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; к  я о  о :

Лѣтомъ 1904 года во время пребыванія на Бородинской 
Біологической етаніщі въ Бологомъ (Новгородской губерніи) мною 
былъ собранъ богатый матеріалъ по развитію одного изъ пред­
ставителей Collembola— Isotoma cinerea Nic.

По цѣлому ряду нричинъ я долгое время не могъ присту­
пить къ его обработкѣ, не смотря на, тотъ интересъ, который 
представляетъ и въ настоящее время эмбріологія Apterygota. 
Лишь въ 1910 году у меня нашлось нужное для этого время, 
и результатомъ этихъ изслѣдованій является настоящая работа. 
Большая часть ея сдѣлана въ лабораторіи Зоотомическаго каби­
нета Петербургскаго Университета во время осенняго семестра 
1910 года и весенняго семестра 1911 года, заканчпвалъ же я 
эту работу въ Мюнхенскомъ Зоологическомъ пнститутѣ лѣтомъ и 
зимою 1911 года. Пользуюсь случаемъ выразить здѣсь искреннюю 
признательность лицамъ. завѣдующпмъ этими институтами— про- 
фессорамъ В. Т. ІП евякову и Р. Гертвигу за ихъ внимательное 
отношеніе и интересъ къ моей работѣ во время моихъ занятій 
въ вышеназванныхъ учрежденіяхъ. Приношу также глубокую 
благодарность Физико-Математическому факультету Петербург­
скаго Университета, ассигновавшему средства на печатаніе моей 
работы.
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I. Историческій обзоръ литературы по эмбріологіи
Apterygota.

Не смотря на малую изученность многихъ вопросовъ, ка­
сающихся эмбріоналыіаго развитія низшихъ насѣкомыхъ, мы 
имѣемъ довольно много работъ по эмбріологіи Apterygota.

Что касается до Collembola, то первыя свѣдѣнія о ихъ раз- 
витіи имѣются уже въ классической нѣкогда монографіи Ni- 
co let, появившейся еще въ 1842 году. Онъ описываетъ внѣшній 
видъ яицъ, строеніе яйца въ яичникѣ и послѣ его отложенія, нѣ- 
которыя явленія во время развитія яйца и строеніе уже сформп- 
рованныхъ зародышей, при чемъ все это иллюстрируется та­
блицей рисунковъ. Данныя N ico le t лишены теперь всякаго зна- 
ченія, но для насъ интересно отмѣтить, что главнымъ объектомъ 
для его наблюденій послужили яйца и зародыши той же Isotoma 
einerеа, которая изслѣдована въ этомъ отношеніп и нами: ри­
сунки 3 — 15 на его таблицѣ 1 -й относятся именно къ этой 
формѣ. Въ 1871 году P a c k a rd  описалъ развитіе американскаго 
вида того же рода, названнаго имъ Isotoma walkerii. Ему уда­
лось прослѣдить образованіе зародышевой полосы, ея сегмен- 
тацію и дальнѣйшую дифференцировку зародыша; точно также 
имъ установлено отсутствіе клѣточныхъ зародышевыхъ оболочекъ 
и закладка вилки въ видѣ двухъ зачатковъ. Въ развитіи Isotoma 
P a c k a rd  видитъ нѣкоторую аналогію съ развитіемъ Phryganidae.

Почти одновременно съ работой P a c k a rd ’a вышло сперва 
предварительное сообщеніе, а затѣмъ и болѣе подробная работа 
У льянина „Наблюденія надъ развитіемъ подуръ“ (1875). Онъ 
изслѣдовалъ 4 вида: 2 вида Entomobrya ( „Degeeria11), Kean ига 
muscorum („Achorutes tuberculatus“)  и одинъ видъ Onychiurus, 
вѣроятно, amlmlans („Anurophorus fimetariusu но терминологіи 
Ульянина). У льянинымъ было впервые описано своеобразное 
полное дробленіе яицъ Collembola, образованіе подъ хоріономъ

l*
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двухъ зародышевыхъ оболочекъ, закладка спинного органа, диф- 
ференцировка зародышевыхъ слоевъ, развитіе зародышевой по­
лосы и конечностей, въ томъ числѣ гомодинамичныхъ нмъ вплки 
и tubus ventralis. Въ развитіи подуръ У льянпнъ видитъ наи­
большее сходство съ развитіемъ низшихъ ракообразныхъ п много- 
ножекъ, что между прочимъ выражается и въ развитіи средней 
кишки. Вообще нельзя не отмѣтить, что эта работа отличается 
крайней обстоятельностью и точностью наблюденій, такъ что съ 
данными У льянина приходится считаться и въ настоящее время.

Появившаяся въ 1879 году работа B a rro is  осталась мнѣ 
совершенно неизвѣстной. Четыре года спустя опубликовалъ свои 
наблюденія надъ развитіемъ Anurophorus laricis и Sminthurus 
fuscus L em oine (1883). Наибольший интереса, въ нихъ пред- 
ставляетъ подробное оппсаніе измѣненій внѣшней формы заро­
дыша по днямъ, иллюстрированное болынимъ количествомъ ри- 
сунковъ. Эти наблюденія во многомъ расходятся съ данными 
Ульянина: у Sminthurus драбленіе полное (но неравномѣрное), 
у Anurophorus же об]»азованіе бластодермы происходить по обыч­
ному для насѣкомыхъ тину, и полное дробленіе происходить вто­
рично; амніону н серозѣ высшихъ насѣкомыхъ соотвѣтствуетъ 
клѣточная же membrane amniotique; tubus ventralis имѣетъ npo- 
исхожденіе, независимое отъ конечностей.

Въ 188В году вышла небольшая замѣтка R y d e r’a, посвя­
щенная развитію Anurida maritima, которое позже было по­
дробно изслѣдовано С1ауро1е’емъ и F olsoin/омъ. Развитію 
этой же формы посвящаетъ 2— 3 страницы въ своемъ обшир- 
номъ „Contribution to insect embryology" У  h e e le r  (1893). 
Онъ останавливается, впрочемъ, лишь на строеніп спиниого 
органа у зародышей Anurida, проводя гомологію между нимъ и 
своеобразнымъ indusium у Xiphidium, а также отмѣчаетъ прн- 
сугствіе у нихъ пары рудиментарных!, придатковъ пнтеркаляр- 
наго сегмента. Столь же от]іывочный характе]іъ носятъ данныя 
о развитіп Collembola въ предварительномъ сообщеніп Неу- 
m ons’a по эмбріологіи лепизмы (189G Ь). Онъ подтвеііждаетъ 
на основаніи наблюденій надъ Orchesella rufescens отсутствіе у 
Collembola клѣточныхъ зародышевыхъ оболочекъ п присутствіе 
спинного органа п отмѣчаетъ, что у Tetradontophora gigus дро- 
бленіе поверхностное.

Въ 1897 году появились два предварительныхъ сообщенія, 
а въ 1898 году вышло п большое изслѣдованіе U zel я надъ раз- 
вптіемъ Apterygota, гдѣ наиболѣе подробно описано развитіе 
Campodea, но п изъ Collembola изслѣдованы Aclwrutes armatus

и 2 вида Tomocerus („'Macrotomau) — главнымъ образомъ, T. vul­
garis. Uzel оппеываетъ дробленіе япцъ и дифференцпровку за­
родышевыхъ слоевъ (въ общемъ, согласно съ Ульянинымъ), 
закладку спинного органа и зародышевой полосы, ея послѣдо- 
вательную дифференцировку на отдѣльные сегменты, а также 
зародышевыя оболочки и измѣненія въ общемъ положеніи зародыша.

Въ 1898 же году вышла работа Miss C laypole, посвя­
щенная овогенезу и развитію Anurida maritima— мелкой Collem­
bola, встрѣчающейся въ болыиомъ количествѣ на берегахъ Атлан- 
тическаго океана. Она пользовалась уже методомъ разрѣзовъ, 
отчего данныя этой работы имѣютъ особенный пнтересъ, и намъ 
на нихъ придется не разъ останавливаться. Здѣсь достаточно 
отмѣтить, что Miss C laypo le  подробно изучены, главнымъ обра­
зомъ, первыя стадіи развйтія: дробленіе, образованіе пластовъ, 

'закладка спинного органа („procephalic o rg a n " ) 'п б.тастодермп- 
ческихъ оболочекъ. Образованіе внѣшней формы зародыша опи­
сано въ этой работѣ лишь въ самыхъ обіцихъ чертахъ, а изъ 
органогенеза подробно прослѣжено лишь развптіе половыхъ орга­
новъ. Какъ бы дополненіемъ къ этой работѣ является появив­
шееся немного позже изслѣдованіе Folsom  а о развитіи рото- 
выхъ органовъ той же *Anurida maritima (1900), для чего онъ 
пользовался какъ разрѣзами, такъ и препаровкой зародышей при 
помощи иглъ. Въ развитіи зародыша онъ различаетъ 8 стадій, 
по которымъ и описываетъ развитіе каждой пары ротовыхъ при­
датковъ, головныхъ лопастей, антеннъ и другихъ частей головы. 
Все это прослѣжено имъ до мельчайшихъ деталей, иллюстри­
руется множествомъ риеунковъ и сопровождается обширными ли­
тературными данными, относящимися, главнымъ образомъ, къ на- 
сѣкомымъ. а также и къ другимъ Arthropoda. Folsom  поддер- 
живаетъ взглядъ. высказанный до него еще Н авдеп’омъ (1893), 
что боковыя части гипофарпнкса (superlinguae) являются подобно 
настоящпмъ ротовымъ органамъ измененными конечностями и 
имѣютъ свой невромеръ, такъ что голова насѣкомыхъ содержптъ 
на одинъ протозонптъ больше противъ того числа, которое обычно 
принимается. Противъ этого взгляда выступплъ въ своемъ ре- 
фератѣ работы Folsom ’a H eym ons *)•— Благодаря работамъ 
Miss C laypo le  и F o lsom ’a Anurida  можетъ считаться наилучше 
изученной въ эмбріологическомъ отношеніи среди всѣхъ Collembola.

Въ 1900 году P row azek  опубликовалъ свои наблюденія надъ 
развптіемъ япцъ какой-то Isotoma, определенной имъ (вѣроятно,

*) Zool. Centrbl. 8. 1900.



невѣрно) по L ubbock  у, какъ Isotoma grisea. Какъ въ опп- 
саніи анатомическаго строенія этой формы, такъ и въ данныхъ 
по ея развитію бросается въ глаза недостаточная обработка изу­
чавшаяся матеріала, при чемъ развитіе изслѣдовалось, повидп- 
мому, лишь intra vitam. Въ силу этого эта работа вноситъ очень 
мало новаго въ интересующій насъ вопросъ и стоптъ въ этомъ 
отношеніи нпже многихъ другихъ работъ.

Недавно появилось предварительное сообщеніе о развитіи ро- 
товыхъ органовъ у Tomocerus plumbeus H offm ann’a (1911), 
которымъ до того были уже выпущены три въ высшей степени 
обстоятельныхъ работы объ анатомическомъ строеніи головы у 
этой же формы (1904, 1905, 1908). Для насъ его данныя прі- 
обрѣтаютъ особенный интересъ потому, что Tomocerus стоитъ къ 
Isotoma гораздо ближе, чѣмъ Anurida, относясь съ ней къ одному се­
мейству— Entomobryidae. Отмѣтимъ здѣсь, что развитіе боковыхъ 
частей гипофарпнкса (paraglossae по его термпнологіп) H offm ann 
описываетъ въ общемъ согласно съ Е о Ь о т ’омъ и считаетъ не- 
исключеннымъ взглядъ на нихъ, какъ на подобныя ротовымъ 
органамъ образованія, такъ какъ онѣ закладываются на довольно 
ранней стадіи разіштія въ видѣ двухъ бугорковъ между манди­
булами. Наконецъ, въ началѣ текущая года появилось мое пред­
варительное сообщеніе къ настоящей работѣ (1912).

Всѣмп свѣдѣніями о развитіи другой группы нпзшихъ насѣ- 
комыхъ— такъ называемыхъ Thysanura 2)— мы обязаны рабо- 
тамъ U zel’a и H eym ons’a. Правда, имѣется еще небольшая за- 
мѣтка G ras si о развитіи Japyx, помѣщенная имъ въ его моно- 
графін Japyx  и Campodea (1886), но въ ней содержится лишь 
краткое оиисаніе нѣсколькихъ зародышей, при томъ на довольно 
поздней стадіи развитія.

Мы уже упоминали о предварительномъ сообщеніи къ ра­
б о й  H eym ons’a по эмбріо.тогіи леппзмы, которая появилась 
въ 1897 году (1897 а). Благодаря этой богатой содержаніемъ 
работѣ развитіе лепизмы извѣстно подробнѣе, чѣмъ какого-либо 
другого представителя Apterygota, и намъ не разъ придется па 
нее ссылаться. Между развптіемъ Collembola и Lepisma во мно-

а) Уже неоднократно указывалось на неестественность этого отряда, за- 
ключающаго въ себѣ и эктогнатныя и энтогнатныя формы. Лично я считаю 
гораздо болѣе цѣлесообразнымъ раздѣлить его, какъ это сдѣлалъ В б г п е г  (1904), 
на два отряда: D ip lu ra  (семейства Projapygidae, Campodeidae н Japygidae) и 
T lajsanura  (семейства Machilidae и Lepismatidae).

гомъ наблюдается рѣзкое различіе: дробленіе у послѣдней по­
верхностное, зародышевый дискъ очень малъ и скоро погру­
жаемся, искривляясь, въ желтокъ, при чемъ увлеченная при этомъ 
съ нимъ часть серозы, одѣвавпіей яйцо, превращается въ амніонъ. 
ІІрисутствіемъ этихъ клѣточныхъ зародышевыхъ оболочекъ ле- 
пизма, такпмъ образомъ. рѣзко отличается отъ Collembola и 
Campodea. Дифференцировка зародышевой полосы и мезодермы, 
а также органогенезъ протекаютъ у Lepisma довольно сходно 
съ Orthoptera genuina. Напротивъ, средняя кишка по H eym ons’y 
развивается здѣеь не путемъ выростанія изъ stomo- и proctodaeum, 
какъ онъ наблюдалъ это у Dermaptera и Orthoptera, а изъ 
желточнихъ клѣтокъ, т.-е. является энтодермальной. На этомъ 
вопросѣ H eym ons останавливается еще разъ въ спеціальной 
работѣ, посвященной кишечнику низшихъ насѣкомыхъ (1897 b) 
и на основаніи изслѣдованія отношеній у молодыхъ личпнокъ 
Lepisma и Campodea приходитъ къ выводу, что ихъ средняя 
кишка возппкаетъ въ отличіе отъ всѣхъ Pterygota изъ желточ- 
ныхъ клѣтокъ, при чемъ у Campodea въ образованіи средне- 
кишечнаго эпителія участвуютъ всѣ желточныя клѣтки, а у Lepisma 
часть ихъ подвергается дегенераціи и распаду. Въ виду важности 
этого вопроса мы подробно остановимся на данныхъ H eym ons’a 
нѣсколько дальше.

U ze l’cwn, (1898) изслѣдовано, главнымъ образомъ, развитіе 
Campodea, такъ какъ все, что имъ выяснено относительно раз­
вит! я Lepisma saccharin а, не вноситъ ничего новаго сравнительно 
съ работой H eym ons'a. Развитіе Campodea staphylinus въ однихъ 
отношеніяхъ сильно напомпнаетъ развптіе Collembola, въ другихъ 
отличается отъ него. Дробленіе яйца здѣсь, какъ у Lepisma, ти­
пично-поверхностное, при чемъ всѣ клѣткп дробленія выходятъ 
при образованіи бластодермы на поверхности яйца. Образованіе 
пластовъ, на которомъ U zel подробно останавливается, происхо­
дит. на вегетативномъ полюсѣ яйца; длинная зародышевая полоса 
закладывается на брюшной сторонѣ: она сегментируется и прі- 
обрѣтаётъ конечности о'бычнымъ путемъ, при чемъ, какъ и у 
Collembola, у Campodea имѣются придатки на интеркалярномъ 
сегментѣ и спинной органъ. На органогенезѣ U zel не останавли­
вается, но подробно описываетъ развптіе абдомпнальныхъ конеч­
ностей и ротовыхъ органовъ; послѣднее во многомъ протекаетъ 
сходно съ развитіемъ ротовыхъ органовъ у Collembola.

Намъ остается упомянуть лишь о небо.іыпомъ предварительномъ 
сообщеціи супруговъ H eym ons о развитіи Machilis alternata
(1905), въ которомъ они оппсываютъ зародышевыя оболочки у



этой формы и особые Lateralorgane, развитые тоже только у за­
родышей на первомъ абдоминальномъ сегментѣ. Наиболыній инте- 
ресъ представляютъ зародышевый оболочки Machilis, состоящія 
изъ двухъ частей— proserosa и proamnion, при чемъ онѣ вполнѣ 
гомологичны серозѣ и амніону Pterygota, съ которыми нхъ свя- 
зываютъ зародышевыя оболочки лепизмы. Съ другой стороны, эти 
оболочки у Machilis позволяютъ связать и спинной органъ Col­
lembola (а также п другихъ Artliropoda, которыя его имѣютъ) 
съ оболочками Pterygota; словомъ, отъ него къ настоящему 
амніону и серозѣ послѣднихъ черезъ оболочки Machilis и Lepisma 
имѣется непрерывный филогенетическій рядъ. Намъ придется еще 
остановиться на этихъ еоображеніяхъ, когда мы будемъ говорить 
о спннномъ органѣ у зародышей Isotoma.

II. Взрослая форма. Матеріалъ и методы изслѣдованія.

Мною изслѣдовано эмбріональное развитіе Isotoma cinerea Nic., 
вида который B o r n e r (1906) избралъ, какъ типичный для недавно 
установлеинаго имъ подрода Vertayopus, характеризующагося при- 
сутствіемъ волосковъ съ булавовиднымъ вздутіемъ (Keulenhaaren, 
geknopften „Spiirhaaren“) на концахъ tibiotarsi. Родъ Isotoma 
(Desoi ia прежнихъ авторовъ) относится къ подсемейству Isotominae 
семейства Entoraobryidae, стоящаго какъ бы по серединѣ между 
низшими Collembola— Poduridae (куда относится, между прочимъ, 
Anurida) и болѣе высоко специализированными Sminthuridae.

Isotoma cinerea — мелкая (1 —  l 1/ 2 mm.) форма сѣроватаго 
цвѣта съ болѣе значительнымъ скопленіемъ голубого пигмента 
на спинной сторонѣ, которая пользуется довольно широкимъ 
распространеніемъ въ Европѣ и относится къ числу тѣхъ Col­
lembola, которыя чаще всего попадаются подъ корой деревьевъ.

Здѣсь не мѣсто вдаваться въ описаніе ея наружнаго и внутрен­
н я я  строенія; нѣкоторое же нредставленіе объ этомъ можно со­
ставить по рис. 37, изображающему молодую изотому, только 
что покинувшую яйцо.

На головѣ помѣщаются 4-членистые усики (ant), по 8 омма- 
тидій съ каждой стороны на темномъ пятнѣ (ос) и маленькій 
овальный иостантеннальный органъ, обыкновенно почти незамѣт- 
ный. Брюшко состоитъ изъ почти одинаковыхъ 4 первыхъ сег- 
ментовъ и 2 маленькихъ 'заднихъ (Genital- и Analsegment); на 
1-мъ помѣщается tubus ventralis (tv), на 3-мъ маленькій retina­
culum, на 4-мъ furca (frc).

Изъ внутреннихъ органовъ ясно выступаетъ нервная система, 
состоящая изъ 2 головныхъ, 3 грудныхъ и 1 длиннаго брюш­
ного ганглія. Замѣтимъ, что такого рѣзкаго обособленія послѣд- 
няго у взрослыхъ Entomobryidae не наблюдается: обыкновенно онъ 
болѣе тѣсно слитъ съ 3-мъ груднымъ ганг.ііемъ въ одну общую 
массу. Среди взрослыхъ формъ такой же самостоятельный абдо­
минальный ганглій имѣется лишь у болѣе примитивныхъ Апиго- 
phorus по W illem ’y (1900) и Folsomia fimetaria по мопмъ наблю- 
деніямъ. На рис. 37 хорошо виденъ также кишечникъ, состоящій 
изъ трехъ отдѣловъ (передней, средней и задней кишки), какъ у 
всѣхъ Collembola; ротовые органы и головныя железы на. подоб- 
ныхъ тотальныхъ препаратахъ обыкновенно не бываютъ видны. Не 
изображено же па нашемъ рисункѣ и сердце, тянущееся въ видѣ 
тонкой трубочки надъ кишкой: его передняя и задняя граница 
совпадаютъ приблизительно съ границами средней кишки.

Взрослая самка отличается отъ изображеннаго на нашемъ 
рисункѣ молодого экземпляра лишь сильно развитыми парными 
яичниками, лежащими въ брюшкѣ подъ кишечникомъ и заводя­
щими даже въ грудь. Общій половой протокъ открывается на 
брюшной, сторонѣ 5-го абдоминальнаго сегмента.

Матеріалъ по развитію Isotoma cinerea былъ собранъ мной, 
какъ уже упомянуто выше, въ Бологомъ (Новгородской губерніп) 
лѣтомъ 1904 года. 24 іюня у корней нѣсколькихъ елей подъ 
мхомъ я нашелъ множество самокъ этого вида во время кладки 
ими яицъ. Поелѣднихъ было такъ много, что въ теченіе трехъ 
недѣль, пока продолжалось ихъ развитіе, я могъ пзо дня въ день 
ходить въ это мѣсто и приносить домой съ кусками мха и гумуса 
болѣе чѣмъ достаточное количество яицъ для фиксировки. Молодь 
вылупилась изъ яицъ, отложенныхъ 24 іюня, 1.3 и 14 іюля, т. е. 
все эмбріональное развитіе протекло въ 20 дней. Вылупившіяея 
изъ яицъ молодыя жили у меня около 4 недѣль, но за это время 
величина ихъ измѣнилась очень мало. Вѣроятно, величины взрос- 
лаго животнаго онѣ достигаютъ лишь къ лѣту слѣдуюіцаго года. 
Вообще какъ для Isotoma cinerea, такъ и для' миогихъ другихъ 
Collembola, какъ я имѣлъ случай уже указать въ другомъ мѣстѣ 
(1905 b), характерна, повидимому, одногодовая генерація.

Къ сожалѣнію, я ограничился лишь фиксировкой собраннаго 
мною матеріала и не произвелъ въ свое время надъ нимъ наблю­
дены! intra vitam; послѣднія дали бы, конечно, нѣкоторые резуль­
таты, которыхъ нельзя было получить уже по спиртовому матеріалу.



Въ качествѣ фиксирующей жидкости употреблялся, большею частью, 
горячій растворъ іода въ іодистомъ каліи (Iodiodkaliumlosung), 
дававшій мнѣ вообще хорошіе результаты при фиксировкѣ взрос- 
лыхъ Collembola и давіиій ихъ и при обработкѣ имъ ихъ зародышей.

Главная трудность въ дальнѣйшей обработкѣ собраннаго мате- 
ріала заключалась какъ при приготовленіи тотальныхъ препара- 
товъ, такъ и при заливкѣ въ параффинъ въ необходимости удалять 
или разрывать мало проницаемыя для реактивовъ оболочки заро­
дыша. Въ виду крайней мелкости яицъ дѣлать это при помощи 
иглъ было и слпшкомъ трудно и кропотливо; послѣ ряда не- 
удачныхъ нопытокъ мнѣ удалось, наконецъ, научиться разрывать 
оболочки, не повреждая зародыша, осторожнымъ надавливаяьемъ 
иглы на покровное стекло, подъ которыми въ каплѣ спирта по- 
мѣщалось одно или нѣсколько яицъ. На болѣе позднихъ стадіяхъ, 
уже послѣ разрыва хоріона, дѣлать это было значительно легче; 
первыя же стадіи съ особенно плотными хоріономъ и большими 
количествомъ желтка требовали значительныхъ предосторожностей: 
снабженія нокровнаго стекла ножками изъ воска, контроля на- 
давлпванья подъ микроскопомъ и пр. Такъ какъ количествомъ 
матеріала я не стѣенялся, то порча нѣсколькихъ яицъ для меня 
не пмѣла при этомъ никакого значенія.

Зародыши окрашивались чаще всего in toto борными карми- 
номъ съ послѣдующими откисленіемъ его спиртомъ съ пикриновой 
кислотой, причемъ нерѣдко срѣзы еще докрашивались уже на 
стеклахъ пикриновой кислотой съ Wasserblau по B lochm ann’y.

Заливка производилась черезъ кедровое масло въ параффинъ; 
оріентировка окрашенныхъ зародышей въ параффинѣ для рѣзанія 
не вызывала затрудненій, такъ какъ они прекрасно видны были 
въ его поверхностномъ с.тоѣ подъ микроскопомъ.

Срѣзы первыхъ стадій дѣлались толщиною въ 5 р., а для 
среднихъ и позднихъ были удобнѣе еще болѣе тонкіе срѣзы 
въ 3 |А. Въ виду малой величины пзслѣдовавпіихся объектовъ 
такіе разрѣзы получались безъ всякихъ затрудненій.

III. Первый -періодъ раЗвитія. — Дробленіе, образованіе 
бластодермы и желточныхъ клѣтокъ, появленіѳ полового

зачатка. (Табл. I).

Яйца нашей пзотомы имѣютъ шарообразную форму и отли­
чаются очень незначительными размѣрамп: діаметръ каждаго ра- 
венъ приблизительно 0,15 mm. Каждое яйцо окружено хоріономъ,

лишеннымъ сколько-нибудь замѣтной структуры; желточной обо­
лочки (membrana vitellina) здѣсь не имѣется, что особенно ясно 
видно во время дробленія. Если разсматривать свѣжеотложенное 
яйцо, еще не начавшееся дробиться, въ жаплѣ спирта (рис. 1), 
то бросается въ глаза, что между нпмъ и хоріономъ (ch) пмѣется 
довольно большой промежутокъ, возникшій, вѣроятно, отъ фикси- 
ровкн; кромѣ того яйцо лежитъ большею частью нѣсколько 
эксцентрично по отношенію къ окружающему его хоріону (см. 
напр. рис. 2), а въ центрѣ его просвѣчиваетъ въ видѣ темнаго 
пятна центральное скопленіе протоплазмы (такъ называемый 
Plasmainsel— pi).

На разрѣзахЪ черезъ эту стадію (рис. 6) мы видимъ, что 
главная масса образовательнаго желтка сосредоточена именно 
въ центрѣ въ видѣ такого круглаго или овальнаго Plasmainsel (pi) 
съ ядромъ, а на особенно хорошихъ препаратахъ и съ'отходя­
щими отъ него звѣздообразно отростками, которые переходятъ 
въ нѣжную протоплазматическую сѣточку, пронизывающую жел- 
токъ. На препаратахъ, окрашенныхъ по Гейденгайну (съ такого 
именно препарата сдѣланъ нашъ рис. 6) послѣдняго обычно не 
бываетъ видно. Поверхностный слой плазмы (такъ называемая 
Keimhautblastem), пмѣющійся въ яйцахъ многихъ насѣкомыхъ и 
хорошо развитый, между прочпмъ, у Campodea по U zel’ro, здѣсь 
почти отсутствуете Питательный желтокъ, заполняющій большую 
часть яйца, состоитъ лишь изъ круглыхъ желточныхъ шарп- 
ковъ (elk), такъ какъ бывшія въ немъ до фиксировки жировыя 
капли растворились въ спирту. Эти4 желточные шарики интен­
сивно окрашиваются кислыми анилиновыми красками, что гово- 
ритъ за ихъ бѣлковую природу, но красятся также и основными 
красками, желѣзнымъ гематоксилиномъ и пр. Величина ихъ, какъ 
видно на рисункѣ, неодинакова, при чемъ вокругъ центральнаго 
скопленія плазмы эти желточные шарики пмѣютъ видъ очень 
ме.ікихъ крупинокъ и значительно меньше тѣхъ, которыя лежатъ 
дальше отъ Plasmainsel, что указываетъ на ассимилирующую 
дѣятельность послѣдняго. Это явленіе было отмѣчено уже у 
яицъ насѣкомыхъ [F rie d e r ic h s  (1906)] и пауковъ [Schim - 
k e w itsc h  (1911)]. На препаратахъ, окрашенныхъ желѣзнымъ 
гематоксилиномъ (рис. 6), хорошо видно, что столь же мелкіе 
желточные шарики, какъ кругомъ центральнаго скопленія плазмы, 
пмѣются и въ самыхъ новерхностныхъ слояхъ желтка. Это ука­
зываетъ, что и на периферіп яйца имѣется незначительный по­
верхностный слой плазмы, но столь слабо выраженный, что по­
мимо этого онъ почти незамѣтенъ.
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Явленій созрѣванія яйца на имѣвшемся въ моемъ распоря- 
женіи матеріалѣ я не наблюдалъ; не попадалось мнѣ и картинъ, 
относящихся къ оплодогворенію яйца, сліянію мужского и жен­
ск ая  ядеръ и пр. Въ виду этого я затрудняюсь сказать, пред- 
ставляетъ ли описанное мной строеніе яйца ту картину, которую 
оно имѣетъ до созрѣванія или послѣ него.

Дробленіе яицъ, какъ и у другихъ Collembola, полное, и по 
крайней мѣрѣ на первыхъ стадіяхъ, равномѣрное (см. рис. 2— 5). 
Картины, относящіяся къ первому дѣленію яйца, попадались мнѣ 
довольно часто; одна изъ нихъ изображена на рис. 7. Это дѣленіе, 
какъ и всѣ послѣдующія, происходитъ каріокинетическимъ путемъ; 
хромозомъ, впрочемъ, благодаря не совсѣмъ подходящей для 
цитологическихъ цѣлей консервировкѣ моего материала на такихъ 
разрѣзахъ было обычно не видно. Результатомъ первая дѣленія 
является раздѣленіе центральная скопленія плазмы на двѣ клѣтки, 
лежащія на нѣкоторомъ разстояніи другъ отъ друга въ желткѣ 
(рис. 8); распредѣленіе послѣдняго здѣсь такое же, какъ на одно- 
клѣточной стадіи, т. е. его мелкія зерна окружаютъ каждую изъ 
этпхъ клѣтскъ дробленія (fz), встрѣчаясь кромѣ того по периферіи 
всего яйца. Желтокъ въ это время еще не раздробленъ, но, какъ 
только каждая изъ этихъ клѣтокъ приступаешь къ новому дѣленію, 
въ немъ появляется борозда, раздѣляющая его на двѣ половины.

Внѣшній видъ четырехклѣточной стадіи изображенъ на рис. 2: 
какъ желтокъ, такъ и плазма подѣлены двумя бороздами (ихъ 
можно считать меридіональными) на четыре равныхъ части; каждая 
является клѣткой, построенной по тому же типу, какъ и еще 
не приступившее къ дробленію яйцо, т. е. внутри просвѣчнваетъ 
центральная масса плазмы (ра) съ ядромъ (называть ее и здѣсь 
клѣткой дробленія, конечно, было бы неправильно) и ее окружаетъ 
желтокъ. При переходѣ въ стадію 8 клѣтокъ каждый изъ этихъ 
бластомеровъ такпмъ же образомъ длится экваторіальной бороздой 
на верхнюю и нижнюю половину, и мы по.тучаемъ два ряда клѣ- 
токъ по 4 въ каждомъ (рис. 3). Разрѣзъ черезъ эту стадію изобра­
женъ на рис. 9, при чемъ на немъ видны четыре клѣтки (верхней 
или нижней половины яйца) съ рѣзкими границами другъ между 
друямъ; каждая имѣетъ въ центрѣ скопленіе плазмы съ ядромъ (ра), 
остальная же часть ея заполнена желточными шариками (dk). Между 
этими четырьмя клѣткамп пмѣетея небольшое свободное простран­
ство— полость дробленія (fh), появленіе которой едва ли можно 
приписать вліянію реактивовъ, какъ это думалъ У льянинъ.

До спхъ поръ дробленіе яйца шло удивительно правильно, 
но, начиная со стадіп 16 клѣтокъ, правильность эта, какъ видно
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и безъ помощи разрѣзовъ по внѣптнему виду яйца (рпс. 4) уже 
теряется. На разрѣзахъ черезъ эту сгадію (рис. 10) мы убѣждаемся, 
что кромѣ периферическихъ клѣтокъ здѣсь имѣются уже и вну- 
треннія, окруженныя со всѣхъ сторонъ тѣми, которыя остаются на 
поверхности яйца. Очевидно, съ переходомъ въ стадію 16 клѣтокъ 
направленіе дѣленія нѣкоторыхъ клѣтокъ 8-клѣточной стадіи 
таково, что часть получающихся при этомъ бластомеровъ погру­
жается внутрь яйца, заполняя бывшую раныне полость дробленія, 
и въ результат!; получается уже плотная моруда. Обычно на 
разрѣзахъ, прошедшихъ черезъ центръ яйца, бываетъ видна та 
картпна, которая изображена на рис. 10, т. е. 7 периферическихъ 
и 1 внутренняя клѣтка. Здѣсь, такимъ образомъ, (какъ и на слѣ- 
дуюіцей стадіи) настоящіе разрѣзы вполнѣ идентичны съ опти­
ческими, что совершенно ясно изъ сравненія рис. 10 съ рис. 4. 
Разрѣзы черезъ стадію 32 клѣтокъ (рис. 11) отличаются отъ 
16-клѣточной стадіи лишь болыпимъ чис.томъ клѣтокъ: обычно 
на такихъ централыіыхъ разрѣзахъ ихъ здѣсь бываетъ видно 
8— 9 по периферіи и 3— 4 внутри. Характеръ каждой к.тѣгкп 
остается тѣмъ же: центральное скопленіе плазмы съ ядромъ и 
окружающій ее желтокъ изъ желточныхъ шариковъ.

Въ дальнѣйшемъ счетъ клѣтокъ даже на разрѣзахъ стано­
вится очень труднымъ: напримѣръ, для стадіи, слѣдующей за 
32-клѣточной стадіей— внѣшній видъ ея изображенъ на рпс. 5— 
можно только приблизительно сказать, что она состоптъ изъ числа 
клѣтокъ, блпзкаго къ 64. ІІо своему внѣшнему виду эта стадія 
еще ничѣмъ не отличается отъ предыдущихъ, но на разрѣзахъ 
мы сталкиваемся съ новымъ явленіемъ. Клѣтки, изъ которыхъ 
состоитъ яйцо, отдѣлены ясными границами и содержать, какъ 
и прежде, желтокъ и плазматическое скопленіе, но послѣднее 
не лежитъ уже въ центрѣ желточной массы, а всегда смѣщено 
или къ одному изъ краевъ клѣтки у внутреннихъ клѣтокъ 
или же къ наружному краю у периферическихъ (рис. 12). Эти 
плазматическія скопленія имѣли и на предыдущихъ стадіяхъ 
болѣе или менѣе неровные края, здѣсь же у нихъ гораздо яснѣе 
наблюдаются звѣздообразные выросты, придающіе такому скоп- 
ленію амебовидную форму. Очевидно, на этой стадіи полное 
дробленіе, распространявшееся на желтокъ, заканчивается и пере- 
ходитъ въ поверхностное, для чего каждому плазматическому 
екопленію необходимо освободиться отъ окружающей его со всѣхъ 
сторонъ желточной массы и, выйдя изъ нея, превратиться въ 
независимую отъ желтка клѣтку дробленія. Это и достигается, 
повидимому, тѣмъ, что такія плазматическія скопленія активно



выбираются у периферическихъ клѣ^окъ на поверхность яйца, 
а у внутреннихъ къ ихъ краямъ, чтобы затѣмъ выбраться совсѣмъ 
изъ своего участка желтка.

Дѣйствительно, на слѣдующей стадіи (рис. 13) пі»иходится 
говорить уже не о скопленіяхъ плазмы съ ядромъ внутри богатыхъ 
желткомъ клѣтокъ, а о самостоятельныхъ клѣткахъ дробленія (fz), 
частью расположенныхъ по периферіи яйца, частью лежащихъ 
еще въ желткѣ и независимыхъ отъ тѣхъ участковъ желтка (db), 
вмѣстѣ съ которыми онѣ на болѣе раннихъ стадіяхъ составляли 
единое цѣлое, помѣщаясь въ ихъ центрѣ. Теперь тѣ клѣтки 
дробленія, который находятся внутри яйца, лежатъ обычно между 
участками, на которые разбитъ желтокъ. Какъ можно видѣть на 
этомъ же рисункѣ, и на этой стадіи дѣленіе клѣтокъ дробленія 
продолжается (tf), но уже независимо отъ желтка.

Поверхность яйца покрыта теперь въ нѣкоторыхъ мѣстахъ 
бластодермой, но въ другихъ она лишена еще клѣтокъ: запол- 
неніе такихъ промежутковъ происходитъ, очевидно, путемъ вы- 
ползанія на поверхность новыхъ клѣтокъ дробленія изъ желтка. 
Такъ какъ у Isotoma сіпегеа дробленіе первоначально полное и 
поверхности яйца достигаютъ прежде всего плазматическія ско- 
пленія периферическихъ клѣтокъ (на стадіи 64 и даже 32 бласто- 
меровъ), • то возникновеніе бластодермы не можетъ быть пріуро- 
чено къ одному какому-нибудь пункту поверхности яйца, а на­
чинается, такъ сказать, пятнами по всему яйцу, и затѣмъ сво­
бодные промежутки между этими первыми піонерами бластодермы 
заполняются путемъ выползанія на поверхность новыхъ клѣтокъ 
дробленія изъ желтка, а, вѣроятно (въ этомъ я не могъ съ 
достовѣрностью убѣдиться), и путемъ дѣленія' первыхъ вышедшихъ 
на поверхность клѣтокъ.

Заканчивается первый періодъ развитія яйца, продолжитель­
ность котораго вмѣстѣ съ У льяниномъ я могу опредѣлить въ 
нѣсколько часовъ, во всякомъ случаѣ меньше сутокъ, стадіей, 
разрѣзъ которой изображенъ на рис. 14. Все яйцо покрыто 
уже однимъ , слоемъ клѣтокъ бластодермы (Ы), который здѣсь 
носятъ тотъ же характеръ, что и клѣтки дроб.тенія на предыду­
щей стадіи. Желтокъ попрежнему разбитъ на отдѣльные участки 
или дольки (db), но клѣтокъ въ немъ содержится уже очень 
немного, такъ какъ большинство клѣтокъ дробленія вышло на 
поверхность яйца, образовавъ бластодерму. Однѣ изъ этихъ 
оставшихся въ желткѣ клѣтокъ разсѣяны въ немъ по одиночкѣ 
на довольно болыномъ разстояніи дрѵгъ отъ друга и предста- 
вляютъ изъ себя желточныя клѣткп пли вителлофаги (dz). Кромѣ
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того въ желткѣ ближе къ будущему заднему концу зародыша 
имѣетея небольшая кучка изъ нѣсколькихъ тѣсно прилегающихъ 
другъ къ другу клѣтокъ (g); эти клѣтки представляютъ изъ себя 
половой зачатокъ, обособляющійся у нашей Isotoma, такимъ обра- 
зомъ, очень рано: одновременно съ образованіемъ бластодермы. 
На описываемой сгадіи между бластодермическими, желточными 
и клѣтками полового зачатка, какъ видно по рисунку, еще нѣтъ 
сколько-нибудь замѣтныхъ различій: они появляются, какъ діы 
увндимъ, позднѣе.

Что касается до нроисхожденія этого полового зачатка, то, 
къ сожалѣнію, я не могъ точно установить, изъ какой именно 
клѣтки или клѣтокъ нредшествующихъ стадій онъ возникаетъ. 
Однако его всегда строго опредѣленное положеніе въ желткѣ 
какъ на этой стадіи, такъ и на послѣдующихъ (см. рисунки на 
слѣдующихъ таблицахъ) позволяетъ мнѣ высказать предположеніе, 
что, быть можетъ, этотъ половой зачатокъ возникаетъ изъ одной 
опредѣленной внутренней клѣтки 32-клѣточной, а, можетъ быть, 
даже и 16-клѣточной стадіи. Если это дѣйствительно такъ, то 
мы бы имѣли и у одной изъ Collembola столь же раннюю диф- 
ференцировку Urgeschlechtszelle, какая недавно была описана 
H a s p e r’oMb (1911) у Ckironomus. Однако и независимо отъ 
правильности такого нредложенія мы имѣемъ у Isotoma сіпегеа 
крайне раннее обосооленіе полового зачатка въ зародышѣ.

Желточныя клѣтки возникаютъ несомнѣнно изъ тѣхъ клѣтокъ 
дробленія, которыя задерживаются во время образования бласто­
дермы въ желткѣ. Помимо этого способа происхожденія, кото­
рый во всякомъ случаѣ является главнымъ, я не считаю исклю- 
ченнымъ возможность, что нѣкоторыя изъ вышедшихъ уже на 
поверхность яйца клѣтокъ дѣлятся, и одинъ изъ продуктовъ этого 
дѣленія уходитъ въ желтокъ, превращаясь, позже въ желточную 
клѣтку. Въ пользу такого допущенія говорятъ нѣкоторыя картины, 
въ родѣ той, которую можно видѣть на рис. 13. Такъ какъ 
въ это время бластодерма еще не сформирована, то никакого 
принципіальнаго различія между тѣмъ и другимъ способомъ про- 
исхожденія желточныхъ клѣтокъ, конечно, нѣтъ. Позже, когда 
вся поверхность яйца уже покрыта однимъ слоемъ бластодерми- 
ческихъ клѣтокъ, отдѣленія отъ послѣднихъ элементовъ, уходя- 
щихъ для пополненія желточныхъ клѣтокъ внутрь яйца, я не 
наблюдалъ.
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Изъ предыдущихъ авторовъ при помощи метода разрѣзовъ 
изучала дробленіе яйцъ Anurida  Miss C laypole, при чемъ почти 
во всѣхъ деталяхъ наши наблюденія сходятся другъ съ другомъ. 
Небо.тьшія различія сводятся къ тому, что по ея наблюденіямъ 
яйцо кромѣ хоріона имѣетъ и желточную оболочку, присутствіе 
которой отмѣчалось также X ico le t, Ь еш о іп е’омъ, W h e e le r’омъ 
и Fo lsom ’омъ, а кромѣ того она отрицаетъ на.тичность полости 
дробленія. Мнѣ кажется, что присутствіе послѣдней на стадіи 
8 клѣтокъ подтверждается и соотвѣтствующимъ рисункомъ въ 
работѣ C laypo le  (рис. 31); кромѣ того ее наблюдали U zel и 
P row azek .

Изъ данныхъ другихъ авторовъ, касающихся этого періода 
развитія, кромѣ старыхъ наблюденій У льянина и L em o in e’a, 
изъ которыхъ послѣднія, вѣроятно, ошибочны, можно остано­
виться на наблюденіяхъ U zel’a и P ro w a z e k ’a. Эти данныя въ 
нѣкоторыхъ частностяхъ расходятся съ моими, что вполнѣ по­
нятно, такъ какъ они касаются другихъ формъ, но одна подроб­
ность возбуждаетъ во мнѣ нѣкоторое сомнѣніе. P row azek  ечи- 
таетъ дробленіе у изелѣдованной имъ формы неравномѣрнымъ, 
хотя п сильно приближающимся къ адэквальному, U zel же при­
писываете Achgrutes armatus типичное неравномѣрное, дробленіе 
съ образованіемъ макро- и микромеровъ. Настоящее неравномѣр- 
ное дробленіе, какъ напримѣръ у Telyplmms [S ch im k ew itsch
(1906)], очень большая рѣдкость въ типѣ членистоногихъ жи- 
вотныхъ, такъ что къ такого рода даннымъ нужно относиться 
съ особенной осторожностью. При разсматриваньи дробящихся 
яицъ въ спирту я очень часто наблюдалъ, особенно на' стадіи 
8 клѣтокъ, картины, напоминающія рисунки U zel’a, такъ какъ 
при этомъ обычно клѣтки верхней или нижней половины яйпя. 
кажутся меньше, производя впечатлѣніе „микромеровъ". Однако 
путемъ осторожнаго поворачиванья яйца подъ покровнымъ сте- 
кломъ и, главное, путемъ зарисовывания каждаго изъ бластоме- 
ровъ этой стадіи съ рисовальнымъ аппаратомъ легко убѣдиться, 
что они вполнѣ одинаковы. Не являются ли и макро- и микро­
меры U zel’a такими же мнимыми образованіями?

Никто изъ предыдущихъ авторовъ не наблюдалъ до сихъ 
поръ описаннаго мною выше полового зачатка въ желткѣ. Ко­
нечно, вполнѣ возможно, что въ этомъ отношеніи Isotoma cinerea 
рѣзко отличается отъ другихъ изѵченныхъ эмбріологически Col­
lembola, но въ работахъ моихъ предшественниковъ можно найти 
нѣкоторый намекъ на существованіе такого же полового зачатка 
п у другихъ формъ. Какъ мы дальше увидимъ, средняя кишка
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развивается у нашей Isotoma совершенно независимо отъ какихъ- 
либо желточныхъ элементовъ: крайне невѣроятно, чтобы у дру- 
гпхъ формъ эуого отряда дѣло обстояло бы въ этомъ отношеніп 
иначе. Между тѣмъ еще У льянинъ описалъ у пзслѣдованныхъ 
имъ зародышей появляющуюся довольно рано кучку клѣтокъ въ 
желткѣ, изъ которой по его мнѣнію развивается средняя кишка. 
Если сравнить его рис. 7 на табл. У хотя бы съ нашимъ рис. 
20, то кажется довольно вѣроятнымъ, что рѣчь здѣсь идете 
именно о половомъ зачаткѣ. ІІзъ такого-же скопленія клѣтокъ 
въ желткѣ описываютъ происхождепіе средней кишки U zel и 
P row azek  (см. вопреки тексту въ работѣ послѣдняго рис. 4 и 
объясненіе къ нему), очевидно, повторяя ошибку У льянина. 
Miss C laypo le  тоже принимаете за энтодерму 2 или болѣе 
кучки клѣтокъ, остающихся въ желткѣ вмѣстѣ съ- желточными, 
но по ея описанію онѣ лежать ближе къ спинному органу, такъ 
что здѣсь, повидимому, рѣчь идете уже не о половомъ зачаткѣ, 
а о чемъ-то другомъ. Однако какъ мы дальше увидимъ, въ пользу 
присутствія полового зачатка въ желткѣ и у Anurida  говорить 
другія данныя Miss C laypole. Разумѣется, окончательно вопросъ 
этотъ можете быть рѣшенъ лишь путемъ новаго изслѣдованія.

