говой вены Галена, а некоторое количество ее поступает в вены сосудистого сплетения III желудочка. Кровь в эпифизе протекает с большой скоростью, уступающей только скорости кровотока в почке. Особенностью строения капилляров эпифиза млекопитающих является то, что у представителей од​них отрядов (грызуны) в эндотелиоцитах имеются фенестры, а у других (хищные, приматы) такие образования отсутствуют. Эти структурные разли​чия совпадают с функциональными свойствами капилляров, что выражает​ся в первом случае в отсутствии гематоэнцефалического барьера, а во вто​ром - в его наличии. Фенестрация эндотелиоцитов капилляров, по мнению большинства авторов, обеспечивает проникновение высокомолекулярных веществ в полость сосуда. 

Основными клеточными элементами пинеальных органов у Anamnia являются фоторецепторные клетки (воспринимают световой сигнал и трансформируют его в электрический стимул), нейроны (воспри​нимают электрический стимул и передают его в другие отделы головного мозга) и опорные, или интерстициальные, клетки (выполняют, возможно, также нейроэндокринную функцию). В пинеальных органах пресмыкаю​щихся и в альвеолярных структурах эпифиза птиц выявлены особые руди​ментарные фоторецепторные клетки, в теле и отростках кото​рых обнаруживаются секреторные гранулы. Последние встречаются и в не​которых интерстициальных клетках. 

Преобладающими клетками эпифиза млекопитающих являются пинеа​лоциты (ПЦ). Ветвящиеся длинные отростки ПЦ, как пра​вило, заканчиваются на базальной пластине перикапиллярного пространст​ва. Различают более крупные «светлые» ПЦ с гомогенной цитоплазмой и меньшего размера «темные» ПЦ с ацидофильными либо базофильными гранулами в цитоплазме. Неизвестно, являются ли эти две разновидности ПЦ самостоятельными клеточными типами или представляют собой функ​циональные и возрастные разновидности клеток эпифиза. Интересно, что у некоторых видов летучих мышей, ведущих исключительно ночной образ жизни, обнаруживается одна единственная популяция ПЦ светлого типа. С использованием стереометрического анализа выявлено, что светлые ПЦ имеют более округлые ядра и содержат меньшее количество гетерохроматина, чем темные ПЦ. В темных ПЦ обнаруживаются митохондрии с многочисленными кристами, цистерны ГЭС более короткие и многочисленные, КГ имеет большую плотность. Одни авторы приводят данные о том, что у молодых животных относительное содержание светлых ПЦ выше, чем у взрослых, а другие сообщают противопложные сведения. Л.А. Колесникова (1996) выделяет в эпифизе хищных млекопитающих не два, а четыре различных типа ПЦ: светлые, тёмные, промежуточные и содержащие гранулы. 

Возрастные особенности. Некоторое количество пинеалоцитов претерпевает атрофию, а строма разрастается, и в ней увеличивается отложение фосфатных и карбонатных солей в виде слоистых шариков, называемых мозговым песком.
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2.6.2 Развитие периферических эндокринных желез
2.6.2.1 Развитие щитовидной железы
Филогенез
Щитовидная железа имеется у всех классов позвоночных, хотя у костистых рыб её паренхима не объединена в компактный орган, а представляет собой железистую ткань, разбросанную вдоль аорты. У земноводных и птиц железа состоит из двух несвязных долей, лежащих на значительном расстоянии друг от друга. У рептилий и млекопитающих доли сближены, располагаются по обеим сторонам трахеи и, как правило, связаны перешейком.

Онтогенез
У человека первые признаки формирования щитовидной железы отмечаются у 22- 26-суточного эмбриона (длина тела 2-4 мм), когда происходит пролиферация и выпячивание клеточного материала дна глотки между I и II парами глоточных карманов в области будущего слепого отверстия языка. Этот вырост (именуемый медиальным зачатком) почти с самого начала имеет двудольчатое строение и смещается в каудальном направлении, утрачивая связь с эмбриональной глоткой. В редких случаях закладка щитовидной железы не формируется (аплазия органа). 

Эпителий, происходящий из медиального зачатка и образующий основную массу щитовидной железы взрослого организма, формально развивается из головной кишки, однако он является дериватом прехордальной пластинки, в связи с чем имеет эпидермальную (по Н. Г. Хлопину, 1946) детерминацию. В эпителиальную закладку органа врастают соединительная ткань и сосуды. Объём долей, состоящих из анастомозирующих тяжей пролиферирующих эпителиальных клеток, прогрессивно увеличивается. Эта стадия развития щитовидной железы называется предфолликулярной и соответствует 6-9-й неделе внутриутробного развития. В дальнейшем (на 10-11-й неделе) в клетках начинают накапливаться ШИК-положительные капли, которые сливаются в экстрацеллюлярном пространстве с образованием первых микрофолликулов (1l-12-я недели). Практически в этот же период появляются характерная для щитовидной железы способность к накоплению йода и (по некоторым данным, несколько позднее) к синтезу тиреоидных гормонов, а также чувствительность к действию стимулирующих факторов. Таким образом, гистогенез щитовидной железы тесно сочетается с ее функциональным созреванием. 

Морфогенез фолликулов связан с поляризацией тироцитов и формированием между ними комплекса контактов, которые обусловливают образование просвета фолликула. 
В ходе эмбрионального развития фолликулы непрерывно увеличиваются в размерах, одновременно происходит их новообразование. Часть эпителиальных клеток - производных медиального зачатка - остается в виде компактных интерфолликулярных скоплений (островков), содержание которых по мере развития плода прогрессивно снижается. 

Как показывают морфометрические исследования, интенсивный фолликулогенез и накопление коллоида характерны для периода 10-18 нед.; с 19-й по 29-ю недели происходит некоторая стабилизация размеров фолликулов и соотношения объемов эпителия и коллоида в железе. После 29-й недели это соотношение медленно нарастает, а размеры фолликулов постепенно уменьшаются. Индуцирующее влияние на процесс дифференцировки тиреоидного эпителия оказывают фибробласты дифференцирующейся стромы, развивающиеся из окружающей мезенхимы. 

Вторым источником развития тиреоидной паренхимы служат ультимобранхиальные тела - парные образования, формирующиеся из наиболее каудальных выростов дна эмбриональной глотки. У рыб они являются производными VII глоточного кармана, у амфибий - VI, у рептилий и птиц – V-IV, у млекопитающих - IV (за исключением мыши и крысы, у которых имеется только 3 глоточных кармана). В ходе эмбрионального развития ультимобранхиальные тела млекопитающих отделяются от материала IV карманов, перемещаются каудально и закономерно (у человека - на 7-8-й неделе) инкорпорируются в доли медиального зачатка щитовидной железы.

Взгляды на дальнейшую судьбу ультимобранхиальной ткани расходятся. 

Согласно одной из наиболее известных гипотез, эта ткань подвергается индуцирующему влиянию собственно тиреоидной паренхимы (происходящей из медиального зачатка), хотя и сохраняет свои потенции; в соответствии со второй гипотезой, она разрушается, а согласно третьей - полностью дифференцируется в типичную тиреоидную паренхиму, образуя второй, латеральный зачаток щитовидной железы. 

Наиболее обоснована первая гипотеза. В щитовидной железе взрослых млекопитающих, включая человека, обнаружены производные ультимобранхиального тела, имеющие ряд характерных признаков . Вторая гипотеза, возможно, справедлива лишь в отношении какой-то части ультимобранхиального тела. Возможность третьей гипотезы ставится под сомнение результатами опытов, показавших, что в эксплантатах ультимобранхиальных тел эмбрионов, полученных до их слияния с медиальным зачатком, среди дифференцирующихся клеток типичная тиреоидная ткань отсутствует. 

Третьим источником развития щитовидной железы млекопитающих служит нервный гребень, который дает начало С-клеткам. В эмбриональном развитии малодифференцированные клетки нервного гребня способны осуществлять миграцию, включающую несколько этапов. На первом этапе происходит выселение клеток из нервного гребня в дорсовентральном направлении в мезенхиму; на втором - они внедряются в эпителий IV глоточного кармана в области формирующегося ультимобранхиального тела. Вместе с последним они далее мигрируют каудально и, наконец (также совместно с ультимобранхиальной тканью), включаются в материал медиального зачатка щитовидной железы, в котором рассеиваются, превращаясь в С-клетки. 
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Небольшая часть С-клеток может дифференцироваться вне связи с ультимобранхиальным телом за пределами щитовидной железы в других производных IV кармана - околощитовидных железах IV и тимусе IV. 

Значение описанных процессов в эмбриональном развитии щитовидной железы млеко питающих ярко демонстрируется в случаях нарушения нормального органогенеза, когда ультимобранхиальное тело, несущее в своем составе клетки нейрального происхождения, не сливается с медиальным зачатком железы. При этом С-клетки, а также собственно ультимобранхиальный эпителий дифференцировались в составе отдельно лежащего ультимобранхиального тела и не обнаруживались в щитовидной железе. Такой вариант развития, однако, является нормальным для птиц, рептилий, амфибий и рыб. 
Возрастные особенности.
Размеры щитовидной железы у новорождённых значительно больше, чем у плодов. В течение перового года жизни происходит некоторое уменьшение массы щитовидной железы, которая достигает 1,0 – 2,5 г. До периода полового созревания размеры и масса постепенно возрастают (до10-14г.). в период от 20 до 60 лет масса органа остаётся постоянной и равна в среднем 18г. Некоторое уменьшение массы и размеров органа в связи с возрастной атрофией происходит в старческом возрасте, однако функция щитовидной железы в старости остаётся ненарушенной.

2.6.2.2 Околощитовидные железы

Филогенез
Околощитовидные железы обнаруживаются у всех классов позвоночных, начиная с рыб. У хвостатых амфибий они выявляются лишь после метаморфоза. Предполагается, что появление околощитовидных желез в филогенезе связано с выходом животных на сушу, при котором у них возникла необходимость задержки кальция в организме. У водных животных потребности в этом не возникает, так как в морской воде концентрация кальция выше, чем в крови и тканевой жидкости у рыб, тогда как на суше содержание кальция в пище сравнительно невелико. 

У человека и большинства животных имеются две пары околощитовидных желез, которые по локализации подразделяют на верхние и нижние. Четыре околощитовидных железы встречаются примерно у 84% взрослых людей, большее число - у 3-13%, три - у 1-3%. Дополнительные (эктопические) околощитовидные железы наиболее часто связаны с тимусом. Иногда, напротив, одна из пар околощитовидных желез отсутствует. Таким образом, общее число околощитовидных желез у человека может варьировать в пределах от 2 до 12. 

Онтогенез
Функционально ведущая ткань околощитовидных желез - железистый эпителий - развивается из материала III и IV жаберных карманов, который, в свою очередь, происходит из прехордальной пластинки, имеющей эпидермальную детерминацию. По своему исходному источнику развития каждая пара околощитовидных желез обозначается, в соответствии с наименованием жаберного кармана, как околощитовидные железы III и IV, соответственно. В области закладки желез на 5-й неделе внутриутробного развития происходит интенсивное размножение клеток, которые образуют компактные скопления, отделяющиеся от жаберных карманов и смещающиеся к местам своей окончательной локализации. 

Верхние около щитовидные железы (околощитовидные железы IV) тесно связаны в своем развитии с ультимобранхиальным телом. По мере того, как последнее в ходе эмбрионального развития включается в материал доли щитовидной железы (в ее заднелатеральной области), околощитовидная железа IV вступает в тесное соприкосновение со щитовидной железой в этом участке, прикрепляясь к ее капсуле. Расположение верхних околощитовидных желез относительно постоянно; иногда они погружаются вглубь долей щитовидной железы. 

Нижние околощитовидные железы (околощитовидные железы III) изначально лежат краниальнее околощитовидных желез IV .Их окончательное более каудальное и вариабельное расположение обусловлено активной миграцией в каудальном направлении в тесной связи с тимусом, которая начинается на 7-й неделе внутриутробного развития. 

Околощитовидные железы III обычно отделяются от тимуса и завершают свою миграцию в нижней части шеи на уровне нижнего полюса щитовидной железы. Область их окончательного расположения - соединительная ткань латеральнее трахеи под нижними полюсами долей щитовидной железы. Расположение нижних околощитовидных желез человека внутри остатков тимуса или даже в средостении объясняется, по-видимому, тем, что закладки желез в раннем эмбриональном развитии своевременно не завершают свою миграцию в каудальном направлении. Таким образом, у взрослого человека околощитовидные железы расположены в обратном порядке по сравнению с местами их исходной закладки у эмбриона. 

По мнению некоторых исследователей, процессы, воспринимаемые как миграция закладок желез, в действительности обусловлены не столько их активным перемещением, сколько различиями скорости роста соседних структур по отношению к исходным участкам образования околощитовидных желез. 

У крыс, мышей и хомячков в норме имеется лишь одна пара околощитовидных желез, которая развивается из III жаберного кармана. Они часто погружаются вглубь доли щитовидной железы в области латеральной поверхности верхнего полюса. 

У 5-месячного плода впервые можно обнаружить темные и светлые паратироциты. Отдельные жировые клетки в строме появляются перед рождением. Оксифильные клетки обнаруживаются очень редко; фолликулы, образованные паратироцитами, у плодов, как правило, не встречаются. Предполагают, что околощитовидные железы плода на поздних сроках развития уже обладают эндокринной функцией. 

Возрастные особенности. Суммарная масса паращитовидных желёз у новорожденного колеблется от 6 до 9 мг. В течение первого года жизни их общая масса увеличивается в 3-4 раза, к 5 годам на ещё удваивается, а к 10 годам утраивается. После 20 лет общая масса паращитовидных желёз достигает 120-140 мг. И остаётся постоянно до глубокой старости. Во все возрастные периоды масса паращитовидных желез у женщин несколько больше, чем у мужчин.
Развиие тимуса – см. рздел.2.7.1.2

2.6.2.3 Развитие надпочечников
В эмбриональном развитии надпочечник формируется из двух разнородных зачатков, образующих корковое и мозговое вещество, которые сливаются в единый орган. В филогенезе позвоночных объединение этих образований начинается с класса земноводных, причем у различных видов оно протекает неодинаково. 

У эмбриона человека на 4-5-й неделе развития происходит пролиферация целомического эпителия в области корня брыжейки у краниального полюса первичной почки, который вступает во взаимодействие с мезенхимой и развивающимися сосудами. Продолжающийся рост этих закладок приводит к формированию двух компактных образований, выступающих в целом и покрытых капсулой (интерреналовые тела). В пределах этих структур дифференцируются две зоны: наружная состоит из мелких, плотно лежащих темных клеток и дает начало дефинитивной коре взрослого организма, а внутренняя представлена крупными эозинофильными клетками и образует так называемую фетальную кору. Последняя у доношенного плода составляет около 80% всего коркового вещества, однако после рождения подвергается быстрым дегенеративным изменениям и исчезает. 

Клетки фетальной коры имеют ультраструктурные признаки стероидпродуцирующих элементов. Плацента и надпочечник образуют функционально единую систему. Фетальная кора регулируется АКТГ плода; в атрофированных надпочечниках анэнцефальных плодов она отсутствует. 

Дефинитивная кора увеличивается в объеме и дифференцируется на три зоны; этот процесс начинается с появлением клубочковой зоны у 5-месячного плода. 

На 6-7-й неделе развития полипотентные клетки - предшественники начинают мигрировать из нейрального гребня в эпителиальную закладку надпочечника, размножаясь в ней, и в дальнейшем собираются в ее центральной части, образуя мозговое вещество. Дифференцируясь в хромаффинобласты, они способны давать начало хромаффинным клеткам, которые составляют основную массу мозгового вещества, а превращаясь в симпатобласты - ганглиозным и поддерживающим клеткам. Компактные островки дифференцирующихся хромаффинных клеток («мозговые шары») появляются после 12-й недели. Сначала обнаруживаются только клетки, содержащие норадреналин, однако уже в процессе миграции в коре появляются клетки, синтезирующие адреналин. Предполагается, что программа развития клеток различных типов в мозговом веществе включается рядом факторов микроокружения, которые вырабатываются внутриутробно корковым веществом. Развитие мозгового вещества у плода происходит относительно медленно и запаздывает по сравнению с корковым веществом. Даже к моменту рождения мозговое вещество развито довольно слабо. 

В ходе внутриутробного развития надпочечники быстро увеличиваются в размерах, преимущественно за счет роста фетальной коры, и у 3-4-месячных плодов они крупнее почек. На более поздних сроках темп их роста замедляется, а относительная масса снижается. 

