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Как известно, зачатки глаз у амфибий детерминированы уже в самом на­
чале формирования зародыша. При всевозможных трансплантациях и при 
культуре in vitro глазной материал обнаруживает способность к само диф­
ференцированию и часто дает в общих чертах правильный орган (16). Более 
того, активность эмбрионального глаза не ограничивается его собственной 
тканью, он мощно воздействует на покровную эктодерму, обусловливая раз­
витие из нее хрусталика, и недаром это воздействие стало классическим 
примером зародышевой индукции.

Некоторые новые исследования, в особенности Эдельмана (х) и Альдер­
мана (2), вскрывают зависимость детерминации презумптивных глазных за­
кладок от подстилающей их энтомезодермы. Относительно более поздних 
стадий тоже едва ли мыслимо, чтобы даже прочно детерминированный 
Очаток, находясь в неоднородном организованном окружении, дифферен­
цировался вполне независимо. В частности следовало ожидать, что его тес­
ная связь с линзогенным эпителием, содействуя образованию хрусталика, 
отражается и на самом глазном бокале. И, действительно, Гаррисон (ls) 
выявил определенное взаимодействие между этими компонентами глаза, 
а именно—взаимное регулирование роста. Что же касается морфогенети­
ческой корреляции, то она до последнего времени представлялась 
довольно односторонней. Кроме многочисленных сведений о зависимости 
хрусталика в литературе есть, насколько мне известно, только указания 
на связь между наличием хрусталика и замыканием хориоидальной щели 
в глазном бокале (3), на некоторые колебания толщины сетчатки и мощ­
ности ее ганглионарного слоя, связанные с зависимым ростом глазного 
яблока (15), и наконец старые данные в пользу секреторного равновесия 
между хрусталиком и глазным яблоком, исключающего регенерацию 
лишнего хрусталика от края радужины (18).

Мои опыты над факторами гистологической дифференцировки хруста­
лика выяснили, что влияние со стороны глазного бокала не ограничивается 
индукцией целой закладки, но имеет и более детальное значение: контакт 
с будущей pars optica retinae побуждает клетки эпителиального пузырька 
к превращению в волокна, слагающие ядро хрусталика, и таким образом 
участвует в образовании гетерополярной структуры последнего (4, 6, 8). 
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Если ожидать строго равноценного обратного действия, то придется допу­
стить, что контакт с линзогенной эктодермой должен побуждать прилегаю­
щую стенку глазного пузыря к превращению в сетчатку. Это предполо­
жение кажется тем более правдоподобным, что в норме как-раз только та 
часть глазного эпителия дает сетчатку, которая всей своей поверхностью со­
прикасается с линзогенным участком эктодермы. Нас не должно смущать то 
обстоятельство, что зачаток глаза, даже будучи лишен этого предполагае­
мого фактора дифференцировки, например при ранней трансплантации, 
тем не менее способен к типичному развитию. В самом деле, и закладка хру­
сталика, вопреки всей своей зависимости, все же проявляет иногда в ана­
логичных условиях не менее высокую органообразовательную актив­
ность (5, 14)_

Однако доказательство интересующего нас сейчас влияния затруднено 
некоторыми привходящими моментами и требует серьезной эксперименталь­
ной работы. Первым шагом на этом пути было открытие, что глазной бокал 
действительно способен реагировать образованием сетчатки на контакт 
с другим эпителиальным зачатком. Это было продемонстрировано пере­
садками зачаточного глаза к слуховому лабиринту (9,10,12) и реципрокной 
трансплантацией слухового пузырька (12). Полученные результаты, 
выяснив возможность индукции сетчатки, позволили уже перейти к изуче­
нию реакции глазного бокала в нормальном окружении. Ориентировочные 
опыты показали, что высказанное выше предположение правильно.

Для опыта выбраны зародыши аксолотля, из хвостатых амфибий, 
и квакши-древесницы (Hyla arborea),—из бесхвостых. Эксперимент 
состоял в оборачивании глазного зачатка таким образом, чтобы его 
латеральная стенка, т. е. презумптивная сетчатка, была направлена 
медиально, а к покровной эктодерме была обращена та сторона, которая 
в нормальном положении дает пигментный эпителий. Обычно зачаток 
опрокидывался дорсальным концом вниз, чтобы всячески затруднить 
возврат его в первоначальное положение и неизбежное в таком случае 
восстановление стебелька, соединяющего глазной бокал с мозгом. Покры­
вающая эктодерма, в том числе и линзогенный слой, разумеется предва­
рительно приподнималась, а затем возвращалась на место. Операции 
всегда были автопластическими и дали в основном одинаковые результаты 
у обоих подопытных видов. Все случаи можно разбить на четыре группы.

а) Оперированный правый глаз ко времени фиксации (через 10—11 дней) 
ориентирован нормально и отличается от контрольного левого главным 
образом запоздалым гистогенезом и несколько меньшими размерами.  
Соответственно развит и его хрусталик. В опытах на аксолотле этот 
результат повторяется во всех без исключения случаях, если оперируе­
мый глаз был еще очень молод, в виде первичного пузыря; напротив, 
у древесницы при операции на такой же стадии и у аксолотля—на более 
поздней стадии глазных бокалов—столь полная регуляция наблюдается 
только в единичных случаях.