На раннемъ обособленіи полового зачатка и морфологпче- 
скомъ значеніи желточныхъ клѣтокъ я остановлюсь еще въ по- 
слѣдней главѣ этой работы, посвященной общимъ соображеніямъ.

IV. Второй періодъ развитія.—Образованіе нижняго 
листка, спинного органа и зародышевыхъ ободонекъ.

(Табл. П).

Второй періодъ въ развитіи яйца начинается съ возникно- 
венія нижняго зародышеваго листка (unteres Blatt). Я предпо­
читаю этбтъ терминъ другимъ, такъ какъ понятія о „первичной" 
и „ вторичной “ энтодермѣ у насѣкомыхъ совершенно перепута­
лись, а терминъ-„энтомезодерма“ употребляется иногда для обо- 
значенія тѣхъ случаевъ закладки мезодермы, когда она возни­
каете отъ энтодермы [см. напримѣръ новое изданіе учебника 
K o rsc h e lt’a и H e id e r’a (1910)]. Въ виду этого выраженіе 
„нижній листокъ", особенно когда рѣчь идете о насѣкомыхъ, 
является наиболѣе ‘удобнымъ.

Образованіе этого нижняго листа у изотомы не пріѵрочено къ 
какому-нибудь одному пункту поверхности яйца, а происходить 
подъ всей бластодермой. На рисункѣ 15 изображена часть разрѣза-
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черезъ яйцо вскорѣ послѣ образования бластодермы: мы видимъ 
здѣсь, что мѣстами бластодерма еще однослойна, но, большею 
частью, между поверхностными клѣтками и желткомъ образо­
вался уже второй слой клѣтокъ, и эти нижнія клѣтки, совер­
шенно еще ничѣмъ не отличающіяся отъ поверхностныхъ, и 
являются первыми элементами нижняго листа (ub). Происхож- 
деніе ихъ тоже ясно изъ того же рисунка, такъ какъ на немъ 
мѣстами видны картины дѣленія бластодермической клѣтки на 
двѣ: верхнюю, поверхностную, и нижнюю (tf). Такимъ образомъ, 
нижній листъ возникаете у Isotoma cinerea сейчасъ же послѣ 
образованія бластодермы путемъ раздѣленія ея клѣтокъ- на два 
слоя— верхній,. который нужно считать эктдермой, и нижній, 
т.-е. нижній зародышевый листокъ. Весьма возможно, что по­
мимо дѣленія бластодермическихъ клѣтокъ нѣкоторые изъ. эле- 
ментовъ послѣдняго возникаютъ и путемъ простого выклини­
вания клѣточекъ бластодермы внутрь, тѣмъ болѣе что на моихъ 
препаратахъ попадались иногда картины, которыя легче всего 
было истолковать въ такомъ смыслѣ (см., рис. 15 е). Однако 
такое выклиниваніе, если оно имѣетъ, дѣйствительно, мѣсто, 
тоже должно вызываться дѣленіемъ бластодермическихъ клѣтокъ, 
но уже не въ радіальномъ, а въ тангенціальномъ направлении, 
такъ что мы можемъ, принимая во вниманіе и эту возможность, 
все же сказать, что элементы нижняго листа возникаютъ подъ 
всей поверхностью яйца путемъ дѣленія бластодермическихъ клѣ- 
токъ на два слоя.

Рис. 16 изображаете разрѣзъ чрезъ яйцо, когда этотъ про- 
цессъ уже закончился и мы имѣемъ на поверхности яйца два 
болѣе рѣзко выраженныхъ слоя: эктодерму (eet) и нижній листъ 
(ub). На этой же стадіи, какъ видно и на рисункѣ, впервые 
возникаете болѣе рѣзкое различіе между элементами обоихъ пер- 
вичныхъ зародышевыхъ листовъ, съ одной стороны, и желточ­
ными клѣтками, съ другой: въ послѣднихъ (dz) протоплазма пе­
реполнена въ это время крупными вакуолями, содержащими, 
вѣроятно, продукты резорпціи желтка, и въ силу этого почти 
не окрашивается красками, такъ что рѣзко выдѣляются въ желткѣ 
лишь ядра желточныхъ клѣтокъ. Лежать они частью въ сере- 
динѣ, частью ближе къ краямъ тѣхъ долекъ, на которыя по 
прежнему разбить желтокъ. Клѣтки полового зачатка (g) зани- 
маютъ въ желткѣ прежнее положеніе; количество ихъ нѣсколько 
увеличивается по сравненію со стадіей, изображенной на рис. 14, 
сами же клѣтки сообразно съ этимъ становятся немного меньше 
и по своему внѣшнему виду болѣе похожи на клѣтки зароды-
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шевыхъ листовъ: хотя плазма ихъ тоже довольно сильно вакуо- 
лизирована, но окрашиваются онѣ сильнѣе, почему выдѣляются 
въ желткѣ гораздо рѣзче желточныхъ клѣтокъ. Весь зачатокъ 
принимаете болѣе правильную округлую форму и лежите, какъ 
и на всѣхъ' послѣдующихъ стадіяхъ, ближе къ 'будущими брюш- 

" . ной сторонѣ и заднему концу зародыша.
Описанный мною способъ развитія нижняго листка у нашей 

изотомы рѣзко отличается отъ характернаго для большинства 
насѣкомыхъ, во-первыхъ, отсутствіемъ первичной борозды (ко­
торой здѣсь, конечно, и быть не можете), а, во-вторыхъ, тѣмъ, 
что его возникновеніе не пріурочено къ какому-нибудь опредѣ- 
ленному пункту, а совершается подъ всей поверхностью яйца. 
Пользуясь общепринятой терминологіей, мы можемъ назвать этотъ 
способъ мультиполярнымъ образованіемъ энтодермы, а въ част­
ности смѣшанной деламинаціей [M etschn iko ft (1886)], такъ какъ 
нижній листокъ возникаетъ здѣсь и при помощи дѣленія и при 
помощи выклинивания клѣтокъ внутрь. Однако это явленіе не 
стоите совершенно особнякомъ среди аналогичныхъ ему про- 
цессовъ у другихъ насѣкомыхъ и многоножекъ: по этому же типу 
происходить образованіе нижняго листка („мезодермы") согласно 
H eym ons’y у Gryllotalpa, Phyllodromia (1895) и Scolopendra 
(1901), по K now er’y (1900) у Eutermes., а, судя по краткому 
предварительному сообщенію L ignau  (1911а), быть можете, и у 
Polydesmus. Подробнѣе на вопросѣ о зародышевыхъ листахъ я 
остановлюсь въ концѣ работы, здѣсь же отмѣчу .тишь, что по­
добный способъ возникновенія нижняго .листа въ группѣ Тга- 
cheata я считаю болѣе примитивнымъ (тѣмъ болѣе что и най- 
денъ онъ лишь у довольно низко стоящихъ представителей этой 
группы). Гаструляція съ образованіемъ первичной борозды, какъ 
мнѣ кажется, развилась у насѣкомыхъ (а, быть можете, и всюду 
въ животномъ царствѣ) изъ этого болѣе примитивнаго способа— * 
мультиполярной иммиграціи— въ цѣляхъ сокращенія процесса 
развитія и по чисто механическимъ причинамъ, о чемъ уже пи- 
салъ между прочимъ H eym ons (1895), ошибочно принимавшій 
нижній листъ за мезодерму.

Въ работахъ предшествовавпшхъ авторовъ происхожденіе 
этого нижняго листка описывается неправильно. Miss C laypole 
считаете его за мезодерму и, отмѣчая вполнѣ правильно, что 
этотъ внутренній листъ возникаетъ первоначально подъ всей 
поверхностью яйца, думаете однако, что оба слоя закладываются 
одновременно путемъ выхода клѣтокъ дробленія на поверхность. 
Очевидно, въ ея распоряжении* -не было зародышей съ одно-

2*
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слойной бластодермой, на разрѣзахъ черезъ которые, какъ на 
нашемъ рис. 14, совершенно ясно видно, что въ желтке остается 
въ это время такъ мало клѣтокъ, что нижній листокъ можетъ 
вообще возникнуть только изъ бластодермы. У льянинъ видѣлъ 
и правильно описалъ раздѣленіе бластодермы на два слоя, .но 
называетъ эти два первичные зародышевые листа многослойной 
бластодермой, относя возникновеніе верхняго и нижняго листа 
къ, болѣе поздней стадіи. О многослойности же бластодермы 
пишутъ U zel и P row azek , не останавливаясь на вопросѣ о 
возникновеніи нижняго листка (объ мнимомъ энтодермальномъ 
зачатке въ работахъ всѣхъ этихъ авторовъ я уже упоминалъ).

Интересно отмѣтить, что у Lepisma по H eym ons’y „мезо­
дерма- (т.-е. нашъ нижній листокъ) возникаетъ путемъ отще- 
пленія отъ бластодермы въ двухъ заднихъ третяхъ небольшого 
зародышеваго диска, повидимому, безъ образования борозды и впя- 
чиванья. Къ сожалѣнію; я не могу привести въ какую-либо связь 
съ моими наблюденіями (какъ и вообще съ данными о развитіи 
другихъ насѣкомыхъ) того довольно подробнаго описанія закладки 
зародышевыхъ пластовъ у Campodea, которое даетъ въ своей работѣ 
U zel, настолько она носитъ своеобразный характеръ. Новое изслѣ- 
дованіе этихъ отношеній было бы тѣмъ болѣе интересно, что даль­
нейшие процессы развитія, начиная съ момента закладки'зароды­
шевой полосы, необычайно сходны у Campodea съ нашей изотомой.

Мы остановились на томъ моментѣ въ развитіи, когда поя­
вилось два зародышевыхъ пласта и возникли различія въ харак- 
терѣ клѣтокъ этихъ пластовъ, полового зачатка и желточныхъ. 
На этой стадіи зародышъ имѣетъ уже не круглую, а овальную 
форму съ несколько заостреннымъ однимъ полюсомъ (рис. 16). 
Это явленіе совсѣмъ не отмѣчалось болѣе поздними авторами 
кромѣ У льянина и N ico le t, назвавшаго эту статью „груше- 
виднымъ зародышемъ- . По словамъ У льянина, наблюдавшаго 
развитіе подуръ intra vitam, такая форма получается „благо­
даря стягиванью содержимаго яйца внутри хоріона... вслѣдствіе 
чего содержимое яйца въ двухъ противоположныхъ точкахъ 
отстаетъ отъ оболочки яйца, тогда какъ въ двухъ другихъ про­
тивоположныхъ точкахъ почти соприкасается съ ней" (стр. 4). 
Позже яйцо принимаетъ снова шарообразную форму.

На этой именно стадіи грѵшевиднаго зародыша на его нѣ- 
с-колько заостренномъ полюсѣ начинается образованіе изъ клѣ- 
токъ эктодермы своеобразнаго спинного органа Collembola. Уже

на рис. 16 мы видимъ, что клѣтки эктодермы въ этомъ мѣстѣ 
нѣсколько отличаются отъ сосѣднихъ своими большими размѣ- 
рами въ высоту: это и есть первый зачатокъ спинного органа 
(aDO). Увеличеніе размѣровъ эктодермалъныхъ клѣтокъ этой 
кучки продолжается и дальше, такъ что довольно скоро этотъ 
зачатокъ спинного органа довольно рѣзко выдѣляется среди при- 
мыкающихъ къ нему двухъ слоевъ зародыша (рис. 17). Въ его 
образованіи принимаютъ участіе исключительно клѣтки эктодермы: 
нижній листокъ развитъ первоначально и подъ тѣмъ мѣстомъ, 
гдѣ возникаетъ спинной органъ (какъ и вообще подъ всей по­
верхностью яйца), но затѣмъ его клѣтки здѣсь исчезаютъ. Въ 
однихъ случаяхъ это исчезновеніе происходить очень рано— на 
стадіи, изображенной на рис. 16, гдѣ подъ нервымъ зачаткомъ 
спинного органа элементовъ нижняго листа уже нѣтъ. Въ этомъ 
случаѣ, какъ мнѣ кажется, послѣдніе просто оттѣсняются внизъ 
увеличивающимися въ размѣрахъ клѣтками такого зачатка. Въ 
другихъ случаяхъ нижній листокъ сохраняется подъ этимъ мѣ- 
стомъ дольше, даже на стадіи рис. 17. На послѣднемъ видно 
при этомъ, что .клѣтки нижняго листа подъ самымъ спиннымъ 
органомъ приняли нѣсколько своеобразный видъ: онѣ теряютъ 
здѣсь связь другъ съ другомъ, отделяются и отъ эктодермы и 
лежатъ у самаго желтка, почти внѣдряясь въ него (par). Плазма 
этихъ ставшихъ свободными и уходящихъ, повидимому, въ жел- 
текъ клѣтокъ сильно вакуолизирована, ядро часто имѣетъ видъ 
нѣсколькихъ отдѣльныхъ скопленій, интенсивно окрашивающихся 
борнымъ карминомъ, или же смѣщено къ краю клѣтки.

Истолковать эти картины легче всего въ томъ смыслѣ, что 
эти клѣтки нижняго листа становятся подъ спиннымъ органомъ 
болѣе ненужными и, уходя въ желтокъ, подвергаются дегене- 
раціи. Нельзя не отмѣтить при этомъ сходства ихъ съ давно 
известными у высшихъ насѣкомыхъ образованіями, получившими 
отъ H eym ons’a (1895) имя парацитовъ. Наиболѣе характер- 
нымъ для парацитовъ являются измѣненія въ ядерномъ веществѣ, 
стоящія по F r ie d e r ic h s ’y (1906), который наиболѣе подробно 
занимался подобными элементами, быть можетъ, въ связи съ ихъ 
секреторной деятельностью въ желтке. Парацитовъ описывали 
у зародышей различныхъ отрядовъ насекомыхъ, при чемъ на­
блюдалось ихъ отделеніе отъ самыхъ различныхъ клетокъ (отъ 
бластодермы, желточныхъ, половыхъ, мезодермы и т. д.).

У зародышей изотомы эти парациты наблюдались мною до­
вольно редко, при чемъ почти всегда дело шло объ отде.теніи 
ихъ отъ элементовъ нижняго листка. Такой распадъ последнихъ



—  22 —

а наблюдалъ у зародышей и во время 2-го періода развитія а 
на болѣе позднихъ етадіяхъ съ уже образовавшейся зародышевой 
полосой. Прослѣдить дальнѣйшую судьбу и измѣненія этихъ клѣ- 
токъ мнѣ не удалось, тѣмъ болѣе что крайняя мелкость всѣхъ 
элементовъ у Іаоѣта, cinerea дѣлаетъ ее мало пригоднымъ объ- 
ектомъ для цитологическихъ цѣлей. Я убѣжденъ, однако, что мы 
имѣемъ здѣсь дѣло просто съ явленіями дегенераціи- нѣкоторыхъ 
клѣтокъ. Въ моемъ распоряженіи было нѣсколько зародышей 
явно патологическаго характера какъ до закладки спинного органа, 
такъ и послѣ этого процесса, у которыхъ большая часть клѣ- 
токъ нижняго листа подверглась подобному распаду и имѣла 
видъ парацитовъ. Что я имѣлъ въ этомъ случаѣ дѣло съ несо- 
мнѣнно патологическими случаями, видно изъ того, что на болѣе 
позднихъ стадіяхъ, не смотря на большое количество изелѣдо- 
ванныхъ мною зародышей, я не видалъ ничего подобнаго такимъ 
картинамъ. Изъ этого, какъ мнѣ кажется, можно вывести заклю- 
ченіе, что превращеніе большей части элементовъ нижняго листа 
въ парациты свидѣтельствуетъ о ненормальномъ ходѣ развитія за­
родыша, который скоро при этомъ и погибаетъ, въ маломъ же мас- 
штабѣ этотъ процессъ цмѣетъ мѣсто для уничтоженія ненужныхъ 
болѣе элементовъ, напримѣръ, клѣточекъ нижняго листа подъ 
формирующимся спиннымъ органомъ.

Довольно скоро послѣ перваго появленія зачатка спинного 
органа послѣдній принимаетъ уже вполнѣ готовую форму. По­
добный видъ онъ имѣетъ у зародыша, разрѣзъ черезъ котораго 
изображенъ на рис. 18. Большая часть его поверхности покрыта 
здѣсь, какъ и на предыдущей стадіи, клѣтками двухъ первич- 
ныхъ зародышевыхъ листковъ, а на спинномъ полюсѣ. помѣ- 
щается кучка болѣе крупныхъ, ѵдлиненныхъ клѣтокъ спинного 
органа, глубоко вдающихся въ желтокъ (DO). Границы между 
клѣтками у зародышей этой и слѣдующихъ стадій вплоть до раз­
рыва хоріона обычно не бываютъ видны, такъ какъ въ это же 
время начинается выдѣленіе подъ хоріономъ кутикулярной заро­
дышевой оболочки, благодаря чему7 фиксировка этихъ стадій зна­
чительно хуже предыдущихъ и послѣдующихъ. Крайне рѣзко зато - 
выстѵпаютъ границы между клѣтками и вообще гистологическій 
характеръ всѣхъ элементовъ гораздо яснѣе у зародышей вскорѣ 
послѣ разрыва хоріона, такъ что со строеніемъ спинного органа 
лучше познакомиться по болѣе поздней стадіи.

На рис. 26 изображенъ разрѣзъ черезъ самую верхнюю 
часть такого болѣе поздняго зародыша (относящагося уже къ 
третьему періоду развитія), гдѣ отлично виДенъ и спинной органъ

(DO). Мы видимъ здѣсь, что клѣтки послѣдняго во много разъ 
больше прилегающихъ къ нимъ клѣтокъ эктодермы, продолженіемъ 
которыхъ онѣ какъ бы являются. Каждая клѣтка сильно вытянута - 
въ длину, имѣя болѣе расширенный внутренній конецъ и сильно 
суженный наружный, причемъ эти наружные вытянутые концы 
клѣтокъ спинного органа сходятся другъ съ другомъ въ серединѣ 
его внѣшней поверхности. Внутренніе расширенные концы клѣ- 
токъ заключаютъ въ себѣ по одному довольно крупному ядру; 
плазма ихъ здѣсь сильно вакуолизирована. Напротивъ, ближе 
кнаружи, по мѣрѣ суженія всей клѣтки, эта вакуолизація въ 
плазмѣ иснезаетъ и замѣняется прекрасно выраженными фибрил­
лярными етроеніемъ, такъ что. получается внечатлѣніе, будто 
клѣтки спинного органа по направленію къ периферіи сильно 
суживаются и переходятъ въ пучекъ тонкихъ нитей, среди ко­
торыхъ нельзя различить уже границъ отдѣльныхъ клѣтокъ. 
Такая картина свидѣтельствуетъ, конечно, объ интенсивной .се­
креторной (или экскреторной) дѣятельности спинного органа, 
придавая ему характеръ железы: фибриллярное строеніе удли- 
пенныхъ наружныхъ концовъ клѣтокъ можно объяснить нако- 
пленіемъ въ нихъ направляющагося наружу секрета, который 
вырабатывается, вѣроятно, ближе къ ядру, въ ихъ расширен- 
ныхъ внутреннихъ концахъ, гдѣ плазма имѣетъ много вакуоль.

На- рис. 26, къ которому относится наше описаніе, видно, 
что наружные концы клѣтокъ спинного органа какъ бы выхо- 
дятъ изъ зародыша и выдаются надъ его поверхностью, вступая 
въ связь съ окружающей яйцо оболочкой. Послѣднее характерно 
лишь для болѣе поздней стадіи — уже послѣ разрыва хоріона, 
во время же второго періода развитія и въ частности вскорѣ 
послѣ образованія спинного органа этого еще нѣтъ, и его на­
ружная поверхность составляетъ прямое продолженіе поверхности 
эктодермы, надъ которой онъ отнюдь не выдается (рис. 18). За 
исключеніемъ этого клѣтки спинного органа (DO) и сейчасъ же 
послѣ его полнаго сформированія и вообще во время всего вто­
рого періода развитія (рис. 18, 19, 21, 22) имѣютъ тотъ же 
характеръ, который изображенъ и описанъ нами по болѣе 
поздней стадіи (рис. 26), т.-е. состоятъ каждая изъ болѣе ши­
рокой внутренней части съ сильно вакуолизированной плазмой 
и удлиненнаго наружнаго конца съ фибриллярнымъ строеніемъ, 
хотя границы между этими клѣтками здѣсь большею частью и 
не видны. Нпкакихъ слѣдовъ клѣтокъ нижняго листа, когда-то 
бывшихъ и въ этомъ мѣстѣ, послѣ полнаго сформированія спин­
ного органа подъ нимъ уже не имѣется, клѣтки же эктодермы
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нодходятъ вплотную къ его крайними клѣткамъ. таки что, какъ 
видно на - рис. 18 и другихъ, спинной органъ производитъ 

- впечатлѣніе разросшагося внутрь участка эктодермы, чѣмъ онъ 
въ действительности и является. Что касается, наконецъ, до. 
общей формы этого образованія, то о ней лучше всего свиде- 
тельствуетъ его старое названіе— „шарообразный органъ" (Улья­
нин ъ), хотя эта форма иногда и заменяется формой менее пра- 
вильнаго сфероида.

Сейчасъ же после закладки спинного органа начинается вы- 
деленіе зародышемъ первой кутикулярной оболочки, при чемъ 
последняя выделяется подъ хоріономъ всей поверхностью экто­
дермы. На томъ же разрезе, где спинной органъ достигъ своей 
окончательной величины (рис. 18) и на разрѣзе черезъ сле­
дующую стадію (рис. 19) мы видами., что наружный край экто- 
дермальныхъ клетокъ имеетъ резко выраженный контуръ (аіц), 
при чемъ при окраске по Блохманнѵ Wasserblau интенсивно 
красить эту каемку, какъ она окрашиваетъ на более позднихъ 
стадіяхъ и кутикулярныя зародышевый оболочки. Очевидно, здесь 
мы имеемъ передъ собой возникновеніе такой оболочки, обра­
зующейся какъ продуктъ превращенія наружнаго слоя экто- 
дермальныхъ клетокъ. При разсматриваніи такихъ зародышей въ 
капле спирта можно добиться иногда осторожными надавли- 
ваньемъ иглы на покровное стекло, снабженное восковыми нож­
ками, отде.іенія этой кутикулярной оболочки отъ поверхности 
зародыша, хотя на этихъ стадіяхъ она еще очень плотно при- 
легаетъ къ ней.

Чтобы такое отделеніе могло произойти естественными путемъ, 
поверхность его вслЬдь за образованіемъ на зародыше этой 
кутикулы начинаетъ покрываться множествомъ складокъ и изви- 
линъ, при чемъ первоначально за всѣми этими неровностями 
эктодермы следуетъ и зародышевая оболочка, пока она . совер­
шенно не отделится отъ поверхности зародыша.

Процессъ этотъ начинается съ появленія одной очень глу­
бокой борозды, которая проходить кругомъ всего яйца по его 
меридіану. Какъ видно и на це.томъ яйцѣ и на разрѣзахъ че­
резъ него (рис. 19), эта борозда (f) начинается на спинной сто­
роне яйца, сейчасъ же сзади спинного органа (т.-е. проходить 
съ той стороны лоследняго. которая обращена къ половому за­
чатку— g) и отсюда распространяется по боковыми сторонами 
зародыша, переходя и на его брюшную сторону, т.-е. охваты- 
ваетъ яйцо кругомъ. Брюшную сторону яйца эта борозда пересе- 
каетъ ближе къ ея переднему (удаленному отъ полового зачатка)
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концу, составляя такимъ образомъ примѣрно градусовъ 45 съ 
главной осью яйца, если принять за последнюю длинную ось 
грѵшевиднаго зародыша или (на следующихъ стадіяхъ, когда за­
родыши сталь снова круглыми) прямую линію, идущую отъ спин­
ного органа къ брюшной стороне яйца параллельно половому 
зачатку.

Борозда эта настолько рйзко выражена и настолько хорошо 
заметна и на этой стадіи и на следующихъ (рис. 20, 2.1), что 
невольно напрашивается предположеніе. будто въ связи съ ней 
стоять какіе-нибудь процессы во впутреннемъ развитіи зародыша. 
Однако это предположеніе совершенно неправильно, и после 
разрыва хоріона, когда поверхность зародыша выравнивается, 
отъ этой борозды, какъ и отъ более мелкихъ, не остается и 
следа. Боковыя стороны борозды выстланы клетками и эктодермы 
и нижняго .листка, на дне же ея, какъ видно и на рис. 19, 
обыкновенно имеется одинъ слой эктодермальныхъ клетокъ, такъ 
какъ клѣтки нижняго листка оттесняются здесь въ стороны.

Первоначально эта глубокая меридиональная борозда не ме- 
няетъ положенія спинного органа, рядомъ съ которыми она про­
ходить, однако по мЬре ея дальнейшаго уг.тубленія она увле- 
каетъ съ собой и последній, который мало-по-малу поверты­
вается на довольно значительный ѵголъ отъ своего прежняго 
положенія. Когда процессъ этотъ достигаетъ своего максимума, 
спинной органъ оказывается повернутыми почти на 90°, и его 
внешняя поверхность обращена въ это время уже не наружу, 
а въ полость борозды (рис. 21) и по направленію къ заднему 
концу зародыша (сравни рис. 21 съ рис. 20, где изображенъ 
и половой зачатокъ,—оба относятся къ одному зародышу).

Въ это же время кромѣ описанной выше глубокой меридіо- 
нальной борозды вся поверхность зародыша покрывается мно- 
жеетвомъ складокъ и бороздокъ, заметныхъ отчасти и на раз- 
резахъ (рис. 20, 21, 22). На этой стадіи зародыши совершенно 
непрозраченъ, и разсматриванье его въ капле спирта позволяетъ 
убедиться лишь въ сѵществованіи этой складчатой поверхности, 
не давая никакого представленія о внутреннемъ строеніи. Между 
тѣмъ и до появленія этихъ складокъ и после ихъ исчезновенія, 
когда хоріонъ уже лопнули, при этомъ можно видеть многія по­
дробности внутренняго строенія яйца.

Кутикулярная оболочка зародыша (hi) следуетъ за всеми 
неровностями поверхности яйца, но затѣмъ благодаря появленію 
этихъ складокъ и бороздокъ отделяется' отъ нея и лежитъ сво­
бодно между зародышемъ и хоріономъ (рис. 20, 21, 22). На
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ней въ это время замѣтны всѣ тѣ же возвышенія и углубления, 
какъ и на поверхности эктодермы; заходитъ она и въ углубленіе 
меридіональной борозды, при чемъ Wasserblau по прежнему интен­
сивно окрашиваешь эту уже отдѣлившуюся кутикулу.

Заканчивается второй' періодъ развитія яйца разрывомъ хо- 
ріона и выдѣленіемъ подъ первой зародышевой оболочкой такой же 
второй эмбріональной кутикулы. Къ сожалѣнію, именно для этихъ 
двухъ процессовъ необходимо наблюденіе развитія intra vitam, 
которое мною не было въ свое время произведено, по однимъ 
препаратамъ же трудно уяснить себѣ эти процессы вполнѣ, тѣмъ 
болѣе что и фиксировка- матеріала благодаря наличности двухъ 
оболочекъ (хоріона и первой зародышевой оболочки) оставляете 
желать очень многаго.

На яйцахъ передъ самымъ разрывомъ хоріона (послѣднее 
легко установить потому, что онъ крайне легко разрывается отъ 
легкаго надавливания) поверхность эктодермы столь же неровная 
и зародышевая кутикула (1ц) виолнѣ отдѣлена отъ нея (рис. 23). 
Однако меридиональная борозда (f) здѣсь значительно менѣе глу­
бока, а спинной органъ (DO) занимаете свое прежнее поло- 
женіе, будучи обращенъ внѣшними концами своихъ клѣтокъ уже 
не въ полость борозды, а попрежнему наружу. При этомъ бро­
сается въ глаза, что по сравненію съ его прежнимъ положеніемъ, 
какъ оно изображено напримѣръ на рис. 18, теперь онъ болѣе 
сильно выдается надъ общей поверхностью зародыша. Такія кар­
тины, какъ мнѣ кажется, легче всего истолковать въ томъ смыслѣ, 
что увлеченный бороздою въ боковое положеніе спинной органъ 
снова выпячивается наружу, увлекая за собой отчасти и экто­
дерму со дна борозды, отчего и она замѣтно уменьшается въ 
размѣрахъ. Дать какое-нибудь другое объясненіе этому возвра- 
щенію спинного органа въ прежнее положеніе крайне трудно; 
съ другой стороны, я  вполнѣ убѣжденъ, что описываемая мной 
последовательность стадій является, не смотря на отсутствіе на- 
блюденій intra vitam, вполнѣ правильной- Кромѣ самаго харак­
тера каждой етадіи (напримѣръ большого или меныпаго развитія 
первой зародышевой оболочки, крайней непрочности хоріона не­
задолго до разрыва) я руководствовался и распредѣленіемъ ма- 
теріала въ моихъ пробиркахъ. Стадіи развитія, 'изображенный на 
рис. 18, 19, 20— 21, попадаются всегда вмѣстѣ и въ прибли­
зительно равныхъ количествахъ, стадія же рис. 22 встрѣчается 
лишь среди матеріала, зафиксированнаго на слѣдующій день, при 
чемъ въ немъ преобладающи уже зародыши со сброшеннымъ хо- 
ріономъ, относящіеся къ третьему періоду развитія.

Въ виду этого мнѣ кажется, что выпячиванье спинного 
органа на поверхность даете толчокъ для разрыва хоріона, ко­
торый въ это время становится уже слишкомъ тѣснымъ для за­
родыша. Подъ вліяніемъ выпячиванья давленіе изнутри на хо- 
ріонъ увеличивается, онъ лопается на двѣ половинки и его мѣсто 
занимаете уже вполнѣ образованная въ это время первая кути- 
кулярная оболочка. Если это действительно такъ, то можно по­
нять и назначеніе глубокой меридіональной борозды кругомъ 
яйца, которая была описана нами выше. Болѣе мелкія бороздки 
и складки на поверхности яйца стоятъ несомнѣнно въ связи съ 
отдѣленіемъ первой зародышевой кутикулы, меридіональная же 
борозда имѣетъ помимо этого и спеціальное назначеніе, а именно 
чтобы вывести спинной органъ изъ его нормальнаго положенія, 
отклонивъ отъ него назадъ на 90°, и тѣмъ подготовить ■ его 
обратное выпячиванье на поверхность, а черезъ это и разрывъ 
хоріона. Въ пользу самостоятельнаго назначенія меридіональной 
борозды говорите, какъ мнѣ кажется, и ея болѣе ранняя за­
кладка еще до появленія на поверхности яйца мелкихъ складокъ 
и бороздокъ.

Таково то толкованіе, которое я могу дать тѣмъ картинамъ, 
которыя наблюдались мной на препаратахъ, и такъ я пред­
ставляю себѣ причины, вызывающія разрывъ хоріона въ концѣ 
второго періода развитія яйца. Долженъ еще разъ подчеркнуть, 
что все это основано не на прямомъ наблюденіи, а на косвен- 
ныхъ данныхъ, почему для окончательнаго рѣшенія этого во­
проса и провѣркй моего взгляда необходимо наблюденіе intra 
vitam. Къ сожалѣнію, въ работахъ моихъ предшественниковъ, 
наблюдавшихъ развитіе на живомъ матеріалѣ, всѣ данныя объ 
этомъ періодѣ развитія очень скудны и большею частью ошибочны.

Интересно здѣсь же отмѣтить, что если мои соображенія 
правильны, то разрывъ хоріона у нашихъ зародышей происхо­
дите не чисто механическимъ путемъ благодаря росту зародыша 
и пассивному давленію на хоріонъ изнутри, а вызывается активною 
дѣятельностью самого зародыша, который продѣлываете для этого 
во время развитія рядъ спеціальныхъ процессовъ (образованіе 
меридіональной борозды, смѣщеніе спинного органа, его выпя­
чиванье наружу). Это можно' сопоставить съ взглядомъ K au tsch ’a 
(1909), что переворачиванье зародыша у пауковъ (аналогичное же 
явленіе имѣется и у зародышей Isotoma) нельзя объяснить ме­
ханическимъ давленіемъ, какъ это утверждали M on tgom ery  
(1909),— взглядъ, который K au tsch  доказали недавно и путемъ 
опытовъ надъ зародышами (1910 Ь).
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Во время выпячивания спинного органа передъ разрывомъ 
хоріона на поверхность, т.-е. на стадіи, изображенной на рис. 22, 
наблюдается снова образованіе парацитовъ, о которыхъ мы го­
ворили раньше. На разрѣзахъ черезъ такихъ зародышей эти де- 
генерирующія клѣтки обыкновенно бываютъ замѣтны въ желткѣ 
около самаго спинного органа и исчезающей меридіональной бо­
розды (рис. 22 par). Вѣроятно, часть элементовъ со дна по- 
слѣдней не выпячивается на поверхность при начинающемся вы­
равнивании поверхности зародыша, а распадается на отдѣльныя 
клѣтки, которыя уходятъ въ" желтокъ и подвергаются тамъ деге- 
нераціи. Къ этимъ клѣткамъ со дна меридіональной борозды при­
соединяются и другія, большею частью, изъ ближайшихъ же 
окрестностей спинного органа, которыя испытываютъ ту же 
участь, т.-е. уходятъ въ желтокъ и погибаютъ тамъ. На слѣ- 
дующихъ стадіяхъ парацитовъ въ желткѣ близь спинного органа 
уже не бываетъ видно.

Хоріонъ разрывается на двѣ равныя половинки, которыя, 
какъ это уже описано предыдущими авторами (N icole t, Улья- 
нинымъ, ЦяеГемъ), расходятся подъ напоромъ первой заро­
дышевой кутикулы и остаются въ концѣ концовъ на ней. въ видѣ 
двухъ шляпокъ. Зародышевая кутикула расправляется, всѣ складки 
и углубленія, бывшія на ней до того исчезаютъ и между ней и 
зародышемъ появляется довольно большой промежутокъ. На на- 
шемъ рис. 23 изображена первая стадія третьяго періода раз- 
витія, у которой хорошо видна и эта зародышевая оболочка (1ц) 
и сидящія на ней другъ противъ друга половинки хоріона 
(ch), имѣющія форму двухъ приплюснутыхъ шляпокъ. Послѣднія 
остаются въ такомъ видѣ на наружной зародышевой оболочке 
во время всего третьяго и четвертаго періода развитія вплоть 
до вылупленія зародыша изъ яйца. Никакихъ. выростовъ на 
наружной зародышевой кутикуле, подобныхъ наблюдавшимся у 
другихъ Collembola (Xicolex, У льянинъ и др.), у Ьойт а  
сіжгеа не имѣется: эта оболочка у нея совершенно гладкая и 
безструктурная.

Рис. 23 парисованъ при томъ же увеличеніи, что и внѣшній 
видъ яйца и первыхъ стадій дробленія на рис. 1— 5 (3 0 0 :1 ); 
сравненіе его съ ними ясно показываетъ, что благодаря раз­
рыву хоріона яйцо, окруженное теперь ужъ кутикулярной за­
родышевой оболочкой, сильно увеличивается въ размерами. Н е­
которую долю_ этого увеличенія у моего матеріала нужно отнести, 
впрочемъ, на вліяніе фиксирующей жидкости и спирта, такъ 

- какъ по измѣреніямъ У льянина, сдѣланнымъ на живомъ мате-

ріалѣ, это увеличеніе немного меньше (у одной формы, напр., 
съ 0,2 ш т. всего до 0,28 т т . ) .  Въ виду этого я не привожу 
здѣсь своихъ цифръ.

Во время разрыва хоріона выдѣляется и третья оболочка за­
родыша— вторая зародышевая кутикула. Передъ самымъ разры- 
вомъ хоріона (рис. 22) ея еще нѣтъ, на всѣхъ же следующими 
стадіяхъ она хорошо замѣтна какъ на тотальныхъ препаратахъ 
(рис. 23), такъ и на разрѣзахъ (рис. 24, 25)— h2. Эта оболочка 
лежитъ между наружной кутикулой и зародышемъ, прилегая 
болѣе тѣсно къ послѣднему; она такая же безструктурная, зна­
чительно тоньше первой и такъ же окрашивается Wasserblau.

По наб.поденіямъ У льянина и Miss C laypo le  эта вторая 
зар(>дышевая кутикула выделяется подобно первой всей поверх­
ностью зародыша. На стадіяхъ, предшествующихъ разрыву хо- 
ріона, когда первая оболочка уже отделилась (рис. 20, 21, 22), 
я не наблюдалъ въ поверхностномъ слое эктодермальныхъ кле- 
токъ такой же красившейся Wasserblau каемки, какая была 
заметна передъ отделеніемъ первой кутикулы (рис. 18, 19 аіц). 
Впрочемъ, въ этомъ, быть можетъ, была виновата не особенно 
хорошая фиксировка всехъ элементовъ на этихъ стадіяхъ.

Сбрасываньемъ хоріона второй періодъ развитія яйца за­
канчивается. Его продолжительность значительно больше про- 
долаштельности перваго періода и равна приблизительно 4 сут­
ками (какъ устанавливаетъ и L em oine для Anuropliorus laricis). 
Первыя стадіи третьяго періода развитЦ наблюдались мной че­
резъ 5 дней после откладки яицъ.

Данныя обо всехъ этихъ процессахъ въ работахъ предыду­
щихъ авторовъ очень неполны и часто неясны. У льянинъ пра­
вильно описываетъ образованіе кутикулярныхъ оболочекъ, складки 
на поверхности зародыша, которыя предшествуютъ отделенію 
первой изъ нихъ, разрывъ хоріона и следующее за этимъ уве- 
личеніе размеровъ яйца. Однако, по его описанію, первая за­
родышевая оболочка выделяется еще до закладки спинного органа, 
который возникаетъ въ виде ватика кругомъ углубленія бласто­
дермы, подъ которыми образуется и нижній зародышевый ин­
дюки. Рисунокъ, иллюстрирующій это описаніе (табл. У, рис. 7), 
изображаете ту же картину, что и наши рис. 20, при чемъ 
углубленіе бластодермы есть ничто иное, какъ меридіональная 
борозда, а уже задолго до того образованнаго спинного органа
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на неыъ вообще и быть не можетъ въ силу того, что онъ ви- 
денъ лишь на разрѣзахъ, проходящихъ ближе къ серединѣ яйца 
(какъ на нашемъ рис. 21). Сравненіе этого рисунка въ работѣ 
У льянина съ нашими рис. 20 интересно и въ другомъ отно- 
шеніи: изъ него можно съ несомнѣпностью убѣдиться, что Улья- 
нинъ принимали за лежащій, по его описанію, въ серединѣ желтка 
зачатокъ средней кишки просто половой зачатокъ.

L em oine также описываетъ спинной органъ и обѣ кутику­
лярныя оболочки, но его описаніе почти сплошь ошибочно: такъ, 
по L em oine’y первая зародышевая оболочка („membrane amnio- 
tique“) клѣточная и соотвѣтствуетъ амніону и серозѣ насѣко- 
мыхъ; со спиннымъ органомъ она связана при помощи особаго 
аппарата „ampoule amniotique", которая образуется выпячи- 
ваньемъ элементовъ гипобласта и т. д. Меридіональную борозду 
онъ считаетъ за бластопоръ, на днѣ котораго происходить обо- 
собленіе нижняго зародышеваго листа.

Изъ болѣе позднихъ работъ данныя W h e e le r’a, U zel’a и 
P ro w azek ’a очень кратки и вносятъ мало существенно новаго, 
хотя оба первыхъ установили впервые плотную закладку спин­
ного органа. Miss C laypole останавливается на всѣхъ этихъ 
процессахъ наиболѣе подробно. Закладка спинного органа и его 
строеніе описывается въ ея работѣ въ общемъ вполнѣ согласно 
и съ моими описаніемъ, но о парацитахъ она ничего не упо- 
минаетъ. Не упоминается совершенно и о глубокой меридіо- 
нальной бороздѣ, смѣщеніи спинного органа и его обратномъ 
Выпячиваньи на поверхность, точно также какъ не останавли­
вается Miss C laypo le  и на процессѣ разрыва хоріона. Съ 
другой стороны, по ея оиисанію, еще до образованія тѣхъ двухъ 
кутикулярныхъ обо.точекъ, которыя описаны и мною и предше­
ствующими авторами („first and second crenated membrane" no 
ея термпнологіи), поверхностью зародыша выДѣляется еще одна 
оболочка— „preparatory membrane". Впрочемъ, Folsom  не под­
тверждаете существованія послѣдней у Anurida.

Веѣмп прежними акторами эти кутикулярныя оболочки обоз­
начались какъ бластодермическія, этотъ же терминъ употре­
бляется и Miss C laypole, хотя она вполнѣ правильно разсма- 
триваетъ поверхностный клѣтки зародыша на этихъ стадіяхъ, 
какъ эктодерму. Въ этомъ случаѣ подобный термпнъ, конечно, 
непримѣнимъ, почему я нмъ и не пользовался, хотя, съ другой 
стороны, не можетъ быть сомнѣнія въ томъ, что эти зароды­
шевый кутикулы у Collembola вполнѣ соотвѣтствуютъ бластодер­
мическими оболочками многихъ Arthropoda, у которыхъ большая
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часть яйца покрыта бластодермой, а зародышевые листки раз­
виты лишь въ одной строго опредѣленной части яйца. Къ зна- 
ченію этихъ зародышевыхъ оболочекъ мы еще вернемся въ концѣ 
работы.

У. Третій періодъ развитія. —Закладка и дифференци- 
ровка зародышевой полосы, переворачиванье зародыша.

(Табл. II, III, IV).

Третій періодъ развитія начинается сейчасъ асе вслѣдъ за 
сбрасываньемъ хоріона закладкой и постепенной дифференцп- 
ровкой зародышевой полосы; во время него закладываются всѣ 
конечности и происходить переворачиванье зародыша, мѣняю- 
щаго свое первоначальное дорзальное пскривленіе на вентральное. 
Продолжительность этого иеріода, провести границу между ко­
торыми и послѣднимъ періодомъ уже довольно трудно, болѣе или 
менѣе одинакова съ продолжительностью второго періода раз- 
витія, т.-е. равна приблизительно 4 сутками.

Вполнѣ соглашаясь съ замѣчаніемъ C a r r ie r e ’a (1897), что 
„die Zahl und die Leichtigkeit oder Scharfe der Abgrenzung 
von Entwicklungsstadien bei Embryonen steht bekanntlich im 
umgekehrten Verhaltniss zur Menge des verfiigbaren Materials" 
(S. 299), я все же нахожу болѣе удобными разбить и этотъ 
періодъ развитія и четвертый на рядъ стадій, по которыми и 
вести дальнѣйшее описаніе. Хотя благодаря большому количеству 
имѣвшагося у меня матеріала почти между всѣми этими ста- 
діями имѣются переходы, но подобный способъ изложенія зна­
чительно упрощаетъ дѣло, такъ какъ въ это время зародыши 
имѣютъ уже болѣе слоашое строеніе. Стадіи я обозначаю отдѣль- 
ными буквами, внѣшній же видъ ихъ изображенъ на рис. 23 
(Табл. II) и 27— 36 (Табл. III).

Стадія А. Наружный видъ самой молодой изъ имѣвшпхся 
у меня стадій этого періода изображенъ на рис. 23. Здѣсь 
прежде всего бросается въ глаза, что кругомъ всего яйца уже 
заложена зародышевая полоса, примыкающая своими перед­
ними и задними концами къ спинному органу (DO). На этой 
зародышевой полосѣ дифференцированы го.товныя лопасти (К1), 
лежащія сейчасъ же подъ спиннымъ органомъ, и 4 первыхъ 
сегмента (segm), задняя же половина ея имѣетъ еще видъ не- 
сегментированнаго тяжа, доходящаго тоже до спинного органа. 
Эти первые сегменты являются сегментами ротовыхъ органовъ
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и первымъ груднымъ, что можно установить путемъ сравненія 
этой стадіи съ послѣдующимн.

Однако не вся поверхность яйца покрыта зародышевой по- 
/  лосой: уже на тотальныхъ препаратахъ изъ такихъ зародышей, 

съ одного изъ которыхъ сдѣланъ и нашъ рис. 23, хорошо видно, 
что она охвагываетъ всю брюпіную сторону зародыша и обра- , 
зуетъ на его передней и задней сторонѣ ближе къ спинному 
органу расширенія (для головныхъ лопастей и хвостового конца), 
боковыя же стороны яйца свободны отъ нея и кажутся цоэтому 
свѣтлѣе. Вполнѣ ясное представленіе обо всѣхъ этихъ отноше- 
ніяхъ даютъ однако лишь поперечные разрѣзы черезъ зародыша 
въ родѣ изображенныхъ на рис. 24 и 25.