Часть интерреналовой ткани может развиваться вне связи с хромаффинной тканью в виде добавочных интерреналовых телец в жировой ткани вблизи надпочечника, в забрюшинном пространстве, в почке (под капсулой), в органах половой системы. Эти образования состоят исключительно из клеток коркового вещества, организованных по типу пучковой или сетчатой зон. 

Мозговое вещество надпочечника является частью широко распространенной у человека хромаффинной системы, которая диффузно распределена по всему организму. В значительном количестве хромаффинные клетки содержатся в превертебральных и паравертебральных симпатических ганглиях, а также в так называемых параганглиях - образованиях, лежащих вблизи симпатических узлов. Наиболее крупный параганглий - брюшной аортальный (орган Цукеркандля) - располагается у начала нижней брыжеечной артерии. Он имеет довольно крупные размеры в раннем эмбриональном развитии, однако с 8-го месяца внутриутробной жизни по l-й год постнатальной подвергается инволюции. Характерно, что в параганглиях, в отличие от мозгового вещества надпочечника, хромаффинные клетки в ходе развития не приобретают способность к синтезу адреналина, а продолжают секретировать, как и в эмбриональном периоде, только норадреналин. Этим косвенно подтверждается влияние коркового вещества надпочечника на дифференцировку мозгового. 

Возрастные особенности. Масса одного надпочечника новорождённого значительно превышает массу надпочечника ребёнка одного года жизни. В первые три месяца после рождения масса надпочечника резко уменьшается, главным образом за счёт истончения и перестройки коркового вещества, а затем постепенно восстанавливается(к 5 годам) и продолжает нарастать. Окончательное формирование коркового вещества надпочечников завершается в период второго детства. К 20 годам масса каждого надпочечника увеличивается почти в 1,5 раза (по сравнению с массой его у новорождённого) и достигает своих максимальных размеров. В последующие возрастные периоды масса надпочечников практически не изменяется. Надпочечники у женщин в среднем имеют несколько большие размеры, чем у мужчин. Во время беременности масса каждого надпочечника увеличивается примерно на 2г. В поздние возрастные периоды, после 70 лет, отмечается небольшое уменьшение массы и размеров надпочечников.

Развитие энтодермлальных желез – островковой части поджелудочной железы – см. раздел 2.2
Развитие половых желез см. 2.4.2
2.6.2.4 Развитие диффузной эндокринной системы
Диффузную эндокринную систему многие авторы называют APUD-системой (APUD – Amine Precursor Uptake and Decarboxylation). Но такое название, указывающее на биохимические особенности синтеза гормонов, не совсем верно, так как не все клетки диффузной эндокринной системы синтезируют гормоны – производные аминов. Только производные кожной эктодермы (см. ниже) являются «истинными» APUD-клетками, т.к. синтезируют гормоны путём декарбоксилирования аминов. Эта путаница в номенклатуре была вызвана тем, что клетка диффузной эндокринной системы – производные кожной эктодермы были открыты первыми, поэтому система и получила название APUD-системы. Открытие других клеток диффузной эндокринной системы произошло сравнительно недавно. Учитывая морфологические особенности строения системы (она состоит из отдельных клеток, синтезирующих различные гормоны, в различных органах и тканях, причём эти клетки морфологически не связаны между собой), логично именовать систему «диффузной эндокринной системой»
Согласно одной из современных классификаций клетки диффузной эндокринной системы имеют следующее происхождение:
1) производные нейроэктодермы (нейроэнокринный клетки нейросекреторных ядер гипоталамуса, эпифиза, мозгового вещества надпочечников, пептидэргические нейроны центральной и периферической нервной системы); 

2) производные кожной эктодермы (клетки APUD-ceрии аденогипофиза, клетки Меркеля в эпидермисе); 

3) производные кишечной энтодермы - энтериноциты - клетки гастроэнтеропанкреатической (ГЭП) системы; 

4) производные мезодермы - секреторные кардиомиоциты развиваются из миоэпикардиальной пластинки.
5) производные мезенхимы - тучные клетки.

2.6.3 Аномалии развития эндокринных желёз

Аномалии развития желез неврогенной группы – см. раздел 2.8.4 и 2.8.4.2

Аномалии развития желез бранхиогенной группы (щитовидная железа, паращитовидные железы, вилочковая железа) – см.разд. 2.2.3.3 

Аномалии развития мезодермальных желез (эндокринных частей половых желез) – см. раздел 2.4.3.2 и 2.4.3.3.

Аномалии энтодермальных желез кишечной трубки (поджелудочная железа) – см. раздел 2.2.1
Аномалии желез адреналовой системы – см. раздел 2.8.4

2.6.3.1 Аномалии развития щитовидной железы

Щитоязычная киста может быть размещена в любом участке на пути миграции щитовидной железы, но несмотря на это, всегда располагается около и ли на срединной линии шеи. Как видно из названия, киста является остатком щитоязыногго протока. Хотя около 50% этих кист расположено около или сразу под телом подъязычной кости, их можно также найти около основания языка или щитовидног хряща. Иногда щитоязычная киста сообщается с внешней средой с помощью канала – щитоязычной фистулой. Такая фистула обычно возникает вторично, после прорыва кисты, но может существовать и при рождении. 

Аберрантную щитовидную ткань можно найти где угодно вдоль пути опускания щитовидной железы. Преимущественно её находят в основе языка, сразу после слепого отверстия, и она может повреждаться теми же патологическими процессами, что и сама железа. В некоторых случаях нарушение процесса миграции закладки щитовидной железы в каудальном направлении приводит к развитию всего органа или его части краниальнее места нормального расположения. Так, язычная щитовидная железа развивается в тех случаях, когда часть медиального зачатка дает начало тиреоидной ткани в области начальной закладки органа. Изредка в язычной железе сосредоточена вся функционально активная ткань органа. В таких случаях ее секреторная деятельность может быть достаточной или недостаточной для обеспечения нормального метаболического (эутиреоидного) состояния. 
Частой эмбриональной аномалией щитовидной железы является развитие выраженной пирамидальной доли, простирающейся краниально до нижнего края подъязычной кости. В части случаев сохраняется своеобразный проток, соединяющий щитовидную железу со слепым отверстием; в ходе нормального развития этот эпителиальный тяж подвергается полному или преимущественному разрушению. Реже вся щитовидная железа или ее часть спускается каудальнее нормального расположения и оказывается в средостении или входит в контакт с перикардом. Описан случай расположения тиреоидной ткани в межжелудочковой перегородке сердца. У некоторых лиц при усиленном развитии добавочной тиреоидной ткани основная щитовидная железа может отсутствовать или оставаться недоразвитой, у других имеется как нормальная железа, так и эктопическая тиреоидная ткань. В патологических условиях эктопическая ткань щитовидной железы может разрастаться, давая необычно расположенный зоб, а в некоторых случаях - свищи, кисты и опухоли. Поэтому знание ее возможной топографии имеет большое клиническое значение. 

2.7 Развитие органов кроветворения и иммунной защиты

2.7.1 Развитие центральных органов кроветворения и иммунной защиты

2.7.1.1 Развитие костного мозга
Костный мозг у человека появляется впервые на 2-м месяце внутриутробного периода в ключице эмбриона, на 3-м месяце он образует​ся в развивающихся плоских костях - лопатках, тазовых костях, затылоч​ной кости, ребрах, грудине, костях основания черепа и позвонках, а в начале 4-го месяца развивается также в трубчатых костях конечностей. До l1-й недели это остеобластический костный мозг, который вы​полняет остеогенную функцию. В данный период костный мозг накапливает стволовые клетки, а клетки стромы с остеогенными потенциями создают микросреду, необходимую для дифференцировки стволовых кроветворных клеток. У 12-14-недельного эмбриона человека происходят развитие и дифференцировка вокруг кровеносных сосудов гемопоэтических клеток. У 20-28-недельного плода человека в связи с интенсивным разрастанием костного мозга отмечается усиленная резорбция костных перекладин остео​кластами, в результате чего образуется костномозговой канал, а красный костный мозг получает возможность расти в направлении эпифизов. К это​му времени костный мозг начинает функционировать как основной крове​творный орган, причем большая часть образующихся в нем клеток отно​сится к эритроидным. 

У зародыша 36 нед. развития в костном мозге диафиза трубчатых костей обнаруживаются жировые клетки. Одновременно появляются очаги крове​творения в эпифизах. 

2.7.1.2 Развитие тимуса
Филогенез
Тимус впервые появляется у костистых рыб в виде симметричных скоплений лимфоцитов, прилежащих к жаберной по​лости. Основа скопления образована отростчатыми эпителиальными клет​ками, образованными в результате погружения эпителиальных клеток жа​берных щелей в подлежащую соединительную ткань. В них можно выделить более плотное корковое вещество и более рыхлое - мозговое. Эти скопле​ния не покрыты капсулой. 

Тимус хрящевых рыб связан с жаберными щелями в эмбриогенезе, име​ет капсулу, корковое и мозговое вещество. У других позвоночных тимус по​строен так же. Он может быть парным и непарным. У млекопитающих ​это непарный орган, но во всех случаях он закладывается в виде выростов эпителия одной или нескольких пар жаберных щелей и жаберных карманов. 

Онтогенез
Тимус появляется в конце l-го месяца внутриутробного раз​вития в виде парных трубчатых выпячиваний эпителия глоточной кишки в области третьих и, частично, четвертых пар жаберных (глоточных) карма​нов. На 8-11-й неделе в зачаток тимуса врастает мезенхима с кровеносными сосудами и делит эти два эпителиальных тяжа на дольки. Заселение за​чатка предшественниками Т -лимфоцитов из желточного мешка и печени и разделение на зоны происходит на 3-м месяце. В течение 3-5-го месяцев наблюдается дифференцировка стромальных клеток и появление прекилле​ров и пресупрессоров, способных продуцировать лимфокины. Формирова​ние тимуса завершается к 6-му месяцу. В это время обнаруживается зрелая строма, секретирующая гормоны, а вне тимуса появляются Т -хелперы и Т -супрессоры. В первые 15-17 суток после рождения наблюдается массо​вое выселение Т -лимфоцитов из тимуса и резкое повышение активности внетимусных лимфоцитов. 

Возрастные изменения тимуса. К рождению тимус весит 10-15 г. В пери​од половой зрелости его вес максимален - 30-40 г, далее наступает возра​стная инволюция. К старости в тканях тимуса преобладают жировые клетки. Изменение массы в зависимости от возраста представлено в табл.10.

Таб.11. Изменение веса тимуса человека в зависимости от возраста (по L. Weiss, 1988)

	Возраст 

(годы) 
	Новорожденные 
	1-5 
	1-10 
	11-15 
	21-25 
	26-35 
	36-45 
	46-55 
	56-65 
	66-75 

	Вес (г) 
	13,26 
	22,98 
	26,1 
	37,52 
	24,73 
	19,89 
	16,27 
	12,85 
	16,08 
	6 


Уменьшение массы тимуса происходит вследствие снижения содержа​ния лимфоцитов, но в основе этого, по-видимому, лежат изменения стро​мальных компонентов, которые утрачивают способность привлекать пред​шественников Т -лимфоцитов и обеспечивать их развитие в тимусе. Это до​казывается экспериментами по пересадке тимэктомированным животным тимуса от доноров разного возраста. Кроме того, показано снижение коли​чества и секреторной активности эпителиоретикулоцитов и клеток моноци​тарного происхождения, вследствие чего изменяется численность и состав популяции Т -лимфоцитов. В старческом возрасте резко выраженная атро​фия тимуса сопровождается ослаблением клеточного и гуморального имму​нитета. Однако в массе жировых клеток в любом возрасте остаются участки тканей тимуса, способные обеспечить иммунные реакции. 

Кроме возрастной инволюции, тимус может подвергаться быстрой ги​потрофии - акцидентальной инволюции под влиянием различных воздей​ствий (инфекционные болезни, голодание и др.). Эти воздействия могут быть опосредованы эндокринной системой, т. к. известно, что АКГГ гипо​физа, стероидные гормоны надпочечников и тестостерон в больших дозах вызывают акцидентальную инволюцию. Атрофия тимуса отмечается при не​достатке соматотропного гормона гипофиза и йодсодержащих гормонов щитовидной железы. При акцидентальной инволюции усиливается гибель корковых лимфоцитов и их выход в циркуляцию. Восстановление тимуса требует функциональной полноценности элементов стромы и источника предшественников Т -лимфоцитов с выработкой аутокринного ростового фактора. 

2.7.2 Развитие периферических органов кроветворения и иммунной защиты
2.7.2.1 Развитие лимфатических узлов
Филогенез
Лимфатические узлы впервые появляются у птиц. 

У млекопитающих - это многочисленные органы, расположенные в местах слияния лимфатических сосудов. У жвачных и некоторых других млекопитающих встречаются гемолимфатические узлы, синусы которых содержат кровь. У человека такие узлы бывают редко. Обычно они расположены в околопочечной клетчатке вдоль почечных артерий или по ходу брюшной аорты, реже – в заднем средостении.
Число и размеры узлов вариабельны у раз​ных животных и зависят от топографии. Развитие всего комплекса лимфати​ческих узлов растягивается на значительный период, включающий эмбрио​генез и постнатальный онтогенез. 

Онтогенез
У человека большая часть узлов заклады​вается на 9-10-й неделе эмбриогенеза, однако некоторые узлы могут появляться в течение всего пренатального периода и даже позднее. Как пра​вило, они закладываются на основе расширений или сплетений лимфатиче​ских и кровеносных сосудов. Лимфатические щели и сосуды становятся си​нусами, а окружающая мезенхима дает начало соединительнотканным пере​городкам и ретикулярной строме. В перегородки проникают кровеносные сосуды. Заселение Т-и В-лимфоцитами и макрофагами стромы начинается с 12-1З-й недели. Из лимфоцитов на протяжении всего эмбриогенеза преоб​ладают Т-лимфоциты. К 15-16-й неделе формируется капсула и хорошо заметен краевой синус. С 19-20-й недели скопления лимфоцитов образуют диффузную кору, первичные лимфатические узелки (без центров размноже​ния) и мозговые тяжи. Причем развитие узлов соматической и смешанной групп несколько опережает развитие узлов висцеральной группы. В этот период хорошо развита система кровообращения, внутри скоплений лимфо​цитов коры имеются капиллярные сети. Большинство венозных сосудов вы​стлано высоким эндотелием, обеспечивающим массированное вселение лимфоцитов. К концу эмбриогенеза в узлах сформированы все структу​ры: корковое вещество с лимфатическими узелками, мозговые тяжи, синусы, т - и В-зоны. Центры размножения и плазматические клетки появляются после рождения. Вены с высоким эндотелием остаются только в паракор​тикальной зоне. 

Возрастные изменения. Наибольшие изменения наблюдаются в лимфоуз​лах на протяжении l-го года жизни. Появляются вторичные узелки, плазма​тические клетки, изменяется соотношение лимфоцитов в сторону увеличе​ния числа В-лимфоцитов. В возрасте от 4-х до 8-и лет продолжается разви​тие лимфоцитов, новообразование узелков, мозговых тяжей, трабекул. Дифференцировка структур узла в основном заканчивается к 12-и годам. 

С периода полового созревания начинается возрастная инволюция, ко​торая выражается в утолщении соединительнотканных перегородок, увели​чении количества жировых клеток, уменьшении объема коркового и увели​чении мозгового вещества, уменьшении числа лимфатических узелков с центрами размножения. 

2.7.2.2 Развитие селезёнки
Онтогенез
Селезенка развивается из мезенхимы периферической части дорсальной брыжейки будущего большого сальника. У плода человека она появляется на 4-й неделе развития в виде скопления мезенхимных клеток, расположенного на стенке желудка. На 5-6-й неделе среди мезенхимных клеток появляются единичные макрофаги, ретикулярные клетки, формиру​ется сеть ретикулярных волокон. Сосуды малочисленны, их просветы едва различимы. На 9-10-й неделе развития в ворота органа врастают крупные сосуды, которые быстро ветвятся с образованием многочисленных тонко​стенных сосудов типа синусоидов. Кровь поступает в селезенку, происходит физиологическое кровоизлияние в ткань формирующегося органа, а оттока крови не наблюдается. У 9-10-недельного плода имеются очень мелкие и редко расположенные очаги эритроидного кроветворения и мегакариоци​ты. Наблюдается массовый распад эритроцитов. В органе еще нет лимфоци​тов и лимфоидных фолликулов, превалирует функция депонирования кро​ви. На 11-12-й неделе вокруг сосудов формируются трабекулы, появляются В-лимфоциты. На 13-14-й неделе появляются скопления лимфоцитов во​круг артерий, формируется Т -зависимая зона. Среди сосудов можно разли​чать трабекулярные, пульпарные и центральные. Образуется ретикулярный остов, ретикулярные клетки и волокна располагаются циркулярно вокруг центральной артерии. С этого времени пульпу можно разделить на белую и красную. На 17-й неделе формируется маргинальный синус. С 20-й по 22-ю неделю резко увеличивается количество лимфоцитов и появляются лимфа​тические узелки (В-зависимые зоны). Узелки располагаются сбоку от цент​ральной артерии. К 22-й неделе в селезенке плода резко увеличиваются раз​меры Т -зависимых зон, к 29-30-й неделе возрастают масса органа, размеры лимфатических узелков, которые располагаются более редко. В центре пер​вичных узелков определяется значительное число бластных форм, формиру​ются герминативные центры. Зоны расположения Т-и В-лимфоцитов при​ближаются к таковым в дефинитивных структурах. Процессы миелопоэза в селезенке человека достигают максимального развития на 5-м месяце внутриутробного периода, после чего активность их снижается и к моменту рождения прекращается совсем. Процессы лимфоцитопоэза к моменту рож​дения, наоборот, усиливаются. 