*

Такой исход операции едва ли следует объяснять полным поворотом 
всего зачатка в первоначальное положение. Учитывая также иные ре­
зультаты (см. ниже), я полагаю, что презумптивный пигментный листок, 
будучи прижат к эктодерме, меняет направление своего развития и, входя 
в обычные для сетчатки отношения с образующимся хрусталиком, превра­
щается в ретинальную ткань, а презумптивная сетчатка, наоборот, пре­

* Обращение дорсо-вентральной оси так же мало сказывается, как и поворот про- 
ксимо-дистальной; зрительный нерв, если он уже успел образоваться, отходит, как нор­
мально, от вентральной половины глаза [ср. (17, 19)].
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образуется в пигментный эпителий. При этом не только происходит пере­
определение судьбы различных частей глазного бокала in situ, но его 
клетки неизбежно должны группироваться соответственно новой ситуа­
ции, образуя утолщенную дистальную стенку и тонкий листок на ее 
медиальной поверхности. Эти преобразования не покажутся неожидан­
ными, если напомнить, что при пересадках кусочков презумптивная 
сетчатка легко превращается в пигментный эпителий, и обратно, причем 
переплавляется и регулируется также и самая форма трансплантатов (7,9). 
Наконец мной были уже получены довольно веские, хотя и косвенные ука­
зания на возможность искусственно изменять не только полярность целого 
зачатка, но даже полярность его эпителиальной ткани; при этом опять- 
таки контакт с молодым хрусталиком или с соседним эпидермисом сти­
мулировал ретинальную дифференцировку (и).

б) В двух случаях у аксолотля оперированный глаз крайне мал и ле­
жит свободно в мезенхиме, не достигая эктодермы; зрачок обращен при-

Фиг. 1.—Фронтальный срез через голову 
личинки аксолотля. В оперированном гла­
зу две сетчатки, первичная (Л) и индуци­
рованная (Ri), в общем пигментном эпите­
лии (t )• I—хрусталик (на срез попала толь­
ко небольшая его часть); ер—эпителий 
роговицы, от внутреннего слоя которого 
отшнуровался хрусталик; D—мозг; ch— 
хрящи; т—мускул. 11 дней после обра­

щения глазного бокала

Фиг. 2—Поперечный срез через’ опериро­
ванный глаз у головастика древесницы. 
dt—кусочек мозга, захваченный со сте­
бельком глазного пузыря и развившийся 
в придаток, связанный с дорсальной по­
верхностью глаза. Остальные обозначе­
ния,—как на фиг. 1. 10 дней после опе­

рации

близительно медиально; хрусталик отсутствует. Таким образом умень­
шенный зачаток, не подвергаясь воздействию извне, развивается авто­
номно и сохраняет приданную ему искусственно ориентацию.

в) Третью группу составляют случаи образования двух сетчаток—■ 
латеральной и медиальной,—спаянных между собой или раздельных, 
в общем для обеих пигментном эпителии. Латеральная всегда заключает 
в своем зрачке хрусталик и обычно бывает крупнее противоположной, 
которая открывается в мезенхиму, но иногда обе почти одинаковы (фиг. 1 
и 2). Повидимому утолщение стенки и ретинальная дифференцировка 
наступают на двух полюсах глазного пузыря, причем первичная сетчатка 
развивается самостоятельно из лабильно детерминированного участка, 
обращенного медиально, а кроме нее возникает вторая, индуцированная 
вследствие контакта с эктодермой. Подобные картины напоминают случаи 
индукции добавочной сетчатки слуховым пузырьком, только здесь место 
последнего занимает хрусталик, и первичная ретина по понятным при­
чинам оказывается более слабой из двух.
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г) Наконец к четвертой группе следует отнести Очень уродливые 
глаза, строение которых, правда, может быть истолковано с развитой 
выше точки зрения, однако мало ее подкрепляет. Такие сильные уродства 
представляют исключение у аксолотля, но довольно часты у древесницы. 
Это различие можно объяснить более ранней детерминацией, свойствен­
ной Anura, благодаря которой у древесницы нарушения, вызванные опера­
цией, оказываются более стойкими.

Индукционная активность эктодермы повидимому не предполагает 
оформления закладки хрусталика.*  Быстрый гистогенез сетчатки, кото­
рый не может происходить одновременно с ее усиленным формообразова­
нием (в), и повторяющееся с таким постоянством прекрасное развитие 
хрусталика, которое может быть обеспечено, как известно, только контак­
том именно с ретинальной стенкой глазного бокала (16), говорят скорее 
о почти нормальной последовательности в развитии обоих. Повидимому 
сначала, в силу контакта с эктодермой, происходит перестройка повер­
нутого глазного бокала, а затем его присутствие создает близкие к нор­
мальным условия для образования хрусталика. В особенности у древес­
ницы—вида с весьма зависимым развитием хрусталика (13)—иное поло­
жение вещей едва ли мыслимо.

Дальнейшие исследования должны решить этот и некоторые другие 
вопросы; но уже приведенные здесь факты позволяют утверждать, что 
в нормальном эмбриогенезе контакт глазных пузырей с покровной экто­
дермой облегчает развитие сетчаток и содействует правильной органи­
зации глаз.

Лаборатория органогенеза. Поступило
Институт эволюционной морфологии. 27 II 1937.
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