На рис. 25 представленъ разрѣзъ, прошедшій черезъ спинной 
органъ и половой зачатокъ (g) и пересѣкшій зародышевую полосу 
на брюшной сторонѣ яйца, гдѣ она еще не сегментирована, при 
чемъ на немъ замѣтно рѣзкое различіе между клѣтками зароды­
шевой полосы и клѣткамп боковыхъ сторонъ яйца выше нея.— Въ 
области первой мы видимъ два слоя. цилиндрическихъ клѣтокъ, 
отдѣленныхъ рѣзкими границами другъ отъ друга: наружный слой 
является эктодермой (ect), внутренній нредставляетъ изъ себя 
нижній листокъ (ub). Напротивъ, на боковыхъ сторонахъ заро­
дыша между зародышевой полосой и спиннымъ органомъ эле- 
ментовъ нижняго листа, въ отличіе отъ предыдущихъ стадій вто­
рого періода развитія, нѣтъ совершенно; эктодерма здѣсь имѣется, 
но представлена не цилиндрическими, а плоскими клѣтками (he), 
которыхъ относительно гораздо меньше, чѣмъ въ области заро­
дышевой полосы.

Рис. 24 изображаешь разрѣзъ черезъ переднюю часть заро­
дыша: спинного органа здѣсь уже нѣтъ, а въ его верхней части 
(К1) мы встрѣчаемъ не плоскія эктодермальныя клѣткн, а снова 
высокія цплпндрическія и подъ ними слой подобныхъ же элемен- 
товъ нижняго листка: это попавшая въ разрѣзъ часть головныхъ 
лопастей. На нижней части нашего рисунка мы видимъ эти же 
два слоя, но съ суженіемъ по серединѣ и въ видѣ двухъ высту- 
повъ по бокамъ отъ него (segm), такъ какъ разрѣзъ этотъ про- 
шелъ черезъ одинъ изъ сегментовъ зародышевой полосы. Боковыя 
расширенія такого сегмента даютъ на слѣдующихъ стадіяхъ вы­
росты для начинающпхъ образовываться конечностей. Небольшой 
промежутокъ между головными лопастями и брюшной частью 
зародышевой полосы покрытъ и на этомъ разрѣзѣ такими же 
плоскими эктодермальными клѣтками безъ подстилающнхъ ихъ 
элементовъ нижняго листа, какъ боковыя стороны зародыша на

рис. 25. На поперечныхъ разрѣзахъ черезъ самый задній конецъ 
зародыша, какъ легко видно по его внѣшнему виду (рис. 23), мы 
совсѣмъ не встрѣтимъ этихъ плоскихъ эктодермальныхъ клѣтокъ, 
такъ какъ тутъ все яйцо окружено двумя слоями зародышевой 
полосы.

Словомъ, на этой стадіи появляется рѣзкое различіе между 
зародышевой полосой, занимающей всю переднюю н заднюю и 
брюшную сторону средней части яйца, и боковыми сторонами 
его: первая состоитъ по прежнему изъ двухъ зародышевыхъ 
слоевъ, боковыя ate стороны покрыты лишь плоскими эктодер­
мальными клѣтками, которыя, такимъ образомъ, на разрѣзахъ, 
прошедшихъ черезъ середину яйца, покрываютъ все его верхнее 
нолушаріе (рис. 25). Въ дальнѣйшемъ я буду пользоваться для 
этихъ клѣтокъ терминомъ „ Hiillenectoderm которымъ H irs 'c lile r  
(1909 b) обозначаешь у Donacia зачатокъ серозы въ отличіе отъ 
Keimectoderm для зародышевой полосы и амніона, такъ какъ, 
какъ мы увидимъ дальше, эти нлоскія клѣтки эктодермы внолнѣ 
соотвѣгствуютъ серозѣ насѣкомыхъ. Замѣчу, что термпнъ этотъ, 
вно.інѣ пригодный для Collembola, такъ какъ ихъ Hiillenectoderm 
дѣйствительно эктодерма, по отношенію къ Pterygota должепъ 
быть передѣланъ въ Hiillenblastoderm, потому что H irsc li le r , 
давая его, нонималъ подъ эктодермой бластодерму, присоединяясь 
къ взгляду H eym ons’a на желточныя клѣтки, какъ на энтодерму: 
послѣдній ate взглядъ, о чемъ мы подробнѣе будемъ говорить 
дальше, врядъ ли можешь теперь поддерживаться.

Онисанныя отношенія позволяютъ составить представленіе 
о томъ, какъ закладывается зародышевая полоса. Очевидно, 
она возникаетъ путемъ болыпаго скопленія клѣтокъ и экто­
дермы и нижняго листка въ той довольно значительной части 
поверхности яйца, которая бываетъ покрыта ею: это бблыпее 
скопленіе клѣтокъ въ области зародышевой полосы достигается 
тѣмъ, что часть эктодсрмаіьныхъ клѣтокъ и всѣ элементы ниж- 
няго листка съ боковыхъ сторонъ зародыша мигрируютъ или 
на брюшную сторону или къ переднему и заднему концу яйца, въ 
результатѣ чего его боковыя стороны и оказываются покрытыми 
лишь тонкимъ слоемъ плоскихъ эктодермальныхъ клѣтокъ— такъ 
называемой HiilleHectoderm. Эту мпграцію клѣтокъ нижняго листка 
(„ мезодермы “) при образованіи зародышевой полосы отмѣчаетъ 
въ своей работѣ и Miss C laypole. Совершенно аналогично воз­
никаетъ зародышевая полоса по U zel’io и у Campodea, гдѣ тоже 
происходишь, какъ онъ выражается, стягиванье бластодермы въ 
одно полушаріе яйца, гдѣ и возникаетъ зачатокъ зародышевой



полосы, скоро занимающей 2/з поверхности яйца. Подобное же 
стягпванье элементовъ уже не зародышевыхъ листковъ, а бласто­
дермы имѣетъ мѣсто и при образованій зародышевой полосы 
нѣкоторыхъ Pterygota: это отмѣчаетъ, напримѣръ, K now er
(1900) у Eutermes. Въ другихъ случаяхъ, однако, зародышевая 
полоса высшпхъ насѣкомыхъ возникаетъ иначе, а именно путемъ 
сліянія другъ съ другомъ особыхъ Bildungscentren, что, иовп- 
дпмому, характерно для Orthoptera [Х олодковскій (1891), 
W h ee le r  (1893), H eym ons (1895)].

Если мы сравпимъ описанную памп стадію А съ послѣдней 
стадіей второго неріода, то различіе между ними является до­
вольно болынимъ. Помимо того, что вся поверхность зародыша 
усиѣла совершенно выравняться, такъ что отъ прежнпхъ складокъ 
и бороздъ не осталось и слѣда, и что путемъ стягиванья клѣтокъ 
возникла зародышевая полоса, мы находимъ па ней кромѣ голов- 
ныхъ лопастей уже 4 сегмента. Очевидно, здѣсь имѣется про- 
бѣлъ, п нашей стадіп А въ дѣйствнтельности предшедствуетъ 
еще одна стадія, отсутствующая въ моемъ матеріалѣ. Въ рабо- 
тахъ U zel’a и P ro w a zek ’a имѣется совершенно опредѣленное 
указаніе, что у наблюдавшихся ими зародышей имѣлась стадія 
съ заложенными головными лопастями и сегментомъ мандпбулъ, 
при чемъ остальная зародышевая полоса^ была еще не сегменти­
рована. Эта стадія, очевидно, и является недостающпмъ связую- 
щимъ звеномъ между стадіей А и концомъ второго періода 
развитія.

Такъ какъ характеръ спинного органа не мѣняется во время 
всего третьяго періода развитія, то мы можемъ описать его здѣсь же 
при стадіи А. Во время второго періода развнтія наружная по­
верхность этого органа была, какъ мы уже отмѣчали, совершенно 
гладкая и составляла прямое продолженіе поверхности эктодермы, 
теперь же мы имѣемъ иную картину (рис. 26). Характеръ его 
клѣтокъ сохраняется прежнимъ (вакуолизированная внутренняя 
часть п фибриллярная наружная), но послѣ разрыва хоріона 
наружные концы этихъ клѣтокъ выдаются надъ поверхностью 
Htlllenectoderm и переходятъ какъ бы въ пучекъ тонкихъ нитей, 
который затѣмъ расширяется, принимая грибовидную форму, п 
встунаетъ въ связь съ одной изъ кутикулярныхъ оболочёкъ за­
родыша. Какъ общее правило, такая связь устанавливается между 
спиннымъ органомъ и второй зародышевой кутикулой (h2), какъ 
это видно на рис. 23 и 25. Однако, иногда попадаются заро­
дыши, у которыхъ такое выдающееся надъ поверхностью экто­
дермы грибовидное продолженіе клѣтокъ спинного органа доходить
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и до наружной зародышевой оболочки (1ц) п плотно прикрѣ- 
пляется къ ея внутренней поверхности, соединяя съ ней, такимъ 
образомъ, всего зародыша (рпс. 26). Впрочемъ, подобное явленіе 
наблюдалось значительно рѣже.

Если прибавить, что какъ фибрилли въ наружныхъ концахъ 
клѣтокъ спинного органа, такъ особенно и этотъ грибовидный 
наружный выростъ его интенсивно окрашиваются Wasserblau, то 
можно считать все это явленіе результатомъ той же интенсивной 
секреторной или экскреторной дѣятельности спинного органа, о 
которой мы уже говорили. Вещество, вырабатывающееся въ его 
клѣткахъ, выходить наружу, имѣя видь пучка, вѣроятно, клей- 
кихъ нитей, составляющихъ какъ бы продолженіе клѣтокъ спин­
ного органа, и приклеивается къ внутренней, а въ случаѣ очень 
сильнаго его выдѣленія и къ наружной оболочкѣ зародыша. Дать 
иное объясненіе этимъ картинамъ, какъ мнѣ кажется, довольно 
трудно.

Стадія В. На этой стадіи зародышевая полоса окружаетъ 
все яйцо, какъ и на стадін А, и является, такимъ образомъ, еще 
совершенно выпуклой. Однако, какъ можно видѣть уже по внѣш- 
нему виду зародышей этой стадіи (рис. 27), въ нихъ произошли 
нѣкоторыя измѣненія. Рядомъ съ нижнпмъ краемъ головныхъ 
лопастей (К1) нмѣются зачатки антеннъ (ant), которыхъ не было 
на предыдущей стадіп и которые образуются здѣсь, какъ и у 
другихъ насѣкомыхъ, отдѣленіемъ отъ нижняго или задняго края 
этихъ лопастей. Сегментовъ на зародышевой полосѣ больше и 
они гораздо рѣзче выражены благодаря тому, что на нихъ на- 
чинаютъ выростать конечности. Обычно на этой стадіи зародышъ 
имѣетъ за антеннами уже 6 хорошо сформированныхъ сегмен­
товъ, каждый изъ которыхъ снабженъ зачатками конечностей 
въ видѣ двухъ боковыхъ выростовъ, рѣзко выдѣляющихся на 
такихъ тотальныхъ препаратахъ, съ одного изъ которыхъ сдѣ- 
ланъ рис. 27. Очевидно, эти придатки на нашемъ рисункѣ 
являются мандибулами (md), первой и второй парой максиллъ 
(шхі и шх2) и тремя парамп грудныхъ ножекъ (tip—th3). На 
зародышахъ, которые относятся къ началу этой стадіи, обыкно­
венно бываетъ видно всего лишь 5 сегментовъ, такъ какъ по- 
слѣдній грудной еще слитъ съ несегментпрованной задней поло­
виной зародышевой полосы: сагитальный разрѣзъ черезъ такого 
именно зародыша изображенъ на рис. 38. Въ желткѣ близъ этой 
несегментпрованной части зародыша лежитъ по прежнему половой 
зачатокъ (g); поверхность яйца тамъ, гдѣ она не занята заро­
дышевой полосой, какъ и на стадіи А, покрыта плоскими экто-
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дермалышмп клѣтками, которыя мы назвали Hiillenectoderm 
(рис. 39 he).

Элементы нижняго листа (ub) по прежнему имѣются повсюду 
подъ эктодермой (ect) зародышевой полосы (рис. 38), • но онъ 
не остается вездѣ однослойными, какъ на стадіи А и во время 
второго пері^да развптія, а образуете въ сформировавшихся уже 
сегментахъ сомиты. На поперечномъ разрѣзѣ черезъ зародыша, 
прошедшемъ черезъ одинъ изъ его сегментовъ (рис. 39), мы 
видимъ, что въ средней части зародышевой полосы нижній 
листъ по прежнему однослоенъ, въ боковыхъ же частяхъ, изъ 
которыхъ растутъ конечности, его клѣтки располагаются въ два 
слоя, образуя замкнутые пузырьки, т. е. сомиты (so). Такими 
образомъ, въ каждомъ сегментѣ на этой стадіи пмѣется по парѣ 
сомитовъ, лежащихъ надъ выростающими изъ пего конечностями, 
при чемъ между сомитами одного сегмента проходить, связывая 
ихъ другъ съ другомъ, одинъ слой клѣтокъ нижняго листа (isb). 
Этотъ однослойный мостики между первичными сегментами, имѣю- 
щійся и у зародышей Pterygota, играете въ дальнѣйшемъ инте­
ресную роль, являясь однимъ изъ зачатковъ средней кишки.

Образованіе сомитовъ у Isotoma сіпегеа происходить но тому 
же типу, какъ у многихъ Orthoptera [H eym ons (1895)], у Scolo- 
pendra (Heym ons (1901)] и у нѣкоторыхъ другихъ Arthropoda, 
когда такой первичный сегменте возникаетъ путемъ превращенія 
однослойной пластинки нижняго листа (или мезодермы авторовъ) 
въ двуслойную, чѣмъ бы эта двуслойность не достигалась (дѣле- 
ніемъ клѣтокъ и расхожденіемъ ихъ другъ отъ друга пли заги- 
баніемъ краевъ— что большею частью трудно точно установить). 
Этотъ способъ возппкновенія сомитовъ еще до захожденія ихъ 
въ конечности, какъ мнѣ кажется, примитивнѣе тѣхъ отношеній, 
которыя были описаны H eym ons’oMb (1891) и Х олодковскпмъ 
(1891) у Blattidae, когда сомите, увлеченный въ ножку, еще 
открыть со стороны желтка. Послѣдній способъ, вѣроятно, воз- 
никъ, какъ модификаціц перваго, благодаря болѣе раннему выро- 
станію конечностей или болѣе поздней закладкѣ сомитовъ. Инте­
ресно отмѣтить, что у Lepisma по наблюденіямъ H eym ons’a 
сомиты закладываются, какъ у Blattidae.

Стадія С характеризуется прежде всего тѣмъ, что зароды­
шевая полоса, охватывающая по прежнему яйцо, уплощается съ 
брюшной стороны, что является началомъ ея впячиванья и начи­
нающимся переворачиваньемъ зародыша. Это уплощеніе зародыша 
распространяется съ сегмента первыхъ максиллъ по третій грудной 
сегменте (рис. 28). На этомъ рисункѣ, изображающемъ цѣлаго
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зародыша, мы видимъ, что усики и конечности значительно уве­
личились въ своихъ размѣрахъ; послѣднее особенно замѣтио, 
если разсматривать зародыша не съ боку, а съ брюшной сто­
роны, осторожно вращая его подъ покровными стекломъ (рис. 29). 
Новообразованіямп здѣсь являются, во первыхъ, дифференцировка 
перваго брюшного сегмента (Abd4) сзади третьей пары ножекъ, 
за которыми до самаго спинного органа (DO) тянется еще не- 
сегментированная зародышевая полоса, и, во вторыхъ, верхняя 
губа (lbr). Послѣдняя возникаетъ, какъ видно на этихъ двухъ 
рисункахъ, подобно ея обычной закладкѣ у насѣкомыхъ, въ видѣ 
непарнаго выроста между обѣпмп головными лопастями (К1) у ихъ 
нижней или задней границы. На сагитальныхъ разрѣзахъ (рис. 40) 
ясно видно, что вслѣдъ за эктодермой въ образованіи labrum 
принимаютъ участіе и элементы нижняго листа, не участвующее 
въ образованіи сомитовъ. Эамѣтпмъ, что на этой стадіи нра- 
вильнѣе было бы говорить еще не о верхней губѣ, а объ общемъ 
зачаткѣ clypeus и labrum, какъ это и дѣлаетъ въ своемъ пред- 
варительномъ сообщеніи H offm ann, такъ какъ clypeus отдѣляется 
отъ верхней губы позже. Однако, вообще не останавливаясь въ 
этой работѣ особенно подробно на развитіи внѣшней формы тѣла, 
я не буду дѣлать здѣсь этого различія между Clypeo-Labrumanlage, 
какъ называете его H offm ann, и просто labrum.

Рис. 29, изображающей большую часть зародышевой полосы 
съ брюшной стороны (какъ бы en face), интересенъ еще въ 
одномъ отношеніи. Изъ него видно, во-первыхъ, что антенны 
лежать на этой стадіи латералыіѣе всѣхъ другихъ конечностей 
и нѣсколько ниже верхней губы, т.-е. посторально. ІІослѣднее 
является правиломъ для Pterygota, и для Collembola отмѣчалось 
уже F o lsom ’oMb и H offm ann’oMb. Интереснѣе, однако, совер­
шенно ясное изъ этого рисунка отсутствіе у зародышей пашей 
пзотомы какпхъ-либо придатковъ между антеннами и мандибулами, 
т.-е. рудиментовъ интеркалярнаго сегмента. Не видно ихъ и па 
слѣдующей стадіи— D, и вообще, особенно внимательно отнесясь 
къ этому вопросу, я убѣдился, что этихъ образованій нѣтъ ни 
на одной стадіи развитія у Isotoma cinerea. Между тѣмъ у 
Anurida m aritm a  всѣ изслѣдовавшіе ея развптіе, начиная съ 
W h e e le r’a, отмѣчаютъ наличность придатковъ ннтеркалярпаго 
сегмента; найдены послѣдніе и у Tomoeerus vulgaris H offm an- 
п’омъ, а, быть можетъ, имѣются также у Sminthurus fuscus 
(? Lem oine: парная закладка верхней губы). Однако, Ргоѵѵа- 
zek не нашелъ этихъ придатковъ у изслѣдованпаго пмъ вида 
Isotoma. Въ виду рудиментарнаго характера этихъ образованій



— 38 —

вполнѣ понятно, впрочемъ, что они могутъ то присутствовать, 
то отсутствовать даже у довольно близкихъ формъ. Отмѣтимъ, 
что у Campodea придатки интеркалярнаго сегмента имѣются 
(Uzel), у Lepisma отсутствуютъ (Heymons); такъ же обстоитъ 
дѣло и у Chilopoda: у GeopMus они, повидимому, существуютъ 
[Зограф ъ (1883) — Uzel], у Scolopendra же по H eym ons’y
(1901) ихъ нѣтъ.

Вмѣстѣ съ зачаткомъ верхней губы закладывается и stomo- 
daeum, котораго до сихъ поръ у зародыша еще не имѣлось. 
Оно особенно хорошо замѣтно на сагитальныхъ разрѣзахъ (рис. 40 
std), при чемъ мы видимъ здѣсь, что эктодермальное впячиванье 
для него находится сейчасъ же подъ верхней губой (lbr) и не 
достигаетъ до поверхности желтка; на этой стадіи между дномъ 
stomodaeum и желткомъ есть еще слой элементовъ нижняго листа 
(ub), переходящій затѣмъ въ скопленіе клѣтокъ нижняго же листа 
внутри labrum. ■ Ничего особеннаго въ этой закладкѣ передней 
киптки по сравненію съ другими насѣкомыми здѣсь не имѣется.

На подобныхъ же сагитальныхъ разрѣзахъ, а также и на 
поперечныхъ (рис. 41) хорошо видно, что сомиты (so) заходятъ 
уже въ сильно выросшія конечности. Со стороны желтка пер­
вичные сегменты замкнуты и соединяются въ каждомъ сегментѣ 
однослойнымъ мостикомъ клѣтокъ нижняго листа (isb). Въ антен- 
нахъ на этой стадіи тоже прекрасно видны заходящіе въ нихъ 
сомиты антеннальнаго сегмента; что касается до послѣднихъ въ 
лишенномъ конечностей интеркалярномъ сегментѣ, то я нашелъ 
рудименты ихъ тамъ лишь на значительно болѣе поздней стадіи (Е).

Такимъ образомъ, подобно Orthoptera и Odonata (у послѣд- 
нпхъ— H eym ons (1896а)] и лепизмѣ, у нашей изотомы, и, какъ 
видно по рисункамъ въ работѣ F o lsom ’a, у Anurida, а, вѣро- 
ятно, и у всѣхъ Collembola, сомиты заходятъ въ конечности. На 
примитивный характеръ этого явленія и сходство его съ отно- 
шеніями у многоножекъ и Peripatus указывалось уже много разъ.

Наконедъ, на стадіи же С закладывается и нервная система. 
На поперечныхъ разрѣзахъ зародышевой полосы (рис. 41) въ 
эктодермѣ между выростающими конечностями хорошо замѣтны 
болыпія крупный клѣтки (nbl), довольно рѣзко выдѣляющіяся 
среди прилегающихъ къ нимъ обыкновенныхъ эктодермаігьныхъ 
элементовъ. Такъ какъ на слѣдующей стадіи на мѣстѣ этихъ 
крѵппыхъ клѣтокъ возникаетъ уже многослойный зачатокъ нервной 
системы (ср. рис. 42 —  46 п), то, мнѣ кажется, ихъ слѣдуетъ 
считать за невробласты, столь характерные при развитіи нервной 
системы высшихъ насѣкомыхъ.

Ни на этой, ни на слѣдующей стадіи я не наблюдалъ на 
поперечныхъ разрѣзахъ нервной борозды, такъ что здѣсь нельзя 
говорить и о примитивныхъ валикахъ, не смотря на то, что всѣ 
эти образованія въ высшей степени характерны для зародышей 
членистоногихъ. Правда, на рис. 31, изображающемъ внѣшній 
видъ зародыша слѣдующей стадіи (I)) en face, и видна болѣе 
свѣтлая лннія между конечностями, но поперечные разрѣзы черезъ 
зародышей этой стадіи (рис. 46) убѣждаютъ насъ, что нервная 
система (п) здѣсь довольно сильно развита и происхожденіе этой 
свѣтлой линіи скорѣе можно объяснить тѣмъ, что это просто 

. просвѣтъ между раздѣлившимися правой и лѣвой половиной 
нервнаго зачатка. Подобное раздѣленіе замѣтно на рис. 46, 
нервной же борозды здѣсь нѣтъ, какъ и на всѣхъ подобныхъ 
разрѣзахъ.

Впрочемъ, я долженъ оговориться, что нервная система была 
обычно зафиксирована у имѣвшихся въ моемъ распоряжении за­
родышей довольно плохо, хуже другихъ органовъ, что особенно 
бросалось въ глаза на болѣе раннихъ стадіяхъ. Поэтому я и 
вообще выяснилъ изъ ея развитія лишь немногое и не рѣшусь 
въ виду этого особенно настаивать на отсутствіи нервной борозды, 
допуская, что послѣднее могло быть результатомъ дурной фикси- 
ровки. Въ наличности же невробластовъ сомнѣваться едва ли 
можно.

Отмѣтимъ, что H eym ons уже нашелъ послѣдніе у Lepisma 
saccharina, при чемъ у этой формы хорошо были видны и пер­
вичные валики съ бороздой между ними. Miss C laypole, говоря 
вскользь о развитіи нервной системы у Anurida, упоминаетъ, что 
„the brain and ventral cord both arise in the same way as that 
described by W h e e le r  for Xiphidium ,— by the proliferation from 
single ectoderm cells until row of nerve cells arise" (p. 279). 
Очевидно, развитіе нервной системы при помощи невробластовъ 
можно считать общимъ правиломъ для всѣхъ насѣкомыхъ, какъ 
Pterygota, такъ и Apterygota.

Стадія D. На этой стадіи начинается впячиванье средней 
части зародышевой полосы въ желтокъ и такъ называемое пере­
ворачивание (Umrollung) всего зародыша, который мѣняетъ при 
этомъ свое прежнее дорзальное искривленіе на вентральное. 
Какъ хорошо видно на цѣломъ зародышѣ (рис. 30) и на саги­
тальныхъ разрѣзахъ (рис. 42), впячивается именно та часть заро­
дышевой полосы, которая на предыдущей стадіи стала болѣе 
плоской, т.-е. съ перваго максиллярнаго по послѣдній грудной 
сегментъ; мандибулярный и первый брюшной сегментъ остаются
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еще цѣликоліъ на выпуклой поверхности яйца. Мѣсто перегиба 
зародышевой полосы совпадаешь въ это время, какъ видно на 
рисункахъ, съ первымъ груднымъ сегмептомъ. Въ общемъ, эту 
стадію можно назвать стадіей неполнаго переворачиванья заро­
дыша, такъ какъ впячиванье зародышевой полосы достигаешь 
своего максимума лишь на слѣдующей стадіи (Е). Между стадіей 
уплощенной зародышевой полосы (С), стадіей неполнаго (D) и 
полнаго (Е) переворачдванья зародыша у меня имѣлея рядъ 
переходовъ, какъ, впрочемъ, почти между всѣми стадіями.

' Первоначальное дорзальное искривленіе зародышевой полосы 
и затѣмъ переходъ его въ вентральное —  явленіе, общее для 
всѣхъ Collembola, развнтіе которыхъ кѣмъ-либо наблюдалось. 
Совершенно такое же переворачиванье зародыша имѣетея у 
Campodea по наблюденіямъ U zel’a, тогда какъ у Lepisma, вѣ- 
роятно, чисто вторично, зародышевая полоса имѣетъ сразу брюш­
ное искривленіе. У многихъ Pterygota мы имѣемъ также перво­
начально дорзально искривленную поверхностную зародышевую по­
лосуй а остаткомъ переворачиванья ея на брюшную сторону здѣсь 
является такъ называемое хвостовое искривленіе (Caudalkriim- 
mung) у нѣкоторыхъ формъ (Forficula, Gryllotalpa, JDonacia и 
др.). Наконецъ, такое же полное переворачиванье зародыша, какъ 
у Collembola, имѣетъ мѣсто у зародышей Chilopoda и пауковъ.

Спрашивается, чѣмъ вызывается это явленіе и какой оно 
имѣетъ смыслъ? — Мы уже. упоминали выше, что M ontgom ery 
(1909) пытался объяснить переворачиванье у пауковъ чисто 
механически — благодаря удлиненію ножекъ и давленію, оказы­
ваемому. ими на боковыя стѣнки зародыша. Противъ подоб- 
наго чисто механическаго объясненія высказался K au tsch  (1909) 
и позже имъ же была показана неправильность точки зрѣнія M ont­
gom ery путемъ опытовъ съ удаленіемъ желтка (1910 Ь). Я вполнѣ 
присоединяюсь къ взгляду K au tsch ’a и считаю, что весь этотъ 
процессъ объяснимъ лишь чисто активной деятельностью самого 
зародыша. Желтка, въ частности, въ яйцахъ Collembola не осо­
бенно много, а ножки у зародышей на стадіи D (см. рис. 30, 
31, 46) не такъ ужъ велики, между тѣмъ переворачиванье уже 
началось и достигло приблизительно своей половины. Что ка­
сается до смысла этого явленія, то W h e e le r  (1S93) объяснялъ 
искривленія зародыша (ябластокинезъ“) необходимостью для него 
пользоваться свѣжими порціями желтка, H eym ons же (1896 а) 
связывалъ э т о т ъ  переходъ спинного искривленія въ брюшное 
съ образованіемъ спины. Весьма вѣроятно, что и то и другое 
имѣетъ въ данномъ случаѣ извѣстное значеніе.
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Поверхностная зародышевая полоса насѣкомыхъ долго счи­
талась явленіемъ вторичнымъ и произошедшей изъ впяченной, 
какъ у Libellulidae, Rhynchota, Diplopoda [W ill (1888), K or- 
s c h e lt u. H e id e r 1-te Aufl. (1892)]. Опроверженіемъ этого взгляда 
въ цѣломъ рядѣ его прекрасныхъ работъ мы обязаны H eym ons’y 
(1895, 1896a и особенно 1901), который установилъ, что дор­
зально-искривленная зародышевая полоса безъ ампіона (какъ у 
пауковъ, Chilopoda и большинства Apterygota) представляешь изъ 
себя первичный случай, а изъ нея уже произошли всѣ другіе 
способы искривленія зародышей. Въ болѣе недавнее время ста­
рый взглядъ поддерживали W illey  (1899) и H irs c h le r  (1909 b), 
при чемъ оба они напирали при этомъ на сходство вентраіънаго 
искривленія у Lepisma и Diplopoda. Однако, мнѣ кажется, по- 
слѣднія наблюденія супруговъ H eym ons (1905) надъ Machilis 
съ полной несомнѣнностью подтверждаютъ его теорію и показы- 
ваютъ не только, какъ возникъ ампіонъ, а и происхожденіе 
брюшного искривленія у Lepisma путемъ утери когда-то бывшаго 
спинного, которое еще сохранилось до нѣкоторой степени у 
Machilis. Помимо того сходство всѣхъ этихъ отношеній у пауковъ, 
Chilopoda и Apterygota говорить за примитивность дорзально 
искривленной зародышевой полосы съ последующими перевора- 
чиваньемъ. Въ виду всего этого я вполнѣ присоединяюсь къ 
взглядамъ H eym ons’a на исщшвленіе зародышей у членисто- 
ногихъ.

Возвращаясь къ нашимъ зародышамъ стадіи D, остановимся 
сначата на ихъ наружномъ строеніи (рис. 30, 31). Въ спинномъ 
органѣ (DO), головныхъ лопастяхъ (К1) и верхней губе не про­
изошло сколько-нибудь замѣтныхъ измѣненій. Усики (ant) и груд- 
ныя ножки (thb 2, з) замѣтно увеличились въ длину и на нихъ, 
довольно слабо еще, замѣтна уже членистость. Антенны состоять 
на этой стадіи изъ 3 болѣе или менѣе одинаковой величины 
члениковъ: какъ это наблюдать и H offm ann у зародышей 
Tomocerus, первый— проксимальный— изъ этихъ члениковъ отде­
ляется немного раньше, чѣмъ появляется граница между вторымъ 
и третьимъ —  средними и дистаіънымъ. Каждая грудная ножка 
состоитъ изъ двухъ рѣзко отграниченныхъ члениковъ, при чемъ 
проксимальный короче дистатьнаго.

Изъ будущихъ ротовыхъ органов зачатки мандибулъ (рис. 
31 md) помимо увеличенія въ размѣрахъ мато и з м Ѣ н и л и с ь ; въ 
это же время между н и м и  появляются зачатки парныхъ частей 
гипофарникса, такъ называемый paraglossae (prgl), но на нихъ 
мы подробнѣе остановимся немного дальше. Въ максиллахъ
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первой и второй пары произошло болѣе существенное измѣненіе, 
касающееся не только ихъ длины, но и всей формы, какъ можно 
видѣть по нервымъ и вторымъ макеилламъ (тх і и шх2), пзобра- 
женнымъ на томъ же рис. 31. Концевая (дистальная) засть каждаго 
такого придатка замѣтно расширяется и вытягивается въ длину 
въ боковомъ направленіи, такъ что весь зачатокъ максиллы по- 
лучаетъ сходство съ формой сапога, особенно если его раз- 
сматривать не снизу, какъ онъ изображенъ на рис. 31, а спереди 
или на поперечномъ разрѣзѣ (рис. 51, 52). Этотъ боковой вы- 
ростъ (рір) или „конусъ“, какъ называетъ его H offm ann, явг 
ляется зачаткомъ максиллярнагб или лабіальнаго palpus, а осталь­
ная часть основной частью максиллы, къ которой такой palpus 
прпкрѣпляется. Я не особенно останавливаюсь здѣсь на этомъ, 
такъ какъ по развитію ротовыхъ органовъ у Collembola мы имѣемъ 
уже подробный работы Folsom ’a п H offm ann’a.

На первомъ брюншомъ сегментѣ зародыши стадіп D пмѣютъ 
уже пару придатковъ (рис. 30, 31, 42 abd j, превращающихся 
позже въ tubus ventralis: эти придатки значительно уступаютъ въ 
длинѣ ножкамъ и не имѣютъ пока членпстости. Въ нихъ, какъ 
и во всѣ конечности, заходятъ сомиты (рис. 42). Вывшая до сихъ 
поръ нерасчленеппой задняя часть зародышевой полосы за пер- 
вымъ брюшиымъ сегментомъ распадается теперь, какъ видно на 
томъ же рисункѣ, на сегменты. Ць это время за зачатками tubus 
ventralis можно обычно насчитать 3 такихъ сегмента (Abd2, Abd3, 
Abdt), являющихся вторымъ, третьимъ и четвертымъ брюшными. 
Конечностей на нихъ на этой стадіи еще нѣтъ, но элементы 
нижняго листа начипаюгъ складываться уже въ сомиты (so). 
Снаружи возникающая сегментація брюшка обычно бываетъ менѣе 
замѣтна п въ ея существовали легче всего убѣдигься по такимъ 
сагитальнымъ разрѣзамъ, какъ тотъ, съ котораго сдѣланъ рис. 42. 
За формирующимся 4-мъ брюшнымъ сегментомъ небольшой уча- 
стокъ зародышевой полосы еще не дифференцированъ на пос.тѣдніе 
два сегмента.

Именно въ этомъ копцевомъ отдѣлѣ зародышевой полосы за­
кладывается па стадіи D proctodaeum, а позже анальное отверстіе 
бываетъ пріурочепо къ послѣдпему (шестому) брюшному сегменту 
(такъ называемый анальный сегментъ взрослыхъ Collembola). Впя- 
чпванье эктодермы для задней кишки особенно хорошо видно на 
сагиталышхъ разрѣзахъ (рис. 43 prd): въ это время оно не до- 
ходитъ до желтка и между послѣднпмъ и дномъ этого впячпванія 
имѣются элементы нижняго листа (ub). Словомъ, степень развптія 
proctodaeum на стадіи D вполнѣ соотвѣтствуетъ тѣмъ отношеніямъ,
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которыя наблюдаются у stomodaeum на предыдущей стадіи (С). 
Первая закладка задней кишки происходптъ, такимъ образомъ, 
по обычпому для всѣхъ насѣкомыхъ типу.

Что касается до зачатка передней кишки (рис. 44 std), то 
по сравнеиію со стадіей С онъ замѣтно увеличился въ размѣрахъ, 
главннмъ образомъ въ длину, и достигаетъ теперь до самаш желтка, 
упираясь въ него своей слѣпымъ концомъ. Между послѣднимъ 
и желткомъ элементовъ нижняго листа уже больше не имѣется, 
но они окружаютъ stomodaeum спереди, сзади и съ боковъ. Какъ 
видно на рис. 44, къ клѣткамъ передней кишки прилегаетъ спереди 
скопленіе нижняго листа внутри labrum (lbr), а сзади другое 
такое же екопленіе, не участвующее также въ образовапіи соми­
товъ. Какъ мы дальше увидимъ, именно насчетъ послѣдняго 
образуется передній зачатокъ средней кишки.

На этихъ же двухъ рисункахъ кромѣ элементовъ зародышевой 
полосы изображены и болѣе плоскія клѣткп Hiillenectoderm (he): 
какъ и на всѣхъ предыдущих!» стадіяхъ, они покрнваютъ здѣсь 
спинную и боковыя стороны зародыша. Эти же клѣтки хорошо 
замѣтны па тоталышхъ препаратахъ, нанриыѣръ, на нашемъ 
рис. 30.

Особыхъ измѣненій въ нпжнемъ листкѣ по сравненію съ 
предыдущей стадіей не произошло. Однако благодаря удлиненію 
конечностей увеличиваются замѣгио въ длину и заходящіе въ 
нихъ сомиты, что хорошо видно на рис. 45 и 46, изъ которыхъ 
первый изображаетъ поперечный разрѣзъ черезъ сегментъ манди- 
булъ, а второй такой же разрѣзъ черезъ одинъ изъ грудныхъ 
сегментовъ. Сомиты каждаго сегмента, какъ и прежде, остаются 
связанными другъ съ другомъ однимъ слоемъ клѣтокъ нижняго 
листа (isb) надъ нервной системой. Объ увеличеніп числа соми­
товъ путемъ образованія новыхъ въ возникающихъ брюіпныхъ 
сегментахъ мы уже упоминали.

Развптіе нервной системы (и), какъ видно па рис. 4 2 — 46, 
сдѣлало значительный шагъ впередъ. Вмѣсто одного слоя невро- 
бластовъ въ эктодермѣ брюшной стороны между конечностями, 
пмѣвшагося на стадіи С, здѣсь находится теперь уже много­
слойный нервный зачатокъ. Я упоминалъ выше, что благодаря 
неудачной фпксировкѣ именно нервной системы на этихъ ста- 
діяхъ ея развптіе нельзя было прослѣдить болѣе детально. 
Однако па нѣкоторыхъ разрѣзахъ расположеніе клѣтокъ въ 
этомъ нервномъ зачаткѣ было довольно похоже на то столб­
чатое пли рядовое расположение ихъ, которое такъ характерно 
при отдѣленіп гангліозныхъ клѣтокъ отъ невробластовъ (см. ри



сунки).' Можно думать, что этотъ процессъ протекаетъ у Collem- 
Ъоіа, какъ у всѣхъ насѣкомыхъ.

Нервный зачатокъ не только становится многослойным^, но 
въ немъ замѣчается и дальнѣйшая дифференцировка. Теперь уже 
ясно замѣтно на поперечныхъ разрѣзахъ, что онъ состоитъ изъ 
двухъ продольныхъ половинъ (рис. 46), слѣдствіемъ чего и 
является та продольная свѣтлая линія на брюшной сторонѣ за­
родышей, если ихъ разематривать en face (рис. 31), о которой 
мы уже упоминали. Полнаго раздѣленія этого зачатка'на отдѣльные 
гангліи еще нѣтъ, хотя въ головномъ и грудномъ отдѣлѣ они 
уже начинаютъ намѣчаться, состоя каждый изъ двухъ половинъ 
(рис. 46), но это становится еще болѣе яснымъ лишь на слѣдующей 
стадіи (Е). При слѣдующей же стадіи мы подробно опишемъ 
образованіе мозга въ области темянныхъ лопастей и подъ ними, 
хотя начало этого процесса относится также къ стадіи D.

Мы должны теперь остановиться только на параглоссахъ. 
Ихъ первый зачатокъ между мандибулами появляется именно на 
этой стадіи, при чемъ онѣ выстулаютъ довольно ясно и на то- 
тальныхъ препаратахъ (рис. 31), но здѣсь все же лучше пользо­
ваться поперечными разрѣзами. Такой поперечный разрѣзъ че­
резъ мандибулярный сегментъ изображенъ на рис. 45, и на 
немъ прекрасно виденъ парный зачатокъ этихъ paraglossae (prgl) 
въ видѣ двухъ бугорковъ между мандибулами (md). Подобная 
парная закладка параглоссъ уже описана F o lsom ’oMb и Hoff- 
ш ап п ’омъ, но оба этихъ автора не обратили вниманія при этомъ 
на одну въ высшей степени существенную подробность. На 
томъ же разрѣзѣ внутри первыхъ бугорковъ для параглоссъ за- 
мѣтно скопленіе гангліозныхъ клѣтокъ (п), т.-е. здѣсь лежитъ 
зачатокъ ганглія мандибулъ. Совершенно ту же картину можно 
наблюдать и на разрѣзахъ черезъ мандибулярный сегментъ слѣ- 
дующей стадіи (Е), гдѣ зачатокъ этого ганглія ужъ болѣе' сформи­
рован^ и вообще изслѣдованіе зародышей послѣдующихъ стадій съ 
несомнѣнностью показываетъ, что мандибулярный ганглій разви­
вается именно изъ той. части нервнаго зачатка, которая лежитъ 
внутри параглоссъ. Никакого самостоятельнаго ганглія пара­
глоссъ, описаннаго Fo lsom ’oMb, здѣсь не имѣется: если же счи­
тать лежащій въ нихъ ганглій за таковый, то тогда приходится 
признать сегментъ мандибулъ лишеннымъ ганглія, что, конечно, 
не болѣе, какъ deductio ad absurdum. Folsom  изображаетъ на 
разрѣзѣ болѣе поздней стадіи, соотвѣтствующей нашей стадіи Е  
или F (рис. 28 въ его работѣ), самостоятельный ганглій сег­
мента paraglossae (superlingae) между мандибулярнымъ и пер-

вымъ максиллярнымъ гангліемъ, но я самымъ категорическимъ 
образомъ отрицаю его существованіе и вообще склоненъ смотрѣть 
на упомянутый рисунокъ въ этой въ высшей степени обстоятельной 
работѣ, какъ на lapsus calami.

Благодаря установленію того факта, что мандибулярный 
ганглій закладывается внутри paraglossae, можно считать окон­
чательно доказаннымъ взглядъ на нихъ, какъ на раздѣлившійся 
на двѣ части стернитъ мандибулярнаго сегмента. Противопо­
ложная точка зрѣнія, что имѣется самостоятельный сегментъ па­
раглоссъ, защищавшаяся H an sen ’oMb (1893) и Fo lsom ’oMb и 
допускаемая также H offm ann’oMb, какъ мнѣ кажется, является 
совершенно исключенной, такъ какъ одна парная закладка этихъ 
образованій при отсутствіи самостоятельныхъ сомитовъ и ганглія 
не можетъ считаться мало-мальски доказательной. Слѣдовательно, 
и у Collembola части гилофаринкса совершенно не гомодинамичны 
конечностямъ, что для Pterygota и Chilopoda давно установлено 
H eym ons’oMb.

Отмѣтимъ, что параглоссы Collembola вполнѣ соотвѣтетвуютъ 
всему гилофаринксу Chilopoda, который, какъ установлено Неу- 
m ons’oMb (1901), возникаетъ лишь изъ стернита сегмента ман­
дибулъ. Полная гомологія этихъ образованій другъ другу осо­
бенно ясна изъ сравненія рис. 24 и XIX въ упомянутой мо­
нографии H eym ons’a съ нашими рис. 31 и 45. Glossa же Col­
lembola, т.-е. непарная часть ихъ гилофаринкса, возникающая 
позже- параглоссъ изъ стернита перваго максиллярнаго сегмента, 
отсутствуетъ у Chilopoda и является образованіемъ, присущимъ 
.лишь насѣкомымъ, у которыхъ гипофаринксъ развивается обычно 
изъ стернитовъ сегмента мандибулъ и первыхъ максиллъ.

Стадія Е, какъ уже было упомянуто, является стадіей пол­
наго переворачиванья зародыша (рис. 32). Погруженіе зароды­
шевой полосы достигаетъ въ это время своего максимума, - при 
чемъ ея грудная часть, какъ видно на нашемъ рисункѣ, лежитъ 
въ центральной участи яйца, а передняя и задняя часть зародыша 
расположены параллельно другъ другу. Теперь сегментъ манди­
булъ и брюшные сегменты увлекаются вслѣдъ за максиллярными 
и грудными, и это приводить къ тому, что анальное отверстіе (а) 
смѣщается сильно внизъ и между заднимъ концомъ зародышевой 
полосы и спиннымъ органомъ (DO) получается довольно большое 
пространство, покрытое лишь клѣтками Hilllenectoderm (he). На 
выпуклой поверхности яйца изъ придатковъ зародыша остаются 
теперь лишь антенны (ant) и образовавшіеся къ этому времени 
зачатки вилки (аЬ<Е). Мѣстомъ перегиба зародышевой полосы на
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этой стадіи является уже не первый, какъ на стадіи D, а  второй 
грудной сегментъ.

Такое изогнутое положеніе зародыши сохраняетъ, начиная со 
стадіи Е  до самаго вылунленія, т.-е. во время всего четвертаго 
періода развитія (см. рис. 34— 36). Въ силу этого теперь нельзя 
уже получить серіи однихъ поперечныхъ или однихъ фронтальт 
ныхъ разрѣзовъ черезъ зародыша, такъ какъ на каждой серіп 
(кромѣ, конечно, чисто сагитальныхъ) будутъ попадаться и тѣ 
и другіе. Если голова и брюшко нарѣзаны фронтально, изъ груд­
ного отдѣла мы получимъ поперечные разрѣзы и, иаоборотъ, если 
передній и задній конецъ зародыша нарѣзаны поперечно, грудной 
отдѣлъ будетъ представленъ фронтальными разрѣзами. Это за- 
мѣчаніе нужно имѣть въ виду во время дальнѣйшаго изложенія: 
термины яфронтальный“, „поперечный" будутъ всегда относиться 
въ немъ не ко всей серіи, а къ одному или нѣсколышмъ опре- 
дѣленнымъ разрѣзамъ.

Изъ придатковъ зародышевой полосы будущіе ротовые органы— 
мандибулы съ параглоссами, нервыя и вторым максиллы— сохра­
няюсь тотъ же характеръ, какой они имѣли на предыдущей 
стадіи. Кромѣ того теперь, какъ видно лучше всего на попереч­
ныхъ разрѣзахъ черезъ голову, надъ ротовыми органами по­
является съ каждой стороны возвышеніе эктодермы въ видѣ не­
большого валика или складки (рис. 51 mf); послѣдняя начинается 
около мѣста нрикрѣпленія антенны (нѣсколько медіаіьнѣе его) 
и нроходитъ надъ мандибулой и макеиллой первой пары, не рас­
пространяясь еще на второй максиллярный сегментъ. Этотъ ва­
лики или ротовая складка, какъ мы будеМъ ее дальше называть, 
обростаетъ на слѣдующихъ стадіяхъ ротовые органы съ боковъ, 
превращая ихъ въ энтогнатные, а сама дѣлается такъ назы­
ваемой щекой готоваго зародыша и взрослой формы. Эта ротовая 
складка описана ужъ ИгеГемъ (развитіе ротовыхъ органовъ Cam­
podea очень похоже на ихъ развитіе у Collembola), Miss C lay- 
po le  и особенно подробно Е о Ь о т ’омъ.