Возрастные особенности. У новорожденного селезенка округлая, имеет дольчатое строе​ние. Масса селезенки равна примерно 9,5 г. В этот период белая пульпа составляет от 5 до 10 % от массы органа. На 3-м месяце постнатального развития масса селезенки увеличивается до 11-14 г (в среднем), а к концу первого года жизни равна 24-28 г. Количество белой пульпы (периартериальные лимфо​идные муфты, лимфоидные узелки и эллипсоиды) в это время достигает максимального значения (20,9 %). у ребенка 6 лет по сравнению с годовалым масса селезенки удваивается, к 10 го-, дам достигает 66-70 г, в 16-17 лет составляет 165-171 г. 

Относительное количество красной пульпы (82-85 %) в те​чение жизни человека почти не изменяется. Содержание белой пульпы в селезенке ребенка 6-10 лет равно 18,6%, к 21​30 годам снижается до 7,7-9,6 %, а к 50 годам не превышает 6,5 % от массы органа. 
2.7.3 Аномалии развития органов кроветворения и иммунной защиты

Аномалии развития тимуса см. разд 2.2.3.3. – аномалии развития шеи

Аномалии развития селезёнки – см. situs inversus, раздел 2.5.3.1 
2.8 Развитие нервной системы
В филогенетическом ряду существуют организмы различной степени сложности. Учитывая принципы их организации, их можно разделить на две большие группы. 
Тип Хордовые (от просто устроенного ланцетника до человека) имеют общий план строения. Остальные типы животных и имеют различные принципы организации.
Несмотря на разный уровень сложности различных животных, перед их нервной системой стоят одни задачи. Это, во-первых, объединение всех органов и тканей в единое целое (регуляция висцеральных функций) и, во-вторых, обеспечение связи с внешней средой, а именно — восприятие ее стимулов и ответ на них (организация поведения и движения).

Клетки нервной системы, животных устроены принципиально одинаково. С усложнением строения животного заметно изменяется и структура нервной системы. Совершенствование нервной системы в филогенетическом ряду идет через концентрацию нервных элементов в узлах и появление длинных связей между ними. Следующим этапом является цефализация — образование головного мозга, который берет на себя функцию формирования поведения. Уже на уровне высших беспозвоночных (насекомые) появляются прототипы корковых структур (грибовидные тела), в которых тела клеток занимают поверхностное положение. У высших хордовых животных в головном мозге уже имеются настоящие корковые структуры, и развитие нервной системы идет по пути кортикализации, т.е. передачи всех высших функций коре головного мозга.

Следует отметить, что с усложнением структуры нервной системы предыдущие образования не исчезают. В нервной системе высших организмов остаются и сетевидная, и цепочная, и ядерная структуры, характерные для предыдущих ступеней развития.

2.8.1 Нервная система беспозвоночных животных

Для беспозвоночных животных характерно наличие нескольких источников происхождения нервных клеток. У одного и того же типа животных нервные клетки могут одновременно и независимо происходить из трех разных зародышевых листков. Полигенез нервных клеток беспозвоночных является основой разнообразия медиаторных механизмов их нервной системы.

Нервная система впервые появляется у кишечнополостных животных. Кишечнополостные — это двухслойные животные. Их тело представляет собой полый мешок, внутренняя полость которого является пищеварительной полостью. Нервная система кишечнополостных принадлежит к диффузному типу. Каждая нервная клетка в ней длинными отростками соединена с несколькими соседними, образуя нервную сеть. Нервные клетки кишечнополостных не имеют специализированных поляризованных отростков. Их отростки проводят возбуждение в любую сторону и не образуют длинных проводящих путей. Контакты между нервными клетками диффузной нервной системы бывают нескольких типов. Существуют плазматические контакты, обеспечивающие непрерывность сети (анастомозы). Появляются и щелевидные контакты между отростками нервных клеток, подобные синапсам. Причем среди них существуют контакты, в которых синаптические пузырьки располагаются по обе стороны контакта — так называемые симметричные синапсы, а есть и несимметричные синапсы: в них везикулы располагаются только с одной стороны щели.

Нервные клетки типичного кишечнополостного животного гидры равномерно распределены по поверхности тела, образуя некоторые скопления в районе ротового отверстия и подошвы. Диффузная нервная сеть проводит возбуждение во всех направлениях. При этом волну распространяющегося возбуждения сопровождает волна мышечного сокращения. 
Следующим этапом развития беспозвоночных является появление трехслойных животных — плоских червей. Подобно кишечнополостным они имеют кишечную полость, сообщающуюся с внешней средой ротовым отверстием. Однако у них появляется третий зародышевый слой — мезодерма и двусторонний тип симметрии. Нервная система низших плоских червей принадлежит диффузному типу. Однако из диффузной сети уже обособляются несколько нервных стволов.

У свободно живущих плоских червей нервный аппарат приобретает черты централизации. Нервные элементы собираются в несколько продольных стволов (для самых высокоорганизованных животных характерно наличие двух стволов), которые соединяются между собой поперечными волокнами (комиссурами). Упорядоченная таким образом нервная система называется ортогоном. Стволы ортогона представляют собой совокупность нервных клеток и их отростков.

Наряду с двухсторонней симметрией у плоских червей оформляется передний конец тела, на котором концентрируются органы чувств (статоцист, «глазки», обонятельные ямки, щупальца). Вслед за этим на переднем конце тела появляется скопление нервной ткани, из которой формируется мозговой или церебральный ганглий. У клеток церебрального ганглия появляются длинные отростки, идущие в продольные стволы ортогона.

Таким образом, ортогон представляет собой первый шаг к централизации нервного аппарата и его цефализации (появлению мозга). Централизация и цефализация являются результатом развития сенсорных (чувствительных) структур.

Следующим этапом развития беспозвоночных животных является появление сегментированных животных — кольчатых червей. Их тело метамерно, т.е. состоит из сегментов. Структурной основой нервной системы кольчатых червей является ганглий — парное скопление нервных клеток, расположенных по одному в каждом сегменте. 
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Нервные клетки в ганглии размещаются по периферии. Центральную его часть занимает нейропиль — переплетение отростков нервных клеток и глиальные клетки. Ганглий расположен на брюшной стороне сегмента под кишечной трубкой. Он посылает свои чувствительные и двигательные волокна в свой сегмент и в два соседних. Таким образом, каждый ганглий имеет три пары боковых нервов, каждый из которых является смешанным и иннервирует свой сегмент. Приходящие с периферии чувствительные волокна попадают в ганглий через вентральные корешки нервов. Двигательные волокна выходят из ганглия по дорсальным корешкам нервов. Соответственно этому чувствительные нейроны расположены в вентральной части ганглия, а двигательные — в дорсальной. Кроме того, в ганглии есть мелкие клетки, иннервирующие внутренние органы (вегетативные элементы), они расположены латерально — между чувствительными и двигательными нейронами. Среди нейронов чувствительной, двигательной или ассоциативной зон ганглиев кольчатых червей не обнаружено группирования элементов, нейроны распределены диффузно, т.е. не образуют центров.

Ганглии кольчатых червей соединены между собой в цепочку. 
Каждый последующий ганглий объединен в цепочку посредством нервных стволов, которые называются коннективами. Два нервных ствола соединяются посредством комиссур. На переднем конце тела кольчатых червей два слившихся ганглия образуют крупный подглоточный нервный узел. Коннективы от подглоточного нервного узла, огибая глотку, вливаются в надглоточный нервный узел, который является самой ростральной (передней) частью нервной системы. В состав надглоточного нервного ганглия входят только чувствительные и ассоциативные нейроны. Двигательных элементов там не обнаружено. Таким образом, надглоточный ганглий кольчатых червей является высшим ассоциативным центром, он осуществляет контроль над подглоточным ганглием. Подглоточный ганглий контролирует нижележащие узлы, он имеет связи с двумя-тремя последующими ганглиями, тогда как остальные ганглии брюшной нервной цепочки не образуют связей длинней, чем до соседнего ганглия.

В филогенетическом ряду кольчатых червей есть группы с хорошо развитыми органами чувств (многощетинковые черви). У этих животных в надглоточном ганглии обособляются три отдела. Передний отдел иннервирует щупальца, средняя часть иннервирует глаза и антенны. И, наконец, задняя часть развивается в связи с совершенствованием химических органов чувств.

Сходную структуру имеет нервная система членистоногих, т.е. построена по типу брюшной нервной цепочки, однако может достигать высокого уровня развития. Она включает в себя значительно развитый надглоточный ганглий, выполняющий функцию мозга, подглоточный ганглий, управляющий органами ротового аппарата, и сегментарные ганглии брюшной нервной цепочки. Ганглии брюшной нервной цепочки могут сливаться между собой, образуя сложные ганглиозные массы.

Головной мозг членистоногих состоит из трех отделов: переднего — протоцеребрума, среднего — дейтоцеребрума и заднего — тритоцеребрума. Сложным строением отличается мозг насекомых. Особенно важными ассоциативными центрами насекомых являются грибовидные тела, располагающиеся на поверхности протоцеребрума, причем, чем более сложным поведением характеризуется вид, тем более развиты у него грибовидные тела. Поэтому наибольшего развития грибовидные тела достигают у общественных насекомых.

Практически во всех отделах нервной системы членистоногих существуют нейросекреторные клетки. Нейросекреты играют важную регулирующую роль в гормональных процессах членистоногих.

В процессе эволюции первоначально диффузно расположенные биполярные нейросекреторные клетки воспринимали сигналы либо отростками, либо всей поверхностью клетки, затем сформировались нейросекреторные центры, нейросекреторные тракты и нейросекреторные контактные области. В последующем произошла специализация нервных центров, увеличилась степень надежности во взаимоотношениях двух основных регуляторных систем (нервной и гуморальной) и сформировался принципиально новый этап регуляции — подчинение нейросекреторным центрам периферических эндокринных желез.

Нервная система моллюсков также имеет ганглионарное строение. У простейших представителей типа она состоит из нескольких пар ганглиев. Каждая пара ганглиев управляет определенной группой органов: ногой, висцеральными органами, легкими и т.д. — и расположена рядом с иннервируемыми органами или внутри их. Одноименные ганглии попарно соединены между собой комиссурами. Кроме того, каждый ганглий связан длинными коннективами с церебральным комплексом ганглиев.

У более высокоорганизованных моллюсков (головоногие) нервная система преобразуется. Ганглии ее сливаются и образуют общую окологлоточную массу — головной мозг. От заднего отдела головного мозга отходят два крупных мантийных нерва и образуют два больших звездчатых ганглия. Таким образом, у головоногих наблюдается высокая степень цефализации.

2.8.2 Нервная система позвоночных животных
У хордовых центральная нервная система представлена нервной трубкой, лежащей со спинной стороны животного. Передний конец трубки обыкновенно расширен и образует головной мозг, между тем как задняя цилиндрическая часть трубки является спинным мозгом.

Расположение нервных элементов у позвоночных отличается от такового у беспозвоночных: нервные клетки помещаются в центральной части трубки, а волокна — в периферической.
Нервная система беспозвоночных возникла путем обособления чувствующих клеток, расположенных в эпителии со спинной стороны, которые погружались глубже под защиту поверхностного эпителия. У предков хордовых животных, по-видимому, имелась продольная спинная полоса чувствующего эпителия, которая вся целиком погрузилась под эктодерму сначала в виде открытого желоба, а затем образовала замкнутую трубку. На зародышевой стадии развития позвоночных передний конец нервной трубки остается открытым, и это отверстие носит название невропора. Задний конец трубки сообщается с полостью кишки.

У позвоночных животных органы зрения развиваются всегда за счет стенок самого мозга, а орган обоняния по своему происхождению связан с невропором. Большая часть трубки утратила значение чувствующего органа и превратилась в центральный нервный аппарат. Таким образом, центральная нервная система хордовых животных не гомологична центральной нервной системе низших животных, а развилась из особого органа чувств (чувствующей пластинки).

В филогенетическом ряду позвоночных трубчатая нервная система претерпевает изменения. Развитие нервной системы идет по пути цефализации — преимущественного развития головного мозга, вышележащие отделы которого берут под свой контроль функции нижележащих структур. Увеличение объема и усложнение структуры отделов головного мозга тесно связаны с развитием у позвоночных сенсорных систем и интегративной деятельности. В результате преимущественно развиваются отделы мозга, связанные именно с совершенствованием анализа афферентного притока. Постепенно в уже существующих отделах мозга появляются филогенетически новые образования, которые берут под свой контроль все большее количество функций.

В филогенетическом ряду млекопитающих проявляется не только цефализация, но и кортикализация функций. Кортикализация выражается в преимущественном развитии коры конечного мозга, которая является производным плаща больших полушарий.

У наиболее просто устроенного хордового животного — ланцетника строение центральной нервной системы еще в высшей степени примитивно. Она, по существу, представляет собой желоб с тесно сомкнутыми краями, не имеющий утолщений на головном конце. Вся центральная нервная система является светочувствительной, так как в ее стенках имеются особые рецепторные клетки. Сенсорные, моторные, а также интегративные функции (организация поведения) выполняет вся нервная трубка.

Примитивные позвоночные — круглоротые — имеют утолщение нервной трубки на головном конце тела — головной мозг. Головной мозг круглоротых имеет три отдела (задний, средний и передний). Каждый из этих отделов выполняет определенную 

сенсорную функцию: задний связан с механорецепцией, средний — со зрением и передний — с обонянием. Поскольку круглоротые являются водными животными, преимущественное значение для них имеет механорецепция. Поэтому наиболее развитым отделом является задний мозг. Он же наряду со средним выполняет и высшие интегративные функции. Мозжечок у круглоротых развит слабо. Передний мозг имеет только обонятельные луковицы и обонятельные доли.

У рыб обособляется промежуточный мозг, значительно развивается мозжечок, который имеет не только среднюю часть, но и боковые возвышения. В конечном мозге появляются полосатые тела. Высшие интегративные функции выполняет мозжечок. Развитие отделов мозга тесно связано с развитием той или иной сенсорной системы.

У амфибий значительно увеличивается передний мозг за счет развития полушарий. В среднем мозге развивается двухолмие, которое является высшим зрительным центром. Мозжечок у амфибий развит очень слабо. Высшие интегративные функции выполняют средний и промежуточный мозг.

Для рептилий характерно значительное совершенствование передних отделов мозга. На поверхности плаща появляется серое вещество — кора. У высших представителей рептилий (крокодилы) в латеральных частях полушарий начинается закладка новой коры. Среди базальных ядер больших полушарий появляются новые образования. В промежуточном мозге появляется зрительный бугор (таламус), имеющий специализированные ядра. Мозжечок хорошо развит и разбит на доли. Высшие интегративные функции выполняются промежуточным мозгом и базальными ядрами больших полушарий.

Совершенствование конечного мозга птиц идет по пути развития стриарных ядер. Корковые образования развиты слабо, новая кора отсутствует. Своими размерами выделяется мозжечок. Сенсорные и моторные функции распределены по отделам мозга так же, как и у остальных позвоночных, но часть этих функций берет на себя стриатум конечного мозга. Высшие интегративные функции выполняются специфической для птиц структурой — добавочным гиперстриатумом.
Развитие головного мозга млекопитающих пошло по пути увеличения относительной площади новой коры за счет развития складчатости плаща, наползания его на все остальные отделы головного мозга. Возникают связи новой коры с остальными отделами ЦНС и, соответственно, структуры, обеспечивающие их. В заднем мозгу появляется Варолиев мост, служащий для связи коры больших полушарий с мозжечком. Образуются средние ножки мозжечка, кроме того, в нем развиваются новые корковые структуры. В крыше среднего мозга появляется заднее двухолмие, с дорсальной стороны — ножки мозга. Продолговатый мозг приобретает пирамиды и оливы.
Новая кора осуществляет почти все высшие сенсорные функции. За старой и древней корой остаются только обонятельные и висцеральные функции.

У высших млекопитающих относительное представительство сенсорных функций уменьшается. Все большую поверхность коры занимают ассоциативные зоны коры.
Высшие интегративные функции у примитивных млекопитающих выполняют стриатум и кора, у высокоорганизованных — ассоциативные зоны новой коры.

2.8.3 Развитие нервной системы в онтогенезе
Зачаток нервной системы начинает развиваться еще в конце стадии гаструлы. Клеточный материал эктодермы, расположенный на дорсальной поверхности зародыша, утолщается, образуя медуллярную пластинку. Эта пластинка ограничивается с боков медуллярными валиками. Дробление клеток медуллярной пластинки (медуллобластов) и медуллярных валиков приводит к изгибанию пластинки в желоб, а затем к смыканию краев желоба и образованию медуллярной трубки. При соединении медуллярных валиков образуется ганглиозная пластина, которая затем делится на ганглиозные валики.

Одновременно происходит погружение нервной трубки внутрь зародыша.

Однородные первичные клетки стенки медуллярной трубки — медуллобласты — дифференцируются на первичные нервные клетки (нейробласты) и исходные клетки нейроглии (спонгиобласты). Клетки внутреннего, прилежащего к полости трубки, слоя медуллобластов превращаются в эпендимные, которые выстилают просвет полостей мозга. Все первичные клетки активно делятся, увеличивая толщину стенки мозговой трубки и уменьшая просвет нервного канала. Нейробласты дифференцируются на нейроны, спонгиобласты — на астроциты и олигодендроциты, эпендимные — на эпендимоциты (на этом этапе онтогенеза клетки эпендимы могут образовывать нейробласты и спонгиобласты). При дифференцировке нейробластов отростки удлиняются и превращаются в дендриты и аксон, которые на данном этапе лишены миелиновых оболочек. Миелинизация начинается с пятого месяца пренатального развития и полностью завершается лишь в возрасте 5—7 лет. На пятом же месяце появляются синапсы. Миелиновая оболочка формируется в пределах ЦНС олигодендроцитами, а в периферической нервной системе — Шванновскими клетками.
В процессе эмбрионального развития формируются отростки и у клеток макроглии (астроцитов и олигодендроцитов). Клетки микроглии образуются из мезенхимы и появляются в ЦНС вместе с прорастанием в нее кровеносных сосудов.

Клетки ганглиозных валиков дифференцируются сначала в биполярные, а затем в псевдоуниполярные чувствительные нервные клетки, центральный отросток которых уходит в ЦНС, а периферический — к рецепторам других тканей и органов, образуя афферентную часть периферической соматической нервной системы. Эфферентная часть нервной системы состоит из аксонов мотонейронов вентральных отделов нервной трубки.
В первые месяцы постнатального онтогенеза продолжается интенсивный рост аксонов и дендритов и резко возрастает количество синапсов в связи с развитием нейронных сетей. 
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Эмбриогенез головного мозга начинается с развития в передней (ростральной) части мозговой трубки двух первичных мозговых пузырей, возникающих в результате неравномерного роста стенок нервной трубки (архэнцефалон и дейтерэнцефалон). Дейтерэнцефалон, как и задняя часть мозговой трубки (впоследствии спинной мозг), располагается над хордой. Архэнцефалон закладывается впереди нее. Затем в начале четвертой недели у зародыша дейтерэнцефалон делится на средний (mesencephalon) и ромбовидный (rhombencephalon) пузыри. А архэнцефалон превращается на этой (трёхпузырной) стадии в передний мозговой пузырь (prosencephalon). В нижней части переднего мозга выпячиваются обонятельные лопасти (из них развиваются обонятельный эпителий носовой полости, обонятельные луковицы и тракты). Из дорсолатеральных стенок переднего мозгового пузыря выступают два глазных пузыря. В дальнейшем из них развиваются сетчатка глаз, зрительные нервы и тракты.

На шестой неделе эмбрионального развития передний и ромбовидный пузыри делятся каждый на два, и наступает пятипузырная стадия.

Передний пузырь — конечный мозг (telencephalon) — разделяется продольной щелью на два полушария. Полость также делится, образуя боковые желудочки. Мозговое вещество увеличивается неравномерно, и на поверхности полушарий образуются многочисленные складки — извилины, отделенные друг от друга более или менее глубокими бороздами и щелями. Каждое полушарие разделяется на четыре доли, в соответствие с этим полости боковых желудочков делятся также на 4 части: центральный отдел и три рога желудочка. Из мезенхимы, окружающей мозг зародыша, развиваются оболочки мозга. Серое вещество располагается и на периферии, образуя кору больших полушарий, и в основании полушарий, образуя подкорковые ядра.

Задняя часть переднего пузыря остается неразделенной и называется теперь промежуточным мозгом (diencephalon). Функционально и морфологически он связан с органом зрения. На стадии, когда границы с конечным мозгом слабо выражены, из базальной части боковых стенок образуются парные выросты — глазные пузыри, которые соединяются с местом их происхождения при помощи глазных стебельков, впоследствии превращающихся в зрительные нервы. Наибольшей толщины достигают боковые стенки промежуточного мозга, которые преобразуются в зрительные бугры, или таламус. В соответствии с этим полость III желудочка превращается в узкую сагиттальную щель. В вентральной области (гипоталамус) образуется непарное выпячивание — воронка, из нижнего конца которой происходит задняя мозговая доля гипофиза — нейрогипофиз.

Третий мозговой пузырь превращается в средний мозг (mesencephalon), который развивается наиболее просто и отстает в росте. Стенки его утолщаются равномерно, а полость превращается в узкий канал — Сильвиев водопровод, соединяющий III и IV желудочки. Из дорсальной стенки развивается четверохолмие, а из вентральной — ножки среднего мозга.

Ромбовидный мозг (rhombencephalon) делится на задний (metencephalon) и добавочный (myelencephalon). Из заднего формируется мозжечок — сначала червь мозжечка, а затем полушария, а также мост. Добавочный мозг превращается в продолговатый мозг. Стенки ромбовидного мозга утолщаются — как с боков, так и на дне, только крыша остается в виде тончайшей пластинки. Полость превращается в IV желудочек, который сообщается с Сильвиевым водопроводом и с центральным каналом спинного мозга.

В результате неравномерного развития мозговых пузырей мозговая трубка начинает изгибаться (на уровне среднего мозга — теменной прогиб, в области заднего мозга — мостовой и в месте перехода добавочного мозга в спинной — затылочный прогиб). Теменной и затылочный прогибы обращены наружу, а мостовой — внутрь.

Структуры головного мозга, формирующиеся из первичного мозгового пузыря: средний, задний и добавочный мозг — составляют ствол головного мозга (truncus cerebri). Он является ростральным продолжением спинного мозга и имеет с ним общие черты строения. Проходящая по латеральным стенкам спинного мозга и стволового отдела головного мозга парная пограничная борозда (sulcus limitans) делит мозговую трубку на основную (вентральную) и крыловидную (дорзальную) пластинки. Из основной пластинки формируются моторные структуры (передние рога спинного мозга, двигательные ядра черепно-мозговых нервов). Над пограничной бороздой из крыловидной пластинки развиваются сенсорные структуры (задние рога спинного мозга, сенсорные ядра ствола мозга), в пределах самой пограничной борозды — центры вегетативной нервной системы.

Производные архэнцефалона (telencephalon и diencephalon) создают подкорковые структуры и кору. Здесь нет основной пластинки (она заканчивается в среднем мозге), следовательно, и нет двигательных и вегетативных ядер. Весь передний мозг развивается из крыловидной пластинки, поэтому в нем имеются лишь сенсорные структуры. 

Бoрoзды и извилины вoзникaют вcлeдcтвиe нeрaвнoмep нoгo pocтa caмoгo мoзгa, чтo cвязaнo c рaзвитиeм oтдeльных eгo чacтeй. Taк, нa мecтe oбoнятeльнoгo мoзгa вoзникaют sulcus olfactorius, sulcus hippocampi и sulcus cinguli; нa грaницe кoркoвых кoнцoв кoжнoгo и двигaтeльнoгo aнaлизaтoрoв (пoнятиe aнaлизaтoрa и oпиcaниe бopoзд cм. нижe) - sulcus centralis; нa грaницe двигaтeльнoгo aнaлизaтoрa и пpeмoтoрнoй зoны, пoлучaющeй импульcы от внутрeннocтeй, - sulcus precentralis; нa мecтe cлухoвoгo aнaлизaтoрa - sulcus temporalis superior; в oблacти зритeльнoгo aнaлизaтoрa - sulcus calcarinus и sulcus parietooccipitalis.
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Bce зти бoрoзды, пoявляющиecя рaньшe других и oтличaющиecя aбcoлютным пocтoянcтвoм, oтнocятcя к пeрвичным бoрoздaм. Ocтaльныe бoрозды, имеющие наименования и тaкжe вoзникaющие в cвязи c рaзвитиeм aнaлизaтoрoв, нo пoявляющиecя нecкoлькo пoзднee и oтличaющиecя мeньшим пocтoянcтвoм, oтнocятcя кo втoричным бoрoздaм. K мoмeнту рoждeния имeютcя вce бoрoзды - пeрвичныe и втoричныe. Haкoнeц, мнoгoчиcлeнныe мeлкиe бoрoздки, нe имeющиe нaзвaний, пoявляютcя нe тoлькo в утpoбнoй жизни, нo и пocлe рoждeния. Oни крaйнe нeпocтoянны пo врeмeни пoявлeния, мecту и чиcлу; этo трeтичныe бoрoзды. Oт cтeпeни их paзвития зaвиcят вce рaзнooбpaзиe и cлoжнocть мoзгoвoгo рeльeфa. 
Таблица 12. Эмбриогенез головного мозга

	Стадия двух мозговых пузырей
	Стадия трёх мозговых пузырей
	Стадия пяти мозговых пузырей
	Производные
	Полости

	Архэнцефалон
	Rhombencephalon
	Myelencephalon
	Продолговатый мозг
	Остаток полости rhombencephalon – четвёртый желудочек, общая полость для myelencephalon и metencephalon

	
	
	Metencephalon
	Из вентральной части – мост, из дорсальной - мозжечок
	

	
	Mesencephalon
	Mesencephalon
	Средний мозг. Из дорсальной стенки – четверохолмие, из вентральной – ножки среднего мозга
	Сильвиев водопровод

	Дейтерэнцефалон
	Prosencephalon
	Diencephalon
	Thalamencephalon и hypothalamus
	Третий желудочек

	
	
	Telencephalon
	Большие полушария
	Боковые желудочки – ventriculus lateralis (1й и 2й)


Постнатальный онтогенез нервной системы человека начинается с момента рождения ребенка. Головной мозг новорожденного весит 300—400 г. Вскоре после рождения прекращается образование из нейробластов новых нейронов, сами нейроны не делятся. Однако к восьмому месяцу после рождения вес мозга удваивается, а к 4—5 годам утраивается. Масса мозга растет в основном за счет увеличения количества отростков и их миелинизации. Максимального веса мозг мужчин достигает к 20—29 годам, а женщин к 15—19. После 50 лет мозг уплощается, вес его падает и в старости может уменьшиться на 100 г.
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2.8.3.1 Развитие вегетативной нервной системы

Филогенез
Гладкая мускулатура беспозвоночных регулируется ганглиозно-сетевидной нервной системой, которая, кроме этой специальной функции, регулирует также и обмен веществ. Приспособление уровня обмена веществ к изменяющейся функции органов называется адаптацией (лат. adaptare - настраивать, приспособлять), а соответствующая функция нервной системы - адаптационно-трофической (Л. А Орбели). Адаптационно-трофическая функция есть наиболее общая и весьма древняя функция нервной системы, существовавшая у примитивных предков позвоночных. В дальнейшем ходе эволюции сильнее всего прогрессировали аппарат движения (развитие твердого скелета и скелетной мускулатуры) и органы чувств, т. е. органы животной жизни. Поэтому та часть нервной системы, которая была связана с ними, т. е. анимальная часть нервной системы, претерпела наиболее резкие изменения и приобрела новые признаки, к которым относятся: изоляция волокон при помощи миелиновых оболочек, большая скорость проведения возбуждения (100-120 м/с). 

Напротив, органы растительной жизни претерпели более медленную и менее прогрессивную эволюцию, поэтому связанная с ними часть нервной системы сохранила за собой наиболее общую функцию - адаптационно-трофическую. Эта часть нервной системы и есть вегетативная нервная система. 

Наряду с некоторой специализацией, она сохранила ряд древних примитивных черт: отсутствие у большинства нервных волокон миелиновых оболочек (безмиелиновые волокна), меньшую скорость проведения возбуждения (0,3-10 м/с), а также меньшую концентрацию и централизацию эффекторных нейронов, оставшихся разбросанными на периферии, в составе ганглиев, нервов и сплетений. При этом эффекторный нейрон оказался расположенным вблизи рабочего органа или даже в толще его. 

Такое периферическое расположение эффекторного нейрона обусловило главную морфологическую особенность вегетативной нервной системы - двухнейронность эфферентного периферического пути, состоящего из вставочного и эффекторного нейронов. 

С появлением туловищного мозга (у бесчерепных) возникающие в нем импульсы адаптации идут по вставочным нейронам, обладающим большей скоростью возбуждения; выполняется же адаптация непроизвольной мускулатурой и железами, к которым подходят эффекторные нейроны, отличающиеся медленным проведением импульсов. Это противоречие решается в процессе эволюции благодаря развитию специальных нервных узлов, в которых устанавливаются контакты вставочных нейронов с эффекторными, причем один вставочный нейрон вступает в связь со многими эффекторными (примерно 1:32). Этим достигается переключение импульсов с миелиновых волокон, обладающих большой скоростью проведения раздражений, на безмиелиновые, обладающие малой скоростью. В результате весь эфферентный периферический путь вегетативной нервной системы разбивается на две части - предузловую и послеузловую, а сами узлы становятся трансформаторами темпов возбуждения с быстрых на медленные. 

У низших рыб, когда образуется головной мозг, в нем развиваются центры, объединяющие деятельность органов, вырабатывающих внутреннюю среду организма. 

Так как в этой деятельности, кроме гладкой мускулатуры, принимает участие и скелетная (исчерченная), то возникает потребность в координации работы гладких и поперечнополосатых мышц. Например, жаберные крышки приводятся в движение скелетной мускулатурой, и у человека в акте дыхания участвует как гладкая мускулатура бронхов, так и скелетные мышцы грудной клетки. 

Такую координацию осуществляет развивающийся в заднем мозге специальный рефлекторный аппарат в виде системы блуждающего нерва (бульбарный отдел парасимпатической части вегетативной нервной системы). 

В центральной нервной системе возникают и другие образования, которые подобно блуждающему нерву выполняют функцию координации совместной деятельности скелетной мускулатуры, обладающей высокой скоростью возбуждения, и гладкой мускулатуры и желез, обладающих малой скоростью. Сюда относится та часть глазодвигательного нерва, которая при помощи исчерченных и неисчерченных мышц глаза устанавливает ширину зрачка, аккомодацию и конвергенцию соответственно силе освещения и расстоянию до рассматриваемого объекта по тем же принципам, как это делает фотограф (мезэнцефалический отдел парасимпатической части вегетативной нервной системы). Сюда относится и та часть крестцовых нервов (2-4-й), которые осуществляют стандартную функцию тазовых органов (мочевого пузыря и прямой кишки) опорожнение, в которой участвуют как непроизвольные мышцы этих органов, так и произвольные мышцы таза и брюшного пресса - сакральный отдел парасимпатической части вегетативной нервной системы. 

В среднем и промежуточном мозге развился центральный адаптационный аппарат в виде серого вещества вокруг водопровода и серого бугра (hypothalamus). 

Наконец, в коре мозга возникли центры, объединяющие высшие анимальные и вегетативные функции.

Онтогенез
Развитие симпатического отдела. Источником симпатических ганглиев является участок эктодермы - нервный гребень, выделяемый из дорсаль​ных отделов замыкающейся нервной трубки. Клетки нервного гребня начи​нают мигрировать в вентральном направлении к местам закладки ганглиев и сплетений. Процесс миграции подчинен кранио-каудальному градиенту. В процессе целенаправленного перемещения клеток, их останов​ки и начала специфической тканевой дифференцировки большое значение придается компонентам внеклеточного матрикса. Мигрирующие клетки внешне вначале неотличимы от мезенхимных элементов, затем происходит их дифференцировка в направлении нейробластов, глиобластов и «мелких гранулярных» (МГ) клеток, известных также как «мелкие интенсивно флю​оресцирующие» (МИФ) клетки. 