Членистость уснковъ (рис. 32 ant) и ножекъ (tlij, 2, 3) вы- 
дѣляется теперь у зародышей гораздо рѣзче, чѣмъ на стадіи I); 
размѣры ихъ тоже замѣтно увеличиваются. Въ антеннахъ нмѣется 
обычно, какъ н раньше, 3 членика (см. рис. 32), но въ копцѣ 
этой стадіи и съ переходомъ ел въ слѣдующую прибавляется и 
четвертый членикъ, для чего первый или проксимальный изъ 
этихъ трехъ члениковъ дѣлится на два. Въ этомъ отношенін я 
могу виолнѣ подтвердить данный H offm aim ’a о порлдкѣ по- - 
явленія отдѣльныхъ члениковъ на антеннахъ (см. рис. 2 въ его
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предварительномъ сообщеніи). Зародыши, относящіеся къ четвер­
тому періоду развитія, имѣютъ уже полное число члениковъ на 
усикахъ (4), какъ у взрослой формы.

Число члениковъ на ножкахъ на стадіи Е  равно 4, рѣже 
(въ началѣ ея) ихъ бываетъ только 3. Изъ этихъ 4 чле- 
пиковъ (см. рис. 32) нрокспмаіышй или первый членикъ отвѣ- 
чаетъ проксимальному же членику предыдущей стадіи, который 
съ переходомъ въ стадію Е  не дѣлится, 3 же слѣдующихъ за 
ними (два среднихъ и дистальный) образуются путемъ раздѣленія 
на 3 части дистальнаго членика стадіи D, на ножкахъ которой 
ихъ было всего два. Такими образомъ, ножки у зародышей на 
стадіп Е не вполнѣ еще сформированы, такъ какъ къ 4 члени­
ками во время послѣдняго періода развития прибавляется еще 
пятый. Мы еще вернемся къ этому вопросу нѣсколько дальше.

Брюшко зародыша съ окончаніемъ его переворачиванья раз- 
дѣляется на тѣ шесть сегментовъ, которые характерны и для 
взрослой формы, такъ что сегментація зародышевой полосы къ 
концу третьяго періода вполнѣ заканчивается. Къ чегыремъ 
брюшными сегментами стадіи D теперь прибавляются пятый и 
тестой (Abd5, Abd6), лежащіе еще на выпуклой сторопѣ яйца 
(рис. 33).— Послѣдній брюшной сегментъ характеризуется, какъ 
у взрослой формы, нрисутствіемъ анальнаго отверстія (а) п рго- 
ctodaeum (prd), почему систематики называютъ его апальнымъ 
сегментомъ. Этотъ термпнъ однако едва ли можно понимать въ 
эмбріологическомъ смыслѣ, т.-е. въ смыслѣ тельсопа. Правда, 
этотъ сегментъ не пмѣетъ ни сомитовъ, ни конечностей, ни 
ганглія (въ пятомъ изъ нихъ имѣются лишь сомиты), но, мнѣ 
кажется, его все же неправильно считать за тельсонъ, такъ какъ 
онъ имѣегъ видъ самостоятельнаго сегмента и у взрослой формы. 
H eym ons наблюдали у зародышей лепизмы, что на ихъ брюшкѣ 
дифференцируется сначала 6 сегментовъ и лишь затѣмъ остальные: 

'эту стадію съ 6 брюшными сегментами можно считать (не при­
давая этому прямого филогенетпческаго значенія) соотвѣтствующей 
Collembola, которыя совершенно утеряли всѣ задніе брюшные 
сегменты. Что касается до telson, то у пзотомы онъ имѣется въ 
томъ же редуцированномъ состояніи, какъ у Lepisma и Cam­
podea, въ вндѣ 3 бугорковъ, совершенно с.титыхъ съ шестыми 
сегментомъ, около anus, т.-е. въ видѣ такъ называемой lamina 
supraanalis и 2 laminae subanales (1. sub.). Послѣднія хорошо 
видны около анальнаго огверстія на рис. 33, изображаюіцемъ 
задній конецъ зародыша en face.— Эти три бугорка описаны уже 
ПАеГемъ у Tomocerus (Macrotoma) vulgaris.
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Въ это же время брюшные сегменты имѣютъ зачатки всѣхъ 
тѣхъ придатковъ, которые свойственны и взрослой фбрмѣ. Парные 
зачатки tubus ventralis появились еще до этой стадіи; на ней 
они сидятъ еще далеко другъ отъ друга (какъ грудныя ножки), 
увеличились по сравненію со стадіей D въ размѣрахъ и слабо 
раздѣлены на два членика (рис. 47 abd j. Въ отличіе отъ 
антеннъ и грудныхъ ножекъ, у которыхъ во время ихъ раздѣ- 
ленія на 2 членика проксимальный меньше дистальнаго, у этихъ 
придатковъ, наоборотъ, дистальный членикъ гораздо меньше. 
Нельзя не отмѣтить ихъ сходства съ подобными же образова- 
ніями на соотвѣтствующемъ сегментѣ зародышей лепизмы (см. 
рис. 3 въ работѣ H eym ons’a) и съ придатками на первомъ 
брюшномъ сегментѣ у взрослой Campodea.

На второмъ брюшномъ членикѣ парныхъ придатковъ, какъ 
ясно видно на поперечныхъ разрѣзахъ черезъ заднюю часть за- 

- родыша, нѣтъ: въ этомъ.отношении Isotoma ближе къ Tomocerus, 
у котораго U zel также ихъ не наблюдалъ, тогда какъ по Miss 
C laypo le  у Anurida  они имѣются. На третьемъ сегментѣ 
имѣется пара неболыпихъ выростовъ, представляющихъ зачатокъ 
зацѣпки (retinaculum s. hamulus), на четвертомъ пара нѣсколько 
болыпихъ для вилки (см. рис. 47 abd3, abdA). Слѣдовъ члени- 
стостй, какъ на заложившихся раньше конечностяхъ, на, нихъ 
еще незамѣтно. Въ общемъ же, зародышъ имѣетъ теперь и всѣ 
сегменты и всѣ конечности.

Большая часть поверхности яйца, не занятая зародышевой 
полосой, покрыта на стадіи Е , ' какъ и раньше, плоскими клѣт- 
ь-ялти Hiillenectodenn (рис. 32, 47, 48, 49, 50— he). Однако на 
такихъ тотальныхъ препаратахъ, съ одного изъ которыхъ сдѣ- 
ланъ напр. рис. 32, бросается въ глаза, что на боковыхъ сто- 
ронахъ зародыша ближе къ зародышевой полосѣ въ грудномъ 
и передней половинѣ брюшного отдѣла среди блѣдной Hiillenecto- 
derm рѣзко выдѣляется нѣсколько болѣе темноокрашенныхъ пя- 
тенъ, какъ бы растущихъ отъ зародышевой полосы вверхъ (owe): 
Изслѣдованіе разрѣзовъ показываетъ, что мы дѣйствите.п>но имѣемъ 
здѣсь дѣло съ разрастающейся наверхъ эктодермой зародышевой 
полосы, за которой слѣдуютъ затѣмъ и элементы нижняго листка, 
т.-е. сомитовъ. Такъ какъ разрастаніе это начинается въ каж- 
домъ сегментѣ отдѣльно, то такая разрастающаяся наверхъ экто­
дерма и имѣетъ на бокахъ видъ отдѣльныхъ пятенъ или остров- 
ковъ. Благодаря этому процессу элементы Hiillenectoderm вы­
тесняются и постепенно замѣщаются эктодермой зародышевой 
полосы, которая даетъ бока и спину готоваго зародыша и взрос­
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лой формы, какъ это бываетъ, напримѣръ, при вытѣсненіи 
амніона у высшихъ насѣкомыхъ. Такъ какъ этотъ процессъ 
пріуроченъ главнымъ образомъ къ четвертому періоду развитія, 
то подробнѣе мы будемъ говорить объ немъ дальше.

Чтов касается до внѵтренняго строенія зародыша, то stomo­
daeum и proctodaeum не измѣняются по сравненію со стадіей 
D. Proctodaeum, какъ мы уже отмѣчали, сильно смѣщается внизъ 
(рис. 32, 47 prd), но его видъ 'остается прежнимъ и между 
дномъ этого эктоДермальнаго впячиванья и желткомъ, какъ видно 
и на рис. 47, попрежнему имѣются элементы нижняго листка, 
окрѵжающіе кромѣ того его со всѣхъ сторонъ.

На стадіи Е зародышъ обладаетъ уже полнымъ числомъ не 
только сегментовъ и конечностей, но и сомитовъ. Ихъ первой 
парой являются сомиты антепнальнаго сегмента (рис. 49 so), 
заходящіе въ антенны (ant) и связанные надъ deutocereorum 
(Dc) однослойными мостикомъ изъ элементовъ нижняго листа, 
про который мы не разъ уже упоминали выше. Передъ антен- 
нальными сомитами имѣется, какъ и на двухъ предыдущихъ 
стадіяхъ, скопленіе элементовъ нижняго листа внутри labrum 
(рис. 48 ub) и сзади stomodaeum, но въ образованіи сомитовъ эти 
скопленія не участвуютъ. Между парой сомитовъ въ сегментѣ 
антеннъ и такой же парой въ мандибулярномъ сегментѣ на 
уровнѣ tritocerebrum (Тгс) имѣется пара тоже связанныхъ другъ 
съ другомъ посерединѣ • и очень мало развитыхъ первичныхъ 
сегментовъ (рис. 50 so.ics): это сомиты интеркалярнаго и.ти 
предчелюстнаго сегмента, которые имѣются и у Pterygota. Какъ 
видно и на этомъ рисункѣ, никакого намека на соотвѣтствующія 
конечности у нашей изотомы здѣс-ь нѣтъ.

Въ трехъ челюстныхъ сегментахъ ихъ сомиты (so) попреж­
нему сильно развиты и заходятъ въ зачатки ротовыхъ органовъ, 
а въ максиллахъ проникаютъ и въ palpus (рис. 51, 52 т х ь 
тхо и рір). Однако въ этихъ сегментахъ связи между сомитомъ 
правой и лѣвой стороны, какъ видно, на этихъ рисѵнкахъ, уже 
не имѣется благодаря болѣе сильному развитію нервной системы: 
ганглій (ggl) доходитъ здѣсь до желтка и однослойный мостикъ 
изъ элементовъ нижняго листка распадается на отдѣльныя клѣтки 
и исчезаетъ. О судьбѣ этихъ клѣтокъ мы еще будемъ говорить 
дальше. Въ трехъ парахъ грудныхъ сегментовъ эта связь, какъ 
и на предыдущей стадіи (рис. 46), еще сохраняется, но на слѣ- 
дующей стадіи (F) въ свою очередь исчезаетъ. Развитъ этотъ 
однослойный мостикъ еще и между абдоминальными сомитами.

Послѣднихъ имѣется 5 паръ: съ перваго брюшного сегмента
4



по пятый; тамъ, гдѣ развиты соотвѣтствующія конечности, т.-е. 
въ первомъ, третьемъ, четвертомъ сегментѣ, какъ видно на 
рис. 47, сомиты заходятъ и въ нихъ. Бъ шестомъ брюшномъ 
сегментѣ сомитовъ, повидимому, не имѣется: по крайней мѣрѣ, 
я не могъ констатировать тамъ ихъ присутствія. Зато въ этомъ 
именно сегментѣ лежитъ теперь то скопленіе элементовъ нижняго 
листка (ub), которое окружаетъ proctodaeum (рис. 47) и, по­
добно переднему у stomodaeum, не участвуетъ въ образованіи 
сомитовъ. Послѣднихъ же у Isotoma сіпегеа имѣется, такимъ 
образомъ, 2 +  3 +  3 4- 5, всего 13 паръ.

Таково же въ это время и число паръ гангліевъ.— Наименѣе 
развиты изъ нихъ гангліи брюшка, какъ и слѣдуетъ этого ожи­
дать благодаря болѣе поздней закладкѣ абдоминальныхъ сегмен­
товъ, при чемъ гангліи перваго брюшного сегмента, появляюща- 
гося раньше другихъ, по своему развитію приближаются уже къ 
груднымъ. Съ несомнѣнностью я могъ установить присутствіе 
нервнаго зачатка лишь въ первыхъ четырехъ сегментахъ, гдѣ 
изъ него возникаютъ гангліи, замѣтные и на болѣе позднихъ 
стадіяхъ развитія. Въ пятомъ абдоминальномъ сегментѣ невро- 
бласты, быть можетъ, и имѣются, но до развитія изъ нихъ 
многослойнаго зачатка дѣло не доходить: они исчезаютъ, и на 
слѣдующей стадіи нервная система заканчивается въ четвертомъ 
брюшномъ сегментѣ. Шестой, т.-е. послѣдній, сегментъ брюшка 
лишенъ совершенно нервныхъ элементовъ.»

Грудные и особенно гангліи челюстныхъ сегментовъ развиты 
теперь уже сильнѣе, чѣмъ на предыдущей стадіи: разрѣзъ черезъ 
ганглій первыхъ максиллъ изображенъ на рис. 51, черезъ часть 
ганглія второго максиллярнаго сегмента на рис. 52 (ggl), гдѣ 
въ нихъ замѣтно еще и рядовое расположеніе нервныхъ клѣтокъ, 
произошедшихъ изъ невробластовъ. Такъ называемой Punktsubstanz 
въ гангліяхъ на этой стадіи еще не имѣется.

• Мы уже упоминали, что на стадіи D въ области головныхъ 
лопастей и подъ ними начинается образованіе надглоточнаго 
ганглія или мозга. На стадіи Е всѣ три отдѣла его вполнѣ 
сформированы и лучше всего видны на фронтальныхъ разрѣзахъ 
черезъ переднюю часть зародыша (см. рис. 48— 50, сдѣланные 
съ одной серіи разрѣзовъ).— По бокамъ верхней губы (рис. 48 ІЬг) 
лежать половины передняго отдѣла мозга, protocerebrum (Ргс) 
[или syncerebrum по новой терминологіи H eym ons’a (1901)]: 
каждая изъ нихъ занимаетъ почти всю ширину бывшей головной 
лопасти и состоитъ сама изъ 3 ясныхъ отдѣловъ или лопастей. 
Эта картина крайне напоминаетъ отношенія, описанныя Ѵ іаі-

la n e s  (1891) и W h eeler’oMb (1893) у Orthoptera и особенно 
H ey’m ons’oMb (1895) у Forficula, передніе гангліи мозга кото­
рыхъ также состоять изъ трехъ подобныхъ лопастей (lobi I— III). 
Черезъ нѣсколько разрѣзовъ, почти на уровнѣ ротового отверстія 
и мѣста причлененія антеннъ, protocerebrum заканчивается, и 
мы видимъ средній отдѣлъ мозга — deutocerebrum (рис. 49 Dc) 
[mesocerebrum H eym ons’a], половины котораго почти соприка­
саются уже другъ съ другомъ по срединной линіи и значительно 
меньше половинъ передняго отдѣла. Наконецъ, за deutocerebrum 
слѣдуетъ задній отдѣлъ мозга— tritocerebrura (рис. 50 Trc) [meta­
cerebrum H eym ons’a]: его гангліи еще меньше среднихъ гангліевъ, 
тѣсно соединены другъ съ другомъ и лежать уже совсѣмъ посто­
рально. — Всѣ описанныя отношенія совершенно идентичны съ 
отношеніями, извѣстными для низшихъ Pterygota— Orthoptera и 
Dermaptera, и очень похожи и на развитіе мозга у Scolopendra. 
Гомологія частей мозга послѣдней и насѣкомыхъ проведена уже 
H eym ons’oMb (1901).

Развиваются всѣ эти мозговые гангліи, какъ и брюшная 
нервная цѣпочка, изъ невробластовъ. Гангліи tritocerebrum при- 
легаютъ къ первьшъ гангліямъ послѣдней въ мандибулярномъ 
сегментѣ (въ параглоссахъ).— Такія же отношенія имѣютъ мѣсто 
и у высшихъ насѣкомыхъ.

Составь мозга Anurida  изъ proto-, deuto- и tritocerebum 
вскользь отмѣченъ и Miss C laypole, которая болѣе подробно 
не останавливалась на этомъ вопросѣ. Она же упоминаетъ, что 
въ брюшкѣ имѣется 6 паръ гангліевъ, сливающихся позже въ 
общую массу, съ чѣмъ я рѣшительно не могу согласиться, такъ 
какъ въ пятомъ сегментѣ имѣются лишь слабые намеки на нервную 
систему, а въ шестомъ ея совершенно нѣтъ. Мнѣ кажется мало 
вѣроятнымъ, чтобы у Anurida  дѣло обстояло иначе, чѣмъ у Isotoma.

Половой зачатокъ сохраняетъ и на этой стадіи свое прежнее 
положеніе въ желткѣ близъ задняго конца зародыша (рис. 47 g); 
количество его клѣтокъ становится однако нѣсколько болыпимъ.—  
Спинной органъ въ концѣ третьяго періода развитія (см. рис. 49, 
50 DO) имѣетъ тотъ же характеръ, что мы описали значительно 
выше.

Стадіей Е нашъ третій періодъ развитія заканчивается.
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Что касается до литературныхъ данныхъ относительно третьяго 
періода развитія, то наиболѣе интересный изъ нихъ отмѣчались 
нами уже попутно при описаніи отдѣльныхъ стадій. Остальныя
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данныя предыдущихъ авторовъ касаются почти исключительно* 
измѣненій внѣшней формы зародыша, и многія пзъ нпхъ въ 
болѣе старыхъ работахъ ошибочны. Укажу, напримѣръ, на отри- 
цаніе РаскагсГомъ наличности у Collemlola второй пары мак- 
силлъ, взглядъ L em oine’a на абдоминальные придатки, какъ на 
образования sui generis, не гомодинамичныя конечностямъ и т. д. 
Крайне мало вѣроятнымъ мнѣ кажется и наблюдепіе У льянина, 
будто переворачиванье зародыша вызывается появленіемъ особой 
складки сзади спинного органа, которая вростаетъ внутрь желтка. 
Останавливаться болѣе подробно на всѣхъ этихъ ошибочныхъ 
данныхъ теперь, мнѣ думается, едва ли нужно.

Въ заключеніе, мнѣ кажется не лишнимъ установить здѣсь 
соотвѣтствіе между различаемыми • мной стадіями развитія у 
Isotoma cinerea п подобными же стадіямп у Anurida maritima, 
которыя установлены ЕоІвопРомъ и изображены имъ на рис. 1— 7 
въ его работѣ о развитіи ротовыхъ органовъ.

Стадія 1 зародышей Anurida  приближается къ нашей стадіи В, 
хотя нѣсколько старше ея; стадія 2 такимъ же образомъ не 
вполнѣ совпадаетъ съ нашей стадіей С, такъ какъ дифференци- 
ровка зародышевой полосы ушла здѣсь уже дальше, но зародышъ 
еще совершенно круглый. Стадія 3 стоитъ между нашими ста- 
діями С и D, стадія 4 между D и Е. Такимъ образомъ, эти 
четыре первыхъ стадіи могутъ быть лишь приблизительно сведены 
къ стадіямъ развитія у изотомы. Въ дальнѣйшемъ же наблюдается 
ужъ большее соотвѣтствіе другъ другу: то, что F o lsom  назы- 
ваетъ пятой стадіей развитія, вполнѣ совпадаетъ со етадіей Е, 
которой нашъ третій періодъ развитія заканчивается. Чтобы не 
возвращаться дальше къ этому вопросу, отмѣтимъ здѣсь же, что 
такое же соотвѣтствіе имѣется и между болѣе поздними стадіями 
развитія Anurida  и нашими стадіямп F, G, H, которыя будутъ 
описаны при четвертомъ періодѣ развптія. F впо.тнѣ совпадаетъ 
съ № 6 F o lso m ’a, G съ № 7 и, наконецъ, Н (и отчасти наша 
стадія J) съ послѣдней— восьмой— стадіей развитія Anurida. Въ 
общемъ, за исключеніемъ незначительныхъ особенностей измѣ- 
ненія внѣшней формы у зародышей Anurida, точно также какъ 
и у другихъ Collembola, совершаются сходно съ тѣмъ описаніемъ, 
которое мы дали для Isotoma cinerea. Вѣроятно, этому внѣшнему 
сходству зародышей отвѣчаютъ и происходящіе внутри нихъ 
процессы органогенеза.

ч

VI. Четвертый періодъ развитія. — Образованіѳ внѣшней 
формы тѣла и органогенезъ. (Табл. III и У).

Четвертый и послѣдній періодъ эмрріональнаго развитія, во 
время котораго происходптъ образованіе внѣшней формы тѣла 
изотомы и окончательно сформировываются всѣ ея внутренніе 
органы, отличается по сравненію съ предыдущими особенной 
продолжительностью. Въ среднемъ она равна 10 днямъ, т.-е. 
этотъ періодъ длится столько же времени, сколько три первыхъ, 
взятые вмѣстѣ. — Мы остановимся сперва на развптіи внѣшней 
формы тѣла и лишь затѣмъ перейдемъ къ отдѣльнымъ органамъ.

Образованіе внѣшней формы тѣла. Первая стадія четвер- 
таго періода, которую мы обозначимъ буквой F, по своему внѣш- 
нему виду очень мало отличается отъ предшествовавшей ей 
стадіи Е, почему я и не даю для нея спеціальнаго рисунка. 
Различіе между Е и F заключается въ ихъ внутреннемъ строеніи, 
о которомъ по отношенію къ послѣдней стадіи мы будемъ гово­
рить дальше. Снаружи же можно лишь подмѣтить, что пятна 
растущей изъ зародышевой полосы наверхъ эктодермы (рис. 32 owe) 
стали теперь больше и замѣтнѣе (въ это время хорошо развиты 
2 пары такихъ пятенъ въ груди и 4 пары въ. брюшкѣ) и анальное 
отверстіе занимаетъ свое окончательное положеніе на заднемъ 
концѣ брюшка. Различіе въ по.тоженіп послѣдняго хорошо видно 
изъ сравненія рис. 55 (F) и 47 (Е), изображающих!. сагитальные 
разрѣзы черезъ задній конецъ брюшка п proctodaeum (prd).

О томъ, что усики съ переходомъ въ эту стадію становятся, 
наконецъ, четырехчленистыми, мы уже упоминали; остальные 
придатки зародышевой полосы сохраняютъ прежній характеръ 
за исключеніемъ вилки. На стадіи F оба зачатка послѣдней ста­
новятся уже дву членистыми, раздѣляясь каждый на ироксимальньш 
и дистальный отдѣлы, при чемъ послѣдній значительно меньше 
по длинѣ, чѣмъ первый. Въ этомъ отношеніи сегментація при- 
датковъ четвертаго брюшного сегмента вполнѣ сходна съ сегмен- 
таціей зачатковъ tubus ventralis, о которой мы говорили выше, 
и отличается отъ подобной же у успковъ и ножекъ, гдѣ прокси­
мальный отдѣлъ двучленистой стадіи, напротивъ, значительно 
меньше дистальнаго.

За стадіей F слѣдуетъ стадія G, внѣшній видъ которой изо­
браженъ на рис. 34. Ее легко отличить отъ другихъ по при- 
сутствію глазковъ (ос), которые пмѣютъ на этой стадіи видъ
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отдѣльныхъ черныхъ пятенъ, позже же благодаря развитію пиг­
мента и между ними какъ бы сливаются въ одно общее черное 
пятно. У зародышей, относящихся къ началу этой стадіи, имѣется 
съ каждой стороны сначала два, а затѣмъ три глазка, образую- 
щихъ позже какъ бы нижній (нѣсколько изогнутый) рядъ; затѣмъ 
у болѣе позднихъ зародышей къ этимъ тремъ парамъ присоеди­
няются еще двѣ, лежащія немного выше и ближе къ спинной 
сторонѣ (см. рис. 34). Какъ видно на этомъ же рисункѣ, подъ 
глазками ясно просвѣчиваетъ мозгъ, и вообще вся голова гораздо 
больше сформирована, чѣмъ на предыдущихъ стадіяхъ.

Что касается до ротовыхъ органовъ, то въ виду появленія 
работы H offm ann’a, подробно изс.іѣдовавшаго ихъ постепенное 
развитіе у близкой къ нашей изотомѣ формѣ, я не останавли­
вался на деталяхъ ихъ развитія на болѣе позднихъ стадіяхъ, 
такъ какъ это потребовало бы примѣненія нѣкоторыхъ спеціаль- 
ныхъ методовъ изслѣдованія въ родѣ реконструкціи, препари- 
ровки при помощи иг.тъ и пр., не обѣщая въ то же время 
дать чего-либо существенно новаго. Поэтому и здѣсь 'я  коснусь 
ихъ лишь постольку, поскольку это необходимо для пониманія 
другихъ процессовъ развитія.

На стадіи G въ ротовыхъ органахъ происходятъ важныя 
пзмѣненія, отражающаяся* и на всемъ строеніи головы. Эти измѣ- 
ненія выражаются, вР-первыхъ, въ удлиненіи мандибулъ и пер­
выхъ максиллъ при редукціи ихъ второй пары [о подробностяхъ 
этихъ процессовъ я отсылаю къ работамъ Folsom ’a п особенно 
H offm ann’a] и, во-вторыхъ, въ полномъ обрастаніи ихъ ротовой 
складкой. Нѣкоторое представленіе объ этихъ процессахъ могутъ 
дать наши рис. 57 и 58. Первый изображаешь косой (въ пло­
скости между фронтальнымъ и поперечнымъ направленіемъ) раз- 
рѣзъ черезъ переднюю часть головы зародыша на стадіи G: на 
немъ мы видимъ сильно удлиненный мандибулы (md), прнкрытыя 
сбоку до половины сильно разросшейся ротовой складкой (mf). 
Между мандибулами видны попрежнему въ видѣ двухъ только 
сильнѣе развитыхъ бугорковъ paraglossae (prgl), но мандибулярный 
ганглій (входящій теперь въ составъ подглоточнаго— usg) лежитъ 
уже значительно выше, чѣмъ на предыдущихъ стадіяхъ. Подоб- 
нымъ же образомъ ротовая складка проходитъ сбоку каждой 
максиллы первой пары; а между послѣдними въ это время уже 
развита въ впдѣ непарнаго выступа glossa, т.-е. непарная часть 
гипофаринкса, представляющая, такимъ образомъ, разросшійся 
стернитъ перваго максилярнаго сегмента.

Обогнувъ сбоку мандибулы и первыя максиллы ротовыя

складки достигаютъ вторыхъ максиллъ и начинаютъ сростаться 
съ ними— вѣрнѣе обростать ихъ снизу, при чемъ, какъ выяснилъ 
H offm ann, обростаемая ротовой складкой большая часть каждой 
второй максиллы исчезаетъ. Нашъ рис. 58 изображаешь попе­
речный разрѣзъ черезъ заднюю часть головы (на уровнѣ около­
глоточной коммиссуры) зародыша въ концѣ стдіи G. На немъ 
хорошо видны основныя части мандибулъ (md) и первыхъ мак- 
спллъ (тхО, прнкрытыя сбоку ротовой складкой (mf), которая 
справа подходитъ ко второй максиллѣ (mx2), а слѣва уже сли­
лась съ ней. Такимъ образомъ, какъ установилъ еще Folsom , 
ротовые органы не втягиваются внутрь головы, а обрастаются 
съ боковъ ротовыми складками, превращающимися въ щеки 
(genae) взрослой формы. Эти же ротовыя складки, срастаясь съ 
максиллами второй пары (отъ которыхъ остается лишь небольшая 
часть ихъ прежнихъ зачатковъ— см. H offm ann), участвуютъ и 
въ образованіп нижней стороны головы. Въ резу.тьтатѣ этого 
процесса обрастанія сильно удлинившіяся мандибулы и максиллы 
оказываются лежащими въ ротовой полости и, такимъ образомъ, 
начиная уже съ конца нашей стадіи G, зародышъ становится 

' энтотрофной формой, какъ взрослыя Collembola.
Въ это асе время возникаетъ окончательное число члениковъ 

и на грудныхъ ножкахъ, бывшихъ до того четырехчленистыми. 
Для этого ихъ проксимальный членикъ стадій Е и D, ни разу 
еще не раздѣлявшійся со времени своего- обособленія отъ дисталь- 
ваго, который уже на стадіи Е распался на ,3 членика, дѣлится 
на два., Такимъ образомъ, на стадіи G грудныя ножки бываютъ 
уже пятичленистми, какъ у взрослой формы (см. рис. 34 th).

Въ брюшныхъ придаткахъ также происходятъ замѣтныя из- 
мѣненія. Отстоявшіе до того времени довольно далеко другъ отъ 
друга придатки перваго брюшного сегмента начинаютъ сбли­
жаться другъ съ другомъ, ихъ основныя части при этомъ сли­
ваются и лишь дистальные концы выдаются- отдѣльно наружу, 
какъ это видно на рис. 59, изображающемъ поперечный разрѣзъ 
черезъ первый брюшной сегментъ (tv). Граница между прокси- 
мальнымъ и дистальнымъ членикомъ, на которые передъ тѣмъ 
раздѣлился каждый изъ зачатковъ tubus ventralis (см. рис. 47), на 
стадіи G и послѣдующихъ исчезаетъ, и позднѣйшее раздѣленіе 
этого органа на его дефинитивные отдѣлы (цилиндръ, valvulae 
и пузырьки) возникаетъ независимо отъ его первичнаго состава 
изъ двухъ члениковъ. Можно лишь сказать, что прежніе ма- 
ленькіе дистальные членики даютъ, главцымъ образомъ, матеріялъ 
для выпячивающихся мѣшечковъ, а бблыпіе по величинѣ прокси-
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ыальные для двухъ другихъ частей. Какъ это хорошо видно при 
разсматрпваньи зародышей сбоку или на сагитальныхъ разрѣзахъ, 
еще не слившіеся другъ съ другомъ свободные концы tubus ven­
tralis сильно расширены, отчего весь зачатокъ принимаетъ грибо­
видную форму. Послѣднее хорошо замѣтно на рисункѣ слѣдующей 
стадіи Н (рис. 35 tv), а на рис. 34, относящемся къ стадіи G, 
tubus ventralis изображеннаго на немъ зародыша прикрыть груд­
ными ножками. Въ общемъ, можно сказать, что на стадіи G за­
чатокъ tubus ventralis, состоящій изъ короткаго основного отдѣла 
и двухъ еще не слившихся другъ съ другомъ концевыхъ возвы- 
шеній (рис. 59), имѣетъ приблизительно то же строеніе, которое 
свойственно низшему семейству Collembola— Poduridae. Послѣднія, 
какъ извѣстно, въ отличіе отъ Entomobryidae, куда относится и 
Isotoma сіпегеа, имѣютъ этотъ органъ изъ двухъ раздѣленныхъ 
углубленіемъ половинъ съ короткимъ основпымъ отдѣломъ и безъ 
valvulae. Взглядъ на подобныя отношенія, какъ на болѣе при- 
митивныя, находитъ, такимъ образомъ, себѣ полное подтвержденіе 
и въ эмбріологіи.

Придатки третьяго брюшного сегмента также сближаются 
другъ съ другомъ и, сливаясь своими основными частями, даютъ 
на стадіи G впо.інѣ сформированный retinaculum (рис. 60 ret.), 
который въ это время относительно лишь немного больше, чѣмъ 
у взрослой формы. Въ это время, какъ и на послѣдующихъ ста- 
діяхъ, въ немъ совершенно незамѣтно раздѣленія на отдѣлы, но 
на стадіи F  иногда и въ его зачаткахъ я замѣчалъ слабый на- 
мекъ на такой же составъ изъ двухъ членпковъ (болынаго про- 
кспмальнаго и менынаго дпстальнаго), который на этой стадіи 
хорошо выраженъ у придатковъ перваго и четвертаго брюшного 
сегмента.

Съ переходомъ зародыша изъ стадіи F  въ стадію G зачатки 
вилки становятся изъ двухчленистыхъ трехчленпстыми, для чего 
бблыній проксимальный членикъ дѣлится на два (рис. 34 и 63 
frc). Такимъ образомъ, теперь намѣчены тѣ три отдѣла вилки, 
которые характерны и для взрослой формы (manubrium, dentes, 
mucrones), но въ отличіе отъ послѣдней всѣ они еще прибли­
зительно одинаковой величины. Въ это же время происходитъ 
быстрое сближеніе обоихъ зачатковъ вилки, и мало-по-малу ихъ 
основные членики начпнаютъ сливаться другъ съ другомъ, образуя 
непарный manubrium, dentes же и mucrones, какъ и у взрослой 
формы, остаются свободными. Развитіе вилки въ общемъ не- 
сомнѣнно свидѣтельствуетъ, что ея редукція у многихъ Collembola 
есть явленіе вторичное.

ѵ ' Г  _ .
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Что касается до боковыхъ и спинной стороны зародыша, 
то и здѣсь на стадіи G происходятъ нѣкоторыя измѣненія. На 
двухъ предыдущихъ стадіяхъ разрастающаяся изъ зародышевой 
полосы наверхъ эктодерма имѣла видъ отдѣльныхъ пятенъ по 
бокамъ зародыша (рис. 32 owe). Теперь эти пятна, росшія от- 
дѣльно изъ каждаго сегмента, настолько увеличились, что сли­
ваются въ сплошную полосу, покрывающую каждую изъ боко­
выхъ сторонъ зародыша (рис. 34 owe), и лишь на его спинной 
сторонѣ, .какъ видно на этомъ же. рисункѣ и на нѣкоторыхъ 
другихъ, изображающихъ разрѣзы черезъ зародыша (рис. 57, 59, 
60, 62, 63), сохранились плоскія клѣтки Hiillenectoderm (he).— 
Поперечные разрѣзы черезъ зародыша (рис. 59, 60), если ихъ 
сравнить съ поперечными разрѣзами предыдущихъ стадій, изо­
браженными на таблицѣ IY, ясно показываютъ, насколько экто­
дерма зародышевой полосы распространилась вверхъ, занявъ 
мѣсто Hiillenectoderm. Изъ просмотра подобныхъ же разрѣзовъ 
легко убѣдиться, что элементы послѣдпей отнюдь не оттѣсняются 
дефинитивной эктодермой наверхъ (иначе число ихъ на попе- 
речныхъ -разрѣзйхъ вверху было бы больше, чѣмъ прежде, чего 
совершенно не наблюдается), а, очевидно, по мѣрѣ роста по- 
слѣдней они постепенно отмираютъ и исчезаютъ, не принимая 
участія въ образованіи боковъ и спины взрослой формы. Словомъ, 
весь этотъ процессъ крайне напоминаетъ вытѣсненіе дефини­
тивной эктодермой амніона у многихъ высшихъ насѣкомыхъ.

Спинной органъ (DO), какъ хорошо видно и на тотальныхъ 
препаратахъ (рис. 34) и на разрѣзахъ (рис. 62), сохраняетъ и 
на Стадіи G тотъ же характеръ, какъ и во время третьяго періода 
развитія.

Слѣдующая за G стадія Н по общей конфигѵраціи тѣла и его 
придатковъ уже болѣе напоминаетъ взрослую форму (рис. 35). 
Съ переходомъ въ нее зародыша число его глазковъ съ каждой 

. стороны увеличивается до 8 (числа вообще характернаго для 
Isotoma сіпегеа): при этомъ къ 5 глазкамъ, имѣвшимся у стадіи 
G, прибавляется еще 3 нѣсколько выше ихъ. Однако въ это же 
время между ними развивается пигментъ, почему на тотальныхъ 
препаратахъ отдѣльные омматидіи уже неразличимы, и видно лишь, 
какъ и у взрослой формы, общее черное глазное пятно (рис. 35 
ос).— Какъ видно на томъ же рисункѣ, голова и ротовые органы 
уже очень напоминаютъ ихъ строеніе у взрослой формы; ножки 
(на рис. 35 изображены лишь ихъ основные членики) также 
мало-по-малу пріобрѣтаютъ окончательную форму.

Брюшные придатки по своему етроенію теперь гораздо ближе
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къ брюшнымъ придаткамъ вылупившейся изъ яйца изотомы. О 
грибовидной формѣ tubus ventralis (рис. 35 tv) мы уже упоми­
нали при описаніи предыдущей стадіи. На поперечныхъ разрѣ- 
захъ черезъ первый брюшной сегментъ зародышей этой стадіи 
(рис. 69) можно убѣдиться, что сліяніе половинъ этого органа 
вполнѣ закончилось, и онъ превратился въ такое же непарное 
образованіе, какъ у взрослой изотомы (tv). Внутри него начи- 
наютъ развиваться въ это время мускулы, а на его дистальномъ 
концѣ тѣ крупныя клѣтки, которыя привлекали уже вниманіе 
многихъ изслѣдователей и ошибочно считались за железистыя, 
пока W illem  (1901) не установилъ, что это просто болыпія 
гиподермальныя клѣтки, не имѣющія никакой спеціально желе­
зистой функціи. Эти крупныя гиподермальныя клѣтки въ терми- 
нальномъ отдѣлѣ tubus ventralis хорошо замѣтны какъ на рис. 69, 
такъ и на рис. 73, относящемся къ послѣдней стадіи четвертаго 
періода (J), гдѣ разрѣзъ черезъ tubus ventralis (tv) прошелъ уже 
сагитально, а не поперечно. На развитіи дальнѣйшихъ деталей 
какъ внутренняго, такъ и внѣшняго строенія этого органа я не 
останавливался.

Retinaculum на стадіи Н не представляетъ ничего новаго; 
вилка попрежнему состоитъ изъ трехъ отдѣловъ, при чемъ ma­
nubrium ея уже непарный. На стадіи G всѣ три отдѣла зачат- 
ковъ вилки, какъ мы уже отмѣчали, были приблизительно равной 
величины; съ переходомъ въ стадію Н концевые членики (mu- 
crones) становятся значительно меньше другихъ, средніе же от- 
дѣлы (dentes) перегоняютъ въ своемъ ростѣ какъ ихъ, такъ и ma­
nubrium, что замѣтно и на рис. 35 (frc). Такпмъ образомъ, и вилка 
пріобрѣтаетъ теперь типичную для взрослой изотомы конфигурацію.

Процессъ замыканія спины растущей наверхъ съ боковъ экто­
дермой на стадіи Н заканчивается. На рис. 35 мы совсѣмъ не 
видимъ уже плоскихъ клѣтокъ Hiillenectoderm, и весь зародышъ 
въ это время покрытъ какъ съ боковъ, такъ н  со спины экто­
дермой. Если даже въ томъ или другомъ мѣстѣ зародыша экто­
дерма правой и лѣвой половины еще не срослась другъ съ дру­
гомъ, какъ на рис. 65 ниже спинного органа или на рис. 68 
надъ желткомъ, то, все равно, клѣтокъ Hiillenectoderm въ такихъ 
мѣстахъ не бываетъ замѣтно, такъ какъ къ этому времени онѣ 
вполнѣ редуцировались. Все это, конечно, лишь доказываетъ, что 
послѣднія вообще не принимаютъ участія въ образованіи покрова 
взрослой формы.

Въ связи съ замыканіемъ спины сегментація зародыша не 
ограничивается теперь лишь брюшной стороной, а переходитъ

сперва на боковыя стороны и, наконецъ, на спину. Первыми обо­
собляются послѣдніе брюшные сегменты: напримѣръ, у зародыша, 
изображеннаго на рис. 35, уже обособлены и со спины три зад- 
нихъ абдоминальныхъ сегмента (Abdfi, Abd5, Abd.t). Затѣмъ обо­
собляются передніе брюшные сегменты, а послѣ нихъ грудные, 
т.-е. этотъ процессъ идетъ сзади напередъ, по направленію къ 
головѣ.

Что касается до спинного органа, то онъ имѣется все время и 
въ теченіе этой стадіи. У зародышей, относящиеся къ ея началу 
или къ серединѣ, онъ попрежнему рѣзко выдѣляется и на то- 
тальныхъ препаратахъ (рис. 35 DO), у болѣе позднихъ же, у 
которыхъ вся спина покрыта эктодермой, чтобы убѣдиться въ при- 
сутствіи этого органа in toto, необходимо легкое надавливанье 
на такого зародыша покровнаго стекла. Изслѣдованіе разрѣзовъ, 
особенно сагитальныхъ въ родѣ изображеннаго на рис. 65, 
убѣждаетъ насъ, что гистологическій характеръ спинного органа 
(DO) и число его клѣтокъ совершенно тѣ же, что и раньше. 
Однако теперь мы находимъ все же въ его положеніи нѣко- 
торое измѣненіе: какъ видно на упомянутомъ рисункѣ, спинной 
органъ прилегаетъ къ наружной поверхности лишь небольшой 
Своей частью и болѣе глубоко погруженъ въ желтокъ. Происхо­
дить это благодаря разрастанію дефинитивной эктодермы (ect) и 
надъ нимъ, такъ что къ самому концу стадіи Н спинной органъ 
теряетъ, наконецъ, связь со второй кутикулярной -зародышевой 
оболочкой и опускается подъ эктодерму въ желтокъ. Ни малѣйшей 
дегенераціи въ немъ самомъ, ни разрушенія его лейкоцитами 
до конца стадіи Н незамѣтно.

Иослѣдняя стадія четвердаго періода развитія непосредственно 
передъ вылупленіемъ изъ яйца, или стадія J, изображена на 
рис. 36. Какъ видно изъ него, зародышъ теперь вполнѣ сфор- 
мированъ, тѣло его вполнѣ сегментировано и всѣ придатки но- 
сятъ тотъ же характеръ, какъ у покинувшей яйцо изотомы 
(рис. 37), отъ которой онъ отличается лишь своимъ изогнутымъ 
положеніемъ. Въ кожѣ въ это время уже развился тотъ голубой 
пигментъ, который свойственъ взрослой формѣ, и этой голубой 
окраской зародыши на стадіи J  рѣзко отличаются отъ всѣхъ 
предыдущихъ стадій. Нашъ рис. 36 сдѣланъ съ зародыша, за- 
ключеннаго въ канадскій бальзамъ безъ окраски.

Давать болѣе подробнее описаніе этой стадіп я считаю 
излишнимъ, но долженъ остановиться на судьбѣ одного образо- 
ванія, которое совершенно отсутствуетъ у нея, а именно на 
спинномъ органѣ. Въ отличіе отъ всѣхъ предыдущихъ стадій
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онъ совершенно незамѣтенъ теперь ни на тотальныхъ препара- 
тахъ (рис. 36), ни на разрѣзахъ (рис. 73). Это неожиданное 
исчезновеніе спинного органа, который былъ еще такъ хорошо 
развитъ на предыдущей стадіи (рис. 65 DO), казалось мнѣ са­
мому загадкой, пока я пе нашелъ его остатковъ у зародышей, 
относящихся къ самому началу стадіи J .— Въ серединѣ и въ концѣ 
послѣдней зародыши имѣютъ среднюю кишку совершенно сво­
бодной отъ желтка (рис. 73 D), въ началѣ же стадіи J  она, какъ 
и раньше, еще переполнена пмъ (рис. 71 D). И вотъ именно 
у такихъ зародышей уже внутри средней кишки, среди желтка, 
можно найти остатокъ спинного органа (рис. 72 DO), который, 
очевидно, отдѣлившись отъ эктодермы, окружается вмѣстѣ съ 
желткомъ кишечнымъ эпителіемъ (см. рис. 68) и вмѣстѣ же съ 
желткомъ переваривается въ кишечникѣ, исчезая у болѣе позднихъ 
зародышей безъ остатка.

Такимъ образомъ, спинной органъ у Collembola не подвер- ' 
гается медленной дегенераціп или разрушенію при помощи лей- 
коцитовъ, какъ многіе зародышевые органы, а испытываетъ ту же 
судьбу, какъ и зародышевый оболочки нѣкоторыхъ насѣкомыхъ, 
напримѣръ Hydropliilus, которыя попадаютъ, наконецъ, въ жел­
токъ и вмѣстѣ съ нимъ перевариваются въ кишечникѣ. По­
добную же судьбу испытываетъ, какъ извѣстпо, сппнной органъ 
у многихъ Araphipoda.— P row azek  описываетъ у изслѣдованнаго 
имъ вида Isotoma резорпцію спинного органа при помощи ме- 
зодермальныхъ клѣтокъ, однако я совершенно не могу подтвер- _ 
дить этого наблюденія и думаю, что оно4 основано на ошибкѣ.

Процесса вылупленія зародыша изъ яйца я не наблюдалъ; 
точно также отсутствуютъ у меня цаблюденія и о времени на- 
ступленія первой линьки молодой изотомы. Отмѣтпмъ, что по 
изслѣдованіямъ U zel’a какъ Campodea, такъ и Tomocerus (Macro- 
toma) покидаютъ яйцо одѣтыя эмбріональной кутикулой (т.-е., 
очевидно, второй кутикулярной зародышевой оболочкой), но скоро 
ее сбрасываютъ. P row azek  указываешь, что у его изотомы 
первая линька наступила на 7-й день, что имѣетъ мѣсто и у 
лепизмы по H eym ons’y.

Къ вопросу о спинномъ органѣ и процессѣ образованія 
спины мы еще вернемся дальше, здѣсь же, чтобы покончить съ 
развитіемъ внѣшней формы тѣла у Isotoma сіпегеа, остановимся 
немного на тѣхъ данныхъ, которыя изложены намп выше и ка­
саются сегментаціи различныхъ придатковъ тѣла, т.-е. конеч­
ностей. При этомъ бросаются въ глаза нѣкоторыя особенности, 
представляющія извѣстный интересъ.

Сегментація усиковъ была прослѣжена уже H o ffm a n n ’oMb 
у Tomocerus plumbeus, и его данныя, какъ мы видѣли выше, 
вполнѣ справедливы и для пашей формы. У обѣихъ нерасчле- 
ненный еще зачатокъ антенны дѣлится первоначально на бблыпій 
дистальный и меныній проксимальный членикъ; затѣмъ раздѣ- 
ляется первый изъ нихъ, образуя два концевыхъ членика вполнѣ 
сформированнаго усика (III и ІУ), и, наконецъ, дѣлится и прок­
симальный первичный членикъ, при чемъ половины его даютъ 
I и II членики готовой антенны. Процессъ этотъ лучше всего 
выразить слѣдующимъ уравненіемъ:

Р <  I) 
аиг(І +  П + І І І + І Ѵ ) = ( І  +  ІІ) +  ( І І І + І Ѵ ) = ( І + І І ) + Ш + І Ѵ = І > І І + І І І + І У

с
Сегментація ножекъ описана нами выше и ' протекаетъ по 

тому же плану. Такъ же, какъ и у усиковъ, нерасчлененный 
зачатокъ ножки дѣлится на два членика, изъ которыхъ дисталь­
ный больше и заключаетъ въ себѣ femur (Ш), tibia (IV) и tar­
sus (У), а проксимальный— coxa (I) и trochanter (II), при чемъ 
онъ меньше *). Въ дальнѣйшемъ сперва сегментируется первич­
ный дистальный членпкъ, при чемъ tarsus обособляется раньше 
всего, а ужъ за нимъ раздѣляются femur и tibia. Расчленепіе 
первичнаго проксимальнаго членика наступаетъ значительно позже, 
лишь на стадіи G, тогда какъ уже на стадіи Е  дистальный вно.тнѣ 
раздѣленъ на свои три отдѣла. Уравненіе для сегментаціи ножекъ 
будетъ, очевидно, слѣдующее:

Р <  D
t7t(I +  II +  III +  IV +  y) =  (I+ II )  +  (III +  IV +  V )=(I +  H) +  (III-f-IV) +  V =

-  • tarsus
= ( І  +  І І ) + І И  +  ІУ +  У = І + Щ - І Н - |- І У  +  У

fem ur tib ia  coxa trochan ter

Такимъ образомъ, изъ сравненія этихъ двухъ уравненій съ
несомнѣнностыо вытекаетъ, что сегментація ножекъ и усиковъ 
происходить по одному типу, для котораго характерно, во-пер- 
выхъ, первоначальное раздѣленіе ихъ зачатковъ на два первич- 
ныхъ членика— бОлыній дистальный и меныпій проксимальный, 
и во-вторыхъ, последовательное обособленіе дефинитпвныхъ чле­
никовъ отъ дистальнаго конца къ проксимальному, т.-е., если

*) Я совершенно не могу подтвердить данныхъ W il le m ’a (1900), будто 
у Collembola ножкп іімѣютъ не 5, какъ это типично для насѣкомыхъ, а 7 чле­
никовъ.



такъ можно выразиться, центростремительно. И у усиковъ и у 
ножекъ концевые членики дифференцируются раньше всѣхъ, 
основные позже всѣхъ.— Интересно отмѣтить, что этотъ законъ 
находитъ себѣ примѣненіе и во время постэмбріоналънаго раз­
витая Collembola. Какъ извѣстно, нѣкоторые изъ представителей 
семейства Entomobryidae имѣютъ не 4 членика на усикахъ, а 5 
или 6 [напримѣръ, Orchesella, Heteromurus (Templetonia)]. Вбг- 
n e r  (1901) установилъ, что только что вылупившіеся изъ яйца 
представители этихъ родовъ имѣютъ 4-членистые усики, но позже 
они вторично увеличиваютъ -число своихъ члениковъ. При этомъ 
этотъ изслѣдователь наблюдалъ какъ у Orchesella cincta, такъ и 
у Heteromurus nitidus, что превращеніе 4-членистой антенны 
въ 5-членистую происходитъ путемъ раздѣленія ея основного 
(I другихъ формъ) членика на два (см. рис. 33 на стр. 78 
цитируемой работы). Въ этомъ случаѣ аналогія съ расчлененіемъ 
ножки получается уже совершенно полная.

Хотя теперь врядъ ли кто сомнѣвается, что усики являются 
измѣненными конечностями, однако сходство сегментаціи ихъ и 
ножекъ все же довольно интересно.

Нельзя не отмѣтить, что дифференцировка максиллъ первой 
и второй пары слѣдуетъ тому же закону, по которому сегмен­
тируются ножки и усики. Какъ мы видѣли выше, зачатокъ 
каждой максиллы дѣдится первоначально на ея основную часть 
и palpus, при чемъ послѣдній, т.-е. первичный дистальный чле- 
никъ, и здѣсь нѣсколько большихъ размѣровъ (см. рис. 31). 
Затѣмъ наступаетъ сегментація palpus и, наконецъ, основной 
части максиллы, деталей которыхъ я не прослѣживалъ, но ко­
торыя, насколько можно судить по наблюденіямъ H offm ann’a, 
повидимому, протекаютъ въ общемъ, какъ у ножекъ. Изъ ска- 
заннаго ясно, что palpus maxillaris и labialis вполнѣ отвѣчаетъ 
тремъ дистальнымъ членикамъ ножки (femur, tibia и tarsus), а 
основныя части максиллъ — основнымъ членикамъ ножекъ (соха 
и trochanter). Къ подобному же результату пришелъ и H eym ons 
(1897 а) на основаніи своихъ наблюденій надъ развитіемъ ле- 
пизмы, хотя онъ считаетъ, что submentum-(-mentum и cardo +  sti­
pes отвѣчаютъ лишь coxa.

Переходя теперь къ сегментаціи брюшныхъ придатковъ, мы 
убѣждаемся, что тотъ законъ сегментаціи, который имѣетъ мѣсто 
у всѣхъ головныхъ и грудныхъ конечностей, къ расчлененію 
брюшныхъ уже не вполнѣ приложимъ. Какъ мы отмѣчали выше, 
и брюшные придатки 1-го, 3-го и 4-го сегмента дѣлятся перво­
начально на два членика, но изъ нихъ не дистальный больше
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проксимальнаго, а наоборотъ. У зачатковъ tubus ventralis и re­
tinaculum дальше этого сегментація и не идетъ, при чемъ гра­
ница между проксимальнымъ и дистальнымъ отдѣломъ сглажи­
вается, и для зачатковъ tubus ventralis, напримѣръ, можно лишь 
приблизительно сказать, что дистальные членики даютъ главнымъ 
образомъ матеріалъ для выпячивающихся мѣшечковъ. У зачатковъ 
вилки это дѣленіе на два отдѣла не сглаживается, а сегментація
идетъ и дальше, при чемъ меныній дистальный членикъ даетъ
впослѣдствіи mucro, а проксимальный дѣлится на два, для manu­
brium и dens s. ramus.

Р >  D
frc  (Man. +  ram. +  muc.) =  (Man. -f- ram.) +  muc. =  Man. +  ram. -\- muc.

Въ общемъ же и здѣсь дифференцировка этихъ трехъ члени­
ковъ идетъ отъ дистальнаго конца къ проксимальному.

Невольно является вопросъ, почему у брюшныхъ придатковъ 
первичные членики иной величины,, чѣмъ у всѣхъ другихъ 
(у всѣхъ Р <  D, у брюшныхъ Р >  D), и нельзя ли провести 
параллель между отдѣлами tubus ventralis и вилки, съ одной 
стороны, и ножекъ, съ другой.— Что касается до перваго вопроса, 
то отвѣтъ на него даютъ намъ близкія къ Collembola низшія 
изъ всѣхъ Apterygota— Campodea и Protura.

У Campodea брюшныя ножки (styli и сегсі я оставляю въ 
сторонѣ) развиты на первомъ брюшномъ сегментѣ и состоять 
изъ двухъ члениковъ, болынаго проксимальнаго и менынаго 
дистальнаго. То же самое имѣетъ мЬсто у представителей се­
мейства Acerentomidae, а у Eosentomon такіе же совершенно 
придатки сидятъ на трехъ первыхъ абдоминальныхъ сегментахъ. 
Маленькій дистальный членикъ на двучленистыхъ брюшныхъ 
ножкахъ Protura несетъ на своемъ концѣ выпячивающійся пу- 
зырекъ [о Protura см. работы S ilv e s tr i  (1907, 1909), Вег- 
le se  (1909) и Рпмскаго-Корс(Гкова (1911 а и b)J. — Не­
трудно видѣть, что такая двучленистая ножка произошла пу­
темъ утери члениковъ изъ нормальной пятичленнстой, какія 
развиты на всѣхъ сегментахъ у Scolopendrella п у нѣкоторыхъ 
другихъ многоножекъ. Ея меныній дистальный членикъ соотвѣт- 
ствуетъ, вѣроятно, нѣсколькимъ членикамъ, принявшимъ въ концѣ 
концовъ рудиментарную форму, а выпячивающійся пузырекъ на 
его концѣ у Protura— новообразованіе. Въ какихъ отношеніяхъ 
къ такимъ ножкамъ стоять styli, сказать довольно трудно, но 
то, что мы знаемъ объ ихъ развптіи, говорить какъ будто за 
то, что нерасчлененый stylus представляетъ уже окончательно
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редуцированную брюшную ножку, но, быть можетъ, какъ это 
думаетъ H eym ons (1897а), styli являются .тишь придатками со­
вершенно исчезнувшихъ брюшныхъ ногъ.

Такъ какъ у Collembola всѣ брюшные придатки проходятъ 
стадію, во время которой они состоять изъ двухъ члениковъ— 
бблынаго проксимальнаго и меньшаго дистальнаго, то это гово­
рить за то, что ихъ предки имѣли на брюшкѣ полуредуциро- 
ванныя ножки въ родѣ тѣхъ, какія имѣются теперь на одномъ 
сегментѣ у Campodea и Acerentomidae и на трехъ у Eosewtomon. 
Изъ подобныхъ двучленистыхъ ножекъ развились, вѣроятно, tubus 
ventralis, retinaculum и furca Collembola, а отсюда понятно, по­
чему при развитіи этихъ образованій ихъ дистальный членикъ 
меньше проксимальнаго. Гомологизировать проксимальные чле­
ники брюшныхъ придатковъ первичнымъ проксимальнымъ члени- 
камъ ножекъ и усиковъ (и дистальные первичнымъ дистальнымъ) 
довольно рискованно, разъ мы не знаемъ, рудиментомъ сколькихъ 
члениковъ является маленькій членикъ на брюшныхъ- ножкахъ 
Campodea и Protura, и отъ подобной попытки лучше воздержаться. 
Напомнимъ, что, какъ мы отмѣчали выше, по H eym ons’y у за­
родышей Lepisma придатки 1-го брюшного сегмента расчленены, 
какъ брюшные придатки зародышей изотомы, что подтверждаетъ 
нашъ взглядъ о присутствия двучленистыхъ брюшныхъ ножекъ у 
предковъ современныхъ Apterygota.

Что касается до вопроса о соотвѣтствіи частей tubus ven­
tralis, retinaculum и вилки члёникамъ ножекъ, то подобный по­
пытки дѣлались уже не разъ. Укажу въ видѣ примѣра, что 
W illem  въ своей монографіи Collembola и Thysanura (1900) 
считаетъ основную часть retinaculum слившимися coxae, а его 
rami гомологами tibiae; онъ же приравниваетъ manubrium ви.туи 
слившимся другъ съ другомъ coxae, trocbanteres и femura, rami 
s. dentes считаетъ гомологами tibiae, a mucrones— tarsus.

Однако эмбріологія говорйтъ какъ противъ этой, такъ и про- 
тивъ всякой подобной попытки свести отдѣлы брюшныхъ при­
датковъ къ членикамъ ножекъ, такъ какъ первичная сегментація 
у первыхъ носить, какъ мы видѣли, иной характеръ, чѣмъ у вто- 
рыхъ, и говорить лишь, что у предковъ современныхъ Collembola 
брюшные придатки имѣли тотъ же характеръ, какъ пара брюш­
ныхъ ногъ Campodea въ настоящее время. Отсюда приходится 
сдѣлать выводъ, что какъ отдѣлы tubus ventralis (цилиндръ, val- 
vulae, пузырьки), такъ и отдѣлы вилки (mauubrium, dentes, mu­
crones) возникли уже въ предѣлахъ отряда Collembola, а следова­
тельно ихъ нельзя сводить къ тому или иному членику ножекъ.
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Помимо эмбріологическихъ данныхъ въ пользу послѣдняго гово­
рить и примитивное строеніе tubus ventralis въ семействѣ Podu- 
ridae, о которомъ мы уже упоминали, а также тотъ фактъ, что 
у представителей одного изъ семействъ Collembola— Xeelidae вилка 
состоитъ не изъ 3, а изъ 4 члениковъ, такъ какъ между manu­
brium и mucrones расположено 2 двучленистыхъ dentes.

Отрицая возможность проводить гомологію между члениками 
ножекъ и брюшныхъ придатковъ, мы отнюдь не. склонны отри­
цать -характеръ послѣднихъ, какъ измѣненныхъ конечностей. На- 
противъ, все сказанное выше съ несомнѣнностью говорить, что 
всѣ брюшные придатки Collembola являются модификаціей когда-то 
'развитыхъ на брюшкѣ (у болѣе отдаленныхъ предковъ, быть 
можетъ, 5-членистыхъ, затѣмъ 2-членистыхъ) ножекъ. Старое 
воззрѣніе H aase  (1889), будто tubus ventralis образовался лишь 
сліяніемъ двухъ брюшныхъ мѣшечковъ, a furca представляетъ 
изъ себя модификацію двухъ styli, которые H aase  считаетъ 
просто за гиподермальныя образованія— этотъ взглядъ является, 
конечно, совершенно неправильными, хотя въ работѣ Вог- 
п ег’а (1901) retinaculum и furca и фигурируютъ еще, какъ 
измѣненные styli.

Выпячивающіеся мѣшечки въ концевой части tubus ventralis 
совершенно гомологичны брюшнымъ мѣшечкамъ Scolopendrella, 
Diplura и Machilis, и эта гомологія никогда не вызывала осо- 
бенныхъ сомнѣній. Она дѣлается особенно ясной послѣ открытія 
Protura, имѣющихъ, какъ уже мы отмѣчали, на концѣ второго 
членика брюшныхъ ножекъ по такому же выпячивающемуся мѣ- 
шечку. Вѣроятно, подобные же присоски на. концѣ ножекъ по 
крайней мѣрѣ перваго брюшного сегмента были свойственны 
предками всѣхъ насѣкомыхъ, такъ какъ и у представителей са- 
мыхъ различныхъ отрядовъ Pterygota въ зародышевомъ состояніи 
на этомъ сегментѣ встрѣчаются своеобразные „шевроподіи“ . Еще 
Х олодковскимъ (1891) въ свое время было отмѣчено, что, 
вѣроятно, первая пара абдоминальныхъ придатковъ служила 
первоначально для хожденія, а затѣмъ получила вторичную роль 
присосковъ. Точно также H ir s c h le r  (1906),, описавъ железистыя 
образованія на этомъ сегментѣ у зародышей Саѣсаіа nupta, ука­
зываете, что они, вѣроятно, гомологичны брюшнымъ мѣшечкамъ 
Thysanura и Myriopoda.

Въ упоминавшейся выше прекрасной систематической работѣ 
B o rn e r’a (1901) можно встрѣтить ѵказаніе, что вообще сегсі у 
Collembola неразвиты, но ихъ послѣдніе остатки встрѣчаются у 
рода Tomocerus. Мы уже, говоря выше 'о развитіи задняго
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конца зародыша нашей изотомы, сравнивали наши наблюденія съ 
данными U zel’a, относящимися къ Tomocerus, и изъ всего этого 
совершенно ясно, что, хотя тельсонъ у Collembola имѣется, но 
сегсі совершенно отсутствуютъ. Послѣднихъ не можетъ быть уже 
по одному тому, что Collembola повидимому утеряли довольно 
значительное число заднихъ брюшныхъ сегментовъ (вѣроятно, 
пять).

Итакъ, резюмируя все относящееся къ развитію придатковъ 
гѣла, мы должны сказать, что сегментація брюшныхъ конечностей 
протекаетъ иначе, что у грудныхъ и головныхъ. Для усиковъ, 
максиллъ и грудныхъ ножекъ характерно первоначальное раздѣ- 
леніе изъ зачатковъ на два первичныхъ членика— болыній ди­
стальный и меныпій проксимальный— и затѣмъ послѣдовательное 
обособленіе дефинитивныхъ члениковъ въ центростремительномъ 
направленіи. Въ силу этого получается полная возможность про­
водить параллель между отдѣлами ножекъ и, напримѣръ, максиллъ. 
Брюшные придатки, напротивъ, дѣлятся первоначально на бблыній 
проксимальный и меныпій дистальный членики, проходя въ это 
время стадію, отвѣчающую по.туредуцированнымъ двучленистымъ 
ножкамъ на брюшкѣ Campodea и Protura. Въ силу этого и ихъ 
позднѣйшее раздѣленіе на дефинитивные отдѣлы, возникшее, вѣ- 
роятно, уже въ предѣлахъ группы Collembola, несравнимо съ 
дефинитивной сегментаціей головныхъ и грудныхъ конечностей. 
Было бы довольно интересно прослѣдить эти же огношенія у 
зародышей Pterygota, данный о чемъ, насколько мнѣ извѣстно, 
отсутствуютъ.

Развитіе кишечника. Во время третьяго періода развитія 
мы имѣли дѣло лишь съ эктодермальными зачатками передней и 
задней кишки; никакихъ зачатковъ средней кишки еще не было 
въ это время замѣтно. На стадін F впервые можно говорить 
о послѣднихъ, и подобныхъ зачатковъ средней кишки появляется 
въ это время три: передній, задній и средній или диффузный. 
Лучше всего видны эти зачатки на такихъ сагитальныхъ раз- 
рѣзахъ, какъ тѣ три послѣдовательные разрѣза черезъ одного и 
того же зародыша, которые изображены на нашихъ рис. 53— 55.

На рис. 53 мы видимъ stomodaeum (std), попрежнему упи- 
рающійся свопмъ концомъ въ желтокъ и лишенный на этомъ 
концѣ элементовъ нижняго листка. Поелѣдніе прилегаютъ къ нему 
лишь сверху и снизу: выше stomodaeum лежитъ скопленіе этихъ 
элементовъ внутри верхней губы . (lbr), при чемъ задняя часть 
этого скопленія, прилегающая плотно къ верхней стѣнкѣ stomo­
daeum (mm), превращается позже въ мускульный слой передней
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кишки, такъ что ее нужно считать зачаткомъ muscularis передней 
кишки. Ниже stomodaeum, у его нижней стѣнкп (между ней и 
нервной системой— п), лежитъ другое скопленіе элементовъ ниж­
няго листка (vDa): оно-то и является переднимъ зачаткомъ сред­
ней кишки. — Замѣтимъ, что изъ этого же зачатка развивается 
не только среднекишечный эпителій, но часть его даетъ позже 
muscularis нижней стѣнки stomodaeum (см. рис. 62 mm); однако на 
стадіи F совершенно невозможно подмѣтить какое-либо различіе 
между элементами, которые дадутъ впослѣдствіи muscularis, и 
элементами, превращающимися въ среднекпшечный эпителій. Та­
кимъ образомъ, на стадіи F  передній зачатокъ средней кишки 
не является еще чистымъ или простымъ, а къ нему подмѣшаны 
и посторонніе элементы въ лицѣ будущпхъ мускульныхъ клѣтокъ 
передней кишки, такъ что этогъ зачатокъ нужно считать комби- 
нированнымъ первичнымъ зачаткомъ (zusammengesetze Primitivan- 
lage) въ духѣ M e ise n h e im e r’a (Л900, 1908). Конечно, терминъ 
„передній зачатокъ средней кишки“ не совсѣмъ правиленъ въ 
примѣненіи къ стадіи F, но я пользуюсь имъ, чтобы пзбѣжать 
введенія новыхъ термпновъ.

Такимъ же комбинированнымъ первичнымъ зачаткомъ на 
стадіи F  является и задній зачатокъ средней кишки, такъ какъ 
и къ нему въ это время несомнѣнно еще примѣшаны элементы 
будущаго muscularis proctodaeum. Послѣднее (prd) изображено 
на рис. 55: какъ и раньше, въ отличіе отъ stomodaeum оно не 
упирается своимъ тупымъ концомъ прямо въ желтокъ, а отдѣ- 
лено отъ него скопленіемъ элементовъ нижняго листка (hDa), 
которое и является заднимъ зачаткомъ средней кишки. Кромѣ 
этого скопленія, прилегающаго къ концу proctodaeum, элементы 
нижняго листка окружаютъ его со всѣхъ сторонъ (рис. 55, 
5*6 mm), и изъ нихъ получается позже мускульный слой задней 
кишки. Какъ видно на этихъ рисункахъ, между заднимъ зачат­
комъ средней кишки и зачаткомъ muscularis proctodaeum нельзя 
въ это время провести никакой границы, почему правильнѣе 
говорить п здѣсь объ одномъ комбинированномъ первичномъ 
зачаткѣ.

И передній и задній зачатокъ средней кпшки (перемѣшанные 
еще въ это время съ зачатками muscularis эктодермальныхъ отдѣ- 
ловъ кишечника въ общіе комбинированные первичные зачатки) 
возникаютъ, слѣдовательно, изъ передняго и задняго скопленія 
нижняго листка, не вошедшихъ въ составъ сомитовъ. Кромѣ 
того не участвовало въ образованіи послѣднихъ еще небольшое 
количество элементовъ нижняго листка въ видѣ перемычки или мос-
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тика между сомитами правой и лѣвой стороны, который были 
описанъ нами уже выше (см. рис. 39, 41 45, 46 isb). Насчетъ 
этого межсомитнаго тяжа нижняго листка и возникаетъ третій 
зачатокъ средней кишки— ея средній пли диффузный зачатокъ.

При оппсаніи стадіи Е  (послѣдней стадіи третьягоч періода 
развитія) мы уже отмѣчали, что благодаря сильному разрастанію 
вверхъ нервной системы связь между сомитами челюстныхъ сег­
ментовъ теряется и мостикъ между ними исчезаетъ. На стадіи F 
этотъ процессъ распространяется изъ головныхъ сегментовъ въ 
грудные и, наконецъ, въ брюшные: нервная система растетъ 
быстро вверхъ, и мостикъ между сомитами правой и лѣвой сто­
роны редуцируется. Въ результатѣ на стадіи F  мы имѣемъ вмѣсто 
тяжа нижняго листка по средней линіи брюшной стороны между 
сомитами рядъ отдѣльныхъ клѣтокъ, на которыя онъ распался, 
и нѣкоторыя изъ этихъ клѣтокъ внѣдряются поверхностно въ 
желтокъ и въ видѣ изолированныхъ клѣтокъ остаются на его 
нижней поверхности (рис. 54 dDa). Эти клѣтки п являются 
среднимъ или диффузнымъ зачаткомъ средней кишки: на с^адіи 
F  онѣ хорошо замѣтны какъ на сагитальныхъ, такъ н на попе­
речныхъ разрѣзахъ, позже же смѣшиваются съ выростами изъ 
передняго и задняго' зачатка средней кишки (къ ихъ описанію 
мы перейдемъ немного дальше) и вмѣстѣ съ ними сливаются въ 
эпителіальную стѣнку mesenteron.

Описанный нами межсѳмитный тяжъ нижняго листка, дающій 
позже диффузный зачатокъ средней кишки, извѣстенъ у многихъ 
Pterygota. Впервые его описалъ N usbaum  (1891) у Меіое подъ 
именемъ „Chordastrang“, а затѣмъ H eym ons у Forficula и 
Orthoptera (1895), выяснивъ, что именно изъ него происходятъ 
кровяныя клѣтки, что было затѣмъ подтверждено и другими из- 
слѣдователями. N usbaum  u. F u lin sk i (1906) позже устано­
вили, что помимо кровяныхъ клѣтокъ изъ этого „mittlere Strang “ 
возникаютъ элементы, участвующіе въ образованіи средней кишки; 
данныя эти были вполнѣ подтверждены затѣмъ H irsch  1ег’омъ 
(1906, 1909 а и Ь) у различныхъ Lepidoptera и Coleoptera и 
H am m ersch m id t’oMB (1910) у Phasmatidae (термпнологію по- 
слѣдняго— „вторичная энтодерма мезодермальнаго пропсхожденія“ 
и пр.— я оставляю въ сторонѣ).

Такимъ образомъ, „mittlere Strang “ многихъ Pterygota даетъ 
матеріалъ не только для средней кишки, но и для кровяныхъ 
клѣтокъ. ІІрослѣдить развитіе послѣднихъ у Isotoma cinerea, 
къ сожалѣнію, совсѣмъ не удалось, но по аналогіи съ Pterygota 
мнѣ кажется наиболѣе вѣроятнымъ предположеніе, что и здѣсь
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онѣ развиваются изъ элементовъ межсомитнаго тяжа. Если это 
дѣйствптельно такъ, то и третій зачатокъ средней кишки (ея 
диффузный зачатокъ) подобно переднему и заднему до своего 
полнаго обособленія входитъ въ. составъ комбинпрованнаго пер- 
вичнаго зачатка, въ которомъ кромѣ него содержатся и совер­
шенно посторонніе элементы, а именно матеріалъ для будущихъ 
кровяныхъ клѣтокъ. Для Pterygota послѣднее несомнѣнно спра­
ведливо.— Къ этимъ крайне важнымъ отношеніямъ мы вернемся 
еще въ общей части этой работы.

На двухъ слѣдующихъ стадіяхъ — G и Н — bq всѣхъ трехъ 
отдѣлахъ кишечника наступаютъ замѣтныя измѣненія. Stomodaeum, 
бывшій до сихъ поръ болѣе или менѣе прямымъ, въ силу роста 
принимаешь колѣнчатую форму, такъ какъ его задняя половина 
отклоняется градусовъ на 45 отъ прежняго направленія, которое 
сохраняется лишь въ началѣ stomodaeum (см. рис. 62). Такъ какъ 
передній зачатокъ средней кишки въ это время уже вполнѣ 
обособляется, то теперь на сагптальныхъ разрѣзахъ мы видимъ, 
что стѣнки передней кишки покрыты не только сверху, но и 
снизу однимъ слоемъ клѣтокъ нижняго листа (рис. 62 mm), 
дающихъ позже ея muscularis.

Такой же однослойный зачатокъ будущаго мускульнаго слоя 
окружаешь на стадіяхъ G и Н со всѣхъ сторонъ и proctodaeum 
(рис. 63 и 67 mm), задній же зачатокъ средней кишки, какъ 
и передний, въ это время уже совсѣмъ обособленъ. Въ отличіе 
отъ передней кишки затняя остается, какъ видно на этихъ двухъ 
рисункахъ, попрежнему прямой, по внутренній конецъ ея при­
легаешь уже непосредственно къ желтку, такъ какъ задній 
зачатокъ средней кишки, какъ мы дальше увидимъ, занимаетъ 
иное положеніе и прпнпмаетъ новую форму. Полость proctodaeum 
отдѣляетея теперь отъ желтка тонкимъ слоемъ клѣтокъ, обра- 
зующихъ ея дно, т.-е. здѣсь образуется характерная для раз­
вития задней кишки и Pterygota такъ называемая hintere Grenz- 
lamelle (рис. 63, 67 hgl). Подобная же vordere Grenzlamelle на 
днѣ stomodaeum образуется значительно позже.

Внутренній конецъ proctodaeum передъ его Grenzlamelle 
въ это время, какъ хорошо видно на нашихъ рисункахъ, нѣ- 
сколько расшпренъ. Подобное же расширеніе въ этомъ мѣстѣ 
свойственно и зародышами Pterygota, при чемъ у нихъ изъ него 
возникаютъ позже мальпигіевы сосуды. У нашей изотомы, какъ 
у всѣхъ Collembola, это расширеніе остается въ дальнѣйшемъ 
безъ какихъ-либо пзмѣненій (см., напримѣръ, рис. 73 prd, отно- 
сящійся къ готовому вылупиться зародышу), и мальпигіевыхъ со-
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судовъ совсѣмъ не образуется. Подобное распшреніе имѣется во 
взросломъ состоядіи не только у Isotoma сіпегеа, но и у мно­
гихъ другихъ Collembola, на что обратили вниманіе уже H ey­
m ons (1897 b), совершенно правильно приравнявшій его малыш- 
гіевымъ сосудами, имѣющимъ у Campodea видъ маленькихъ ди- 
вертикуловъ. Такимъ образомъ, предки Collembola, вѣроятно, 
имѣли настоящіе мальпигіевы сосуды, какъ имѣютъ ихъ теперь 
Thysanura s. str. *

Переходя теперь къ зачаткамъ средней кишки, мы будемъ 
говорить лишь о переднемъ и заднемъ, такъ какъ о судьбѣ диф- 
фузкаго было уже сказ’ано выше, и въ это время благодаря раз­
растанию двухъ первыхъ его клѣдки смѣшиваются съ н и м и  и , 

наконецъ, становятся совершенно неразличимыми. Какъ передній, 
такъ и задній зачатки, начиная со стадіи G, обособляются отъ 
зачатковъ muscularis эктодермальныхъ отдѣловъ кишечника, съ 
которыми они раньше были соединены въ комбинированные пер­
вичные зачатки, и начинаютъ быстро увеличиваться въ размѣрахъ, 
принимая своеобразную форму. Послѣдняя совершенно та же,, 
что и у Pterygota, и имѣетъ сперва видъ часового стекла, а затѣмъ 
подковы, вершина которой прилегаетъ къ внутреннему концу 
stomodaeum или proctodaeum, смотря по тому, имѣемъ ли мы 
дѣло съ передними или съ заднимъ зачаткомъ.

Яснѣе всего видны эти зачатки на фронтальныхъ разрѣзахъ 
черезъ переднюю или заднюю часть зародыша, при чемъ два 
такихъ разрѣза изображены на рис. 66 и 67. Первый изъ нихъ 
представляетъ часть фронтатьнаго разрѣза черезъ головной ко- 
нецъ: мы видимъ на немъ stomodaeum (std), упирающійся и даже 
немного вдающійся своими концомъ въ желтокъ, а но бокамъ 
отъ него на поверхности желтка лежитъ съ каждой стороны по 
тонкой эпителіальной пластинкѣ (vDa), при чемъ на разрѣзахъ, 
нрошедшихъ нѣсколько ближе къ брюшной сторонѣ, на которыхъ 
не видно уже stomodaeum, обѣ пластинки сливаются другъ съ 
другомъ въ общій подковообразный зачатокъ кругомъ передняго 
конца желтка. Эта подковообразная эпителіатьная пластинка обя­
зана своими происхожденіемъ тому скопленію элементовъ нижняго 
.листка у задней стѣнки stomodaeum на стадіи F, о которомъ мы 
говорили уже выше (рис. 53 vDa), и подобно этому'скопленію 
является передними зачаткомъ средней кишки, но въ отличіе отъ 
него уже безъ примѣси какими-либо постороннихъ элементовъ, 
Нашъ рис. 66 относится къ зародышу на стадіи Н, у котораго 
передній зачатокъ средней кишки довольно сильно отличается 
отъ той кучки клѣтокъ, которую мы видѣли на стадіи F: однако

изслѣдованіе разрѣзовъ черезъ зародышей на с^адіи G, являющейся 
промежуточной между F и Н, показываетъ, что такая подково­
образная пластинка, действительно, образуется изъ скопленія 
нижняго листа подъ stomodaeum, при чемъ послѣднее принимаетъ 
сперва форму, болѣе похожую на часовое стекло, и лишь затѣмъ 
видъ подковы.

Рис. 67 изображаетъ фронтальный разрѣзъ черезъ задній 
конецъ того же зародыша, и на немъ мы видимъ то же самое. 
Точно такъ же отъ дна proctodaeum (prd) отходятъ вдоль по­
верхности желтка двѣ эпителіалъныхъ пластинки (hDa), сливаю­
щаяся на другихъ разрѣзахъ въ общій подковообразный зачатокъ, 
который беретъ начало отъ описаннаго нами выше скопленія 
элементовъ нижняго .листка у конца proctodaeum на стадіи F 
(рис. 55 hDa). И здѣсь это скопленіе сперва имѣетъ видъ'ча­
сового стекла, .лишь затѣмъ вытягиваясь въ подкову съ болѣе 
длинными колѣнами: словомъ, всѣ отношенія при развитіи зад- 
няго зачатка средней кишки тѣ же, какъ и у ея передняго 
зачатка.

Благодаря изогнутому* положенію зародыша на одной и той же 
серіи мы имѣемъ обычно фронтальные разрѣзы черезъ его пе- 
редній и задній конецъ и поперечные черезъ среднюю часть 
тѣла. Поэтому очень легко прослѣдить весь ходъ обоихъ подково­
образными зачатковъ средней кишки и ихъ постепенное разра­
стите и сліяніе другъ съ другомъ. На стадіи G эти зачатки еще 
довольно коротки, и ихъ концы прилегаютъ -къ желтку въ его 
нижней ноловинѣ .лишь съ боковъ; срединная же часть брюшной 
поверхности желтка, лежащая надъ нервной системой, точно 
также какъ спинная и боковыя поверхности пока .лишены этого 
эиителіальЕаго покрова. Такую именно картину мы видимъ на 
рис. 60, изображающемъ поперечный разрѣзъ черезъ третій 
брюшной сегментъ зародыша,на стадіи G, гдѣ ясно выступаютъ 
концы задняго зачатка средней кишки (hDa). Такъ какъ передняя 
и задняя подкова на этой стадіи еще не доходятъ другъ до друга, 
то въ серединѣ туловища, напримѣръ, на разрѣзахъ черезъ пер­
вый брюшной сегментъ (рис. 59), мы не найдемъ подъ желткомъ 
этихъ эпителіальныхъ пластинокъ, п здѣсь будутъ попадаться на - 
его брюшной поверхности .лишь разсѣякныя по одиночкѣ клѣтки 
диффузнаго зачатка (dDa).

На стадіи Н концы передней и задней подковы уже встрѣ- 
чаются и сливаются другъ съ другомъ, Такъ что эти эпителіаль- 
ныя пластинки развиты подъ желткомъ во всѣхъ сегментахъ тѣла, 
въ томъ числѣ и въ первомъ брюшномъ (рис. 69 hDa), и желтокъ
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имѣетъ теперь на брюшной поверхности два непрерывныхъ тяжа 
будущаго кншечнаго эпителія. К л Ѣ т е и  диффузнаго зачатка входятъ 
въ это время въ составъ этихъ двухъ тяжей и болѣе уже нераз­
личимы. Затѣмъ ростъ эпителіальныхъ пластинокъ въ длину заме­
няется столь же энергичнымъ ростомъ въ высоту, и онѣ начи- 
наютъ быстро обрастать желткомъ съ боковъ (рис. 68 vDa), и, 
наконецъ, пропсходитъ сліяніе пластинки правой и лѣвой стороны 
первоначально на брюшной сторонѣ, а послѣ этого и на спинной. 
Въ результатѣ этого процесса желтокъ оказывается окруженнымъ 
со всѣхъ сторонъ кишечнымъ эпителіемъ, и получается замкнутая 
со всѣхъ сторонъ средняя кишка, покуда еще наполненная желт­
комъ (рис. 71 D). Словомъ, всѣ детали этого процесса носятъ 
совершенно тотъ же характеръ, что и у Pterygota, гдѣ онѣ 
описывались уже много разъ, почему мы можемъ на этомъ болѣе 
подробно не останавливаться.

Съ переходомъ въ послѣднюю стадію — J — па концѣ stomo- 
daeum появляется тонкая клѣточная пластинка, отделяющая" его 
полость отъ желтка и хорошо замѣтпая на сагиталышхъ раз- 
рѣзахъ (рис. 72 vgl). Мы имѣемъ здѣсь дѣло, конечно, съ 
vordere Grenzlamelle, которая возникаетъ, такимъ образомъ, 
значительно позже hintere Grenzlamelle у proctodaeum, о ко­
торой мы уже говорили выше. Въ началѣ этой стадіи средняя 
кишка еще переполнена желткомъ (см. рис. 71), но затѣмъ онъ 
быстро исчезаетъ, очевидно, перевариваясь, и вмѣстѣ съ нимъ 
исчезаютъ заключенные въ немъ спинной органъ (рис. 71 1)0) 
и ядра желточныхъ клѣтокъ (dk на ыногихъ рисункахъ табл. У), 
такъ что передъ вылупленіемъ зародышъ имѣетъ среднюю кишку, 
полость которой совершенно ничѣмъ не заполнена (рис. 73 D). 
Въ это же время на средней кишкѣ становится замѣтнымъ ея 
muscularis (не изображенный на этомъ рисункѣ). Онъ развивается, 
какъ п вообще у всѣхъ насѣкомыхъ, изъ спланхнической стѣнки 
сомптовъ.

Еще до иечезновенія желтка въ кишечникѣ hintere Grenz­
lamelle у proctodaeum резорбируется, и между полостями средней 
и задней кишки устанавливается сообщеніе. Vordere Grenzlamelle. 
которая въ это время только что возникла, псчезаетъ позже, когда 
же.ттокъ уже цѣликомъ нотребленъ. — Интересно отмѣтить еще 
одну особенность, касающуюся передней и задней кишки готоваго 
къ вылупленію зародыша. Мы упоминали уже, что у зародышей 
на стадіи J  развивается голубой иигментъ, свойственный и взрослой 
формѣ. Онъ отлагается однако не только въ гиподермѣ (рис. 71, 
73 hyp), но и въ стѣнкахъ stomo- и proctodaeum (рис. 73 std,

prd), рѣзко отличая этимъ переднюю и заднюю кпшку отъ средней 
и свидетельствуя объ эктодермальномъ происхожденіи двухъ пер­
выхъ. Эта особенность сохраняется и у взрослыхъ экзем нляровъ 
нашего вида: пигментъ не исчезаетъ изъ эктодермальныхъ отдѣ- 
ловъ кишечника во время линьки, а сохраняется, вѣроятно, до 
самой смерти животнаго, такъ какъ я наблюдалъ его и у самокъ, 
занятыхъ откладкой яицъ. То же самое явленіе наблюдалъ и 
H eym ons (1897 b) у взрослыхъ экземпляровъ Isotoma saltans 
(Desoria glacialis), у которыхъ клѣтки передней и задней кишки 
также подобно гиподермальнымъ наполнены были пигментомъ. Я 
затрудняюсь приписать этому явленію какое-либо біологическое 
значеніе.

Данныя о развитіи средней кишки Collembola и вообще Apte­
rygota отличались до настоящаго времени крайней неполнотой. 
У льянпнъ производилъ среднюю кишку,изъ кучки клѣтокъ ниж­
няго листа, врастающихъ внутрь желтка, но мы уже показали 
выше, что онъ принялъ за зачатокъ mesenteron, вѣроятно, половой 
зачатокъ. Однако U zel и Miss C lay pole пбдтверждаютъ данныя 
Ульян-ина, описывая происхожденіе средней кишки въ видѣ 
плотнаго зачатка среди желтка (какъ у Diplopoda), при чемъ 
источникомъ его происхожденія являются кучки особыхъ энто- 
дермальныхъ клѣтокъ въ желткѣ. H eym ons на основаніи изслѣ- 
дованія развптія Campodea и Lepisma приходить къ заключенію, 
что ихъ средняя кишка (какъ, вѣроятно, и всѣхъ Apterygota въ 
отличіе отъ Pterygota) возникаетъ просто нзъ желточныхъ клѣ- 
токъ, теряющихъ передъ этимъ свой желтокъ. P ro w azek  иод- 
твердилъ эти данныя H ey m o n s’а по отношенію къ изслѣдован- 
ному имъ виду Isotoma.

Наблюденія, изложенный нами выше, стоятъ въ по.тномъ про- 
тиворѣчіи со всѣми этими данными. Нпкакихъ скопленій клѣтокъ 
въ желткѣ, которыя можно было бы считать за энтодерму, у 
Isotoma cinerea не имѣется, и желтокъ у нея заключаетъ въ себѣ 
лишь желточныя клѣтки и половой зачатокъ. ІІроисхожденіе эпи- 
телія средней кпшки изъ желточныхъ клѣтокъ совершенно не 
подтверждается, и послѣднія до ихъ по.шаго нсчезновенія вмѣстѣ 
съ желткомъ сохраняютъ свой прежній характеръ, будучи раз- 
сѣяны по одиночкѣ въ желткѣ и играя, вѣроятно, важную роль 
въ процессѣ его усвоенія. Во время второго періода развитія 
въ каждой желточной клѣткѣ ясно видно ядро и сильно вакуо- 
лизированная протоплазма (см. dz на рис. табл. II); во время 
двухъ послѣднпхъ періодовъ плазма ихъ становится почти не- 
замѣтной и среди желтка ясно выдѣляются лишь ядра этихъ клѣ-
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токъ (см. dk на рис. табл. ІУ и У). Сравненіе при большихъ 
увеличеніяхъ этихъ желточныхъ ядеръ съ элементами, изъ кото­
рыхъ возникаетъ среднекишечный эпителій, ие оставляетъ ни 
малѣйшаго сомнѣнія въ томъ, что желточныя клѣтки не прини- 
маютъ въ этомъ процессѣ ни малѣйшаго участія.— Такимъ обра­
зомъ, вопреки всѣмъ прежнимъ наблюденіямъ мы должны при­
знать, что у Collembola, а вѣроятно, и у всѣхъ Apterygota средняя 
кишка образуется изъ элементовъ нижняго листа въ видѣ 3 за­
чатковъ: передняго, задняго и диффузнаго.

Эти данныя, какъ мы сейчасъ увидимъ, вполнѣ гармонируютъ 
съ данными, касающимися не только Pterygota, но и другихъ 
Arthropoda, почему совсѣмъ мало вѣроятно, чтобы въ предѣлахъ 
группы Apterygota были бы еще какіе-нибудь другіе способы 
происхожденія mesenteron. Въ силу этого я склоненъ признать 
всѣ предыдущія наблюденія, касающіяся развитія средней кишки, 
просто ошибочными.— Miss C laypole и U zel впали, вѣроятно, 
въ ошибку подобно У льянину, прпнявъ за энтодерму или по­
ловой зачатокъ или *кучки желточныхъ клѣтокъ. Что касается '  
до данныхъ H eym ons’a, то помимо того, что онъ и раньше го­
товь былъ признать за настоящую энтодерму у насѣкомыхъ 
именно желточныя клѣтки, его наблюденія надъ образованіемъ 
средней кишки у Lepisma, и Campodea (для первой главнымъ 
образомъ, для второй исключительно) сдѣланы путемъ изслѣдо- 
ванія уже вылупившихся изъ яйца личинокъ. Какъ бы ни запаз­
дывали процессъ органогенеза, все же ключемъ къ его пони- 
манію являются процессы, совершающіеся только въ яйцѣ, и одно 
пзслѣдованіе молодыхъ личинокъ не можетъ разъяснить столь 
труднаго и сложнаго вопроса. Правда, у лепизмы H eym ons на­
следовали и эмбріональное развитіе, но и здѣсь вопросъ о про- 
исхожденіи мелкихъ ,,Darmbildungszellen“, какъ онъ ихъ назы­
ваете, остался все же не вполнѣ рѣшеннымъ. Въ первой работѣ 
(1897 а) онъ предполагали, что онѣ возникаютъ путемъ митоза 
изъ крупныхъ желточныхъ клѣтокъ, во второй (1897 Ь) скло­
няется къ тому, что такая крупная желточная клѣтка прямо пре­
вращается въ мелкую Darmbildungszelle путемъ утери желтка, 
такъ какъ послѣднія „unzweifelhaft Abkommlinge der grossen 
dotterhaltigen Elemente sind“ . Словомъ, и данныя этого выда­
ющегося пзслѣдователя даже просто при чтеніп этихъ двухъ ра- 
ботъ возбуждаютъ болынія сомнѣнія и невольно кажутся мало 
обоснованными, такъ что крайне желательно переизслѣдованіе 
всѣхъ этихъ отношеній и у Lepisma и у Campodea. Въ виду 
полнаго совпаденія того способа развитія средней кишки, который
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пмѣетъ мѣсто у нашей изотомы, со способомъ развитія ея у 
многихъ другихъ Arthropoda, я считаю въ высокой степени вѣ- 
роятнымъ, что и въ группахъ Diplura и Tliysanura s. str. при 
болѣе внпмательномъ изслѣдованіи окажется то же самое.

Вопросъ о развитіи средней кишки высшихъ насѣкомыхъ— 
Pterygota — долгое время оставался очень спорными. Въ концѣ 
80-ыхъ и началѣ 90-ыхъ годовъ старая теорія ея происхожденія 
изъ желточныхъ клѣтокъ, защищавшаяся рядомъ старыхъ изслѣдо- 
вателей и принятая между прочими и братьями Не г tw ig  въ ихъ 
„Coelomtheorie“ (1881), казалось, была оставлена и уступила 
мѣсто взглядами, развитыми впервые G rass i (1884) и К ова­
левскими (1886), согласно которыми средняя кишка является 
дериватомъ нижняго листка или энтомезодермы. Эта теорія нашла 
себѣ полное подтвержденіе въ работахъ такихъ изслѣдователей, 
какъ H e id e r  (1889), W h e e le r  (1889, 1893), Х олодковскій 
(1891), C a r r ie re  (1897) п многіе другіе.— Однако Н е у т о п э ’омъ 
въ рядѣ его работа (1895 и др.) была выдвинута новая точка 
зрѣнія, что у Pterygota средняя кишка образуется изъ выростовъ 
stomo- и proctodaeum, т.-е. весь кишечники является сплошь экто­
дермальными, а энтодермой являются желточныя клѣтки, не при­
нимающая у высшихъ насѣкомыхъ ‘) въ построеніи кишки ни­
какого участія. Въ пользу этого взгляда высказывались до сра- 
внктельно недавняго времени и многіе другіе изслѣдователи: 
R ab ito  (1898), L e c a illo n  (1898), S chw arze  (1899), D eeg en er
(1900), Toyam a (1902), C zerski (1904) и F r ie d e r ic h s  (1906). 
Кромѣ теоріи H eym ons’a, которую можно считать лишь извѣстной 
модификаціей прежнихъ взглядовъ на желточныя клѣтки, какъ 
на энтодерму, было сдѣлано двѣ попытки доказать, что желточныя 
клѣтки вообще прннимаютъ участіе въ образованы среднекишеч- 
наго эпителія у Pterygota: эти попытки принадлежать Н іскеГю  
(1904) и S c h w a n g a rt’y (1904, 1905).