Симпатические нервные узлы происходят из туловищного отдела нерв​ного гребня (8-28-й сомиты), как и соответствующие спинномозговые чувствительные ганглии и мозговое вещество надпочечников. Вначале про​исходит закладка паравертебральных (околопозвоночных) тяжей, сегментирующихся затем на отдельные узлы. От закладок околопозвоночных - по​граничных симпатических стволов - отходят ветви, охватывающие аорту и образующие основу предпозвоночных нервных сплетений брюшной поло​сти, - формируется чревное сплетение. Развиваются богатей​шие нервные сплетения в воротах и паренхиме внутренних органов. Формирование верхнего, среднего и шейно-грудного (звездча​того) симпатических узлов отмечено у эмбриона человека 6-7-недельного возраста. Предпозвоночное нервное сплетение на втором месяце развития у эмбриона человека находится на домедиаторном этапе онтогенеза. 

Динамика преобразований клеток, мигрировавших в место закладки симпатических ганглиев, связана с влиянием проникающих сюда преганг​лионарных нервных волокон, вначале образующих простые контакты с нейробластами. 

Особый интерес имеет формирование на нейробластах синапсов. Судя по нейрогистохимическим и ультраструктурным исследованиям, активиза​ция образования межнейронных и нейротканевых связей совпадает с нача​лом плодного периода и характеризуется обнаружением медиаторов в нерв​ных терминалях. Этот процесс происходит в органах гетерохронно и характеризуется первыми проявлениями их жизнедеятельности. Возникший «медиаторный этап» онтогенеза ВНС сопровождается активизацией симпа​тогенеза и стимуляцией дифференцировки глиобластов. 

Проблема гибели части элементов ВНС в пренатальном периоде акту​альна - считается, что для полноценного существования нейронов необхо​димо их включение в межнейронные связи, а также формирование нейро​тканевых контактов. Здесь необходимо отметить и явления апоптоза, харак​терные в большей степени для второй половины пренатальной жизни человека и ряда животных. С наступлением медиаторного этапа усиливают​ся процессы проникновения нервных волокон в нервные узлы пограничных симпатических стволов и среди симпатических преаортальных сплетений грудной и брюшной полостей, формирование их перекрестных связей. 

В постнатальном периоде интенсивность дифференцировки симпатиче​ского отдела нервной системы возрастает, например, у детей происходит резкое увеличение показателей плотности адренергических нервных сплете​ний сердца. Ко времени половой зрелости достигает максимума синаптоге​нез в симпатических нервных узлах, и завершаются процессы миелиниза​ции. Важно подчеркнуть, что на уровне расположения симпатических ядер спинного мозга и несколько каудальнее их в центральном канале к этому времени достигает полного развития железа внутренней секреции, назван​ная «интраспинальный оргаю». Этот «орган» был впервые описан в 1972 г. П. А. Мотавкиным и А. П. Бахтиновым. Бьти выделены активные вещест​ва, присущие этой железе внутренней секреции, построенной из эпендим​ных клеток. Предполагается, что железа участвует в реализации половых функций организма. 

Ко времени наступления половой зрелости показатели плотности рас​пределения симпатических сплетений и стабилизируются. Установлено, что продолжитель​ность стабильного состояния симпатического отдела ВНС относительно не​велика, особенно в таких органах человека, как сердце, а также стенках ма​гистральных кровеносных сосудов. Так, в норме уже на четвертом десятиле​тии жизни человека (с индивидуальными колебаниями) начинается инволюция адренергических нервных сплетений. В старости наступает «постмедиаторный этап» онтогенеза нервных сплетений, которому предшествует снижение аксонального транс​порта веществ. В ганглиях гибнет все большее количество нейронов при от​носительном увеличении числа «темных» клеток, происходит разрастание соединительнотканной стромы нервных узлов. 

Развитие парасимпатического отдела. В филогенезе этот отдел ВНС воз​никает раньше, чем симпатический. В эмбриогенезе его ганглии развивают​ся в краниальном отделе зародыша из нервных плакод и нервного гребня (1-7 сомиты), а в люмбосакральной части эмбриона - из нервного гребня каудальнее 28-го сомита. В морфогенезе нервного гребня отмечаются после​довательные фазы: образование, конденсация и миграция клеток. Вначале ганглии парасимпатической природы формируются в области головы. За​кладка интрамуральных нервных узлов в грудной и брюшной полостях не​сколько запаздывает по сравнению с пограничными симпатическими ство​лами, т. к. мигрирующие предшественники нейро- и глиобластов достигают сердца, стенок пищеварительного тракта и др. органы, когда часть клеток нервного гребня уже прошла более короткий путь к местам формирования симпатических ганглиев. 

Развитие внутриорганных нервных узлов можно проследить на примере сердца человека. При ультраструктурном анализе в предсердиях эмбриона 5-недельного возраста среди мезенхимы в стенках предсердий обнаруживают​ся нейрональные клетки. Эти клетки местами имеют контак​ты с подрастающими нервными волокнами. Таким об​разом, элементы внутриорганных ганглиев имеют на этой стадии диффузное расположение. 

Ко времени начала медиаторного этапа онтогенеза ВНС (в среднем, на​чиная с 9-й недели внутриутробной жизни) в закладках внутрисердечных ганглиев отмечается процесс сосредоточения нейробластов в разновеликие компактные образования, местами содержащие 10-20 и более дифференци​рующихся клеток. Размеры внутрисердечных нейронов с наступлением ме​диаторного этапа увеличиваются. Чаще встречаются аксодендритические си​напсы. На малых гранулярных клетках также обнаруживаются синаптиче​ские контакты. Глиальные элементы на стадии компактных ганглиев окру​жают их закладки лишь с периферии. 

Дефинитивное строение парасимпатических ганглиев характеризуется не только интенсивной дифференцировкой определенной части содержащихся в них нервных клеток и их синаптических связей, но и развитием глиальных прослоек, соединительнотканного остова и микроциркуляторно​го русла. Эти особенности развития начинают обнаруживаться у плода чело​века в среднем с 20-й недели внутриутробной жизни, а миелинизированные волокна в сердечных нервных узлах определяются с 7-месячного возраста. Итак, медиаторный этап онтогенеза ВНС начинается при переходе зароды​ша в плодный период и характеризуется активным синтезом в холин- и ад​ренергических клетках основных медиаторов, выявляемых как в синапсах, так и нервных терминалях. По мере проявлений функциональной активно​сти вегетативных нейронов развивается их глиальное окружение и васкуля​ризация. Развитие вегетативных сплетений неотъемлемо от формирования афферентных нервных окончаний и рецепторных полей, также возникаю​щих гетерохронно в разных органах. 

В постнатальном периоде дифференцировка внутриорганных ганглиев выражается как в увеличении размеров нейронов и их ядер, усложнении ветвления отростков и организации синаптических связей, так и нарастании массы глиальных элементов. В составе нервных стволов и в ганглиях видны многочисленные интерстициальные клетки Кахаля. 

Инволютивные изменения парасимпатических нервных элементов начи​наются позже, чем у симпатических. Тем не менее, количество нейронов в сердечных ганглиях уменьшается, в старости падает активность синтеза ацетилхолина, в сердце остаются единичные холинергические волокна, во​круг нервных волокон в сердечных ганглиях образуются многослойные гли​альные оболочки. Наступивший постмедиаторный этап онтогенеза приводит к наруше​нию интегрированности ВНС и предшествует гибели организма. 
Развитие метасимпатического отдела. Согласно современным представлениям об эмбриогенезе и дифференциации метасимпатических нейронов существуют три их источника: 
1. клетки, мигрирующие из стенок нервной трубки по парасимпатическим волокнам на периферию; 
2. нейроны погра​ничного симпатического ствола, мигрирующие по симпатиче​ским проводникам; 
3. нейроны, возникающие в результате митоти​ческого деления уже поступивших в стенку органа клеток. 
Осо​бенности эмбриогенеза определяют в дальнейшем специфику иннервации метасимпатический ганглиев симпатическими и па​расимпатическими проводниками. 
2.8.3.2 Развитие черепных нервов

1. Нервы, развившиеся путем слияния спинномозговых нервов

Подъязычный нерв, n. hуpoglossus

Подъязычный нерв, ecть рeзультaт cлияния 3 - 4 cпиннo-мoзгoвых (зaтылочных) ceгмeнтaрных нeрвoв, cущecтвующих у живoтныx caмocтoятeльнo и иннeрвирующих пoдъязычную муcкулaтуpу. Cooтвeтcтвeннo oбocoблeнию из нee мышц языкa эти нeрвы (зaтылoчныe и пeрeдниe cпинномозговые) у высших пoзвoнoчных и чeлoвeкa cливaютcя вмecтe, обрaзyя кaк бы пepeхoдную группу oт cпиннoмoзгoвыx нeрвoв к чeрепным. Этим oбъяcняютcя пoлoжeниe ядрa нeрвa нe тoлькo в гoлoвнoм мoзгe, нo и в cпиннoм, пoлoжeниe caмoгo нeрвa в пeрeднeлaтepaльнoй борозде продолговатого мозга вблизи спинного мозга и выход его многими корешковыми нитями (10-15), а также связь с передними ветвями I и II шейных позвонков в виде ansa cervicalis.

2. Нервы жаберных дуг
К этой группе относятся V, VII, IX и X черепные нервы, которые как гомологи задних корешков спинномозговых нервов снабжены лежащими вне мозга нервными узлами с находящимися в них псевдоуниполярными клетками. Эти нервы развиваются в связи с задним (ромбовидным) мозгом. Наряду с чувствительными волокнами они содержат в себе и двигательные, иннервирующие мускулатуру жаберного аппарата. 

Типичный висцеральный нерв у рыб, обслуживающий висцеральную (жаберную) дугу, обычно состоит из наджаберного узла, ganglion epibranchiale (от греч. branchiae - жабры), преджаберной ветви, ramus pretrematicus, состоящей из чувствительных волокон, и зажаберной ветви, ramus posttrematicus, содержащей и чувствительные, двигательные волокна. Чувствительные волокна обеих ветвей являются отростками нейронов, лежащих в наджаберном узле, а двигательные проходят мимо узла, как в спинномозговом нерве. Эти характерные черты строения типичного висцерального нерва и будут проявляться более или менее отчетливо в строении указанных нервов.

XI пaрa, n. accesorius, являeтcя oтщeплeниeм X нeрвa. VIII пapa, n. vestibulocochlearis являeтcя aффeрeнтным нeрвoм, oбocoбившимcя в прoцecce рaзвития oт лицeвoгo нeрвa. 

Тройничный нерв, n. trigeminus

Трoйничный нерв, paзвивaeтcя в cвязи c пeрвoй жaбeрной дугoй (мaндибулярнoй).

B кaчecтвe нeрвa пepвoй жaбeрнoй дуги n. trigeminus иннeрвируeт paзвившиecя из нeё жeвaтeльныe мышцы и мышцы днa пoлocти ртa и coдeржит иcxoдящиe oт их рецeптopoв aффepeнтныe (прoприoцeптивныe) вoлoкнa, зaкaнчивaющиecя в nucleus mesenceрhalicus n. trigemini.

Лицевой нерв, n. facialis (n. intermedio-facialis)

Лицевой нерв, являeтcя cмeшaнным нepвoм; в кaчecтвe нeрвa втoрoй жaбeрнoй дуги иннeрвируeт рaзвившиecя из нee мышцы - вce мимические и часть пoдъязычных и сoдeржит иcхoдящиe из eгo двигaтeльнoгo ядрa эффeрeнтные (двигaтeльные) вoлoкнa к этим мышцам и иcxoдящиe от рeцeптoрoв пocлeдних aффeрeнтныe (прoпpиoцeптивныe) вoлoкнa.

Преддверно-улитковый нерв, n. vestibulocochlearis.

Преддверно-улитковый, - oбocoбившийcя oт лицeвoгo нeрвa aффeрeнтный нepв, coдeржит coмaтичecки-чувcтвитeльныe вoлoкнa, идущиe oт oргaнa cлуxa и гpaвитaции. 

Языкоглоточный нерв, n. glossopharyngeus

Языкоглоточный нерв, нeрв 3-й жaбeрнoй дуги, в прoцecce рaзвития oтдeлилcя oт X пapы нeрвoв, n. vagus.

Блуждающий нерв, n. vagus

Блуждающий нерв, рaзвившийcя из 4-й и пocлeдующиx жaбeрных дуг, нaзывaeтcя тaк вcлeдcтвиe oбширнocти eгo рacпрocтрaнeния.

Добавочный нер,в n. accessorius

Добавочный нерв, развивается из последних жаберных дуг,

3. Нервы, развивающиеся в связи с головными миотомами

Глазодвигательный нерв, n. oculomotorius

Глазодвигательный нерв, по развитию - двигательный корешок первого предушного миотома, является мышечным нервом.

Блоковой нерв n.trochlearis

Блоковой нерв, по развитию - двигательный корешок второго предушного миотома,

Отводящий нерв n. abducens

Отводящий нерв, - двигательный корешок третьего предушного миотома,

4. Нервы - производные мозга

Обонятельные нервы, nn.olfactorii

Обонятельные нервы, развиваются из обонятельного мозга, возникшего в связи с рецептором обоняния.


Зрительный нерв, n.opticus

Зрительный нерв, в процессе эмбриогенеза вырастает как ножка глазного бокала из промежуточного мозга, а в процессе филогенеза связан со средним мозгом, возникающим в связи с рецептором света, чем и объясняются его прочные связи с этими отделами головного мозга.

2.8.4 Аномалии развития нервной системы

2.8.4.1 Дефекты нервной трубки

Преимущественное большинство дефектов спинного возникает впоследствии нарушения слияния нервных складок на протяжении 3 и 4 недели развития. Такие аномалии называются дефекты нервной трубки. Они часто объединяются с дефектами других тканей – мозговых оболочек, позвонков, мышц, кожи. 

Щель позвоночника (частота 0,1%, но может варьировать среди разных групп населения) обуславливается нарушением формирования дуг позвонков. Этот дефект может затрагивать только костную ткань или объединяться с поражением нервной ткани.

Закрытая щель позвоночника (частота 10%)– ограничивается только дефектом дуг позвонков. Область дефекта в этом случае покрыта кожей, и нервная ткань не повреждена. Аномалия чаще возникает в пояснично-крестцовом отделе позвонка (L4 – S1) и, как правило, характеризуется более интенсивным волосяным покровом над повреждённым участком. Аномалия вызывается нарушением формирования дуг позвонков.

Кистозная щель позвоночника – это тяжёлая патология нервной трубки, при которой нервные ткани и/или мозговые оболочки выпячиваются сквозь дефект в дугах позвонков и кожу с формирование пузыреподобного образования. Чаще эта аномалия возникает в пояснично-крестцовом отделе позвоночника и сопровождается симптомами неврологических нарушений. Иногда выпячивают лишь наполненные жидкостью мозговые оболочки (щель позвоночника с грыжей мозговых оболочек, менингомиелоцеле). Иногда из-за нарушения процессов формирования и слития нервных складок спинной мозг в этой области остаётся в виде нервной пластинки (щель хребта с щелью спинного мозга, миелошиз или рахишиз). Практически в каждом случае кистозной щели хребта развивается гидроцефалия, поскольку спинной мозг прирос к позвоночнику. При удлинении позвоночника приросший к нему спинной мозг вытягивается в большое отверстие основание черепа, закрывая путь оттока спинномозговой жидкости. 

Кистозная щель позвоночника может быть диагностирована пренатально с помощью УЗИ и определения уровня α-фетопротеина в сыворотке крови матери или в амниотической жидкости. Последние наблюдения свидетельствуют о том, что употребление фолиевой кислоты (фолиатов) дозой 400 мг ежедневно, за два месяца перед зачатием и на протяжении всей беременности позволяет на 70% снизить частоту возникновения дефектов развития нервной трубки.

2.8.4.2 Аномалии развития гипофиза

В некоторых случаях часть кармана Ратке остаётся в стенке свода горла, образуя так называемый горловой гипофиз. Из этого остатка могут развиться краниофарингомы. Эти опухоли локализуются в области турецкого седла или вдоль гипофизарной ножки, но преимущественно лежат над турецким седлом. Они вызывают гидроцефалию и гипофизарные дисфункции (например, несахарный диабет, нарушения роста и т.д.).