Однако, несмотря на обиліе работъ особенно въ первомъ 
направленіи, въ настоящее время и та и другая точка зрѣнія 
можетъ считаться уже ликвидированной, и новыя произведенный 
съ особенной тщательностью изслѣдованія заставляютъ насъ вер­
нуться къ старыми взглядами G rassi, К овалевскаго  и дру­
гихъ. Эти новыя изслѣдованія принадлежать E s c h e r ic h ’y (1900), 
N oack’y (1901), S c h w a n g a rt’y (1904), а главнымъ образомъ 
N usbaum  u. F u lin sk i (1906, 1909) и H ir s c h le r ’y (1906, 
1909 а и Ь).

Э За исключеніемъ стрекозы Heymons (1896 с), Tschuproff (1903).
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Какъ показали N usbaum  u. F u lin sk i, H eym ons впалъ въ 
ошибку, приписывая средней кишкѣ происхожденіе изъ дна sto- 
modaeum и proctodaeum, такъ какъ онъ проглядѣлъ передніп и 
задній зачатокъ ея, которые у нѣкоторыхъ формъ действительно 
тесно слиты съ концомъ передней и задней кишки, между темъ 
псточникомъ происхожденія mesenteron являются всегда эти два 
зачатка плюсъ „mittlere Strang“ , отвечающій нашему диффузному 
зачатку. То же самое нашелъ и H ir s c h le r  у Coleoptera и Le- 
pidoptera, при чемъ онъ на основаніи своихъ наблюденій самымъ 
решительнымъ образомъ отвергаетъ (какъ и N usbaum  u. Fu­
lin sk i)  возможность участія въ построены средикишечнаго эпи- 
телія желточныхъ клктокъ, что допускали D ickel и S chw angart. 
Сопоставляя наши наблюдепія надъ Isotoma cinerea съ данными трехъ 
вышеупомянутыхъ авторовъ, приходится признать, что развитіе 
средней кишки на счетъ элементов!» нижняго листа является 
правиломъ для всехъ насекомыхъ— какъ Pterygota, такъ и Apte­
rygota; въ типичныхъ с.тучаяхъ она образуется изъ трехъ зачат- 
ковъ, но иногда „mittlere Strang“ или диффузный зачатокъ бы­
ваетъ слабо развить и даетъ .тишь кр'овяння клетки, не участвуя 
въ образованіи средней кишки ( Gryllotalpa).— Словомъ, мы воз­
вращаемся снова къ взглядамъ G rassi, К овалевскаго  и дру­
гихъ, дополняя лишь два только и пзвестныхъ имъ зачатка 
третьими или диффузными, образующими въ то же время и кро- 
вяныя клѣтки.

Нельзя не отметить здесь же, что подобный же способъ раз­
витая средней кишки присущи и многими другими Arthropoda. 
Что касается до многоножекъ, то, оставляя въ стороне старыя 
работы, отметпмъ, что у Diplopoda развитіе mesenteron изъ эле- 
ментовъ нижняго листа въ виде двухъ зачатковъ было давно 
уже установлено Х олодковскимъ (1895), а новыя набдюденія 
L ig n au  (1911 а) надъ Polydesmus abcliasius, какъ отмкчаетъ и 
самъ авторъ, стоять въ полномъ согласіи со схемой, вырабо­
танной для насекомыхъ N usbaum  u. F u lin s k i п H ir s c b le r ’oMb, 
отличаясь отъ нея лишь некоторыми специальными частностями. 
У Scolopendra, по наблюденіямъ H eym ons’a (1901), средняя 
кишка образуется изъ отдельныхъ энтодермальныхъ клетокъ, такъ 
что здесь можно было бы говорить лишь о диффузномъ за­
чатке; однако самъ авторъ * кроме того оппсываетъ и изобра­
жаете (рис. 49 въ его работе) у конца proctodaeum особую 
„entodermale Scheibe“ изъ кубическихъ к.тЬтокъ, которую, какъ мне 
кажется, вполне можно сравнивать съ задними зачаткомъ средней 
кишки насекомыхъ.

Общая схема для развитія''средней кишки паукообразныхъ 
была дана впервые Ш нмкевичемъ въ его русской работе о 
развитіи ихъ кишечника (1898), а затемъ въ работе о развитіи 
те.шфона (1906): mesenteron возникаетъ у нихъ изъ мезо-энтодермы 
въ виде двухъ зачатковъ— задняго и диффузнаго, при чемъ въ нк- 
которыхъ группахъ одинъ изъ нихъ можетъ быть развить очень 
слабо и даже совсемъ отсутствовать. Эта схема нашла себе 
полное подтвержденіе въ работахъ M ontgom ery  (1909), H am ­
b u rg e r  (1910) и въ последнемъ изследованіи супруговъ Шим- 
кевичъ по эмбріологіи Tetrapneumones (1911) и можетъ счи­
таться прочно установленной, несмотря на противоречащая ей 
наблюденія K au tsch ’a (1909, 1910 а).

Что касается до Onychophora, то данныя о развитіи ихъ 
средней кишки пока совершенно не подходятъ подъ ту схему, 
которая имеете мѣсто у Insecta, Myriopoda и Arachnoidea. Впро- 
чемъ, эмбріологію этой группы, несмотря на рядъ имеющихся 
уже работе, далеко еще нельзя считать достаточно изученной. 
Такъ же обстоитъ дело и у Crustacea, что, быть можетъ, объ­
ясняется отчасти темъ, что въ последнее время появлялись работы, 
касавшіяся преимущественно формъ, у которыхъ имеете место 
детерминативный типъ дробленія яицъ, а по эмбріологіи другихъ 
ракообразныхъ мы имеемъ, большею частью, бо.тЬе старыя работы. 
Нельзя все же не отметить здесь наблюдены Ю. В агн ера надъ 
Neomysis (1896) п П едаш енко падъ Lernaea (1899), согласно 
которыми средняя кишка этихъ формъ возникаетъ изъ двухъ 
энтодермальныхъ зачатковъ: одного въ области stomodaeum, дру­
гого въ области proctodaeum, что очень напоминаете отношенія, 
пмеющія место у насекомыхъ.

Какъ бы то ни было, на основаніи имеющихся у насъ теперь 
дапныхъ можно признать, что развитіе средней кишки изъ эле- 
ментовъ нижняго листа является, вероятно, правиломъ для вскхъ 
Arthropoda. Для трехъ классовъ воздуходышащихъ членистоно- 
гихъ такимъ же правиломъ является возникновеніе mesenteron 
изъ трехъ зачатковъ: передняго, задняго и диффузнаго, при чемъ 
одинъ (иногда даже два) изъ нихъ у нккоторыхъ формъ можетъ 
быть очень слабо развить и даже совсемъ отсутствовать: напрп- 
меръ, иередній у паукообразныхъ, диффузный у некоторыхъ на­
секомыхъ.— Развитіе средней кпшки нашей изотомы прекрасно 
согласуется съ этой схемой.

Развитіе нервной системы. Въ виду ранней закладки и 
быстраго развитія нервной системы она достигаете, какъ мы 
видклп выше, въ конце третьяго періода развитія довольно вы­



сокой дпфференцнровки. Первая стадія четвертаго періода —  F  
(см. рис. 53— 55 osg, п) по степени развптія нервной системы 
зародыша ничѣмъ не отличается отъ стадіи Е, которая была 
уже описана нами раньше. На елѣдующей стадіи — G — и въ 
нервной системѣ наступаетъ рядъ замѣтныхъ измѣненій.

Прежде всего на разрѣзахъ зародышей этой стадіи бросается 
въ глаза появленіе фибриллярнаго вещества мозга или такъ на­
зываемой Punktsubstanz (см. рис. 58, 59, 64, 65 pst— также 
и на другихъ). Оно закладывается первоначально, какъ и у Pte­
rygota, въ дорзальной части каждаго ганглія, но затѣмъ быстро 
окружается Со всѣхъ сторонъ гангліознымп клѣтками. По наблго- 
деніямъ H eym ons’a (1897 а) у Lepisma гаигліозныя клѣтки и 
послѣ образованія фибриллярнаго вещества остаются въ брюшной 
части ганглія, такъ что это бѣлое вещество покрыто здѣсь съ 
дорзальной стороны лишь тонкой неврилеммой, что от.тпчаетъ 
лепизму отъ Pterygota. Какъ видно на нашихъ рисункахъ, у 
Isotoma сіпегеа расположеніе фибриллярнаго вещества и ганглі- 
озныхъ клѣтокъ въ нервной системѣ то же, что и у высшихъ 
насѣкомыхъ, такъ что Collembola въ этомъ отношеніи стоять 
ближе къ Pterygota, чѣмъ къ Lepisma.

Затѣмъ на стадіи G окончательно сформировывается изъ 
своихъ трехъ отдѣловъ надглоточный ганглій (рис. 57, 58, 
62 osg) и происходить сліяніе челюстныхъ гангліевъ (мандибу- 
лярнаго, перваго и второго максиллярнаго) въ общій подглоточ- 
ный ганглій (рис. 57, 58, 62 usg). Въ это же время дифферен­
цируется, какъ у высшихъ насѣкомыхъ, между надглоточнымъ и 
подглоточнымъ гангліемъ окологлоточная коммиссура (рис. 58 sks). 
Такимъ образомъ, нервная система въ головѣ въ концѣ стадіи G 
прпнимаетъ уже болѣе или менѣе тотъ видъ, который свойственъ 
взрослому насѣкомому. Miss C laypo le  упоминаетъ о зачаткѣ 
симпатической нервной системы у Anurida maritima, который 
однако скоро исчезаетъ: подобнаго зачатка у изотомы я не на- 
блюдалъ.

Грудные и брюшные гангліи на стадіи G помимо присутствія 
фибриллярнаго вещества не представляютъ ничего особеннаго 
(рис. 64 ggl. th; рис. 59, 60 ggl. abd); не измѣняется ихъ строеніе 
и на слѣдующей стадіи Н (рис. 65, 68, 70 ggl. th, 69 ggl. abd), 
такъ какъ на этихъ стадіяхъ они имѣютъ въ общемъ уже тотъ 
видъ, который свойственъ взрослому животному. Начиная со стадіи 
Н, становится замѣтнымъ сліяніе брюшныхъ гангліевъ въ одну 
общую массу, задній конецъ которой постепенно смѣщается напе- 
редъ. Въ результатѣ этого процесса на стадіи J  (рис. 7 3 ggl. abd) и у
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только что вылупившейся изъ яйца изотомы (рис. 37, на кото- 
ромъ это особенно хорошо видно) мы находимъ всего одинъ 
абдоминальный ганглій, помѣщающійся въ двухъ первыхъ сег­
ментахъ брюшка. Какъ мы уже отмѣчали выше, подобное рѣзкое 
обособ.теніе этого брюшного ганглія отъ задняго грудного и его 
сравнительно большая длина не характерны для большинства 
Collembola и сохраняются лишь у немногихъ формъ.

Въ общемъ, нельзя не признать, что развитіе нервной си­
стемы у Isotoma сіпегеа изучено нами лишь въ самыхъ обіцихъ 
и грубыхъ чертахъ, и многія детали его (напримѣръ, происхо- 
жденіе различныхъ коммиссуръ, закладка и дифференцировка 
Mittelstrang) остались совершенно невыясненными. Отчасти ви­
новато въ этомъ то обстоятельство, которое уже отмѣчено выше, 
а именно что на стадіяхъ, относящихся къ третьему періоду 
развитія, нервная система была зафиксирована хуже всѣхъ дру­
гихъ тканей зародыша, неполнота же данныхъ, относящихся къ 
началу ея развитія, мѣшала детально разобраться и въ болѣе 
позднихъ стадіяхъ. Во всякомъ случаѣ все то, что нами уста­
новлено въ этомъ направленіи, показываетъ, что развитіе нервной 
системы у Collembola происходить совершенно по тому же типу, 
что и у Pterygota, и помимо, быть можетъ, какихъ-нибудь менѣе 
важныхъ деталей не представляетъ ничего существенно особеннаго.

Развитіе г.тазъ, о первомъ появленіи которыхъ было упомя­
нуто уже выше, я оставплъ совершенно въ сторонѣ, такъ какъ 
мой матеріалъ по своей малой величинѣ бы.тъ мало пригоденъ 
для подобнаго изслѣдованія. Не выяснилъ я ничего и о развитіи 
tentorium и постантеннальнаго органа изотомы.

Производныя сомитовъ. О закладкѣ сомитовъ и ихъ числѣ 
у зародыша мы уже говорили при онисаніи третьяго періода 
развитія. Дифференцировка ихъ начинается значительно позже, 
лишь на стадіи G, при чемъ и здѣсь, какъ и при развитіп нервной 
системы, почти не наблюдается особенностей, отличающихъ Col­
lembola отъ Pterygota, такъ что, повидимому, этотъ процессъ про- 
текаетъ сходно у всѣхъ насѣкомыхъ.

На стадіи F , съ которой начинается четвертый періодъ раз- 
витія, сомиты пмѣютъ еще прежній характеръ и, какъ видно на 
рис. 56 (so), попрежнему заходятъ въ конечности (abdb 3, 4). 
Позже часть сомита, заходящая въ конечности, теряетъ связь 
съ его туловищнымъ отдѣломъ и даетъ мускулатуру ножекъ.

На стадіи G начинается дифференцировка сомита на тѣ от- 
дѣлы, которые впервые были точно установлены Ileym ons’oMi, 
(1895); однако въ это время благодаря крайней мелкости всѣхъ
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элементовъ, а отчасти и недостаточно хорошей ихъ фиксировкѣ 
крайне трудно разобраться во всѣхъ деталяхъ этого процесса. 
При этомъ бросается въ глаза отсутствіе такъ называемаго Ері- 
neuralsinus, имѣющагося у всѣхъ Pterygota между нервной системой 
и желткомъ: у зародышей изотомы, напротивъ, брюшная нервная 
цѣпочка все время плотно прилегаете къ желтку (см. рис. 59 
и 60). Виновата ли въ этомъ фиксировка или же это является 
особенностью Collembola, сказать довольно трудно: лично я скло­
няюсь въ пользу перваго предположенія. Съ переходомъ въ стадію 
Н на мѣстѣ каждаго сомита ясно уже видны его ироизводныя, 
т.-е. мускулатура и жировое тѣло, и ихъ расположеніе въ это 
время и даетъ возможности заключить, что процессъ дифферен- 
цировки сомитовъ протекаетъ здѣсь, какъ у Pterygota. Для этой 
ц Ѣ й и  лучше всего пользоваться поперечными разрѣзами въ родѣ 
изображенныхъ на нашихъ рис. 68 и 69. Мы видимъ на нихъ 
прежде всего прилегающіе къ эктодермѣ латеродорзалыше мус­
кулы (msk), которые происходятъ, очевидно, изъ соматическихъ 
стѣнокъ сомитовъ; болѣе медіанно лежитъ жировое тѣло (fk) и 
еще медіаннѣе зачатокъ вентральныхъ продольныхъ мускуловъ 
(ѵтр): и э т о т ъ  зачатокъ и зачатокъ жирового тѣла происходятъ 
изъ медіаннаго отдѣла соматической же стѣнки сомитовъ. Спланх- 
ническая стѣнка ихъ даетъ muscularis средней кишки (не пзобра- 
женъ на нашихъ рисункахъ) и, какъ мы дальше увидимъ, участ- 
вуетъ въ образованіи гонадъ. Кромѣ этихъ образованій въ самой 
дорзальной части уже дифференцировавшагося и растущаго на- 
верхъ сомита на стадіи Н замѣтны крайне мелкіе, но довольно 
рѣзко выдѣляющіеся элементы (cbl). Ігакъ видно на другихъ раз- 
рѣзахъ (рис. 69), они, невидимому, участвуютъ въ образованы 
сердца (liz), т.-е. являются кардіобластамп.

Такимъ образомъ, какъ показываютъ эти картины, диффе- 
ренцировка сомита происходить по тому же типу, который пмѣетъ 
мѣсто у Pterygota: спланхнпческая стѣнка сомита даетъ кишеч­
ную мускулатуру и участвуете въ образованіи гонадъ, соматическая 
производить мускулатуру тѣла, а въ ея медіанной части и жи­
ровое тѣло; на мѣстѣ перехода спланхнпческой стѣнки въ со­
матическую образуются тѣ элементы, изъ которыхъ возникаетъ 
сердце.— Для болѣе детальнаго изученія развптія всѣхъ этихъ 
органовъ мой матеріалъ былъ совершенно непригоденъ; къ тому 
же въ виду совпаденія выше изложенныхъ данныхъ съ данными 
по эмбріологіи высшихъ насѣкомыхъ подобное изученіе пред­
ставляло уже мало интереса.

Крайне интересно вознпкновеніе еще одного производнаго
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сомитовъ, отсутствуюіцаго у Pterygota, а именно трубчатыхъ го- 
ловныхъ железъ.— ІІрежнимъ изслѣдователямъ Collembola были 
извѣстны лишь послѣднія, но затѣмъ благодаря работамъ W il­
lem e t Sabbe (1897)r F o lso m ’a (1899), W illem ’a (1901), 
Б еккера (1903) и H offm ann’a (1904) было открыто въ ихъ 
головѣ еще три пары подобныхъ образованій. То же самое было 
обнаружено затѣмъ мной (1905а, 1908) и B ru n tz ’eMb (1908) 
у Diplura и Thysanura. Большинство головныхъ железъ Apte­
rygota носитъ тотъ же характеръ, что и у Pterygota, т.-е. онѣ 
являются несомнѣнно эктодермальными образованіями; иеклю- 
ченіе составляюсь упомянутая выше трубчатыя железы. Впервые 
B ru n tz  (1904а и Ь) установили у Machilis, что каждая изъ 
нихъ состоите изъ тонкостѣниаго концевого пузырька („saccule") 
и длиннаго сильно извитого въ началѣ отдѣла или „labyrinthe", 
переходящаго въ выводной иротокъ, при чемъ оказалось, что 
пузырекъ выдѣляетъ вспрыснутый въ тѣло животнаго амміачный . 
карминъ, а лабиринте иидиго-карминъ. Въ силу этого B ru n tz  при­
знали ихъ за такія же „reins labiaux", какія нмѣются и ѵ нѣ- 
которыхъ другихъ членистоногихъ (Crustacea, Diplopoda). Затѣмъ 
мной подобное же строеніе этихъ железъ было обнаружено у 
Campodea, Japyx, Machilis и Lepisma, т.-е. почти во всѣхъ се- 
мействахъ Diplura и Thysanura, при чемъ тогда же я отмѣ- 
тилъ, что въ лицѣ этихъ трубчатыхъ железъ, присутствующихъ 
и у Collembola, мы пмѣемъ дѣло, какъ показываете ихъ строеніе 
и выдЬлительная способность, съ головными иефридіями лабіаль- 
наго сегмента: такимъ образомъ, низшія насѣкомыя и много­
ножки (а именно Apterygota и Diplopoda) сохраняютъ еще въ 
го.іовѣ выдѣлителъные органы, построенные по типу нефрпдіевъ, 
какъ у Crustacea и Peripatus, а болѣе высокоорганизованный 
Tracheata (Chilopoda и Pterygota) уже утеряли ихъ (1908).

До настояіцаго времени эта точка зрѣнія на одну пару голов­
ныхъ железъ Apterygota основывалась исключительно на физіоло- 
гпческихъ опытахъ съ инъекціямп амміачнаго и индиго-кармина, 
произведенныхъ B ru n tz ’eMb п затѣмъ мной, и не была подтвер- . 
ждена эмбріологическими данными. Развптіе Isotoma сіпегеа до­
казываете ея полную справедливость.— Отмѣтимъ, что у Collem­
bola (именно у Tomocerus plumbeus) присутствіе такого же тоико- 
стѣннаго отдѣла на концѣ трубчатой железы, независимо отъ 
работа B ru n tz ’a и моихъ, было констатировано H offm ann’oMb
(1904): опъ называете этотъ отдѣлъ резервуаромъ. Мы сохра- 
нимъ за нимъ названіе концевого пузырька, а извитой отдѣлъ
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трубчатой железы (вплоть до ея несецернирующаго выводного 
протока) будемъ называть просто каналомъ.

Первый зачатокъ трубчатой железы появляется очень рано, 
задолго- до описанной выше дифференцирован сомитовъ, а именно 
на стадіи Е, послѣдней стадіи третьяго періода развитія. На 
рпс. 51 мы видимъ разрѣзъ черезъ первый максиллярпый сег­
ментъ; его сомиты (so) ничѣмъ не отличаются отъ остальныхъ. 
Напрогивъ, въ сегментѣ вторыхъ максиллъ (рис. 52) отъ каждаго 
изъ его сомитовъ на уровнѣ ганглія отдѣллетсл пузырекъ (tdr) 
съ ясно выраженной эпителіальной стѣпкой, въ полости кото- 
раго можно обыкновенно подмѣтить мельчайшую зернистость. По 
всей вѣроятности, у живого зародыша въ этомъ пузырькѣ имѣетсл 
какая-нибудь жидкость, свертывающаяся при фикспровкѣ, отчего 
и получается указанное явленіе. Пара этихъ пузырьковъ вт> 
лабіальномъ сегментѣ и является первымъ зачаткомъ трубчатыхъ 
головныхъ железъ.

Столь же ясно видны эти образованія въ области второго 
максиллярнаго сегмента и на слѣдующей стадіи— Б'. Съ перехо­
домъ въ стадію G, какъ уже было отмѣчено выше, въ ротовыхъ 
органахъ наступаютъ сильныя измѣненія; они превращаются въ 
энтотрофные, отчего и тоцографія всѣхъ органовъ головы прі- 
обрѣтаетъ нѣсколысо иной характеръ. Найти въ это время зача­
токъ трубчатой железы не такъ легко, но тѣмъ не менѣе и здѣсь 
онъ выступаетъ довольно ясно, особенно на нѣсколько косыхъ 
разрѣзахъ. Часть такого косого разрѣза (имъ захвачена и первая 
пара ножекъ — Йц) черезъ заднюю часть головы зародыша на 
стадіи G изображена на рис. 64. На немъ мы снова ясно ви­
димъ зачатокъ трубчатой железы (trd), который сохрашілъ прежЬій 
характеръ въ видѣ замкнутаго эпителіальнаго пузырька.

Замѣтное измѣненіе въ его формѣ наступаетъ лишь на 
стадіп Н, при чемъ въ это время трубчатыя железы особенно 
хорошо бываютъ замѣтны на сагитальныхъ разрѣзахъ чрезъ лате­
ральный части головы. Какъ хорошо видно на нашемъ рис. 70, 
зачатокъ каждой изъ нихъ не имѣетъ теперь уже вида болѣе 
или менѣе шарообразнаго пузырька, какъ раньше, а принимаете 
ретортообразную или бутыльчатую форму, такъ какъ внизъ отъ 
болѣе широкой верхней части его (etd) идете узкій про- 
токъ (ktd), направляющійся къ эктодермѣ нижней части головы. 
Не трудно видѣть, что въ лицѣ концевого расширенія (etd) мы 
пмѣемъ дѣло съ зачаткомъ концевого пузырька трубчатой железы, 
а ндущій внизъ отъ него иротокъ не что иное, какъ зачатокъ 
покуда еще прямого канала.— Сходство элементовъ, образующихъ

и тотъ и другой отдѣлы будущей железы, точно также какъ 
постепенный переходъ концевого расширепія въ зачатокъ канала 
говорятъ безусловно за то, что оба этихъ образованія развились 
изъ. того ея общаго зачатка, который имѣлъ на предыдущихъ 
стадіяхъ видъ круглаго пузырька, путемъ удлиненія одной изъ 
его стѣнокъ внизъ въ впдѣ узкаго протока. Такъ какъ въ это 
время зачатокъ канала (ktd) только подходите къ эктодермѣ, не 
открываясь еще наружу, то приписывать ему эктодермальное 
происхожденіе нѣтъ никакихъ основапій.

На стадіи J  зачатокъ канала принимаете уже извитую форму; 
въ это же время образуется, вѣроятно, и несецернирующій вы­
водной протокъ железы: прослѣдить способъ его возникновеніи 
мнѣ не удалось, но едва ли можетъ быть какое-либо сомнѣніе въ 
томъ, что онъ возникаетъ путемъ простого впячиванья эктодермы.

Способъ закладки и развитія трубчатыхъ головныхъ железъ, 
а именно ироисхожденіе ихъ большей части изъ сомитовъ, вполиѣ 
нодтверждаютъ высказанный мною раньше взглядъ на эти железы, 
какъ на сохранившіеся у Apterygota нефридіи лабіальнаго сег­
мента. Важно также отмѣтить, что производнымъ сомита является 
не только концевой пузырекъ („saccule“) железы, выдѣляющій 
амміачный карминъ, но и ея извитой каналъ („labyrinthe “), вы- 
дѣляющій индиго-карминъ. Это находится въ полномъ согласіи 
съ тѣмъ, что мы знаемъ о развитіп нефридіевъ, сохранившихся 
у другихъ членистоногихъ, которые повсюду за псключеніемъ 
незначительной выводной части образуются сплошь изъ мезодермы, 
т.-е. изъ матеріяла сомитовъ. — Для нефридіевъ Peripatus это 
установлено еще S edgw ick ’oMb (1885— 88), а противорѣчившія 
ему данныя К еппеГя (1885— 86) не нашли себѣ подтвержденія 
въ болѣе новой работѣ E v a n s ’a (1902), который согласенъ съ 
наблюденіями перваго изслѣдователя. Такъ же обстоите дѣло у 
головныхъ нефридіальныхъ железъ Crustacea: укажу хотя бы на 
наблюденія 10. В агн ера (1896) надъ развитіемъ антеннарной 
железы Neomysis (въ этой же работѣ приведены аналогичный 
наблюденія K in g sley  и Бучинскаго  надъ другими ракообраз­
ными). Относительно коксальныхъ железъ паукообразныхъ доста­
точно указать на такія же наблюдепія B ra u e r’a (1895) надъ скор- 
піономъ, съ которыми согласуются и данныя Ш пмкевича (1911) 
о характер!; коксальныхъ железъ у зародышей Tetrapneumones. 
Словомъ, всюду, гдѣ мы встрѣчаемъ у тѣхъ или другихъ члени­
стоногихъ нефридіп, развитіе показываете, что не только ихъ 
концевой пузырекъ является остаткомъ целома, но и весь почти 
нефридій за исключеніемъ короткой выводной части является

—  83 —

6*



производнымъ сомита.— Трубчатый головныя железы Apterygota 
вполнѣ подходятъ подъ это правило.

Что касается до другихъ головныхъ железъ изотомы— слюн- 
ныхъ, ацинозныхъ и щечныхъ, то у зародышей почти до самаго 
вылупленія ихъ изъ яйца онѣ совершенно не замѣтны. Сомнѣ- 
ваться въ ихъ эктодермальномъ происхожденіп, не смотря на 
отсутствіе прямыхъ наблюденій, однако едва ли можно: еще Б ек­
кер ъ (1903) на основаніи изученія ихъ строенія пришелъ къ 
заключенію, что всѣ эти три пары „слѣдуетъ разсматрпвать какъ 
производныя первоначально обыкновенныхъ смазочныхъ кожныхъ 
(одноклѣточныхъ разсѣянныхъ или скучеиныхъ) железъ, которыя 
мы встрѣчаемъ въ сегментальномъ распредѣленіп у прочихъ на- 
сѣкомыхъ“. Я считаю эту точку зрѣнія впо.тнѣ примѣнимой лишь 
къ двумъ парамъ— аципознымъ и щечнымъ железамъ, слюнный же 
железы Collembola; какъ мнѣ кажется, вполпѣ гомологичны слюн- 
нымъ яге железамъ многихъ Pterygota. Этого вопроса я касался 
уже раньше въ другой работѣ (1908).

Развитіе лоловыхъ органовъ. Въ течеиіе второго и 
третьяго періода развитія половой зачатокъ сохранялъ все время 
то же положеніе, какое онъ имѣлъ еще по окончаніи дроб- 
ленія и образованія бластодермы (рис. 14 g), т.-е. представлялъ #
изъ себя кучку клѣтокъ въ желткѣ ближе къ заднему концу за­
родыша (см. рисунки табл. II и IY g). Съ началомъ четвертаго 
періода развптія, т.-е. уже на стадіи F, наступаютъ измѣненія 
и въ половомъ зачаткѣ. •

На этой стадіи начинается расползапіе отдѣльныхъ клѣтокъ 
полового зачатка, которыя до тѣхъ поръ довольно плотно при­
легали другъ къ другу, выходъ ихъ изъ желтка и внѣдреніе въ 
ткани зародыша. Яснѣе всего этотъ процессъ выстѵпаетъ на 
фронтальныхъ разрѣзахъ черезъ брюшной конецъ зародыша: одинъ • 
изъ нихъ изображенъ на иашемъ рис. 56. Мы видимъ здѣсь 
въ желткѣ кромѣ желточныхъ ядеръ (elk) попрежнему и половой 
зачатокъ (g), но отъ него къ прилегающпмъ къ желтку сомитамъ 
брюшныхъ сегментовъ (so) идетъ какъ бы струя или потокъ отдѣль- 
ныхъ половыхъ клѣтокъ, па которыя этотъ зачатокъ раздѣляетсл.
Рис. 56 изображает, нѣсколько косой разрѣзъ, на которомъ со­
миты имѣются лишь слѣва, почему и отъ полового зачатка по­
токъ отдѣлышхъ половыхъ клѣтокъ идетъ лишь на лѣвую сто­
рону. На болѣе прямыхъ, вполнѣ фронтальныхъ разрѣзахъ видно, 
что часть клѣтокъ полового зачатка ползетъ черезъ желтокъ въ 
сомиты одной стороны, другая часть въ сомиты другой, и это 
продолжается въ теченіе всей стадіи F  и даже въ самомъ началѣ
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слѣдующей стадіи G, покуда весь половой зачатокъ не распадется 
и всѣ его клѣтки не выберутся совершенно изъ желтка въ ткаии 
зародыша. Газумѣется, подобныя картины можно объяснить лишь 
тѣмъ, что на стадіи F клѣтки, составлявшія до того половой 
зачатокъ, начинаютъ активно (вѣроятно, амёбовидно) двигаться-— 
однѣ направо, другія налѣво, пока не переберутся изъ желтка 
въ сомиты.

Какъ видно на рис. 56, внѣдреніе половыхъ клѣтокъ про­
исходить не во всѣ брюшные сомиты, а лишь въ тѣ, которые 
лежать бліше всего къ половому зачатку, т.-е. въ сомиты третьяго 
и четвертаго брюшного сегментовъ (so). Только въ сомитахъ этихъ 
двухъ сегментовъ и можно найти половыя клѣтки въ началѣ 
стадіи G, когда желтокъ, наконецъ, больше уже не содержать 
половыхъ элементовъ. Какъ хорошо видно на поперечныхъ раз- 
рѣзахъ черезъ задній конецъ зародыша (напримѣръ на рис. 60, изо- 
браягающемъ такой разрѣзъ черезъ третій сегментъ брюшка), по­
ловыя клѣтки (gz) внѣдряются въ висцеральную стѣнку сомитовъ 
и остаются въ ней, образуя здѣсь виослѣдствіи гонады. Отъ эле­
ментовъ самого сомита эти клѣтки рѣзко отличаются, во первыхъ, 
своей нѣсколысо большей величиной, а затѣмъ и болѣе свѣтлой 
окраской, особенно ядра. ІІослѣднее, какъ легко это выяснить 
при большихъ увеличеніяхъ (см. рис. 61, изображающий ноловыя 
клѣтки при увеличеніи въ 1100 разъ), происходить благодаря 
малому количеству хроматина въ ядрахъ. Та яге особенность отли- 
чаетъ половыя клѣтки отъ соматическихъ n o H ey m o n s’y (1895, 
1897а) у Lepisma и Ortlioptera и, вѣроятно, присуща многимъ 
другимъ насѣкомымъ (см. наблюденія S ch w an g a rt’a (1905) падъ 
Lepidoptera, H a sp e r’a (1911) надъ Chironomus и др.).

Съ перемѣщеніемъ изъ желтка въ сомиты половыя клѣтки 
однако не теряютъ своей способности къ активному движенію, 
и оно продолжается и въ сомитахъ. — Въ концѣ стадіи G въ 
сомитахъ четвертаго брюшного сегмента половыхъ клѣтокъ наблю­
дается уже гораздо меньше, чѣмъ раньше, но зато теперь мы 
находимъ ихъ не только въ этомъ и въ третьемъ сегментѣ, а и 
во второмъ, гдѣ ихъ до того не было. На слѣдуюіцей стадіи Н 
въ четвертомъ абдоминальиомъ сегментѣ половыхъ клѣтокъ со- 
всѣмъ не оказывается, но ихъ можно найти теперь уже не только 
въ сомитахъ второго, но и перваго брюшного сегмента (см. раз- 
рѣзъ черезъ послѣдній на рис. 69— gz). Словомъ, въ началѣ 
половыя клѣтки сосредоточены лишь въ сомитахъ четвертаго и 
третьяго сегмеита, а затѣмъ ихъ можно найти съ перваго по 
третій брюшной сегментъ, что, конечно, опять таки объяснимо
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лишь ихъ активными переползаніемъ впереди. На этомъ движеніе 
половыхъ клѣтокъ заканчивается, и въ первыхъ трехъ абдоми- 
нальныхъ сегментахъ изъ нихъ формируются на стадіи Н гонады.

На фронталъномъ разрѣзѣ черезъ заднюю часть брюшка, 
изображенномъ на рис. 67, мы видимъ уже обѣ сформировав­
шаяся гонады (gon). Каждая изъ нихъ не имѣетъ внутри никакой 
полости и представляете плотное екопленіе половыхъ клѣтокъ, 
окруженныхъ обычно крайне нѣжными и далеко не всегда за- 
мѣтными клѣтками, произошедшими изъ той спланхнической стѣнки 
первичныхъ сегментовъ, въ которую и внѣдрялись изъ желтка 
половыя клѣтки. Эти произошедшія изъ стѣнокъ. сомитовъ эле­
менты (на нашемъ рисункѣ они не изображены) представляютъ 
изъ себя, очевидно, фолликулярный клѣтки гонады.— Какъ видно 
на томъ же рис. 67, отъ задняго конца правой гонады отходите 
половой протоки (gd), проходящій черезъ весь четвертый брюшной 
сегменте. Его положеніе и строеніе показываете, что онъ обра­
зуется изъ висцеральной же стѣнки сомита четвертаго брюшного 
сегмента, въ которую раньше внѣдрялись половыя клѣтки изъ 
желтка. Для Pterygota характерно, что ихъ половые протоки 
являются первоначально плотными (какъ и гонады): какъ обстоитъ 
дѣло у Isotoma сшегеа, въ виду7 крайне незначительной величины 
этого образованія я затрудняюсь сказать. Точно также мнѣ не 
удалось ничего выяснить относительно соединенія половыхъ про- 
токовъ правой и лѣвой стороны другъ съ другомъ и закладки 
непарнаго концевого отдѣла полового аппарата, который у Ptery­
gota возникаетъ изъ эктодермы.

Такой видъ половой аппаратъ сохраняете и при вылупленіи 
изотомы изъ яйца: въ первыхъ трехъ брюшныхъ сегментахъ рас­
положена пара плотныхъ гонадъ, лежащихъ вентрально отъ кишеч­
ника (что отличаете Apterygota отъ Pterygota), въ четвертомъ же 
сегментѣ пара идущихъ отъ нихъ назадъ половыхъ протоковъ, 
имѣющихъ общее происхожденіе съ фолликулярной стѣнкой го­
нады, т.-е. развивающихся, какъ и она, изъ спланхнической стѣнки 
сомитовъ. Концевой непарный отдѣлъ полового аппарата ни на 
с-тадіи J , ни у только что вылупившихся личинокъ не былъ со- 
всѣмъ замѣтенъ, что однако не говорите объ его отсутствіи, а 
скорѣе объясняется разрушеніемъ при фиксировкѣ этого нѣж- 
наго образованія. По крайней мѣрѣ Miss C lay p o le  наблюдала 
у Anurida эктодермальный половой протокъ, образующійся путемъ 

_ впячиванія на заднемъ концѣ пятаго брюшного сегмента.
Нельзя не отмѣтить различія между строеніемъ гонадъ у только 

что вылупившейся личинки и ихъ строеніемъ у взрослой формы.
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Какъ извѣстно, для семейства Entomobryidae, къ которому отно­
сится наша изотома, характерно присутствіе двойныхъ гонадъ, 
образованныхъ каждая изъ двухъ лопастей: lobus externus и lobus 
internus, какъ назвалъ ихъ въ свое время T u llb e rg  (1871). 
Кромѣ того эти гонады доходятъ обыкновенно до конца четвер­
таго брюшного сегмента, на границѣ котораго съ пятымъ и про­
исходите соединеніе ихъ короткихъ парныхъ протоковъ (oviduc- 
tus или vasa delerentia) въ общій непарный протокъ (vagina 
или ductus ejaculatorius). Напротивъ, въ низшемъ семействѣ Col­
lembola, у Poduridae, гонады простая и кончаются нѣсколько 
раньше: обыкновенно уже въ началѣ четвертаго брюшного сег­
мента.— Такимъ образомъ, строеніе гонадъ у только что вылу­
пившейся изотомы гораздо болѣе похоже на ихъ строеніе у 
низшихъ Collembola, Poduridae, стадію которыхъ она въ это 
время какъ бы проходите, а особенности, свойственный семей­
ству Entomobryidae, появляются позже. Въ этомъ я вполнѣ могу 
подтвердить наблюденія надъ постэмбріональной дифференцировкой 
гонадъ -у Collembola W illem ’a (1900), согласно которыми раз- 
витіе ихъ въ этихъ двухъ семействахъ начинается съ общей на­
чальной етадіи. На чисто внѣшнее сходство вылупившейся изъ 
яйца изотомы съ представителями такихъ родовъ, какъ Achorutes 
и Onychiurm (Ілрш а), указывали въ своей работѣ о развитіи 
Isotoma waTkerii еще P a c k a rd .

Въ общемъ, развитіе половыхъ органовъ у Isotoma сіпегеа 
крайне напоминаете этотъ процессъ у высшихъ насѣкомыхъ, гдѣ 
онъ впервые былъ детально изученъ Н еуш опз’омъ (1891, 1895), 
наблюденія котораго были подтверждены и другими нзслѣдовате- 
лями. Подобно изотомѣ у многихъ Pterygota имѣется рано обо­
собляющейся и независимый отъ пластовъ половой зачатокъ, клѣтки 
котораго у нѣкоторыхъ формъ также чисто активно переползаютъ 
изъ желтка въ ткани зародыша и активно же странствуютъ изъ 
заднихъ сомитовъ въ передніе. Внѣдреніе половыхъ клѣтокъ у 
Pterygota, какъ и у нашей изотомы, происходить въ спланхни- 
ческую стѣнку сомита, въ тотъ ея отдѣлъ, который H eym ons 
назвалъ Geschlechtsleiste. Наконецъ, и парные половые протоки 
у Pterygota тоже являются производными сомитовъ, развиваясь 
изъ висцеральной стѣнки заднихъ сомитовъ. Послѣднее обстоя­
тельство, какъ уже не разъ отмѣчалось, дѣлаетъ довольно вѣроят- 
нымъ взглядъ на нихъ, какъ на гомологи нефридіевъ. Описанное 
нами выше развитіе головныхъ нефридіевъ изотомы также вполнѣ 
говорить въ пользу этого взгляда. —  Единственными отличіемъ 
Apterygota отъ Pterygota является отсутствіе у первыхъ связи



между зачаткомъ гонады и перикардіальной септой при помощи 
такъ называемаго подвѣека гонады (Endfadenplatte). Объясняется 
это, конечно, тѣмъ, что у низшихъ насѣкомыхъ, точно также 
какъ у Diplopoda, гонады лежатъ вентрально отъ кишечника, 
тогда какъ у высшихъ насѣкомыхъ и Chilopoda дорзально отъ него.

Совпадая, такимъ образомъ, съ данными о развитіи половыхъ 
органовъ Pterygota, наши наблюденія во многомъ расходятся съ 
наблюденіями Miss C laypo le  надъ развитіемъ половыхъ орга­
новъ у Anurida maritima. Такъ какъ послѣдпія были до еихъ 
поръ единственными данными о развитіи полового аппарата у Col­
lembola, то мы должны на нихъ остановиться.

По наблюденіямъ Miss C laypo le  половыя клѣтки образуются 
у зародышей Anurida  въ стѣнкахъ сомитовъ второго и третьяго 
абдоминальныхъ сегментовъ, при чемъ судьба ихъ можетъ быть 
двоякой. Въ одномъ случаѣ онѣ остаются въ самомъ сомитѣ и, 
размножаясь въ немъ, даютъ гонаду, первоначально отделенную 
отъ желтка спланхническимъ слоемъ мезодермы. Въ другомъ случаѣ 
такая клѣтка выходить изъ сомита и превращается въ кучку клѣ- 
токъ между мезодермой и желткомъ: часть этого скопленія („sta­
tionary germ cells “) остается попрежнему на этомъ мѣстѣ, 
другая же часть („migrating germ cells") уходить въ желтокъ. 
Затѣмъ у автора имѣлся перерывъ въ наблюденіяхъ, но онъ 
утверждаетъ, что и изъ этихъ кѵчекъ клѣтокъ въ свою очередь 
образуются гонады (быть можетъ, мужекія въ отличіе отъ жен- 
скихъ, возникающихъ нервымъ путемъ'?— это осталось для меня 
совершенно неяспымъ). Въ результатѣ гонады вылупившейся изъ 
яйца Anurida  содержать въ своей полости желтокъ, идущій на 
питаніе половыхъ элементовъ; кромѣ того онъ попадаетъ и въ 
кровяныя тѣльца, но совершенно не содержится въ средней 
кишкѣ, лишенной его, какъ у зародышей Diplopoda.

Хорошіе рисунки, которыми иллюстрируется это довольно 
неясное описаніе, позволяютъ разобраться въ наблюденіяхъ Miss 
C laypo le  и отличить въ нихъ вѣрное отъ ошибочнаго.— Первый 
путь развитія половыхъ клѣтокъ въ сомитахъ и возникновеніе 
изъ нихъ тамъ гонадъ (рис. 50, 5*2, 53, 58 въ ея работѣ) со­
вершенно совпадаетъ съ тѣмъ, что мы видѣли и у Isotoma сгпегеа. 
На рисункахъ же 55— 57, иллюстрирѵющихъ второй путь раз­
витая половыхъ клѣтокъ внѣ сомитовъ и ихъ внѣдреніе въ жел­
токъ, мы видимъ не что иное, какъ описанное уже нами у изо­
томы расползаніе клѣтокъ заключеннаго раньше въ желткѣ по­
лового зачатка и ихъ внѣдреніе въ брюшные сомиты. Ошибка 
Miss C laypole заключалась въ томъ, что она была увѣрена въ
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возникновеніи половыхъ клѣтокъ изъ стѣнокъ сомитовъ, почему 
и приняла расползаніе клѣтокъ полового зачатка и внѣдреніе 
ихъ въ сомиты за описанный ею второй способъ развитая поло­
выхъ клѣтокъ внѣ сомитовъ. На самомъ дѣлѣ ея рисунки 50 -  58 

• изображаютъ тотъ единственный путь развитая гонадъ, который 
имѣетъ мѣсто и у нашей изотомы: рисунки 55— 57 относятся къ 
первой фазѣ этого процесса —  внѣдренію клѣтокъ полового за­
чатка изъ желтка въ сомиты, а остальные ко второй, т.-е. обра­
зовать) въ этихъ сомитахъ гонадъ.— Эти рисунки служатъ между 
прочимъ и доказательствомъ высказанной нами раньше мысли, 
что такой же половой зачатокъ, какъ у Isotoma сгпегеа, имѣется, 
вѣроятно, у многихъ другихъ Collembola, въ томъ числѣ и у 
Anurida maritima.

Что касается до желтка въ гонадахъ вылупившагося живот- 
наго, то у изотомы я ничего подобнаго не наблюдалъ. Отрицать 
на основаніи этого его присутствіе тамъ и у Anurida  было бы 
слишкомъ смѣло, но все же я долженъ оговориться, что и это 
наблюденіе мнѣ кажется сомнительнымъ. Miss C laypo le  окра­
шивала свои препараты оранжемъ G, который красить не только 
желтокъ, но и всевозможный оксифильныя (альбуминоидныя) зерна, 
распространенный довольно широко у Collembola [о нихъ смотри 
одну изъ моихъ прежнихъ работъ (1906)]. На рис. 64 въ ра­
ботав C laypole изображены несомнѣнно эти зерна (f. g.), но 
авторъ считаетъ и ихъ остатками желтка. Быть можетъ, по­
добный же желточныя зерна были и въ половыхъ органахъ вылу­
пившейся изъ яйца ануриды?— Наблюденie Miss C laypo le  объ 
нлотномъ зачаткѣ средней кишки, какъ у Diplopoda, и объ отсут- 
ствіи въ ея полости желтка, какъ видно изъ того же рис. 64 
въ ея работѣ, глубоко ошибочно, такъ какъ на этомъ риеункѣ 
какъ разъ изображена средняя кишка, еще густо наполненная 
желткомъ. Въ текстѣ авторъ называетъ ее „а large irregular sac 
filled with yellow material “ и ставить въ какую-то (не вполнѣ 
понятную мнѣ) связь съ половымъ аппаратомъ. —  Словомъ, всѣ 
рисунки въ работѣ Miss C laypo le  (при томъ очень тщательно 
исполненные) самымъ рѣшительнымъ образомъ говорятъ противъ 
того, что она пишетъ въ ней о развитіи полового аппарата, и 
изъ нихъ, напротивъ, можно легко заключить, что его развитіе 
у Anurida  протекаетъ, какъ у Isotoma, т.-е. по тому же типу, 
который имѣетъ мѣсто и у Pterygota и у Apterygota.