2.8.4.3 Аномалии развития черепа 

Голопрозенцефалия возникает впоследствии нарушения развития структур срединной линии головного мозга и лица. В таких случаях боковые желудочки сливаются, образуя один желудочек конечного мозга, глазного яблока тоже сливаются, формируется парная носовая полость, а также появляются другие дефекты лицевых структур срединной линии.

Шизэнцефалия – это редкостный дефект, при котором образуются большие щели в полушариях большого мозга, которые иногда приводят к потере вещества головного мозга.

Менингоцеле, менингоэнцефалоцеле и менингогидроэнцефалоце (частота 0,0005%) обуславливается окостенения костей черепа. Чаще всего наблюдается окостенение чешуи затылочной кости, вследствие чего она может частично или полностью отсутствовать. Если дефект затылочной кости небольшой она мо, возникает грыжа только мозговых оболочек (менингоцеле). Если этот дефект значительного размера, сквозь него может также выпирать вещество мозга, даже с частью бокового желудочка. В этом случае развивается грыжа мозга с оболочками (менингоенцефалоцеле) или грыжа мозга с оболочками и частью желудочка (менингогидроэнцефалоцеле). 
Екзэнцефалия возникает вследствие нарушения процессов закрытия краниальной части нервной трубки. При этом свод черепа вообще не формируется, а аномальный мозг остаётся открытым. С течением времени нервная ткань дегенерирует, формируя некротичные массы. Эта аномалия называется анэнцефалия, несмотря на то, что часть мозгового ствола может оставаться неповреждённой. Т. к. у плода отсутствуют механизмы глотания, последние два месяца беременности сопровождаются водянкой. Частота анэнцефалии – 0,067%, приблизительно в 4 раза чаще анэнцефалия встречается у плодов женского пола.

Гидроцефалия или водянка головного мозга характеризуется чрезмерным накоплением спинномозговой жидкости в системе мозговых желудочков. Преимущественно гидроцефалия возникает в результате стеноза Сильвиева водопровода. Накопление жидкости в боковых желудочках создаёт дополнительное давление на вещество мозга и кости черепа. Поскольку швы черепа не закрыты, промежутки между его костями расширяются. В экстремальных случаях вещество мозга и кости черепа истончаются, а размер мозгового черепа значительно возрастает.

Микроцефалия проявляется уменьшение свода черепа. Поскольку размер мозгового зависит от роста головного мозга, то причина нарушения роста свода черепа – аномальное развитие мозга. 

Болезнь Гиршспрунга вы​звана отсутствием или неполным развитием энтерометасимпатической части, и в первую очередь ее ганглионарного аппарата. Это приводит к спастическому сужению части прямой или сиг​мовидной кишки новорожденного и нередко к его гибели. Этот аганглиоз развивается в результате нарушения миграции нейро​бластов вдоль волокон тазового нерва.

Синдром Смита-Лемли-Опитца характеризуется аномалиями черепно-лицевой области и конечностей, а в 5% - и голопрозэнцефалией.

Синдром Арнольда-Хиари характеризуется уменьшением мозжечка в каудальном направлении и его защемлением в большом затылочном отверстии. Эта аномалии сопровождает практически все случаи кистозной щели позвоночника и часто соединяется с гидроцефалией. 
Вышеназванные аномалии, несомненно, самые тяжёлые и часто несовместимы с жизнью. Но большое количество аномалий нервной системы не всегда имеют выраженные внешние проявления. Например, частичное или полное отсутствие мозолистого тела не вызывает серьёзных нарушений. С другой стороны задержка умственного развития часто не связана с морфологическими повреждениями (чаще всего вызывается употреблением матери спиртных напитков).
См. также раздел 2.1.2.2.2 аномалии развития черепа и раздел 2.2.3.2 – комплексные аномалии развития лицевой области.
2.9 Развитие органов чувств
2.9.1 Развитие органа зрения

Филогенез
Впервые в процессе эволюции зачатки органа зрения появились у кишечнополостных. Это были светочувствительные клетки. В дальнейшем формировались скопления таких светочувствительных клеток – глазные пятна. В них клетки дифференцировались на пигментные и чувствительные (ретинальные). У червей-паразитов органы зрения редуцировались. Но у свободноживущих на теле есть светочувствительные клетки, благодаря, которым они могут реагировать на свет. В дальнейшем эволюция органа зрения шла двумя путями: развитие фасеточных глаз и глаз камерного типа. 

Фасеточные глаза характерны для насекомых. Глаз состоит из множества светочувствительных клеток, которые формируют омматидий. Совокупность омматидиев формирует сложный (фасеточный) глаз. Каждый омматидий функционирует как отдельный глаз. И уже в соответствующих центрах нервной системы изображение «собирается». Фасеточный глаз не способен к аккомодации(нет хрусталика), поэтому зрение у большинства насекомых нечёткое. Однако у фасеточных глаз есть и определённые преимущества. Например, человеческий глаз может воспринимать изображение с частотой 24 кадра в секунду, тогда как глаз мухи – 100 кадров в секунду.

Другая ветвь эволюции глаза – глаз, построенный по типу камеры. Такой глаз появляется уже у моллюсков (осьминог). Все позвоночные также «приобрели» глазами такого типа. У рыб зрение – не главный орган чувств. Из-за высокого коэффициента преломление света водой, невозможно видеть на большие расстояния. Поэтому глаз рыб и амфибий (которые впервые вышли на сушу, однако большую часть жизни проводят в воде) имеет характерные особенности. Главная из них – круглый хрусталик. Этот хрусталик не способен изменять свою кривизну, аккомодация осуществляется за счёт движения хрусталика вперёд-назад. Такая форма хрусталика обеспечивает наилучшее фокусирование световых лучей под водой. У рептилий хрусталик приобретает форму линзы. Общий план строения глаза аналогичен человеческому.

Наибольшего совершенства достигают глаза птиц. Для них глаза – основной источник получения информации о мире. В строении и функционировании глаза появляется рад «усовершенствований» Во-первых, у хищных птиц зрение бинокулярное. Это позволяет им точно определять расстояние до своей жертвы. Во-вторых, появляется двойная аккомодация. То есть, хрусталик может не только изменять свою кривизну, но и приближаться к роговице. Благодаря этому, например, сокол сапсан способен увидеть добычу на расстоянии 1100м. В-третьих, повышается чувствительность сетчатки. (Соколы способны видеть при освещении 0, 000002 люкса).

И, наконец, следует отметить, что человеческая сетчатка словно «вывернута наизнанку». То есть светочувствительный слой является самым наружным (задним) слоем сетчатки, кнутри (кпереди) от него располагаются тела клеток сетчатки, кнутри (кпереди) от них – отростки нейронов. Именно поэтому образуется слепое пятно – место выхода глазного нерва. И только благодаря бинокулярному зрению человек не замечает пятна. Такое строение сетчатки имеют только млекопитающие. У других классов позвоночных светочувствительные клетки располагаются снаружи, а отростки нейронов – внутри. Поэтому слепого пятна у них нет. У многих млекопитающих орган зрения развит несколько слабее.

Онтогенез
Первая закладка органов зрения возникает в фор​ме глазных пузырей, являющихся выпячиванием боковых стенок про​межуточного мозга. Латеральные, расширенные части глазных пузырей впячиваются наподобие того, как происходит впячивание вегетативной части бластулы у ланцетника, и зачатки глаз принимают форму двухслойных глазных бокалов, или чаш. Стебельки («ножки» бо​калов) представляют собой зачатки зрительных нервов (точнее - трак​тов или пучков), а расширенные двухслойные части - зачатки сетчатой оболочки глаза. При этом наружный, более тонкий листок глазного бокала становится пигментным эпителием, а внутренний листок диффе​ренцируется во все остальные слои сетчатки. Сосудистая оболочка и склера развиваются из окружающей глазной бокал мезенхимы. 

Еще на стадии глазных пузырей в тех местах эктодермы, к которым подрастают справа и слева глазные пузыри, возникают утолщения​ - хрусталиковые плакоды. Одновременно с впячиванием глазных пузырей происходит впячивание этих плакод, затем отшнуровывание их от кожной эктодермы в виде двух пузырьков и втягивание их в полость образующихся глазных бокалов. Наруж​ные, обращенные к кожной эктодерме стенки пузырьков остаются тон​кими и образуют так называемый эпителий хрусталиковой сумки, внут​ренние стенки утолщаются и образуют тело хрусталика. Клетки здесь становятся высокопризматическими и в дальнейшем превращаются в хрусталиковые волокна. 

Края глазного бокала, сильно истончаясь, загибаются кнаружи от хрусталика и образуют радужную часть сетчатки, соответственно загибаются, отставая в этом месте от склеры, и края сосудистой обо​лочки, образуя соединительнотканную основу радужины. В ней, за счет части клеток края глазного бокала, развиваются сократимые элементы нейральной природы - волокна сфинктера и дилататора зрачка. 

Кожная эктодерма, сомкнувшаяся после отшнуровывания от нее зачатков хрусталиков, образует в этом месте не ороговевающий кожный эпителий (эпидермис), а прозрачный, неороговевающий эпителий рого​вицы. Подстилающая его мезенхима, дифференцируется в соедини​тельнотканную основу роговицы, являющуюся прямым продолжением склеры. Образовавшаяся между роговицей и радужиной полость - пе​редняя камера глаза - выстилается тонким слоем плоских клеток, так называемым десцеметовым эндотелием, имеющим нейральное проис​хождение; его клетки, по-видимому, выселяются из краев глазного бокала, загибающихся через края зрачка на переднюю (наружную) сторону радужины. 

В основном нейроглиальное происхождение имеет и стекловидное тело. Стебельки глазных бокалов постепенно утрачивают свою полость, так как в них врастают центральные отростки ганглиозных клеток сетчатки, образующие волокна зрительного нерва. Эти волокна врастают далее до зрительных чертогов (зрительных бугров), связывая сетчатку с мозгом. Но так как сама сетчатка (и глазной стебелек) возникает как вырост мозга, то, по сути дела, волокна зрительного нерва не выходят за пределы мозга, и их следует сравнивать не с волокнами периферических нервов, а с проводящими путями трактов или пучков головного и спинного мозга. Вот почему зрительный нерв правильнее называть не нервом, а зрительным трактом или пучком. 
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2.9.2 Развитие органа слуха и равновесия

Филогенез
Органы равновесия – статоцисты впервые появляются у кишечнополостных. Принцип их действия: статолиты вызывают колебания ресничек эпителия. => генерируется нервный импульс. Аналогичный принцип работы сохраняется и у всех беспозвоночных. Органа слух у беспозвоночных нет, звуковые раздражители они воспринимают либо за счёт колебания ворсинок тела, либо за счёт колебаний среды (водной).

У рыб появляется внутренне ухо. Среднего уха нет. Это связано с тем, что звуковые волны в воде передаются очень хорошо, и нет необходимости их усиливать. Среднее ухо появляется у амфибий в связи с их выходом на сушу. Основная функция среднего уха – усиление звукового давления, и согласование импендантов внутреннего и среднего уха. Например, среднее ухо человека усиливает звуковое давление в 22 раза. 
Наружное ухо появляется только у млекопитающих. Причём, многие млекопитающие способны двигать ушными раковинами для лучшего восприятия звука. У человека мышцы ушной раковины почти не развиты, поэтому мы не в состоянии «навострить уши», «держать ушки на макушке», «держать ухо востро», «хлопать ушами» и т.п.
Онтогенез
Развитие органа слуха начинается с возникновения в зад​ней части головы, над первой парой жаберных щелей, двух (парных) утолщений эктодермы - лабиринтных плакод. Затем эти утолщения впячиваются, превращаясь в ямки, и, наконец, отшнуровываются от эктодермы и погружаются в мезенхиму, превращаясь в так называемые слуховые пузырьки. Эти пузырьки представляют собой зачаток внут​реннего уха. Часть клеток этих пузырьков, еще до их полного замыка​ния выселяется в окружающую мезенхиму и здесь образует зачатки чувствительных ганглиев VIII пары черепно-мозговых нервов. Путем сложных преобразований формы слуховые пузырьки превращаются в перепончатый лабиринт. К специализирующимся на восприя​тии раздражений участкам перепончатого лабиринта (чувствительным клеткам статических гребешков и пятен, а также Кортиева органа) под​растают периферические отростки (дендриты) нервных клеток чувстви​тельных ганглиев VII пары нервов. В соответствии с дифференциров​кой слухового пузырька на два отдела - орган равновесия (sacculus, utriculus, полукружные каналы) и орган слуха (улитка) - ганглий VII пары также подразделяется на два ганглия: вестибулярный и спи​ральный (улитковый). 

Вокруг перепончатого лабиринта сгущается мезенхима, образуя в дальнейшем костную ткань костного лабиринта. 

Среднее ухо (барабанная полость) возникает из передней пары жа​берных карманов. Соединение жаберного кармана с глоточной областью передней кишки сохраняется в виде евстахиевой трубы. Наружный слу​ховой проход образуется за счет первой пары жаберных щелей, а ушная раковина - из кожной складки, окружающей наружное слуховое от​верстие, в соединительной ткани которой дифференцируется эластиче​ский хрящ. У млекопитающих и человека, в отличие от низших позвоночных, не происходит прорыва жаберных щелей в жаберные карманы; эпителий дна 1 жаберной щели и эпителий дна 1 жаберного кармана вместе с разделяющей их тонкой соединительнотканной прослойкой образуют барабанную перепонку. В мезенхиме, окружающей эпители​альный жаберный карман, развиваются слуховые косточки: молото​чек - из суставной головки меккелева хряща и накладной суставной косточки (os articulare), наковальня - из небноквадратной кости, стремечко - из частей гиоидной дуги. Вдаваясь в барабанную полость, эти косточки, однако, остаются отделенными от нее (и как бы одетыми) слизистой оболочкой бывшего жаберного кармана. 
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2.9.3 Развитие органа обоняния

Филогенез
Обоняние - первое чувство, появившееся в процессе эволюции. Это са​мый древний вид сенсорной рецепции. Периферические отделы обонятель​ного анализатора называют органом обоняния. У млекопитающих и челове​ка орган обоняния лежит глубоко в полости носа и представлен развитой системой трех этмоидальных раковин - завитков (выросты решетчатой ко​сти) и задним отделом носовой перегородки, покрытых специализирован​ной слизистой оболочкой, или обонятельной выстилкой. У человека он за​нимает верхнюю и, отчасти, среднюю раковины носовой полости и перего​родки носа. Внешне обонятельная область отличается от респираторного отдела выстилки коричневато-желтоватым оттенком. Орган обоняния отно​сят к дистантным хеморецепторам, подразумевая под этим его способность анализировать химический состав воздушной или водной среды и обнару​живать удаленные на большие расстояния источники молекул пахучих ве​ществ. Однако для взаимодействия обонятельных рецепторов с молекулами пахучих веществ необходим их тесный контакт. 

К органам обоняния обычно относят также трубчатый якобсо​нов, или вомероназальный орган (vomer - сошник), расположенный у наземных позвоночных в основа​нии носовой перегородки. Он хо​рошо развит у пресмыкающихся и млеко питающих. У птиц он от​сутствует. До 1991 г. полагали, что у человека вомероназальный орган редуцируется в эмбриональном пе​риоде. Однако у 8-недельных эмб​рионов человека он довольно хоро​шо развит . Выяснилось, что и у взрослых людей вомерона​зальный орган имеется и достаточ​но развит. Установлено, что рецеп​торные нейросенсорные клетки вомероназального органа как у жи​вотных, так и у человека микроворсинчатого типа и специализирова​ны к восприятию соединений типа феромонов. Предполагают, что, на​пример, влечение ребенка к матери обусловлено тем, что еще во чреве он привыкает к ее половым гор​монам (или их метаболитам), кото​рые поступают через околоплодные воды и воспринимаются вомероназальным органом. Особую роль играют половые феромоны. Феромоны - вещества, которые выделяются специализированными железами во внешнюю среду и влияют на поведение и физиологию данного вида. Счи​тается, что под действием половых феромонов происходит возбуждение рецепторных клеток вомероназального органа, которое по центральным отросткам передается в дополнительную обонятельную луковицу, затем​ в гипоталамус, активирует определенные структуры гипоталамо-гипофизар​ной нейросекреторной системы, что вызывает выбрасывание в кровь гона​дотропных гормонов и приводит, в конечном счете, к ответной сексуальной реакции особи. 

Онтогенез
Зачатком обонятельной выстилки органа обоняния позвоноч​ных, по данным Я. А. Винникова и Л. К. Титовой (1957), служит передняя, впоследствии обособляющаяся часть нервной пластинки. Сначала образу​ются парные пластинообразные локальные утолщения эктодермального эпителия, располагающиеся в области передней части головы и названные обонятельными плакодами. В процессе дальнейшего развития периферическая часть обонятельного анализатора отделяется от зачатка ЦНС и затем только вторично при помощи обонятельного нерва связывается с анализа​тором. Плакоды превращаются в обонятельные мешки вследствие впячива​ния центрального участка и в результате перемещения клеток. Обонятель​ные мешки сообщаются с наружной средой посредством отверстий - нозд​рей. Клеточные элементы стенок обонятельных мешков дифференцируются в обонятельный эпителий, который состоит из рецепторных (обонятельных) и опорных клеток. Центральные отростки обонятельных клеток, объединив​шись между собой, образуют пучки, которые в виде веточек обонятельного нерва направляются к обонятельным луковицам головного мозга. Здесь в дальнейшем осуществляется синаптический контакт между терминалями аксонов и денд​ритами митральных нейронов обонятельных луковиц. Неко​торые участки эмбриональной эпителиоподобной обонятель​ной выстилки, погружаясь в подлежащую соединительную ткань, превращаются в обоня​тельные (боуменовы) железы. 

2.9.4 Развитие органа вкуса

Вкусовые сосочки (грибовидные и желобоватые) формируются в эмбриогенезе млекопитающих как выпячи​вания слизистой оболочки язы​ка на его дорсальной поверх​ности. Соедини​тельнотканная основа сосочка развивается из мезенхимы. Пер​вые этапы развития сосочков, по-видимому, обусловливают​ся активным взаимодействием эпителия и соединительной тка​ни, но не исключается влия​ние нервных волокон. На сле​дующей стадии в соединитель​ной ткани сосочков появляют​ся многочисленные нервные волокна, окруженные шваннов​скими клетками, кровеносные капилляры и фибробласты. Часть нервных волокон приле​гает к базальной пластине, но не входит в эпителий. На этой же стадии в некоторых базаль​ных клетках эпителия сосоч​ков начинают синтезироваться электронно-плотные гранулы - первые признаки транс​формации эпителия в клетки ВП. Далее происходит «раство​рение» базальной пластинки, и нервные волокна входят в эпителий. Базальные отделы клеток с гранулами пузырьками (дифферен​цирующихся клеток) вытягиваются в подлежащую соединительную ткань навстречу подрастающим нервным волокнам, при этом часть таких клеток образует синаптические контакты с афферентными нейронами, свойствен​ные только рецепторным элементам ВП. На последующих стадиях во ВП млеко пита​ющих четко идентифицируются три типа клеток, дифференцировка которых заканчивается образованием на их вершине микроворсинок, сообщающихся через вкусовую пору с полостью рта. К этому сроку в составе ВП обнаружи​ваются базальные клетки. 

У человека развитие ВП в желобоватом сосочке начинается в первой трети беременности (6-7 нед.) также с появления в соединительной ткани сосочков нервных волокон. Часть нервных волокон, освобождаясь от шван​новских клеток, входит в эпителий и контактирует с клетками дифференци​рующихся ВП, которые можно разделить по электронной плотности цито​плазмы на темные (l-й тип) и светлые (2-й тип). По мере развития число клеток 2-го типа увеличивается, а 1-го уменьшается. К 15-й неделе во ВП плода человека появляется еще один - 3-й тип клеток с электронно-плот​ными пузырьками в подъядерной части клеток. Анало​гичные гранулы описаны только в рецепторных клетках дефинитивных ВП человека. Формирование микроворсинок на вершине апикальных отделов клеток и вкусовой поры происходит к 18-й неделе, и, начиная с этой ста​дии, можно идентифицировать три типа клеток, сходных по ультраструктур​ной организации с клетками ВП взрослых людей. 

Таким образом, дифференцировка ВП на языке человека и млекопитаю​щих всегда происходит во вкусовых сосочках, эпителиальные клетки кото​рых, по-видимому, отличаются от клеток соседнего эпителия. Дифференцировка ВП начинается после вхождения нервных волокон в базальную часть эпителия, причем первыми волокнами, с которыми дифференцирующиеся клетки устанавливают си​наптические контакты, являются афферентные. Образование рядом клеток синапсов с афферентами косвенно свидетельствует о наличии еще в зачатке ВП, по крайней мере, двух типов клеток (рецепторных и опорных), диффе​ренцировка апикальных отделов которых определяется их взаимоотношени​ями с интрагеммальными волокнами. 
2.9.5 Аномалии развития органов чувств

2.9.5.1 Аномалии развития глаза

Колобома может возникнуть в том случае, когда не закрывается щель в сосудистой оболочке. В норме закрытие этой щели происходит на протяжении седьмой недели развития. При нарушении этого процесса щель остаётся. Хотя этот дефект обычно локализируется только в радужке и известен как колобома радужки, он может ещё распространяться на ресничное тело, сетчатку, собственно сосудистую оболочку и здоровый нерв. Этот дефект развития является распространённой аномалией и часто наблюдается в комбинации с другими дефектами глаза. Могут встречаться колобомы (щели) век.

Радужно-зрачковая мембрана, которая в норме рассасывается при формировании передней камеры глаза, может сохраняться. 

Врождённая катаракта – это патологическое состояние, при котором хрусталик теряет прозрачность на протяжении внутриутробной жизни. Несмотря на то, что эта аномалия обычно имеет генетическую обусловленность, у детей, рожденных от матерей, которые перенесли корь (краснуху) между 4 и 7 неделями беременности, часто вызывали катаракту.

Одной из разновидностей аномалий глаза может быть сохранённая стекловидная артерия, которая образует тяж или кисту. В норме дистальная часть этого сосуда рассасывается, а проксимальная часть остаётся и образует центральную артерию сетчатки.

Микрофтальмия – патологическое состояние, которое характеризуется малыми размерами глаза; глазное яблоко может быть уменьшено до 2/3 своего нормального объёма. Как правило, микрофтальмия сопровождается другими аномалиями глаза и часто является последствием внутриматочных инфекций, таких, как цитомегаловирус и токсоплазмоз

Анофтальмия – отсутствие глазного яблока. В некоторых случаях гистологическое исследование может обнаружить остатки тканей глаза. Эта патология часто сопровождается тяжёлыми черепными аномалиями.

Врожденная афакия (отсутствие хрусталика) и аниридия (отсутствие радужки) – редкие аномалии, которые возникают вследствие нарушения индукции и формирования тканевых компонентов этих структур.

Циклопия (одноглазость) и синофтальмия (слияние глаз) включают целый ряд дефектов, которые вызывают частичное или полное слияние глаз. Эта аномалии обуславливаются дефектами тканей серединной линии на 19-21 дне беременности, следствием которых является недоразвитость переднего мозга и фронтоназальной выпуклости. Эти аномалии сопровождаются краниальными дефектами, в частности голопрозэнцефалией, когда полушария мозга частично или полностью слиты в одном телэнцефальном пузыре.

2.9.5.2 Аномалии развития уха

Врождённая глухота обычно связана с глухонемотой, может быть вызвана аномалиями развития перепончатого или костного лабиринта, а также дефектами слуховых косточек и барабанной перепонки. В наисложнейших случаях барабанная полость и внешний слуховой проход отсутствуют.

Большинство разновидностей врождённой глухоты обусловлено генетическими факторами, хотя факторы окружающей среды также могут нарушать ход нормального развития внутреннего и среднего уха. Вирус краснухи, который поражает зародыш не 7 или 8 неделе, способен вызвать значительное повреждение Кортиевого органа. Существует мнение, что причиной врождённой глухоты является также полиомиелит, эритробластоз, диабет, гипотиреоз и токсоплазмоз. 

К дефектам внешнего уха относятся малые и большие аномалии. Они являются важными с точки зрения психологической и эмоциональной травмы, которую могут причинить; а также потому, что часто связаны с другими дефектами. То есть, они служат сигналом для тщательного обследования детей и обнаружения других аномалий. Все самые распространённые хромосомные синдромы и преимущественное большинство менее распространённых сопровождаются ушными аномалиями. 
Предушные придатки и ямки – являются соответственно кожными кистями и мелкими углублениями, которые расположены в предушном участке. Ямки могут возникать вследствие аномального развития ушных горбиков, а кисти – из-за наличия добавочных горбиков. Как и остальные дефекты внешнего уха, они связаны с другими аномалиями развития.
2.10 Развитие кожи и её производных

Филогенез
Тело кишечнополостных покрыто кожно-мускульным мешком. Клетки кожно-мускольного мешка сдержат в своей цитоплазме сократительные комплексы и поэтому совмещают в себе покровную и двигательную функции. В дальнейшем в процессе эволюции происходит разделение функций мышц и покровов. Тело паразитических червей покрыто кутикулой, которая защищает их от действия протеолитических ферментов.
Покров насекомых – хитин. Хитиновый покров формирует также экзоскелет (см. опорно-двигательный аппарат 2.1.1). Хитин нерастяжим, именно поэтому насекомые периодически линяют. 

Покровы тела позвоночных – см. табл.3. У рыб покров тела составляет чешуя. У костных рыб клетками эпидермиса синтезируется слизь, которая снижает трение. Следует отметить, что плакоидная чешуя является гомологом зубов. Эта чешуя сама по себе является мощным оружием, и часто жертвы акул страдают не столько от зубов, сколько от чешуи.

Кожа (эпидермис + дерма) возникает только у земноводных. У рептилий кожа становится сухой. Это связано с необходимостью снижения потерь воды (амфибии ведут водный образ жизни, и не сталкиваются с этой проблемой). Такая кожа, как и хитин, плохо растягивается, поэтому рептилии в течение жизни несколько раз линяют. Кроме того появляются производные кожи – когти, чешуи. Особенно хорошо производные кожи развиты у птиц – перья, клюв и др. 

Кожа млекопитающих богата железами. Функции желез разнообразны: терморегуляторная (потовые, сальные), аттракция партнёров (например, потовые с апокриновым типом секреции), вскармливание потомства (млечные) и др.

Онтогенез
Кожный эпителий (эпидермис) развивается из кожной эктодермы. у раннего человеческого зародыша он однослоен, затем делается дву​- и многослойным неороговевающим, позднее начинает ороговевать. Соединительнотканная основа кожи (дерма, кутис) имеет мезенхимное происхождение, беря начало из разрыхляющихся дерма​томов (кожных пластинок сомитов). 

Производные кожи (волосы, ногти, железы) развиваются за счет эпидермиса. Потовые железы возникают в виде плотных врастаний эпи​телия в соединительную ткань. Просвет в них появляется позднее. 

Зачатки волос появляются у зародыша человека на третьем месяце внутриутробного развития. По способу своего образо​вания волосы весьма напоминают железы. В противоположность че​шуям рептилий и перьям птиц, которые возникают в виде эпидермаль​ных выпячиваний, покрывающих соединительнотканный вырост (сосо​чек), волосы появляются в виде косо направленных плотных цилиндри​ческих впячиваний эпителия в соединительную ткань. Позднее в таком плотном зачатке появляется просвет - полость наружного волосяного влагалища. Конец волосяного зачатка, несколько вздуваясь, становится волосяной луковицей, в которую врастает снизу соединительнотканный сосочек с сосудами, питающими развивающийся волос. От луковицы в результате усиленного размножения ее клеток начинает врастать в еще плотную клеточную массу эпителиального цилиндра конусовид​ный зачаток волоса. При этом центральные клетки цилиндра орогове​вают и распадаются, вследствие чего в плотном эпителиальном цилинд​ре и получается выше упомянутый центральный канал, постепенно про​должающийся в сторону эпидермиса и, в конце концов, открывающийся на его поверхности. На месте перехода эпителиального цилиндра в эпидермис волосяной канал идет параллельно по​верхности, образуя резкий перегиб. 

Оставшиеся неороговевающими клетка эпителиального цилиндра образуют наружное волосяное влагалище. Кону​совидный зачаток волоса одет слоем оро​говевающих клеток, образующих вну​треннее волосяное влагалище. Позже, когда и конец самого волоса достаточ​но ороговевает, он прорывает внутреннее волосяное влагалище и дальше самостоя​тельно прокладывает себе дорогу в эпи​телиальном цилиндре. 

К 5-6-му месяцу внутриутробного развития весь плод покрыт волосяным покровом, так называемым lanugo, который позднее отпадает и заменяется новыми генерациями волос лишь на голове. 

Сальные железы возникают в виде боковых выпячиваний цилиндри​ческого волосяного зачатка. Соединительнотканная воло​сяная сумка и гладкая мышца, поднимающая волос, дифференцируются из мезенхимы. 
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Молочные железы, произойдя в филогенезе от специфических (апо​криновых) потовых желез, отличаются значительно более сложным строением (ветвление концевых отделов и выводных протоков). Они воз​никают в виде сначала массивных, а затем ветвящихся врастаний кож​ного эпителия в соединительную ткань. Как и при развитии потовых желез, просвет в них появляется позднее. Зачатки молочных желез появляются в местах «молочных точек», расположенных на «мо​лочных линиях». У многих животных (собаки и др.) вдоль молочных линий развивается по нескольку желез. У человека это встречается лишь в виде аномалии. Еще реже молочные железы и соски возникают в совсем необычных местах (спина, конечности). 

2.10.1 Аномалии развития кожи и её производных

2.10.1.1 Кератинизация кожи

Ихтиоз – чрезмерная кератинизация кожи, характерна для группы наследственных расстройств, которые обычно передаются как аутосомно-рецессивный признак, но могут быть связаны и с Х-хромосомой. В тяжёлых случаях эта патология приводить к гротескному виду новорожденного, как, например, плод-арлекин.

2.10.1.2 Аномалии развития волос

Гипертрихоз (увеличенный волосяной покров) обуславливается излишним количеством волосяных фолликулов. Он может локализоваться на определённых участках тела (особенно в нижнем поперечном участке, покрывая скрытую щель хребта) или иметь общее распространение, покрывая всю поверхность тела.

Атрихия – врождённое отсутствие волос, как правило, связано с аномалиями других производных эктодермы, таких, как зубы и ногти. 
2.10.1.3 Аномалии развития молочных желёз

Полителия – патологическое состояние, для которого характерно образование дополнительных сосков вследствие сохранения фрагментов молочной линии. Дополнительные соски могут возникать в любом месте на протяжении первичной молочной линии, но обычно они появляются в паховой области. 

Полимастия имеет место тогда, когда остатки молочной линии превращаются в сформированные молочные железы.

Инвертированный сосок – это патологическое состояние, при котором молочные протоки открываются в первичную эпителиальную ямку, которая не превратилась в полноценный сосок.

Гипоплазия - недоразвитие одной или обеих желез; 

Гинекомастия - сильное увеличение желез у мальчиков, развитие их по женскому типу.
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Рис. 25. Схемы расположения «молочных линий» (по Langman из T. W. Sadler, 2001).


У зароды�шей млекопитающих (А) и наиболее частых мест расположения избыточных сосков и молочных желез, встречающихся у женщин (Б).  








Рис 16.Схема строения пинеалоцита у млекопитающих(по Коваленко Р. И, Поленову А. Л., 2001).


1 - гранулярная эндоnлазматическая сеть; 2 - реснич�ка; 3 - митохондрия; 4 - мультивезикулярное тельце; 5 - лизосома; 6 - комплекс Гольджи; 7 - ядро; 8 - агра�нулярная эндоnлазматическая сеть; 9 - мультиламел�лярное тельце; 10 - синаптические ленты; 11 - си�наптические ленты с опустошенными везикулами; 12 - секреторные гранулы; 13 - наружная базальная пла�стина; 14 - пери капиллярное пространство; 15 - нер�вное волокно и его терминаль; 16 - внутренняя базаль�ная пластина; 17 фенестрированный эндотелиоцит; 18 капилляр.





Рис. 24. Развитие внутреннего уха (пять последовательных 


стадий) (по Кнорре А. Г., 1967).


А-В - поперечные разрезы; Г, Д - общнй вид развивающегося перепонча�того лабиринта (по Эри и Стритеру; из Паттена). А - образование лабиринт�ных плакод (зародыш с 9 сомитами); Б - возникновение слуховых ямок (заро�дыш с 16 сомитами); В - формнрование слуховых пузырьков (зародыш с 30 сомитами); Г-Д - стадии формирования перепончатого лабнринта (Г - у зародыша 11 мм.; Д - у зародыша 20 мм.). 1 - лабиринтная плакода; 2 - слухо�вая ямка; 3 - слуховой пузырек; 4 - mуеlепсерhаlоп; 5 - глотка; б - дорсальная аорта; 7 - вентральная аорта.