При развитіи гонадъ Anurida  въ нихъ рано дифференцируется 
узкое „cephalic elongation“ или лигаментъ, который является про- 
долженіемъ гонады впередъ и, не заключая въ себѣ половыхъ
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клѣтокъ, состоитъ изъ однихъ мезодермальныхъ элементовъ. Miss 
C laypo le  видитъ въ немъ остатокъ передняго полового протока 
гонады, открывавшагося когда то, какъ теперь у Symphyla и 
Diplopoda, въ первомъ брюшномъ сегментѣ.

У нашей изотомы подобная особенность не выражена, но тѣмъ 
не менѣе мысль эта кажется мнѣ очень вѣроятной. Теорія о 
присутствіи у предковъ насѣкомыхъ двухъ паръ половыхъ отвер­
гай — одной въ концѣ брюшка, другой въ четвертомъ туловищ- 
люмъ сегментѣ была высказана уже давно G rassi (1888), ко­
торый указывали для доказательства ея на присутствіе у Cam­
podea между ея рудиментарными ножками перваго брюшного 
сегмента зоны особыхъ волосковъ, являющихся вторичными по­
ловыми признакомъ самца. Позже мнѣ удалось обнаружить у 
этой формы присутствіе подъ означенными волосками скопленій 
своеобразныхъ одноклѣточныхъ железъ, присутствующихъ тоже 
лишь у самцовъ (1905а). Сопоставляя эти факты съ наблюде- 
ніями Miss C laypo le  о ранней закладкѣ лигамента Anurida, 
нельзя не признать теоріи G rass i довольно вѣроятной.

ѴП. Общая часть.

1. 0 раннемъ обособленіи полового зачатка у насѣкомыхъ.

Двадцать лѣтъ тому назадъ въ классическомъ учебникѣ эмбріо- 
логіи безпозвоночныхъ K o rsc h e lt u. H e id e r ’a (1892) для на- 
сѣкомыхъ было указано лишь два случая ранняго обособленія 
полового зачатка, именно у Diptera и у Aphidae: случаи, открытые 
еще М ечниковыми въ 1866 году и подтвержденные затѣмъ 
рядомъ позднѣйшихъ изслѣдователей. Авторы двухъ спеціальныхъ 
изслѣдованій по развитію половыхъ органовъ у насѣкомыхъ, вы- 
шедшихъ приблизительно въ это же время, H eym ons (1891) 
и W h e e le r  (1893) также поддерживали взглядъ о мезодермаль- 
номъ происхождения ихъ половыхъ клѣтокъ, какъ у аннелидъ. 
Однако въ настоящее время описано уже столько случаевъ ран­
ней и независимой отъ зародышевыхъ пластовъ дифференци- 
ровки этихъ клѣтокъ, что скорѣе можно считать именно этотъ 
способъ правиломъ, а случаи мезодермальнаго происхожденія 
исключеніемъ, чѣмъ наоборотъ.

Въ 1895 году H eym ons устанавливаешь раннее проиехо- 
жденіе полового зачатка у Forfi&ula и Orthoptera и измѣняетъ 
свой прежній взглядъ, считая теперь, что половыя клѣтки— обра- 
зованія sui generis и не относятся ни къ одному пласту. По даль- 
нѣйшимъ изелѣдованіямъ того же автора (1896а, 1897а) столь же 
рано онѣ обособляются у Lepisma, а, можетъ быть, и у стрекози.

Немного позже L e c a illo n  (1898) находитъ совершенно тѣже 
отношенія при развитіи жуковъ-листоѣдовъ (Chrysomelidae), что 
было затѣмъ подтверждено F r ie d e r ic h s ’oMb (1906), H ir- 
s c h le r ’oMn (1909) и Н ецп ег’омъ (1909). Очень вѣроятной 
раннюю закладку полового зачатка считаетъ и S a lin g  (1907) 
для ІепеЬгіо тоІІШ.



У бабочекъ то же самое было описано еще въ старой ра­
бот^ W oodw orth ’a о развитіи Vanessa antiopa (1889), а затѣмъ 
найдено S c h w a n g a rt’oMb (1905) у Endromis, Sphinx и Zy- 
gaena.— Сюда же относятся наблюденія ІІетрункевича надъ 
происхожденіемъ половыхъ клѣтокъ у трутня (1903), хотя опи­
санный имъ случай (нроисхожденіе изъ направительныхъ тѣлецъ) 
стоить совершенно особнякомъ среди всѣхъ другихъ.

У Isotoma cinerea, какъ мы видѣли выше, половой зачатокъ 
совершенно ясно обособленъ къ тому времени, когда яйцо по­
крывается бластодермой, при чемъ дифференцировка послѣдней 
на первичные зародышевые листы происходить позже. Этотъ 
зачатокъ остается здѣсь долгое время въ видѣ самостоятельной 
кучки клѣтокъ въ желткѣ, и лишь въ началѣ четвертаго періода 
развитія происходить внѣдреніе половыхъ клѣтокъ въ срмиты. 
Выше же было отмѣчено, что весь половой зачатокъ, очень воз­
можно, происходить изъ. одной определенной клѣтки 16-или 
32-клѣточной стадіи, хотя вполнѣ точно мнѣ и не удалось 
этого установить. Если подобное допущеніе справедливо, мы 
имѣли бы у Isotoma почти столь же раннее обоеобленіе поло­
выхъ клѣтокъ, какъ описанное недавно Н азр ег’омъ у СЫго- 
nwnus (1911).— Наконецъ, сравненіе прежнихъ данныхъ по 
развитію Collembola съ эмбріологіей нашей Isotcnnar позволяетъ 
думать, что и у нѣкоторыхъ другихъ представителей этого отряда 
имѣетъ мѣсто столь же раннее обособленіе патового зачатка,, 
какъ и у этой формы.

Collembola заканчиваютъ собой въ этомъ отцошеніи рядъ по- 
добныхъ же случаевъ въ другихъ группахъ, и теперь съ пол- 
нымъ правомъ можно сказать, что нѣтъ ни одного болѣе круп- 
наго отряда насѣкомыхъ, въ которомъ не было бы извѣстно 
одного или нѣсколькихъ случаевъ обособленія половыхъ клѣтокъ 
до обособленія зародышевыхъ пластовъ и совершенно независимо 
отъ нихъ. Въ этомъ ' вопросѣ отрицательным данныя больше, 
чѣмъ гдѣ-нибудь, лишены всякаго значенія: если у зародышей 
того или другого насѣкомаго половыя клѣтки замѣчены лишь 
послѣ образованія сомитовъ, то, опираясь на рядъ противопо- 
ложныхъ положительныхъ данныхъ, гораздо правильнѣе предпо­
ложить, что или изслѣдователь не обратили на нихъ вниманія 
на раннихъ стадіяхъ развитія,' или же сами клѣтки въ это время 
еще неразличимы отъ другихъ. Оба этихъ предположенія отно­
сятся къ числу вполнѣ допустимыхъ: достаточно вспомнить, ка­
кую роль часто играетъ та или иная фиксировка или окраска, 
безъ которой во многихъ случаяхъ извѣстныя особенности строенія
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остаются совершенно незамѣтными, чтобы признать первое пред- 
положеніе вполнѣ допустимыми для работъ даже наиболѣе вы­
дающихся изслѣдователей. Что касается до второго предполо- 
женія, то разъ намъ извѣстны неразличимые морфологически 
„ физіологическіе" виды, очевидно, болѣе чѣмъ возможны случаи 
полнаго внѣшняго сходства уже дифференцированной половой 
клѣтки съ окружающими ее соматическими.

Въ настоящее время, как’ц мнѣ кажется, вполнѣ возможно 
формулировать вопросъ о происхождении половыхъ клѣтокъ у 
насѣкомыхъ слѣдующимъ образомъ: правиломъ для всѣхъ  на- 
сѣкомыхъ является  обособленіе половы хъ клѣтокъ еще 
до диф ф еренцировки зароды ш евы хъ слоевъ изъ клѣтокъ 
бластодермы, а иногда даже изъ о.предѣленныхъ клѣ- 
токъ  дробленія; въ нѣкоторы хъ  случаяхъ  дифференци- 
рованны я, вѣ р о я тн о ,-уже раньш е половы я клѣтки ста­
новятся  замѣтными лишь въ стѣ н кахъ  сомитовъ.

Однако весьма вѣроятно, что эту формулировку можно рас­
пространить не только на всѣхъ насѣкомыхъ, но и на другіе 
классы членистоногихъ. Укажемъ на многочисленным данныя 
подобнаго рода для ракообразныхъ, а именно на наблюденія 
G robben ’a (1879), Ш имкевича и П едаш енко (1893— цитир. 
по Ш имкевичу), Ю. В агн ера (1896), H a c k e r ’a (1897) п 
П едаш енко (1899), относящіяся къ представителямъ самыхъ 
различныхъ отрядовъ этого класса. Для паукообразныхъ имѣются 
совершенно аналогичным данныя по отношенію къ сѣнокосцамъ 
[Фаусекъ (1891) и исправленіе этого наблюденія Ш имкеви- 
чемъ (1898)], скорпіону [B rau er (1894)] и сольпугѣ [Неу- 
moBS (1905)]; здѣсь же можно упомянуть объ интересныхъ 
сооораженіяхъ Ш имкевича (1906) по поводу значенія cumulus 
primitivus у зародышей пауковъ. Наконецъ, раннее обособленіе 
полового зачатка очень вѣроятно и для одного изъ представителей 
многоножекъ, именно для сколопендры, но наблюденіямъ Н еу- 
m ons’a  (1901). Совершенно отеутствуютъ подобным данныя для 
Onychophora, но ихъ развитіе, не смотря на довольно большое 
число работъ, изучено еще не вполнѣ достаточно.

Такимъ образомъ, во всякомъ случаѣ для насѣкомыхъ, а 
вѣроятно, и для всѣхъ членистоногихъ раннее и независимое 
отъ пластовъ обособленіе полового зачатка является правиломъ, 
и этотъ случай нужно считать первичнымъ, на что указывали 
уже въ своихъ работахъ, между прочимъ, H eym ons (1895), 
ІО. В агнеръ  (1896) и П едаш енко (1899).

Обсужденіе вопроса о развитіи половыхъ клѣтокъ въ дру-
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гпхъ типахъ животнаго царства выходитъ уже изъ рамокъ на­
стоящей работы, но все же я не могу не отмѣтить, что рас- 
нространеніе этого взгляда и на всѣхъ Metazoa кажется мнѣ 
наиболѣе вѣроятнымъ и наиболѣе гармонирующимъ со всѣмъ, что 
пзвѣстно вообще о половыхъ клѣткахъ н объ ихъ отношеніи къ 
соматпческимъ.— Правда, въ другихъ тнпахъ извѣстно значительно 
меньшее число случаевъ ранней дифференцировки полового зачатка 
[я не привожу ихъ списка, такъ какъ сводка но этому вопросу 
имѣется во второмъ изданіи учебника K o rsc h e lt u. H e id e r’a 
(1902)], но при этомъ нужно имѣть въ виду слѣдующее. Во- 
первыхъ, эти случаи разбросаны положительно по всему жи­
вотному царству, встрѣчаясь у столь -далеко стоящихъ другъ 
отъ друга животныхъ, какъ Sagitta, Ascaris, Teleostei и Selacliia, 
Mollusca и, повидимому, даже Coelenterata. Во-вторыхъ же, во- 
просъ этотъ по отношенію къ цѣлому ряду формъ, о развитіи 
которыхъ имѣются лишь работы, сдѣланныя 20— 30 лѣтъ тому 
назадъ, еще ждетъ своего переизслѣдованія. Что такое пере- 
изслѣдованіе съ помощью болѣе новыхъ методовъ можетъ дать 
очень многое, видно изъ сравненія того, сколько случаевъ ран- 
няго обособленія полового зачатка у насѣкомыхъ было извѣстно 
до 1895 года и сколько ихъ мы знаемъ теперь.

Мы остановились здѣсь болѣе подробно на этомъ вопросѣ, 
хотя взглядъ, что раннее обособленіе полового зачатка есть 
явленіе первичное, имѣетъ уже довольно много сторонниковъ, 
отчасти и потому, что возраженгя нротивъ него дѣлались какъ 
разъ въ нѣкоторыхъ работахъ по эмбріологіи членистоногихъ. 
На этихъ возраженіяхъ слѣдуетъ немного остановиться.

Мы отмѣчали уже, что H eym ons въ своей работѣ о эмцріо- 
нальномъ развитіи Dermaptera и Orthoptera (1895) иоддержи- 
валъ теорію о независимости половыхъ клѣтокъ отъ пластовъ и 
у насѣкомыхъ п во всемъ жпвотномъ царствѣ. Его дальнѣйшія 
работы дали рядъ новыхъ примѣровъ подобнаго же рода, но въ 
одной изъ послѣднихъ онъ, какъ мнѣ кажется, снова рѣзко мѣ- 
няя свой взглядъ, пишетъ: „Es unterliegt keinem Zweifel, dass 
es bei denn letztgenannten Insekten (съ раннимъ обособленіемъ 
полового зачатка) wohl erst secundar zu einer solchen Beschleu- 
nigung in der deutlichen Absonderung und Differenzierung der 
Fortpflanzungszellen gekommen sein wird, denn die Yerlegung der 
Genitalzellenbildung in die friihesten Stadien des Embryonallebens 
hinein kann unmoglich als eine ursprUngliche Eigenschaft auf- 
gefasst \verden“ (1901 S. 186).— Мнѣ тѣмъ болѣе непонятна 
причина этой новой точки зрѣнія автора, что у зародышей той же
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сколопендры, къ которой относится эта работа, онъ считаетъ 
очень вѣроятнымъ нрисутствіе на заднемъ концѣ зародышеваго 
диска особой кучки клѣтокъ, обособляющихся ко времени обра- 
зованія зародышевыхъ пластовъ и играющихъ роль „Trager des 
Keimplasmas, welches... bei den Eiern aller oder doch wenig- 
stens der Mehrzahl der Arthropoden am vegetativen Eipole oder 
dem Hinterende der Keimanlage gelegen is t.“ (S. 187).

Въ цитированной уже не разъ работѣ H ir s c h le r ’a о раз- 
витіи Donacia (1909b) мы также находимъ взглядъ, что раннее 
обособленіе половыхъ клѣтокъ и у этой формы и у другихъ 
насѣкомыхъ —  явленіе вторичное. Авторъ считаетъ его ново- 
образованіемъ въ классѣ насѣкомыхъ, такъ какъ оно отсут- 
ствуетъ у Onychophora, Myriopoda и Apterygota.— Однако послѣд- 
нее утвержденіе явно неправильно, такъ какъ уже задолго до 
появленія работы H ir s c h le r ’a имѣлись наблюденія подобнаго 
рода H eym ons’a надъ сколопендрой и ленизмой. Что Aptery­
gota характеризуются скорѣе раннимъ обособленіемъ полового 
зачатка, чѣмъ отсутствіемъ этой особенности, было показано 
выше. Среди многоножекъ достаточно хорошо изслѣдоваиа въ 
эмбріологическомъ отношеніи пока только сколопендра, новыя же 
изслѣдованія надъ развитіемъ Onychophora тоже въ высшей сте­
пени желательны, хотя, конечно, если даже здѣсь и не будетъ 
обнаружено этого явленія, то это еще ничего не будетъ гово­
рить протнвъ нашей точки зрѣнія.

Довольно интересный взглядъ на раннее обособленіе поло­
выхъ клѣтокъ принадлежите ПІимкевпчу: онъ былъ высказанъ 
имъ еще въ 1896 году и болѣе подробно развитъ въ его ра- 
ботѣ о развитіи телифона (1906). Согласно этому взгляду, на 
всѣ случаи подобнаго рода слѣдуетъ смотрѣть, какъ на пере- 
ходъ къ телобластической закладкѣ половыхъ органовъ: „bertick- 
sichtigt man jedoch die Falle von nocli friihzeitigerer Differen- 
zierung der Genitalanlage, so kann man diese als Anzeichen einer 
teloblastischen Anlage der Genitalanlage betrachten“ (S. 15 огдѣль- 
наго оттиска) x). Это воззрѣніе было принято и сторонниками 
Genitocoltheorie— Е. М еуег’омъ (1901) и L an g ’oMT, (1903).

Нѣкоторые случаи ранняго обособленія половыхъ клѣтокъ у 
насѣкомыхъ, напримѣръ у Diptera въ видѣ нѣсколькихъ поляр- 
ныхъ клѣтокъ на заднемъ концѣ яйца, дѣйствителыіо, напоми- 
наютъ развитіе при помощи телобластовъ. Однако къ другимъ

*) Огмѣтиыъ, что въ рядѣ другихъ статей цитируемый авторъ склоняется 
къ взгляду иа половыя клѣтки, какъ на пѣчто независимое отъ зародышевыхъ 
пластовъ или какъ на особый нластъ—генитодерму.
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случаями того же рода трудно прилагать этотъ взглядъ, не дѣлая 
большой натяжки: укажу хотя бы на Forficulu и Orthoptera, гдѣ 
происходить погруженіе въ желтокъ при помощи половой бо­
роздки (Genitalgrube) сразу цѣлой кучки клѣтокъ, на подоб­
ный же отношенія у зародышей бабочекъ по S c h w a n g a r t’y
(1905) или на мпогоклѣточпый половой зачатокъ у нашей изотомы. 
'Гакъ же обстоите дѣло по B ra u e r ’y (1894) у скорпіона и, если 
вѣрны соображенія ІИ имкевича о значеніи cumulus, и у пауковъ.

Правда, не исключается возможность, даже пожалуй болѣе 
вѣроятно, что во всѣхъ этихъ случаяхъ многоклѣточный зача­
токъ берете свое начало отъ одной опредѣленной клѣтки извѣст- 
ной стадіи дробленія и, быть можете, даже локализованъ уже 
въ извѣстной части яйца. Однако подобное развитіе можете быть 
названо детерминативными, а отнюдь не телобластическпмъ: 
эти же два попятія, конечно, другъ съ другомъ не совпадают, 
и не являются синонимами.— Детермпнація полового зачатка 
отнюдь не препятствуете смотрѣть па его раннее обособленіе, 
какъ па первичное явленіе, такъ какъ считать, что и мозаичное 
развитіе подобно телобластическому выработалось въ цѣляхъ 
ускоренія развитія и носите вторичный характеръ, послѣ работе 
послѣднихъ лѣте, мнѣ думается, едва ли возможно. Теперь скорѣе 
можно поддерживать какъ разъ обратное воззрѣніе.

Что касается до тѣхъ случаевъ, когда при ранней диффе- 
ренцировкѣ полового зачатка его развитіе напоминаете телобла- 
стическій способъ, то правильнѣе предполагать, что послѣдній 
развился здѣсь уже въ предѣлахъ бывшаго еще до того ран- 
няго же обособления этого зачатка. Въ пользу именно такого 
взгляда я могу "указать на другое сходное явленіе при развптіи 
насѣкомыхъ, именно на образованіе ихъ нервной системы всегда 
по телобластическому способу, изъ невробластовъ. W h e e le r  
(1893) пытался провести гомологію между7 ними и невротело- 
бластамп Oligochaeta и Hirudinea, но H eym ons (1895) дока­
зали полную непріемлемость такой точки зрѣнія и установили, 
что въ данпомъ слѵчаѣ можете быть рѣчь .тишь о двухъ анало- 
гичныхъ процессахъ. Какъ телобластическая закладка нервной 
системы произошла у насѣкомыхъ чисто вторично и, несомнѣнно, 
позже и независимо отъ другихъ особенностей ея развитія, 
общихъ и пасѣкомымъ и другими членистоногими, такъ и по- 
лярпыя клѣтки Diptera и подобные ими половые телоблаеты у 
другихъ Arthropoda возникли независимо друге отъ друга п уже 
постѣ общей дтя всѣхъ членистоногихъ особенности— раннаго 
обособленія полового зачатка.
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Что касается до отношенія этого явленія къ Genitocoltheorie, 
то мы не будемъ здѣсь останавливаться на этомъ вопросѣ: по- 
слѣдняя кажется мнѣ только гипотезой, а раннее обособленіе 
полового зачатка— факте, истолкованіе значенія котораго нельзя 
ставить, конечно, въ зависимость отъ той или иной гипотезы.—  
Признаніе же въ настоящее время независимости половыхъ клѣ- 
токъ даже отъ первичныхъ зародышевыхъ пласговъ (что дѣлаюте, 
между прочими, и K o rsc h e lt  u. H e id e r  во второмъ изданіи 
своего учебника) является, какъ мнѣ кажется, вполнѣ обосно­
ванными имѣющимися наблюденіями.

, 2. Значеніе желточныхъ клѣтокъ у членистоногихъ.

Говоря выше о развитіи средней кишки, мы коснулись и 
взгляда на желточныя клѣтки, какъ на энтодерму. Пользовав­
шийся раньше полными ліризнаніемъ, на время почти оставлен­
ный п затѣмъ снова возродившійся въ теоріи H eym ons’a взглядъ 
этотъ по отношенію къ насѣкомымъ не можете уже больше под­
держиваться въ настоящее время. Первичной энтодермой ихъ 
является нижній листе, и средняя кишка берете всюду начало 
не изъ желточныхъ клѣтокъ, а изъ элементовъ этого нижняго 
листа.— Наши наблюденія надъ Isotomi сіпегеа интересны въ 
томъ отношеніи, что они доказывают, подобное же происхо- 
жденіе средней кишки и у -Apterygota, служившихъ до тѣхъ 
поръ главной цитаделью для теоріи H eym ons’a. „ Filr die 
Gruppe der Insekten durch die Untersuchungen an Lepisma sac- 
charina zum erstenmal mit Sicherheit und Bestimmheit das Ento­
derm als solches nach'gewiesen worden ist~, пишете послѣдній въ 
своей работѣ о развитіи Scolopendra (1901 S. 202). Выше мы 
видѣли, что эта точка зрѣнія едва ли правильна.

Правда, въ эмбріологіи Pterygota имѣется нѣсколько бо.тѣе 
новыхъ изслѣдованій, подтверждающими взглядъ на участіе жел­
точныхъ - клѣтокъ въ образованіи mesenteron: сюда относятся ра­
боты T sch u p ro ffo fi (1903), Б іс к е Г я  (1904) и S c h w a n g a rt’a 
(1904, 1905). Однако первый авторъ описываетъ въ то же 
время происхожденіе передней и задней трети средней кипши въ 
видѣ выростовъ stomo- и proctodaeum, и это заставляете насъ 
вообще отнестись съ нѣкоторымъ* сомнѣніемъ ко всѣмъ его па- 
блюденіямъ, такъ какъ всѣ случаи подобнаго рода теперь можно 
считать основанными на ошибкѣ. D ick e l и S ch w an g art, при­
знавая желточныя клѣткп энтодермой, основываются главнымъ

7
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образомъ на косвенныхъ данныхъ, а не на прямыхъ наблюде- 
і і і я х ъ  п  затѣмъ на теоретическихъ соображепіяхъ. Такъ, Schw an- 
g a r t  указываетъ при этомъ, на то, что онъ наблюдалъ всѣ пере­
ходы отъ „blasige Zellen“, образующихъ кишку, къ настоящимъ 
желточнымъ клѣткамъ, что заставляет его допустить участіе въ 
образованіи mesenteron и послѣднихъ. Наличность подобныхъ 
переходовъ не была подтверждена затѣмъ H ir s c h le r ’oMb (1906), 
но если даже они и существуют», ихъ, конечно, гораздо легче 
объяснить происхожденіемъ части желточныхъ элементовъ на- 
счетъ „blasige Zellen“, а отсюда до признаніл желточныхъ клѣ- 
токъ за энтодерму еще далеко. Нельзя вообще не отмѣтить, 
что въ работахъ Б іскеГ я  и S ch w an g a rt’a чувствуется слпіп- 
комъ большое вліяніе Coelomtheorie, которое заставило ихъ 
описать столь странное образованіе, какъ „дорзальный бла- 
стопоръ", оказавшійся затѣмъ по наблюдепіямъ H ir s c h le r ’a 
(1909а и b) просто рудименгомъ сппппого органа Collembola и 
другихъ Arthropoda.— Нельзя не согласиться теперь поэтому со 
словами N usbaum  u. F u lin sk i въ ихъ иослѣдпей работѣ, кото­
рые пишутъ: „Die Vitellophagen der Insecten als Entoderm zu 
bezeichnen, halten wir ftir ganz urberichtigt" (1909 S. 347), и 
наблюденія надъ развптіемъ изотомы лишь подтверждаютъ этотъ 
взглядъ.

Выше мы говорили уже о томъ, что и для Myriopoda и 
Arachnoidea участіе желточныхъ клѣтокъ въ образованіп средней 
кишки нужно считать теперь совершенно псключеннымъ, такъ 
какъ она и у нихъ возникаетъ по новымъ наблюденіямъ изъ 
элементовъ нижняго листка, какъ у насѣкомыхъ.

Довольно большое число данныхъ объ образованіи средней 
кишки изъ желточныхъ клѣтокъ пмѣется до сихъ поръ но отно- 
шенію къ Crustacea [см. хорошую сводку во второмъ пзданіи 

• учебника K o rsc h e lt u. H e id e r’a (1910)]. Однако здѣсь бро­
сается въ глаза, что число гакпхъ данныхъ возрастаетъ въ болѣе 
старыхъ работахъ и замѣтно убываетъ во всѣхъ болѣе новыхъ, 
гдѣ происхожденіе кишки описывается уже иначе, и это обстоя­
тельство сильно говоритъ въ пользу того, что и у Crustacea 
послѣ иереизслѣдованія всѣхъ этихъ отношеній, какъ это было 
у Insecta, придется оставить старое воззрѣніе, будто вителло- 
фаги образуютъ среднюю кишку. ІІо крайней мѣрѣ и теперь 
N usbaum , отказываясь въ приведенной выше цитатѣ видѣть въ 
желточныхъ клѣткахъ насѣкомы.хъ пхъ энтодерму, находитъ воз­
можность мотивировать это тѣмъ, что „aucli bei sehr vielen 
Crustaceen ausser den gut ausgesprochenen Entoderm- und Meso-
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dermelementen undifferenzierte und zugrunde gehende Vitellopha­
gen in Hotter hervortreten“. Отмѣтимъ, наконецъ, что и у Ony­
chophora прежніе авторы впдѣли энтодерму въ желточныхъ клѣт- 
кахъ, между тѣмъ въ болѣе новой работѣ E v an s (1902) гово­
ритъ уже о самостоятельной энтодермѣ, изъ которой лишь воз­
никают. позже вителлофаги [пршшмающіе все-таки по его на- 
блюденіямъ участіе въ образованіп средней кишки, сомнитель­
ность чего указана уже H e id e r ’oмъ (1910)].

Словомъ, пмѣющіяся у насъ теперь данння сильно говорятъ 
за то, что не только у насѣкомыхъ, многоножекъ и иауковъ 
(гдѣ это можно считать вполнѣ доказаннымъ), но, вѣроятно, и 
у всѣхъ членистоногпхъ желточныя клѣткп не принимают ни­
какого учасгія въ построеніи средней кишки, слѣдовательно, не 
являются и энтодермой. ІІризнавъ это, мы должны теперь вы­
яснить, какъ все^же нужно смотрѣть на эти элсмепты.

Взглядъ на желточныя клѣтки, какъ на энтодерму, возникъ 
главнымъ образомъ благодаря стремленію найти у насѣкомыхъ 
типичную двуслойную гаструлу, :іа эктодерму которой была при­
знана бластодерма, а за энтодерму желтокъ. Даже H eym ons
(1901) для иллюстраціи своихъ взглядовъ исходит изъ эиибо- 
.шческой гаструлы аннелидъ и д ает  цѣлую схему превращенія 
ея макромеровъ и части микромеровъ въ желточныя клѣткп 
и т. д. Мнѣ кажется, что въ области эмбріологіи подобный 
филогенетическія спекуллціи даютъ очень мало, такъ какъ если 
мы и можемъ считать довольно вѣроятнымъ ироисхожденіе одной 
группы животныхъ отъ другой, то отсюда еще отнюдь не слѣ- 
дуетъ, что онтогенію первыхъ можно прямо производить изъ онто- 
геніи ихъ предковъ. Въ частности, происхожденіе насѣкомыхъ и 
вообще всѣхъ членпстоногихъ отъ апнелидоподобныхъ формъ 
внолнѣ вѣроятно, но откуда мы знаемъ, что послѣднія имѣли 
такую же гаструлу, какъ современный аннелиды и т. д.? Резуль- 
татомъ подобныхъ „фплогепій онтогеній“ и является созданіе 
такихъ понятій, какъ „двойная гаструляція“ , „дорзальный бла- 
стоііоръ“ и пр., польза которыхъ для эмбріологіи болѣе чѣмъ 
сомнительна. Между тѣмъ для устаиовленія пропсхожденія и 
значенія желточныхъ клѣтокъ мы имѣемъ совершенно неоспоримый 
фактическія данныя, къ разсмотрѣнію которыхъ и слѣдуетъ 
обратиться.

Ирисутствіе вителлофаговъ у ч.іенистоногихъ стоптъ несо- 
мнѣнно въ связи съ богатствомъ ихъ яицъ желткомъ и съ на­
личностью у нихъ поверхностнаго дробленія. ІІроисхожденіе по- 
с.тЬдняго изъ нолнаго тоже совершенно несомнѣнно, такъ какъ

7*
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имѣется рядъ формъ, у которыхъ дробленіе въ началѣ полное, 
а затѣмъ становится поверхностпымъ: эти именно случаи п 
являются особенно пригодными для выясненія значенія желточ­
ныхъ клѣтокъ.— Именно такой случай имѣетъ мѣсто у большин­
ства Collembola, въ томъ числѣ п у нашей изотомы. При опи- 
санін ея дробленія мы видѣли уже, что первоначально полу­
чается плотная морула, затѣмъ начинается выползаніе плазмати- 
ческихъ массъ, т.-е. клѣтокъ дробленія, на поверхность яйца, 
а часть ихъ остается въ желткѣ, превращаясь въ вителлофаги 
(табл. 1). Такимъ образомъ, послѣдніе являются просто оставши­
мися въ желткѣ бластомерами, которые въ дальнѣйшемъ не 
строятъ уже подобно вышедшимъ на поверхность тѣло зародыша, 
а служатъ лишь для резорпціи желтка. Считать, что остаются 
въ желткѣ только будуіціе энтодермальные элементы, нѣтъ рѣши- 
тельно никакихъ данныхъ, тѣмъ болѣе, что дифференцировва 
зародышевыхъ слоевъ наступаете гораздо позже и никакой раз­
ницы между бластомерами до этого незамѣтно.

Мнѣ кажется, что здѣсь онтогенія полностью повторяетъ 
филогенію: у предковъ современныхъ членистоногихъ дробленіе 
бы то полнымъ, но по мѣрѣ обогащенія ихъ яицъ желткомъ оно 
стало на своихъ послѣднихъ стадіяхъ (какъ еще теперь у Col­
lembola и многихъ другихъ) переходить въ поверхностное и, 
наконецъ, превратилось въ типичное поверхностное. При этомъ 
клѣтки дробленія должны были уже выползать изъ желтка на 
поверхность яйца для образованія на ней тѣла зародыша, но 
въ то же время необходимо было, чтобы и въ желткѣ оста­
валось нѣкоторое количество клѣточныхъ элементовъ для его 
резорпцш. ІІослѣднее условіе было достигнуто тѣмъ, что часть 
бластомеровъ какъ бы застревала въ желткѣ и совсѣмъ не вы­
ползала на поверхность яйца, превращаясь въ вителлофаги. Съ 
этой 'точки зрѣнія, которая кажется мнѣ самой простой, а по­
тому и наиболѣе вѣроятной, желточныя клѣтки являются какъ 
во время онтогеніи, такъ и съ точки зрѣнія филогеніи просто 
застрявшими въ желткѣ бластомерами: такъ какъ это происхо­
дите до обособленія зародышевыхъ слоевъ, когда нѣтъ еще раз- 
яти  я между продуктами дробленія, то связывать желточныя 
клѣтки съ какимъ-нибудь пластомъ или видѣть въ нихъ энто­
дерму совершенно неправильно. Х олодковскій (1891) уже 
давно назвалъ желточныя клѣтки парабластомъ, понимая подъ 
этимъ продукты дробленія, не идущіе ни въ одинъ изъ пла­
стовъ, и къ этому взгляду можно и теперь всецѣло при­
соединиться.
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Таково морфологическое значеніе вителлофаговъ; что касается 
до ихъ физіологическаго значенія, то оно никогда не возбуждало 
особенныхъ сомпѣній. Правда, были попытки видѣть въ нихъ 
„Schtitzgeriist“ зародыша (Noack), но во всякомъ случаѣ боль­
шинство изслѣдователей считаетъ, что эти клѣтки играютъ глав- 
нымъ образомъ роль въ процессѣ усвоенія желтка, т.-е. являются 
эмбріопальными трофоцитами, какъ очень удачно назвалъ ихъ 
H eym ons.

Намъ остается теперь только сказать нѣсколько словъ о томъ, 
какой способъ происхожденія желточныхъ клѣтокъ слѣдуетъ счи­
тать за первичный. Какъ извѣстно, у однихъ пасѣкомыхъ, какъ 
у нашей изотомы, желточныя клѣтки образуются только изъ 
оставшихся въ желткѣ клѣтокъ дробленія, но гораздо чаще число 
ихъ кромѣ того пополняется отдѣленіемъ новыхъ элементовъ отъ 
бластодермы; наконецъ, у очень немногихъ формъ (напримѣръ, у 
Campodea, Grylhtalpa  и др.) всѣ продукты дробленія выходятъ на 
поверхность, и одно время желтокъ совершенно лишенъ клѣточ- 
ныхъ элементовъ, при чемъ всѣ желточныя клѣтки образуются 
затѣмъ отщепленіемъ отъ бластодермы. Первичнымъ явленіемъ, 
можетъ быть, конечно, или послѣдній способъ или первый, 
имѣющій мѣсто у Isotoma cinerea: наиболѣе распространенный 
случай — происхожденіе вителлофаговъ и изъ Оставшихся въ 
желткѣ бластомеровъ и изъ бластодермы — является во всякомъ 
случаѣ переходомъ отъ одного изъ этихъ крайнихъ типовъ (пер- 
вичнаго) къ другому (вторичному).

Долгое время за первичныя отношенія считались тѣ, которыя 
пмѣютъ мѣсто у Campodea и GryUotalpa, т.-е. образованіе желточ­
ныхъ клѣтокъ исключительно насчетъ бластодермы. Этотъ взглядъ 
фигурировалъ и въ учебникѣ K o rsc h e lt u. H e id e r’a (1892) и 
въ работахъ многихъ позднѣйшпхъ изелѣдователей; такъ же 
смотрѣлъ на это въ работѣ о развитіи Dermaptera и Ortho- 
ptera и H eym ons (1895). Однако въ" своей бо.тѣе поздней ра- 
ботѣ о развитіи Scolopendra онъ мѣняетъ этотъ взглядъ и счи­
таетъ, что удаленіе не всѣхъ, а только части бластомеровъ изъ 
желтка на поверхность является болѣе первичнымъ явленіемъ: 
„der urspriingliclie Entwicklungstypus, пишете онъ, besteht ver- 
mutlich darin, dass der Dotter bereits bei den ersten Teilungen 
abgefurcht wurde, dass die Dottersubstanz niclit intercellular, 
sondern intracellular verblieb, und das mithin die Segmentation 
eine totale w ar“ (1901, S. 22).

Я всецѣло присоединяюсь къ той точкѣ зрѣнія, которую вы­
двинули Heymons. Дѣйствигельно, если считать желточныя клѣткп
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за энтодерму, то ихъ возникновеніе есть процессъ гаетруляціи, 
и тогда тотъ случай, когда всѣ желточныя клѣтки отделяются отъ 
бластодермы, есть явленіе первичное. Въ этомъ отношеніи H ey­
mons дѣлаетъ все же маленькую непоследовательность, считая 
вителлофаги энтодермой н не признавая за ихъ отщепленіемъ отъ 
бластодермы первичнаго характера. Однако, если отрешиться отъ 
этого несостоятельнаго теперь взгляда, то совершенно ясно, что 

'H ey m o n s вполне правъ и что за более примитивное явленіе 
следуете считать именно тотъ случай, когда не все бластомеры 
выходятъ на поверхность, а часть ихъ остается въ желтке, пре­
вращаясь въ вителлофаги.

Происхожденіе поверхностнаго дробленія изъ полнаго благо­
даря существованию ряда переходовъ между ними, есть факте, 
стоящій вне всякихъ сомненій. Этотъ факте заставили насъ уже 
признать, что желточныя клетки возникли филогенетически, какъ 
постоянно возникаютъ теперь во время онтогеніи, изъ остав­
шихся въ желтке продуктовъ дробленія. Считать при этомъ отдЬ- 
леніе вителлофаговъ отъ бластодермы первичными явленіемъ со­
вершенно невозможно, такъ какъ это бы совершенно противо­
речило и нашему взгляду на происхожденіе желточныхъ кле- 
токъ и даже более основной предпосылке — происхождению по­
верхностнаго дробленія изъ полнаго. Можно, конечно, было бы 
сделать еще одно допущеніе, что при переходе полнаго дро- 
бленія въ поверхностное первоначально все бластомеры выхо­
дили на поверхность, а потомъ часть ихъ снова внедрялась въ 
желтокъ. Однако этому противоречат, такіе случаи переходнаго 
дробленія, какъ у Collembola, Myriopoda, пауковъ и т. д.,, а 
главное, это предположеніе само по себе мало вероятно, такъ 
какъ при наличности полнаго дробленія сильное обогащеніе яицъ 
желткомъ должно неминуемо приводить къ тому, что. часть бла- 
стомеровъ останется въ немъ и будете функционировать въ роли 
вителлофаговъ. Словомъ, мне кажется, что ихъ физіологическая 
функція, какъ таковыхъ, возникла уже позже, а первыми пово- 
домъ къ ихъ дифференцировке у зародыша послужило то обстоя- 
тельство, что часть бластомеровъ просто застревала въ желтке..

Резюмируя все сказанное выше, мы считаемъ, что жел­
точныя клётки  н асеком ы хъ  и другихъ членистоногихъ  
отнюдь не являю тся ихъ энтодермой и вообщ е не имею тъ 
никакого отнош енія къ зародыш евыми пластами: это 
просто остаю щ іеся въ ж елтке продукты дробленія, ко­
торые служ атъ для его резорп ц іи  й не пр*инимаютъ
участія  въ построен іи  тел а  зародыша;, возникновеніе
1 J -

ихъ во время онтогеніи изъ остаю щ ихся въ ж елтке 
клетокъ  дроблен ія  нужно считать более первичными 
явленіем ъ.

3. Зародышевые пласты насѣкомыхъ.

Наша^ точка зренія на желточныя клетки приводите насъ и 
къ совершенно определенному взгляду -относительно того, какъ 
следуете смотреть на яйцо насекомыхъ, уже покрытое бласто­
дермой и съ желточными клетками въ желтке (рис. 14). Разъ 
последнія, какъ и половой зачатокъ, не являются частью того 
или другого зародышеваго листа, то подобная стадія есть 
стадія бластулы, или periblastula, какъ ее давно назвалъ H ae­
ckel. Напротивъ, съ точки зренія H eym ons’a и его сторон- 
й и к о в ъ  эта стадія отвечаете гаструле другихъ формъ; такъ же 
смотрите на это и H ir s c h le r  (1909 b), предлагающій даже за- 

" менить термины бластодерма и желточныя клетки терминами 
эктодерма и энтодерма. Наши взглядъ на желточныя клетки со­
вершенно исключаете для насъ возможность присоединиться къ 
этой точке зренія.

Процессъ, отвечающій гаструляціи другихъ формъ, т.-е. 
образованіе нижняго листа (считаемаго Н е у т о п з ’омъ лишь за 
мезодерму), наступает^ несколько позже. Мы видели уже, что у 
Isotoma drierеа его обособленіе отъ эктодермы происходите не­
сколько иначе, чемъ у другихъ насекомыхъ, т.-е. не при по­
мощи первичной борозды, а путемъ мультиполярной иммиграции 
подъ всей поверхностью яйца (рис. 14, 15, 16). Выше же было 
отмечено, что этотъ споеобъ развитія первичной энтодермы ка­
жется намъ наиболее примитивнымъ, а процессъ гаструляціи съ 
образованіемъ первичной борозды следуете производить изъ него.

Въ пользу этого говорите прежде всего одно общее сообра- 
женіе, именно, что я вполне присоединяюсь къ точке зренія 
М ечникова (1886), согласно которой мультиполярная имми- 
грація является наиболее первичнымъ сцособомъ обособленія 
энтодермы, а инвагинація ■ и другіе способы гаструляціи про­
изошли вторично изъ нея. По отношенію къ насекомымъ ■ мысль 
о томъ, что гаструляція съ образованіемъ первичной борозды не 
имеете филогенетическаго значенія, а развилась чисто механи­
чески, была выдвинута уже Н е у т о п э ’омъ (1895), при чемъ онъ 
указывалъ на сходство съ подобной инвагинаціей половой бо­
роздки и другихъ такихъ же процессовъ, где впячиванье играете 
роль лишь для ускоренія развитія. Диффузное отделеніе кле-
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токъ нижняго листа („мезодермы") считаетъ первичнымъ спосо- 
бомъ и K now er (1900), но въ то же время онъ находитъ воз- 
можнымъ видѣть въ примитивной бороздѣ настоящую гаструлу.

Кромѣ чисто общихъ соображеній первичность мулътипо- 
лярной иммиграціи у насѣкомыхъ и вообще у Tracheata дока­
зывается и тѣмъ, что этотъ способъ присущъ какъ разъ наи- 
болѣе низко стоящимъ формамъ. Кромѣ Collembola онъ имѣетъ 
мѣсто у Scohpendra (Heymons) и, невидимому, у Polydesrnus 
(L ignau), т.-е. у представителей двухъ главныхъ групнъ много- 
ножекъ, затѣмъ у Ehylhd/romia и Grylhtalpa (H eym ons, N us­
baum  у. F u lin sk i)  и, наконецъ, у Eutcrmes (Knower), т.-е. у 
представителей низшихъ отрядбвъ Pterygota. — Все это заста­
вляете насъ видѣть въ этомъ процессѣ первичное явленіе, а въ 
инвагинаціи (тамъ, гдѣ она не является артефактомъ, что, вѣ- 
роятпо, нерѣдко имѣло мѣсто) только особый способъ для со- 
кращенія развитія, при томъ возникшій, вѣроятно, независимо 
въ различныхъ груннахъ.

Такимъ образомъ, у всѣхъ насѣкомыхъ, и въ томъ числѣ у 
нашей изотомы, оба первичныхъ зародышевыхъ листа, экто­
дерма и первичная энтодерма, или нижній листъ, какъ ее удобнѣе 
здѣсь называть, хорошо выражены. Дальше должна итти диф- 
ференцировка первичныхъ зародышевыхъ листовъ на вторичные— 
вторичную энтодерму и мезодерму, которыя действительно и фигу- 
рирѵютъ въ работахъ всѣхъ изслѣдователей. Однако я предпочелъ 
въ своемъ изложеніи избѣжать этихъ терминовъ и обойтись безъ 
нихъ, имѣя дѣло лишь съ первичными пластами, верхнимъ и 
нижнимъ листкомъ, и затѣмъ съ зачатками отдѣльныхъ органовъ, 
соединенными первоначально въ комбинированные первичные за­
чатки, каждый для нѣсколькихъ органовъ. Причина, побудившая 
меня къ этому, заключается въ томъ, что у Isotoma cinerea, какъ, 
вѣроятно, и у многихъ другихъ насѣкомыхъ, по моему мнѣнію, 
нельзя провести никакой границы между вторичными пластами, 
вторичной энтодермой и мезодермой, которыя у нихъ другъ отъ 
друга не различимы.

Если обратиться къ описаннымъ выше отношеніямъ во время 
развитія нашей изотомы, то мы увидимъ, что первая дифферен- 
цировка нижняго листка заключается въ образованіи на стадіи 
В сомитовъ. Никакихъ сомнѣній въ томъ, что сомиты представ-, 
ляютъ собой мезодерму, быть, конечно, не можетъ, но далеко 
не такъ обстоите дѣло съ не участвующей въ ихъ образованіи 
медіальной частью нижняго листка.— Взглядъ, что послѣдній со­
гласно схемѣ братьевъ H ertw ig  (1881) дѣлится на три части—
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непарную медіальную полоску энтодермы и двѣ латератьныхъ 
полоски мезодермы, существуете уже давно и нашелъ себѣ какъ 
будто полное подтвержденіе въ работахъ N usbaum  u. F u­
l in sk i (1906) и H ir s c h le r ’a (1909 b). Однако при этомъ упу- 
скаютъ изъ вида, что непарный медіальный отдѣлъ нижняго 
листка между сомитами можно съ одинаковымъ правомъ считать 

'  и вторичной энтодермой и мезодермой и въ то же время нельзя 
признать ни за одну изъ нихъ исключительно.

Въ самомъ дѣлѣ, и у Isotx/ma cinerea, и у многихъ другихъ 
насѣкомыхъ въ этомъ непарномъ отдѣлѣ можно отличить три 
части: переднюю около stomodaeum и верхней губы, заднюю у 
proctodaeum и среднюю въ видѣ описаннаго выше межсомит- 
наго тяжа („mittlere Strang" N usbaum  u. F u lin sk i). Ha 
стадіи F  мы назвали ихъ уже зачатками средней кишки— пе­
редними, задними и средними или диффузными, оговорившись 
однако, что пользуемся этими названіями, лишь чтобы избѣжать 
введенія новыхъ терминовъ. На самомъ дѣлѣ каждая изъ этихъ 
частей непарнаго отдѣла нижняго листа не является чистыми 
или простыми зачаткомъ кишки, такъ какъ содержите въ себѣ 
зачатки и другихъ органовъ. Такъ, изъ передняго скопленія кромѣ 
передпяго зачатка mesenteron происходитъ и мускульный слой 
stomodaeum, изъ задняго скопленія— задній зачатокъ mesenteron 
и muscularis proctodaeum, а межсомитный тяжъ (по крайней мѣрѣ 
у Pterygota) заключаете въ себѣ не только клѣтки диффузнаго 
зачатка средней кишки, но и кровяныя клѣтки. Раздѣленіе каждаго 
изъ нихъ на составныя части происходитъ .лишь на стадіяхъ F 
и G, а до того мы имѣемъ предъ собой комбинированные пер­
вичные зачатки (zusammengesetze Primitivanlagen), какъ назвалъ 
ихъ M eisen h e im er.