Рис. 23. Развитие глаза (три последовательные стадии) (по Манн, из Пэттена, 1983). 


А - глазной пузырь и хрусталиковая плакода; Б - глазной бокал и зачаток хрусталика. 1 - стенка промежуточного мозга; 2 - глазной пузырь; 3 - хрусталиковая плакода; 4 - мезенхима; 5 - наружный листок глазного бокала; б - внутренний листок глазного бокала; 7 - глазной стебелек; 8-зачаток хрусталика; 9 - кожная эктодерма . В - схема эмбриональных зачатков, участвующих в формировании закладки глаза, и их тканевых производных. Производные глазного бокала: 1 - сетчатка; 2- ее пигментный эпителий; вероятно, также 3 - стекловидное тело и 4 - десцеметов  эндотелий. Производные хрусталиковой плакоды: 5 - хрусталик. Производные кожной эктодермы: б - эпителий роговицы; 7 - эпителий конъюнктивы; Производные мезенхимы:8 -эпидермис век; 9 - сосудистая оболочка. 10-склера; 11 - соединительнотканная основа роговицы; 12 - сосуды стекловидного тела и сетчатки. Производные миотомов (двух первых пар мезодермальных сегментов): 13 - наружные глазные мышцы.








Рис. 17. Схема, иллюстрирующая эмб�риональное развитие щитовидной железы и других желез бранхиогенной группы (по Данилову Р. К., 2001).


1, II, III, IV - соответствующие жаберные карма�ны; НГ - нервный гребень; С-кл - С-клетки; ОЩЖ III и ОЩЖ IV - околощитовидные желе�зы, развивающиеся из материала cсоответствующих жаберных карманов; УБТ - ультимобранхиальное 


тело; т - тимус; щж - щитовидная железа 








Рис. 2. Продольный разрез конечности членистоногого. Показаны сочленения и мышцы (по Тейлору Д., Грину Н., Стауту У., 2004).


1. Мышца-сгибатель сокращена; 2 Тонкая гибкая соединительная мембрана 3. Внутренний вырост экзоскелета для прикрепления мышцы; 4. Мышца-разгибатель расслаблена





Рис. 11. Развитие сердца (по Штраллю, Гису и Борну, из Кнорре А.Г. 1967). 


А - В - поперечные разрезы зародышей на трех последовательных стадиях форми�рования трубчатой закладки сердца; А - две парные закладки сердца; Б - их сближение; В - их слияние в одну непарную закладку: 1 - эктодерма; 2 - энто�дерма; 3 - париетальный листок мезодермы:; 4 - висцеральный листок; 5 - хорда; б - нервная пластинка; 7 - сомит; 8 - вторичная полость тела; 9 - эндотелиаль�ная закладка сердца (парная); 10 - нервная трубка; 11 - ганглнозные (нервные) валики; 12 - нисходящая аорта (парная); 13 - образующаяся головная кишка; 14 - головная кишка; 15 - спинная сердечная брыжейка; 16 - полость сердца; I7 - эпикард; 18 - миокард; 19 - эндокард; 20 - околосердечная сумка; 21 - пери�карднальная полость; 22 - редуцирующаяся брюшная сердечная брыжейка. Г - Е - три стадии развития наружной формы сердца: 1 - артериальный проток (конус); 2 - колено артериального отдела; 3 - венозный отдел; 4 - венозный синус; 5 - ушковый канал; б - ушки сердца; 7 - правый желудочек; 8 - левый желудочек. Ж - разрез сердца зародыша на стадии формирования перегородок: 1 - левое предсердие; 2 - правое предсердие; 3 - левый желудочек; 4 - правый желудочек; 5, б - valvula venosa; 7 - перегородка предсердий; 8 - овальное отверстие; 9 - атриовентрикулярное отверстие; 10 - перегородка желудочков. 








Рис 12.Перестройка артериальных жаберных дуг (три последовательные стадии превращений) (по Броману, из Кнорре А. Г., 1967). 


1 - внутренние соииые артерии; 2 - первая и вторая левые дуги аорты; 3 - третья левая дуга; 4 - четвертая левая дуга; 5 - правая восходящая аорта; б - правая и левая ветви легочной артерии; 7 - truncus arteriosus; В- пятая левая дуга; 9 - шестая левая дуга; 10 - левая нисходящая аорта; 11 и 12 - левые и правые соматические сегментальные артерии; 13 - легочная артерия; 14 - начальный отдел дуги аорты; 15 - левая подключичная артерия; l6 - ветви левой наружной сонной артерии; 17 - правая наружная сонная артерия; 18 - общие стволы сонных артерий; 19 - безымянная артерия; 20 - правая подключичная артерия; 21 - дуга аорты; 22 - боталлов проток. 





Рис.13. Развитие венозной системы и схема плацентарного кровообращения зародыша человека (по Юнгу, Робинзону И. Корнингу, из Кнорре А. Г., 1967). 


А, Б - две стадии развития венозной системы: 1 - правое предсердие; 2 - левый кювьеров проток; 3 - левая желточная вена; За - правая желточная вена; 4 - левая пупочная вена; 5�левая нижняя кардинальная вена; б - левая верхняя кардинальная вена; 7 - непарная пупочная вена; 8 - анастомоз между яремными венами; 9 - то же между кардинальными венами; 10� - выносящие печеночные вены; 11 - печень; 12 - желточная вена; 13 - нижний анастомоз между кардинальными венами; 14 - левая наружная яремная вена; 15 - левая внутренняя яремная вена; 16 - левая подключичная вена; 17 - левая безымянная вена; 18 - правая безымянная вена; 19�верхняя полая вена; 20 - V. azygos; 21 - V. hemiazygos; 22 и 23 - левая и правая печеночные вены; 24 - аранциев проток; 25 - нижняя полая вена; 26 - правая почечная вена; 27 - левая надпочечная вена; 28 - левая семенная вена; 29 и 30 - правая и левая общие подвздошные вены; 31- правая наружная подвздошная вена; 32- левая подчревная вена; 33 - воротная вена; 34 - добавочная полунепарная вена; 35 - венечная вена. В - схема плацентарного крово�обращения человеческого плода. Направления кровотока показаны стрелками: 1 - внутренняя яремная вена; 2 - наружная яремная вена; 3 - безымянная вена; 4 - правая подключичная вена; 5 - верхняя полая вена; б - правое предсердие; 7 - печеночные вены; 8 - непарная вена; 9�воротная вена; 10 - нижняя полая вена; 11 - правая почечная вена; 12 - поясничные вены; 13�а. iliaca communis; 14 - а. iliaca ехtегпа; 15 - а. hypogastrica; 16 - [ дуга аорты; 17 - внутрен�няя сонная артерия; 18 - II дуга аорты; 19 - наружная сонная артерия; 20 - III дуга аорты; 21 - позвоночная артерия; 22 - левая подключичная артерия; 23 - IV дуга аорты; 24 - арте�риальный (боталлов) проток; 25 - легочная артерия; 26 - левый желудочек; 27 - правый желудо�чек; .28 - полунепарная вена; 29 - левая кардинальная вена; 30 - левая почечная вена; 31 - пупочная вена; 32 - плацента; 33 - пупочная артерия. 











Рис.8. Схемы строения различных типов выделительных органов (по Кнорре А.Г., 1967) 


А - протонефридии (низшие черви); Б - метанефридии (кольчатые черви); В - пред�почка (зародыши и личинки низших позвоночных); Г - первичнзя почка (низшие позво�ночные; зародыши высших позвоночных); Д - вторичная почка (высшие позвоночные; изображена развивающаяся вторичная почка зародыша). 1 - концевые разветвления протонефридиев; 2 - то же при большем увеличении (видна крупная клетка - соленоцит, замыкающая слепой конец веточки протонефридия); 3 – «мерцательное пламя»; 4 - выводные отверстия протонефридиев (одна пара на все тело червя); 5 - каналец метане�фридия; б - его мерцательная воронка, открытая в целом; 7 - выводные отверстия метанефрнднев {по паре на сегмент); 8 - стенка целом а (вторнчной полости тела); 9 - кожный эпителий; 10 - границы между сегментами тела; 11 - каналец предпочки; 12 - его мерцательная воронка, открытая в целом; 13 - проток предпочки (вольфов канал); 14 - гломус (клубок кровеносных капилляров, прилегающий снаружи к стенке целома); 15 - аорта; 16 - ее сегментарные веточки (приносящне артерии); 17 - выносящие артерии; 18 - мальпигиево тельце, содержащее мальпигиев капиллярный клубочек; 19 - проток первичной почки (вольфов канал); 20 - мочеточник; 21 - лоханка; 22 - метанефрогенная ткань; 


23 - развивающиеся канальцы вторичной почки; 24 - почечная артерия. 





Рис. 9. Развитие почек у зародыша человека. 


А - схема первичной почки на поперечном разрезе зародыша (по Кейбелю из Кнорре А. Г., 1967).


1 - аорта; 2 - ее сегментарная веточка (приносящая артерия); 3 - мальпигиев (капиллярный) клу�бочек; 4 - капсула Шумлянского-Боумена; 5 - мерцательная воронка, открытая в целом; б - ка�налец первичной почки; 7 - вольфов канал; 8 - зачатковый эпителий (закладка гонады); 9 - бры�жейка; 10 - кишечная трубка. Б - схема взаимоотношении предпочки, первичной и вторичной почки, мюллерова и вольфова каналов у зародыша человека: 1 - рудиментарные канальцы предпочки; 2 - канальцы первичной почки (ветвящиеся); 3 - еще не дифференцировавшиеся нефротомы (будущие канальцы первичной почки); 4 - метанефрогенный зачаток; 5 - мюллеров канал; б - вольфов канал; 7 - мочеточник; 8 - клоака; 9 - аллантоис; 10 - аорта; 11 - ее сегментарные веточки; 12 - почечная артерия. 








Рис. 10. Развитие клоаки и мо�чеполового синуса (по Томсону и Корнингу, из Кнорре А.Г. 1967).


 А - схема мочеполовых органов и разде�ления клоаки: 1 - гонада; 2 - вольфово тело; 3 - его грудобрюшная связка; 4 - мочеточники; 5 - вольфов канал; б - мюллеровы каналы; 7 - генитальный тяж, состоящий из вольфовых и мюлле�ровых каналов, окруженных общей обо�лочкой; 8 - клоака; 9 - мочеполовой си�нус; 10 - прямая кишка; 11 - мочевой пузырь; 12 - urachus; 13 - половой буго�рок, превращающийся или в penis, или в клитор; 14 - половые валики, из кото�рых происходят или большие срамные губы, или мошонка. Б, В - сагиттальные разрезы заднего конца тела зародыша на двух разных стадиях развития мочеполового синуса: 


1- аллантоис; 2 - вторичная полость тела; 3 - мезенхима, врастающая между эктодермой и энтодермой клоачной перепонки; 4 - перегородка (septum urorectale), начинающая разделять клоаку на мочеполовой синус и прямую кишку; 5 - отвер�стие вольфова протока; 6 - общая закладка мочевого пузыря и мочеполового синуса; 7 - клоачная перепонка; 8 - место, где впоследствии прорывается клоач�нзя перепонка и образуется заднепроходное отверстие; 9 - хвостовая кишка; 10 - прямая кишка; 11 - мочевой пузырь; 12 - urachus; 13 - половой бугорок; 14 - отверстне мочеполового синуса; 15 - закладка промежностн; 16 - заднепро�ходное отверстие; 17 - разрастание эпителия на нижней поверхности полового бугорка (так называемая мочеиспускательная пластинка). 








Рис. 5. Развитие средней кишки. Временное вне�зародышевое 


расположение петель кишки у зародыша 23. мм. длины (по Пэттену из Карлсона, 1983). 


1 - пищевод; 2 - желудок; 3 - поджелудочная железа; 4 - тон�кая кишка;


 5 - слепая кишка; б - толстая кишка; 7 - прямая кишка; 8 - печень; 


9 - пупочный канатик; 10 - желточный стебелек. 





Рис 6. Развитие печени и поджелудочной железы. Полусхематическое изображение пищеварительного тракта зародыша свиньи длиной 5,5 мм (по Пэттену из Карлсона, 1983).


 1 - дорсальная закладка поджелудочной железы; 2 - вентральная закладка поджелудочной железы; 3 - желчный пузырь; 4 - печеночные протоков; 5 - печеночные трубки; б - желудок; 7 - пищевод; 8 - зачаток легких; 9 - трахея; 10 – septum transversum.





Рис. 14. Стадии развития гипофиза (схема) (по О.В.Вол�ковой, с изменениями, из Афанасьева Ю.И., 1983).


А - эмбриональные зачатки; Б - соединение эктодермального и нейрального эмбриональ�ных зачатков; В, Г - формирование основных частей адено- и нейрогипофиза. 1 - ротовая полость; 2 - полость желудочка мозга; 3 - гипофизар�ный карман Ратке; 4 - дивертикул промежуточного мозга; 5 - язык; 6 - эктодермальный эпителий ротовой полости; 7 - мезенхима; 8 - передняя стенка кармана Ратке (передняя доля гипофиза); 9 - задняя стенка кармана Ратке (промежуточная доля гипофиза); 10 - задняя доля гипофиза; 11 - туберальная часть; 12 - эпендима; 13 - гипофизарная ножка.








Рис. 18. Схема строения ортогональной нервной системы ресничного червя (передний конец) (по Воронова Н. В., 2005).


1 — щупальцевидный вырост; 2 — нерв, иннервирующий вырост; 3 — мозговой ганглий; 4 — боковой продольный нервный ствол; 5 — брюшной продольный нервный ствол; 6 — комиссура








Рис. 15. Пинеалоциты у рыб и земноводных (а), пресмыкающихся и птиц (б) (по Коваленко Р. И, Поленову А. Л., 2001).


ВС - внешний фоточувствительный сегмент; ик - интерстициальная клетка; Н - нейрон; НО - нервное волокио и его терминаль; 1 - митохоидрия; 2 - ядро; 3 - синаптические ленты; 4 - параболоид; 5 - секреторные гранулы; 6 - гранулярная эидоплазматическая сеть; 7 - комплекс Гольджи; 8 - капилляр; 9 - наружная базальная пластина; 10 - внутренняя базальная пластина; 11 - перикапиллярное пространство; 12 - эидотелий фенестрированного типа





Рис. 21. Пренатальное развитие нервной системы человека) (по Воронова Н. В., 2005).


1 — нервный гребень; 2 — нервная пластина; 3 — нервная трубка; 4 — эктодерма; 5 — средний мозг; 6 — спинной мозг; 7 — спинномозговые нервы; 8 — глазной пузырек; 9 — передний мозг; 10 — промежуточный мозг; 11 — мост; 12 — мозжечок; 13 — конечный мозг








Рис. 19. Схема развития плаща конечного мозга (обозначен черным) в сравнении с остальными структурами мозга в ряду позвоночных (по Привесу М.Г., 2000).


а — акула; б — ящерица; в — кролик; г — человек:1 — обонятельная луковица; 2 — базальные ядра; 3 — промежуточный мозг; 4 — средний мозг; 5 — мозжечок; 6 — продолговатый мозг








Рис. 20. Закладка нервной трубки (схематичное изображение и вид на поперечном срезе) (по Воронова Н. В., 2005).


А—А'— уровень поперечного среза; а — начальный этап погружения медуллярной пластинки и формирования нервной трубки: 1 — нервная трубка; 2 — ганглиозная пластина; 3 — сомит; б — завершение образования нервной трубки и погружение ее внутрь зародыша: 4 — эктодерма; 5 — центральный канал; 6 — белое вещество спинного мозга; 7 — серое вещество спинного мозга; 8 — закладка спинного мозга; 9 — закладка головного мозга





Рис. 22. Этапы развития головного мозга человека (по Воронова Н. В., 2005).





Рис. 3. Типы постановки конечностей у позвоноч�ных(по Тейлору Д., Грину Н., Стауту У., 2004). А. Примитивная амфибия — ноги разведены в стороны, а затем направлены вниз. Б. Современная рептилия — промежуточное положение между амфи�биями и млекопитающими, В. Млекопитающее — но�ги выпрямлены и сдвинуты под туловище.








Рис. 4. Скелет кролика (вид слева) (по Тейлору Д., Грину Н., Стауту У., 2004). Тела позвонков работают на сжатие, тогда как связки и мышцы, соеди�няющие позвонки между собой, — на растяжение. Мускулатура брюшной стенки тела не позволяет поясам ко�нечностей разойтись под действием силы тяжести.





Рис. 1. Двойниковые уродства у человека (по Пэттену,1983).
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