Такими же комбинированными первичными зачатками явля­
ются, конечно, и сомиты, такъ какъ они производятъ и мускулы, 
и жировое тѣло, и сердце, и перитонеальный слой средней кишки 
и гонадъ. Однако въ послѣднемъ случаѣ это все образованія 
мезодермальныя, между тѣмъ каждый изъ трехъ зачатковъ не­
парнаго отдела нижняго листка даете и мезо- и энтѳдермальныя 
производныя.— Средній или межсомитный тяжъ кромѣ эпителія 
кишечника даете и кровяныя клѣтки: S ch w an g art (1906) и 
H ir s c h le r  (1909b) связываютъ этотъ факте съ новой Hamocol- 
theorie V ejdovsk ’aro (1905), согласно которой энтодермальный 
вазотелій у членистоногихъ далъ начало кровянымъ тѣльцамъ. 
Хотя этому и противоречите рядъ фактовъ почти у всѣхъ дру­
гихъ форм^, гдѣ кровяныя тѣльца обычно имѣюте мезодермальное
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происхожденіе, но все же эта поправка какъ-будто сводите меж­
сомитный тяжъ къ энтодермѣ. Однако переднее и заднее скоп- 
леніе нижняго листка даетъ опять-таки не только элементы т е -  
senteron, но и' muscularis передней и задней кишки, а въ мезо- 
дермальномъ происхожденіи мускуловъ у всѣхъ животныхъ не 
можетъ быть пикакихъ сомнѣній. Между тѣмъ у изотомы въ 
началѣ нѣтъ никакой возможности определить, какіе элементы 
передняго и задняго скопленія пойдутъ на среднекишечный эпи- 
телій, т.-е. являются энтодермой, а какіе на мускулатуру, отно­
сясь поэтому7 къ мезодермѣ, и, судя, главнымъ образомъ, по 
рисункамъ во многихъ работахъ, такъ же обстоите дѣло и при 
развитіи многихъ другихъ насѣкомыхъ. Если ограничиться рабо­
тами, появившимися лишь за послѣдніе годы, то въ качествѣ 
примѣра этого я могу указать на наблюденія S c h w a n g a rt’a 
(1904), H ir s c li le r ’a (1909 b) и H am m ersch m id t’a (1910), 
S ch w an g art приходите къ заключенью, что у Fndromis въ об- 
щемъ нѣтъ рѣзкаго раздѣленія мезодермы отъ энтодермы: въ 
средней области зародыша большая часть элементовъ нижняго 
листка превращается въ мезодерму7, въ области „Gastrulakeil" 
въ энтодерму. На рисункахъ H ir s c h le r ’a, относящихся къ раз- 
витію JDomcia, совершенно нельзя подмѣтить какого-либо различія 
между7 элементами нижняго листка, окружающими переднюю и 
заднюю кишку (будущій muscularis), и зачатками средней кишки, 
примыкающими къ ихъ внутреннимъ концамъ. H am m erschm id t 
у Phasmatidae называете весь нижній листе мезодермой й про­
изводить изъ него и среднюю кишку, почему и получается „энто­
дерма мезодермальнаго происхожденія". Словомъ, у этихъ трехъ 
формъ, относящихся къ различнымъ отрядамъ (Lepidoptera,- Со- 
leoptera, Orthoptera), нижній листе такъ же маю дифференциро- 
ванъ на мезодерму и вторичную энтодерму, какъ и у Isotoma 
сітгеа. Еще болѣе тѣсная связь между7 энтодермаіьными и мезо- 
дермальными элементами имѣете мѣсто по H eym ons’y (1901) 
у Scolopendra, гдѣ энтодермагьныя клѣтки отделяются вмѣстѣ 
еъ мезенхиматозными, при чемъ тѣ и другія совершенно неотли­
чимы другъ отъ друга.

Всѣ эти факты убѣждаютъ меня, что у многихъ насѣкомыхъ 
(какъ, вѣроятно, и ’ у многихъ другихъ членистоногихъ) два 
вторичныхъ зародышевыхъ пласта настолько не дифференциро­
ваны другъ отъ друга, что ихъ можно отличать лишь чисто 
искусственно. При этомъ нижній листъ распадается въ процессѣ 
своего развитія на такіе зачатки, которые даютъ начато органамъ, 
возникающими у другихъ формъ частью изъ мезодерцы, частью
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изъ энтодермы. А разъ это такъ, то гораздо естественнѣе, описывая 
развитіе насѣкомыхъ, говорить лишь о двухъ первичныхъ заро­
дышевыхъ слояхъ— эктодермѣ и нижнемъ листкѣ, а затѣмъ при 
дифференцировкѣ послѣдняго различать просто комбинированные 
первичные зачатки. Такими зачатками являются, во-первыхъ, 
сомиты, затѣмъ непарныя переднее и заднее скопленіе элемен­
товъ нижняго листка и, наконецъ, межсомитный тяжъ, Въ даль- 
нѣйшемъ процессѣ развитія каждый изъ этихъ комбинированныхъ 
первичныхъ зачатковъ распадается на простые зачатки для от- 
дѣльныхъ органовъ.

Среди насѣкомыхъ имѣются формы, у которыхъ по описаніямъ 
различныхъ авторовъ мезодерма и энтодерма закладываются не­
зависимо другъ отъ друга (случай, который едва ли можно считать 
первичнымъ, такъ какъ дифференцировка сперва на два первич­
ныхъ, а лишь затѣмъ на вторичные зародышевые листки есть 
общее правило). Къ такимъ формамъ относится СІшКшіота 
[C a rr ie re  u. B ilrg e r (18.97)], нѣкоторыя Muscidae [E sch e rich
(1900), X oack  (1901)], JPhyllodromia [N ussbaum  u. F u lin sk i
(1906)]. Въ такихъ елучаяхъ можно, конечно, говорить о вторич­
ныхъ листкахъ, хотя и здѣсь (по крайней мѣрѣ у Phylhdromia) 
„энтодермальный" межсомитный тяжъ даетъ и кровяные элементы.

Какъ бы то ни было, у Isotmtu стегеа и, повидимому, у 
очень многихъ другихъ насѣкомыхъ мезодерма и вторичная энто­
дерма настолько смѣшаны другъ съ другомъ, что гораздо удобнѣе 
различать въ нижнемъ листѣ лишь примитивные зачатки. Я не 
отрицаю, впрочемъ) возможности говорить и здѣсь о вторичныхъ 
пластахъ, но не могу не признать этого чисто искусственнымъ, 
спеціально подогнаннымъ къ теоріи пластовъ. Послѣдніе, какъ 
и всякое широкое обобщеніе, полезны лишь до тѣхъ поръ покуда 
на почвѣ этой теоріи совокупность наблюдаемыхъ нами явленій 
получаете болѣе общее и широкое освѣщеніе; если же этого нѣте, 
то такая теорія можетъ привести лишь къ ошибкамъ и явно 
предвзятымъ толкованіямъ. Литература по эмбріологіи насѣко- 
мыхъ за послѣднія 20 лѣтъ даете не мало подобныхъ, очень 
ноучительныхъ въ методологическомъ отношеніи примѣровъ, и 
цѣлый рядъ ошибокъ, выясненіе которыхъ стоило много времени 
и труда, былъ бы несомнѣнно избѣгнутъ, если бы тотъ или 
другой изслѣдователь не руководился какой-либо предвзятой 
идеей. Сюда именно относится взглядъ на желточныя клѣтки, 
какъ на энтодерму, стремленіе свести образованіе пластовъ у 
насѣкомыхъ къ тому типу, который присущъ лишь Sayitta и 
вообще энтероцельнымъ формамъ, не имѣющимъ съ членисто-
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ногими ничего общаго, такія странный образованія, какъ „дор­
зальный бластопоръ", который можетъ лишь служить примѣромъ 
contraditio in adjecto, и многое другое.

Сказаннаго не слѣдуетъ понимать въ томъ емыслѣ, что я 
считаю теорію пластовъ ненужной и даже вредной. Напротивъ, 
она несомнѣнно является однимъ изъ наиболѣе цѣнныхъ обоб- 
щецій эмбріологіи, и гомологія двухъ первичныхъ зародышевыхъ 
листковъ во всемъ животномъ царствѣ, установленная еще H ux le)r 
(1849), не можетъ вызывать никакихъ сомнѣній. Этого однако 
нельзя сказать объ установленномъ позже третьемъ' зародыше- 
вомъ листкѣ— мезодермѣ, ученіе о которомъ разработано, глав- 
нымъ образомъ, братьями H ertw ig  (1881). Тѣ возражепія про- 
тивъ гомологіп мезодермы у всѣхъ животныхъ, которыя дѣла- 
лись уже не разъ [укажемъ лишь на работу K le in e n b e rg ’a 
(1886) и взгляды, развитые въ его „Allgemeine Embry* logie" 
B e r g h ’oMT. (1895)] кажутся мнѣ глубоко основательными. Лично 
мнѣ вообще кажется, что провести гомологію между вторичными 
зародышевыми листками во всемъ животномъ царствѣ совершенно 
невозможно и на нихъ гораздо удобнѣе емотрѣть тоже какъ на 
комбинированные первичные зачатки, при томъ неравпоцѣнные 
у различныхъ формъ. Едва ли можно думать, напримѣръ, что 
вторичную энтодерму тѣхъ насѣкомыхъ или тѣхъ членистоногихъ, 
гдѣ она хорошо выражена, можно считать строго гомологичной 
энтодермѣ позвоночныхъ и. пглокожихъ, какъ и мезодерму пер­
выхъ мезодермѣ послѣднихъ; въ этихъ типахъ строго гомологйчны 
другъ другу, какъ мнѣ кажется, лишь ихъ 'первичные пласты: 
эктобластъ и энтобластъ.

Имѣется, конечно, рядъ формъ, въ эмбріологіи которыхъ, .  
какъ напрпмѣръ Echinodermata и многихъ другихъ, понятія 
мезодермы, мезенхимы являются совершенно естественными. Зато 
у другихъ формъ, напримѣръ, у многихъ Mollusca различеніе 
вторпчныхъ зародышевыхъ пластовъ чрезвычайно затруднительно 
и можетъ привести лишь къ ненужной схематизаціи процесса 
ихъ развитія. Именно изученіе послѣдняго и заставило M eisen- 
h e im e r’a (1900) замѣнить понятіе пластовъ понятіемъ Primitiv- 
aulagen, иногда и совнадающихъ съ тѣмъ или пнымъ пластомъ, 
что однако отнюдь не обязательно. Этотъ взглядъ былъ затѣмъ 
подробнѣе развитъ имъ въ его краткой эмбріологіи (1908).

Однако M e isen h e im er предлагает вообще замѣнить поня- 
тіемъ Primitivanlagen понятіе всѣхъ пластовъ (и первичныхъ и 
вторичныхъ). При этомъ онъ, какъ это отмѣчепо и имъ самимъ, 
примыкает къ старымъ воззрѣніямъ R e ic h e r t’a (1840), быв-

— 109 —

шаго въ свое время противникомъ теоріи пластовъ. Я не иду 
въ этомъ отношеніи такъ далеко и возвращаюсь лишь кѣ воз- 
зрѣніямъ (незаслуженно въ настоящее время забытымъ) основа­
теля эмбріологіи К. Э. ф о н ъ -Б эр а  (1828, 1837).

Послѣдній различалъ, какъ извѣстно, два первичныхъ или 
главныхъ пласта (Hauptblatter), изъ которыхъ получается во время 
дальнѣйшаго развитія рядъ слоевъ (Schicbten), превращающихся 

* у зародышей позвоночныхъ въ трубки. „Diese Rohren, пиш ет 
онъ въ первой части своего классическаго труда (1828 S. 164), 
пепне icli Fundamentalorgane, da aus ihnen die specielleu Organe 
sicb allmahlig ausbilden". Во второй части этой же работы, по­
явившейся, какъ извѣстно, значительно позже (1837), онъ замѣ- 
няетъ терминъ „Fundamentalorgane" другимъ, еще болѣе близкимъ 
къ нашей термипологіи, именно говорит о „Primitivorgane". 
„Diese Rohren enthalten alle einzelnen Organe, und da sicb die 
letzeren... aus ihnen allmahlig herausbilden, so wollen wir Pri- 
mitivorgane nennen" (S. 64). Въ общемъ, Б эр ъ  мало останавли­
вался на Hauptblatter, имѣя дѣло все время съ Fundamentalor­
gane или Primitivorgane.

Нельзя не отмѣтить, что воззрѣнія Б эр а  излагаются часто 
очень неправильно (что объясняется, быть можетъ, рѣдкостыо 
его классическпхъ работ). Обыкновенно этому изслѣдователю 
приписывается взглядъ, будто два главныхъ зародышевыхъ листа 
дѣлятся каждый на два вторичныхъ, при чемъ понятіе послѣд- 
нихъ смѣшивается ст. бэровскимъ понятіемъ „Fundamentalorgane" 
или „Primitivorgane". Подобную ошибку дѣлаетъ, напримѣръ, 
О. H e rtw ig  въ его статьѣ, спеціально посвященной теоріи пла­
стовъ, въ „Handbuch der vergleichenden und experimentellen 
Entwickelungslehre der Wirbeltiere".

На самомъ дѣлѣ, понятіе вторичныхъ пластовъ, установленное 
значительно позже, совершенно не идентично съ бэровскимъ по- 
нятіемъ „Fundamentalorgane", что подчеркивается и въ общей 
части учебника K o rsc h e lt u. H e id e r’a (1910). Б эр ъ  относитъ 
къ числу своихъ Fundamental- (или Primitiv-) organe и нервную 
трубку; затѣмъ онъ пиш ет напримѣръ: „...die Schleimhautrohre 
fur sich allein keine Umbildungen eingeht, sondern immer nur 
in Verbindung mit dem sie umgebenden Theile der Gefassschicht. 
W ir milssen daher beide Schichten als Ein Primitivorgan zusam- 
menfassen und konnen ftlr dasselbe das liingst gebrauchte Wort 
Darmkanal gebrauchen (1837 S. 64). Въ послѣднемъ случаѣ полу­
чается очень большое совпадете этого „Primitivorgan" съ нашици 
комбинированными зачатками для средней кишки у насѣкомыхъ.



I

Позже взгляды Б эр а  подверглись существенному измѣненію. 
Понятіе „ Fundamentalorgane “ или „ Primitivorgane“ было забыто, 
а къ двумъ зародышевымъ .тисткамъ R em ak (1855) прибавилъ 
третій (mittleres oder motoriscli-germinatives Blatt), и вмѣсгѣ съ 
тѣмъ возникло понятіе первичныхъ и вторичныхъ зародышевыхъ 
листковъ, разработанное особенно подробно братьями ІІе г tw ig. 
Возраженія K le in e n b e rg ’a (1886), B erg h ’a (1895) и нѣкоторыхъ 
другихъ противъ понятія мезодермы не имѣли особеннаго успѣха. »

Однако въ настоящее время знакомство съ эмбріологіей жи- 
вотныхъ настолько подвинулось впередъ, что даже самые горячіе 
сторонники теоріи пластовъ должны признать, что дѣло въ этомъ 
отношепіп обстоитъ теперь далеко не такъ Просто, какъ во время 
появленія „ Coelomtheorie “. Лично мнѣ кажется, что освобожденіе 
отъ понятія вторичныхъ пластовъ и возвращеніе къ старымъ и 
болѣе шпрокимъ взглядамъ К. Э. ф о н ъ -Б эр а  будетъ значитель- 
нымъ шагомъ впередъ, освободивъ пасъ отъ великаго множества 
чпсто схоластическпхъ спекуляцій о мезодермѣ, полости тѣла 
и пр. и давъ болыпій просторъ въ толкованіи сложных* про­
цессовъ развитія.

4. О спинномъ органѣ и зародышевыхъ, оболочкахъ насѣкомыхъ.

Спинной органъ является образованіемъ, прпсуіцимъ лишь 
зародышам* самыхъ различныхъ членистоногихъ. Очень широко 
распространено это образованіе у Crustacea, именно у Маіа- 
costraca, затѣмъ у Lim ulus и нѣкоторыхъ Arachnoidea, среди 
многоножекъ у Scohpendra, а изъ Apterygota у всѣхъ Collembola, 
Campodea и Japyx. Недавно H ir s c h le r  (1909 а и b) нашелъ 
рудиментъ этого образованія и у нѣкоторыхъ Pterygota. Слрвомъ, 
мы имѣежъ дѣло съ эмбріональнымъ органомъ, присущимъ цѣ- 
лому типу животнаго царства: спрашивается, каково же значеніе 
этого образованія?

Попыток* отвѣтить на этотъ вопросъ было сдѣлано очень 
много: F r. M u lle r (1864) и G robben  (1879), считая это обра- 
зованіе присущимъ липіь Crustacea, производили его изъ заты­
лочной железы Phyllopoda; D ella  V a lle  (1893) гомологизпро- 
валъ его амніону насѣкомыхъ; Ю. В агнеръ  (1896) и N usbaum
u. S c h re ib e r  (1898) видятъ въ этомъ образованы лишь скои- 
ленія умнрающихъ клѣтокъ бластодермы. Впрочем*, между взгля- 
домъ двухъ послѣднихъ изслѣдователеи пмѣется существенное 
различіе: N usbaum  распространяешь свое воззрѣніе на всѣ 
спинные органы Crustacea — и на непарные и на парные, а
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К). В агнеръ  лишь на первые, считая парные цёногенети- 
ческими образованіями въ род# почекъ зародыша. W h ee le r 
(1893), впервые подробно описавшій спинной органъ у Anurida 
maritima, приравнивалъ его и подобный ему образованія у дру­
гихъ Arthropoda, съ одной стороны, своеобразному indusium 
Locustidae, а съ другой, присасывательному диску сзади головы 
у зародышей Clepsine. W illey  (1899) производишь спинной органъ 
Collembola и indusium Locustidae изъ трофобласта, имѣющагося 
у зародышей Pcripatus поѵае-hritаппіае. Накощщъ, H eym ons
(1901) признает* послѣднюю гомологію, считая въ то же время, 
что спинпые органы гомологичны зародышевымъ оболочкам* Pte­
rygota; смыслъ появленія первыхъ заключается въ томъ, чтобы 
уничтожить часть лишняго эктодермальнаго слоя, сильно разрос- 
шагося благодаря богатству яицъ “желтком*.

Изъ этого краткаго и, вѣроятно, неполнаго обзора различ­
ныхъ мпѣній видно прежде всего, что рѣчь идет* о двухъ со­
вершенно отличных* другъ отъ друга образованіяхъ. Въ одппхъ 
случаяхъ спинпой органъ или парные спинные оргапы являются, 
дѣйствительно, просто , скопленіемъ отмирающих* и не прини­
мающих* участія въ образованіп спины клѣтокъ бластодермы: 
къ этой категоріи принадлежат* подобный образованія у многихъ 
Crustacea (въ частности, напримѣръ непарный органъ Mysidae), 
о которыхъ писали Ю. В агн еръ  и N usbaum  u. S c h re ib e r ; сюда ate 
несомнѣпно относится с п и н н о й  органъ Scohpendra. Эти обра- 
зованія, конечно, не заслуживают* названія „органа14, п смыслъ 
п значеніе ихъ понятны само собой. —  Другіе спинные органы 
совершенно не подходят* подъ эту категорію, такъ какъ за­
кладываются очень рано, задолго до дегенераціи нервичнаго спин­
ного покрова и имѣютъ ясно выраженный железистый характеръ: 
сюда именно относится и описанный нами выше спинной органъ 
Isotoma, какъ и всѣхъ Collembola. Подобный же образованія 
присущи и многим* Crustacea: укажу лишь хотя бы на описапіе 
такого органа въ работѣ Россійской-К ож евниковой (1896)* 
у Gammarus pulex, гдѣ, какъ и у Collembola, изъ пего про­
исходит* вытеканіе кдейкаго секрета, посредством* котораго за­
родышъ прикрѣнляется къ оболочкѣ. Ю. В агн еръ  совершенно 
неправильно, какъ мнѣ кажется, пытается свести и это образо- 
ваніе къ скопленію умирающих* клѣтокъ бластодермы, тогда какъ 
онъ самъ признаешь железистый характеръ у боковыхъ орга­
новъ Mysidae. Гораздо удобнѣе употреблять термин* „спинной 
органъ" лишь по отношение къ образованіямъ именно этой кате- 
горіи, первую же нужно просто оставить совершенно въ сторонѣ.
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Итакъ, попытки произвести спинной органъ изъ того или 
иного образованія низшихъ формъ уже пмѣются, но ихъ трудно 
считать удачными. Мнѣ кажется вообще пеправи.тьнымъ широко 
распространенное теперь стремленіе сводить каждый эмбріональ- 
ный органъ непремѣнно на рудимента какого-либо'органа низшей 
группы, такъ какъ при этомъ забываютъ, что зародышъ па любой 
стадіи развитія есть тотъ же организмъ и долженъ изучаться 
an und fur sich, а не съ точки зрѣнія взрослой формы. Въ 
послѣднемъ нельзя не видѣть- результата неумѣреннаго примѣ- 
ненія біогенетическаго закона, который не можетъ, конечно, слу­
жить основной предпосылкой эмбріодогіи, и нельзя не пожелать 
въ видѣ противовѣса къ этому стремленію возвращенія къ ста- 
рому правилу К. Э. ф онъ-Б эра (1828), что зародышей нужно 
сравнивать другъ съ другомъ, а не съ взрослыми животными.

Что касается до чисто эмбріональныхъ органовъ, то, несо- 
мнѣнно, среди нихъ имѣется довольно'много рѵдиментовъ. Однако 
логически вполнѣ вѣроятно, что новый органъ можетъ зародиться 
пе только у взрослой формы, но и у зародыша (лично мнѣ воз- 
никновеніе совершенно новаго органа кажется возможнымъ лишь 
послѣднимъ путемъ). Такой зародившійся впервые у зародыша 

'  органъ можетъ въ однихъ случаяхъ перейти и во взрослую форму, 
въ другихъ же остаться образованіемъ исключительно эмбріо- 
налышмъ и имѣть среди зародышей свою собственную филогенію, 
не имѣя въ то же время никакого филогенетическаго значенія 
въ духѣ біогенетическаго закона. Въ тѣхъ случаяхъ, когда мы 
не можемъ легко и быстро свести эмбріональный органъ на 
рудимента какого-нибудь образованія низшихъ формъ, гораздо 
правилънѣе, мнѣ кажется, признать его чисто эмбріональнымъ 
органомъ.

Эта точка зрѣнія какъ разъ особенно приложима къ спин­
нымъ органамъ членистоногихъ, которые по всей вѣроятности 
зародились именно у зародышей исходныхъ формъ этого типа, такъ 

• что искать что-либо подобное у (Jejpsine и вообще у аннелидъ— 
трудъ, довольно безплодный.— Что касается до физіологическаго 
значенія этого образованія, то я вполнѣ присоединяюсь къ точкѣ 
зрѣнія Ю. В агн ера относительно боковыхъ органовъ Mysidae, 
распространяя ее на всѣ настоящіе, т.-е. железистые, спинные 
органы зародышей членистоногихъ, и считаю, что здѣсь мы 
имѣемъ, вѣроятно, дѣло съ чисто эмбріональными выдѣлитель- 
нымп органами. Необходимость существованія подобныхъ образо- 
ваній у зародышей прекрасно освѣщена въ посмертной работѣ 
локойнаго Ф аусека (1911), но онъ ищетъ ихъ у членистоногихъ
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въ сомитахъ насѣкомыхъ и мезодермальныхъ фагоцитахъ пауковъ. 
Возможность функціонированія и спинного органа, какъ эмбріо- 
нальной почки, этимъ, конечно, не исключается. Вторая функція 
спинного органа— прикрѣпленіе зародыша при помощи выдѣляе- 
маго имъ клейкаго секрета (т.-е. экскрета) къ оболочкѣ— является, 
какъ мнѣ- кажется, вторичной и возникла позже его экскреторной 
функціи. Убѣдиться съ полной несомнѣнностью въ послѣдпей 
у Collembola съ ихъ микроскопическими яйцами, конечно, едва ли 
возможпо, но для этой цѣли вполнѣ пригодны зародыши такихъ 
формъ, какъ напримѣръ, GcmmM/us и многія ракообразныя.

Мы видѣли, что спинной органъ связывали кромѣ того и съ 
зародышевыми оболочками Pterygota, (D ella  V alle , Heym ons), 
и теорія происхожденія послѣднихъ изъ спинного органа, раз­
витая Н еуш опз’омъ (1897а, 1905), является самой новой. На 
старыхъ попыткахъ выясненія значенія этихъ оболочекъ, сведенію 
ихъ къ Панцырю ракообразныхъ, остаткамъ трохофоры и пр., 
мы можемъ, конечно, не останавливаться.— По H eym ons’y изъ 
зародышевыхъ оболочекъ насѣкомыхъ сероза болѣе древняя, амні- 
онъ же возникъ позже, какъ это можно видѣть при развитіи 
Machilis и Lepisma, у которыхъ отношенія носятъ болѣе при­
митивный характеръ, чѣмъ у Pterygota. Что касается до серозы, 
то она вполнѣ аналогична и гомологична спинному органу, от­
куда понятно сѵществованіе одинаковыхъ оболочекъ у насѣкомыхъ 
и у скорпіона.

Эта красивая схема была, однако, разрушена открытіемъ у 
нѣкоторыхъ Pterygota Ш гзсЫ ег’омъ (1909 b) гомолога настоя- 
щаго спинного органа, чего ни въ коемъ слѵчаѣ, какъ отмѣ- 
чаетъ й этотъ авторъ, не могло бы быть, если бы сероза раз­
вилась изъ послѣдняго. Слѣдовательно, мы должны искать для 
серозы новое исходное образованіе.

Подобнымъ исходпымъ образованіемъ легче всего .признать 
уже описанную нами выше Hiillenectoderm Collembola и лежащую 
внѣ зародышевой полосы бластодерму тѣхъ членистоногихъ, у ко­
торыхъ образованіе пластовъ пріурочено лишь къ зародышевой 
полосѣ: ее можно назвать Hiillenblastoderm, если и она не уча­
ствует въ образованіи спины. Въ этомъ отношеніи описанный 
выше у изотомы процессъ превращенія части ея эктодермы въ 
Hiillenectoderm и другой части въ- зародышевую эктодерму не­
сомненно примитивнѣе наблюдающагося у зародышей большинства 
членистоногихъ различія между зародышевой полосой съ ея двумя 
первичными пластами и внѣзародышевой бластодермой. Не можетъ 
быть никакихъ сомнѣній въ томъ, что, какъ это уже было отмѣ-

S
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чено H ey m o n s’oMb (1896 а) и H ir s c h le r ’om. (1909 b), перво­
начально вся бластодерма шла на образованіе зародыша и татттт. 

благодаря большему переполнение яицъ желткомъ возникло въ 
концѣ концовъ раздѣленіе ея на зародышевый и внѣзародышевый 
участокъ. Развитіе нижняго листка подъ всей поверхностью яйца 
у І$оѣта сіпегеа является какъ разъ остаткомъ этихъ прежнихъ, 
болѣе примитивныхъ отношеній.

Судьба Hullenectoderm изотомы подробно описана нами выше. 
Она происходить изъ первоначально всюду одинаковой эктодермы 
путемъ превращепія части послѣдней въ нлоскія, рѣдко разсѣянныя 
по спинной и боковыми сторонами зародыша клѣтки. Эти клѣтки 
довольно долгое время играютъ роль первичнаго покрова спины 
и боковъ, но не переходятъ въ качесгвѣ таковаго во взрослую 
форму, вытѣсняясь во время четвертаго періода развитія растущей 
наверхъ эктодермой зародышевой полосы. Послѣдній процессъ 
крайне напоминаете процессъ вытѣсненія амніона (послѣ редукціп 
серозы) дефинитивной эктодермой у многихъ Pterygota. Слѣдо- 
вательно, и Collembola, подобно Lepisma и Machilis, для кото­
рыхъ это установили H eym ons (1897 а, 1905), не являются въ 
полномъ смыслѣ слова „ Insec ta апашпіа", какъ думали раньше: 
у нихъ нѣтъ, правда, еще настоящихъ клѣточныхъ оболбчекъ, 
какъ у Pterygota, но роль серозы и амніона играете Hullen­
ectoderm, которая также первоначально представляете изъ себя 
первичный покровъ спины, но затѣмъ замѣщается дефинитивной 
эктодермой.— Происхожденіе Hullenectoderm во время процесса 
развитія такое же, какъ серозы и амніона у высшихъ насѣко- 
мыхъ [смотри особенно наблюденія H ir s c h le r ’a надъ Donacia 
(1909 b)], окончательная судьба та же: слѣдовательно, мы 
имѣемъ передъ собой образованія, вполнѣ гомологичным другъ 
другу. Правда, у Pterygota клѣточныя оболочки обрастаютъ заро­
дыша, но этого совершенно нѣтъ у Machilis, гдѣ все отличіе 
отъ Collembola заключается, главнымъ образомъ,-въ томъ, что 
внѣзародышевая Hullenectoderm (здѣсь собственно- Hullenblasto- 

-  denn) дифференцировалась уже на двѣ части— proserosa и рго- 
amnion, гомологичныя, какъ установит супруги H eym ons, се- 
розѣ и амніону насѣкомыхъ. Словомъ, въ т ц ѣ  Hulienectoderm 
Collembola мы находимъ какъ -разъ то исходное звено, которое 
вполнѣ разъясняете происхожденіе зародышевыхъ оболочекъ на- ч 
сѣкомыхъ, и получаемъ слѣдующій рядъ:

Collembola Machilis
^ и, вѣроятно, Diplura

Hiillenectoderm { р* ™ >

Hiillenenectodenn, образующая первичный покровъ спины, но 
не переходящая во взрослую форму, не является особенностью 
однихъ Collembola, а распространена, невидимому, и у многихъ 
другихъ членистоногихъ, но уже въ видѣ Hilllenblastoderm, или 
внѣзародышевой бластодермы, такъ какъ здѣсь пласты пріурочены 
■шить  къ зародышевой полос-ѣ. Большинство авторовъ не обра­
щало на эту внѣзародышевую бластодерму особеннаго вниманія, 
допуская, большею частью, что впослѣдствіи она участвуетъ въ 
образованіи спины взрослой формы. Однако имѣются нѣкоторыя 
наблюденія, прямо противорѣчащія такому допущенію.

Что касается до ракообразныхъ, то здѣсь на этотъ -вопроси 
было обращено особое вниманіе Ю. В агнером ъ (1896). Онъ 
называетъ клѣтки внѣзародышевой бластодермы вителлоцитами и 
устанавливаете, что у Neomysis подобные вителлоциты образуютъ 
лишь первичный покровъ спины, а позже дегенерируютъ'и спина 
взрослаго животнаго образуется изъ разрастающейся наверхъ экто­
дермы зародышевой полосы. Очевидно, веѣ отношенія здѣсь тѣ же, 
что и у нашей изотомы, при чемъ мѣсто Hullenectoderm занимаетъ 
слой вителлоцитовъ (Hilllenblastoderm). Едва ли можно думать, 
что Neomysis является только исключеніемъ среди другихъ рако­
образныхъ.— Относительно паукообразныхъ я могу привести со­
вершенно определенное указаніе Н Іимкевича относительно за- 

д_родышей тетфона, что у нихъ подобные же плоскіе вителлоциты 
замѣщаются цилиндрическими клѣтками эктодермы (1906, стр. 24 
отдѣлънаго оттиска) т.-е. и здѣсь сущность процесса, повидимому, 
та же самая.— У Scolopendra, однако, по H eym ons’y (1901) 
membrana dorsalis, образованная однослойной эктодермой (т.-е. 
бластодермой), принимаете участіе въ построеніи спины взрослой 
формы, хотя часть ея клѣтокъ тоже дегенерируетъ.

Во всякомъ случаѣ, мы можемъ признать, что въ связи съ 
обогащеніемъ яицъ членистоногихъ желткомъ у нихъ наступаете 
раздѣленіе поверхности яйца на regio germinalis, или зароды­
шевую полосу, и regio embryonalis, покрытую у Collembola Hul­
lenectoderm (что стоить въ связи съ развитіемъ у нихъ элемен­
товъ нижняго .листа подъ всей поверхностью яйца), а у боль­

Lepisma Pteryyota

serosa serosa
amnion amnion

(своеобразный)



шинства просто бластодермой. Именно изъ этой Hiillenblasto- 
derm у насѣкомыхъ въ процессѣ онтогеніи возникаютъ ихъ за­
родышевый оболочки, а у нѣкоторыхъ (если не у большинства) 
другихъ членистоногих* она, какъ и Hiillenectoderm Collembola, 
позже дегенерируетъ и замѣщается дефинитивной эктодермой. 
Въ этихъ Hiillenblastodenn и Hiillenectoderm и слѣдуетъ ви- 
дѣть тѣ образованія, изъ которыхъ произошли клѣточныя обо­
лочки зародышей насѣкомыхъ, а также скорпіоновъ, при чемъ 
сходство зародышевыхъ оболочек* у столь далеко стоящих* 
друг* отъ друга формъ съ этой точки зрѣнія совершенно 
понятно.

Что касается до зародышевыхъ кутикулярныхъ оболочек* 
Collembola, то, конечно, онѣ не имѣютъ ничего общаго съ тѣми 
образованіями, о которыхъ мы говорили выше, и связь ихъ со 
спинным* органом* установилась уже вторично. Подобныя заро­
дышевый кутикулы извѣстны и у многихъ другихъ Arthropoda: 
среди ракообразных* у M alacostraca (гдѣ иногда, какъ у Gam- 
marus pulex, тоже имѣется связь между такой оболочкой и спин­
ным* органом*), у многихъ паукообразныхъ (пауковъ, клещей, 
Pentastomidae) и, наконецъ, у многоножек*.— Интересно отмѣтить, 
что иногда нѣчто подобное такимъ же кутикулам* бываетъ и у 
Pterygota, при чемъ здѣсь выдѣляетъ кутикулярную оболочку 
сероза, что, между прочим*, - лишній разъ доказывает* ея гомо- 
логію съ Hiillenectoderm. Подобное выдѣленіе серозой кутикулы 
впервые оыло описано G r a b e r ’oM* у Щ(ЛоІопіІш [цитир. по 
H e id e r’y ( 1892 )], затѣмъ его наблюдалъ W h e e le r  ( 1893 .) у 
Xiphidium  и S e ly s-L o n g ch am p s ( 1904 ) у ТепеЪгіо moktor. 
То же самое происходитъ по H eym ons’y (1897  а) у Lepisma.

Въ работ# о развитіи сколопендры (1901) послѣдній назы­
вает* выдѣленіе ея зародышем* эмбріоналъныхъ кутикул* просто 
линькой, и съ этим* молено вполнѣ согласиться. Мы имѣемъ 
здѣсь, такимъ образомъ, перенесете въ эмбріональную жизнь 
того процесса, который должен* был* бы собственно происхо­
дить при постэмбріональномъ развитіи: быть можетъ, это гово­
рить о когда-то бывшем* и теперь уже исчезнувшем* анаморфозѣ.

Таким* образомъ, мы приходим* къ заключенію, что спин­
ной орган ъ  и клѣточны я зародыш евый оболочки насѣ- 
комыхъ соверш енно независимы друг* отъ друга; пер­
вый является  чисто эмбріональны мъ (скорѣе всего вы- 
дѣлительнымъ) органом* зароды ш ей членистоногихъ, 
вторы я возникли изъ неучаствѵю щ ей въ построен іи  
тѣла зароды ш а бластодермы или H iillen ec to d erm  у низ-
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ш ихъ формъ; вы дѣленіе эм бріональны хъ кутикул* у 
C ollem bola  и у м ногихъ членистоногихъ  является  про­
сто линькой зародыш а.

5. Apterygota и Diplopoda.

Когда большая часть этой работы была уже написана, я 
познакомился съ только что вышедшей русской работой Л игнау 
о развитіи Polydesmus abchasius (1911 b), про предварительное 
сообщеніе къ которой (1911 а) упоминалось уже выше. Его 
данныя, однако, для нас* настолько интересны, что ихъ даже 
удобнѣе разсмотрѣть отдѣльно.

Обычно ближайших* родичей насѣкомыхъ видят* среди много­
ножек* въ Scolopendrella и затѣмъ въ Chilopoda; Diplopoda же 
считаются болѣе далекой отъ нихъ группой. „Die Diplopoden 
diirften iiberhaupt wegen ihren entfernten verwandschaftlichen 
Beziehungen zu den Insekten als Vergleicbsobjecte kaum geeignet 
sein" пишет*, напримѣръ H eym ons (1896 a, S. 13). Эта точка 
зрѣнія принята -обычно и въ учебниках*. Однако, изучая фаго­
цитарные органы Ctenolepisma lineata (1907), а затѣмъ головныя 
железы Diplura и Thysanura (1908), я пришел* къ совершенно 
обратному заключенію, а именно, что всѣ отношенія (и при томъ 
болѣе примитивный) у Apterygota гораздо болѣе напоминают* 
Diplopoda, чѣмъ Chilopoda. Этотъ взглядъ находит* себѣ полное 
подтвержденіе въ работѣ Лигнау, который, хотя онъ и не мог* 
учесть при этомъ данныхъ по развитію Apterygota, все же при­
ходит* къ выводу, что „класс* Diplopoda тѣснѣе связан* съ 
классом* Insecta, въ то время какъ класс* Chilopoda крайне 
своеобразен* и одинок* въ своей позиціи". Справедливость такого 
заключенія станет* еще яснѣе изъ сравненія данныхъ о развитіп 
Isotoma cinerea съ наблюденіями Л игнау над* Polydesmus.

Прежде всего здѣсь бросается въ глаза громадное сходство ' 
въ дробленіп яицъ обѣихъ формъ, которое распространяется даже 
на мельчайшія детали. Какъ и у Isotoma, дробленіе у Polydesmus 
полное и равномѣрное, приводящее къ образованію плотной 
морулы изъ наружных* и внутренних* бластомеровъ, при чемъ 
первое возникновеніе послѣднихъ и здѣсь пріурочено къ стадіи 
16 клѣтокъ. Благодаря выползанію плазматических* масс* на­
ружных* бластомеровъ на поверхность возникаетъ бластодерма, 
а главным* образомъ изъ внутренних* образуются желточныя 
клѣтки. Такимъ образомъ, у Diplopoda и Collembola въ отличіе
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отъ другихъ многоножекъ и насѣкомыхъ имѣется несомнѣнно 
болѣе примитивный типъ дробленія.

Сто.ть ранняго полового зачатка, какъ у нашей изотомы, 
Лигнау не наб.тюдалъ, но во всякомъ слѵчаѣ и у Polydesmus 
имѣется раннее и независимое отъ пластовъ обособленіе кучки 
половыхъ клѣтокъ въ заднемъ концѣ зародыша изъ бластодермы 
брюшной стороны: самъ авторъ отмѣчаетъ, что процессъ этотъ 
крайне напоминаетъ тѣ отношенія. которыя найдены Неушопз'омъ 
у Orthoptera. Этотъ новый случай ранней диффер'енцировки поло­
выхъ клѣтокъ, при томъ у многоножекъ, служит лишнимъ до- 
казательствомъ развитой нами выше точки зрѣнія.

Крайне интересно у Polydesmus abchasim образованіе пла­
стовъ. Сперва образуется мезодерма въ видѣ двухъ болѣе или 
менѣе локализованныхъ участковъ по бокамъ яйца: какъ видно 
и изъ- описанія и изъ рисунковъ автора, эти участки охваты- 
ваютъ въ общемъ почти все яйцо. Ея элементы образуются изъ 
бластодермы путемъ дѣленія и „выклиниванія" клѣтокъ послѣдней 
въ этихъ мѣстахъ, въ результатѣ чего она и распадается на два 
слоя. Энтодерма возникаетъ по медіальной линіи брюшной стороны 
въ видѣ „срединной полоски" и, отдѣляясь быстро отъ бласто­
дермы, внѣдряется въ видѣ плотнаго тяжа въ желтокъ. Элементы, 
образующіе срединную полоску зародышеваго пятна, возникаютъ 
на всемъ ея протяженіи путемъ дѣленія б.тастодермическихъ клѣ- 
токъ: кромѣ того въ ея передней части имѣется слабый намекъ 
на инвагинаціонную борозду. Изъ плотнаго энтодермальнаго тяжа 
и возникаетъ позже средняя кишка.

Если мы на одинъ моментъ оставимъ дѣленіе па мезодерму 
и энтодерму въ сторопѣ и будемъ говорить .ишь о нижнемъ 
листкѣ, то, несомнѣнно, процессъ его обособленія у Polydesmus 
совершенно тотъ же, что и у нашей изотомы. И здѣсь нижній 
листъ образуется диффузно подъ всей поверхностью бластодермы 
[въ послѣднемъ меня убѣждаютъ слова Лигнау: „съ появленіемъ 
мезобласта и энтодермы весь наружный покровъ яйца долженъ 
быть названъ эктодермомъ" (стр. 67)], при чемъ его обособле- 
ніе происходит путемъ дѣленія и выклинивания клѣтокъ бласто­
дермы, т.-е. путемъ мультипо.тярной иммиграціи. Короткая инва- 
гинаціонная борозда въ переднемъ концѣ „средней полоски" 
этому взгляду отнюдь не мѣшаетъ, такъ какъ она, видимо, играетъ 
очень матую роль и, какъ мнѣ кажется, какъ бы находится еще 
въ процессѣ возникновенія. Словомъ, мы имѣемъ у Polydesmus 
новый случай образованія нижняго листа путемъ мультиполярной 
иммиграціи. о значеніи которой было сказано уже выше.
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Дѣйствительно существеннымъ отличіемъ Polydesmus и отъ 
нашей Isotoma: еіпегео, и о.тъ большинства другихъ насѣкомыхъ 
является рѣзкая разграниченность во времени и пространствѣ 
двухъ вторичныхъ зародышевыхъ лнстковъ, такъ что здѣсь съ 
полнымъ правомъ можно говорить объ энтодермѣ и мезодермѣ. 
При этомъ легко можетъ получиться впечатлѣніс. будто у Diplopoda 
имѣетъ мѣсто какъ бы первичный случай по сравненію съ насѣ- 
комыми: у первыхъ энтодерма и мезодерма независимы другъ 
отъ друга, у вторыхъ чисто вторично сливаются въ общій нижній 
листокъ. Такимъ образомъ. современнымъ отношеніямъ при раз­
вили насѣкомыхъ должно было, вѣроятно, предшествовать рѣзкое 
обособленіе вторичныхъ зародышевыхъ листовъ, какъ теперь у 
Polydesmus.-

Если даже подобный взглядъ правиленъ. то это не исключает, 
конечно, нашей точки зрѣнія на большее удобство различать 
при развитіи большинства насѣкомыхъ вмѣсто вторичныхъ пла­
стовъ комбинированные первичные зачатки. Однако лично я 
считаю болѣе вѣроятнымъ, что у Polydesmus при развитіи пла­
стовъ имѣют мѣсто скорѣе вторичныя. чѣмъ первичныя отно­
шенья. Въ качествѣ послѣднихъ нужно всегда, мнѣ кажется, 
считать первоначальное обособленіе двухъ первичныхъ пластовъ 
верхняго и нижняго листка, послѣ чего лишь елѣдуетъ диффе­
ренцировка трехъ вторичныхъ — эктодермы, энтодермы и мезо­
дермы. Здѣсь же послѣдніе возникаютъ отдѣльно,.нри чемъ мезо­
дерма обособляется раньше энтодермы, и я думаю, что такія от- 
нонтенія (какъ совершенно аналогичныя имъ среди насѣкомыхъ, 
напримѣръ, у CItcdicodoma) возникли чисто вторично, и имъ пред- 
шествовата стадія съ первоначальнымъ раздѣленіемъ бластодермы 
на два первичныхъ листка.— Въ энтодермѣ и мезодермѣ Poly­
desmus я вижу .тишь первичные зачатки, на которые распадается 
его нижній листъ, вполнѣ совпадаюгціе. быть можетъ, съ та­
кими же зачатками у Chalicodomo,, но не впо.тнѣ гомологичные 
первичнымъ зачаткамъ у многихъ другихъ насѣкомыхъ.

До сихъ поръ считалось, что искривленіе зародышей у Di­
plopoda является совершенно инымъ. чѣмъ у Chilopoda и у Apte­
rygota: крайне важнымъ наб.ыоденіемъ Л игнау слѣдуетъ признать 
установленіе имъ того факта, что у Polydesmus (а. вѣроятно, 
судя по прежнимъ работамъ, и у другихъ формъ) никакого раз- 
личія о т  Chilopoda въ этомъ отношеніи здѣсь нѣтъ. Зародыши 
Polydesmus имѣютъ первоначально дорзатьное искривленіе. но за- 
тѣмъ появляется поперечная борозда и оно замѣняется вентраль- 
нымъ. Очень важно также полное подтвержденіе данныхъ Неу-



m ons’a (1897 с) и S ilv e s tr i  (1898) о присутствии постмаксил- 
лярпаго сегмента, благодаря чему получается полная аналогія 
между' составомъ головы у Diplopoda, съ одной стороны, и на- 
сѣкомыхъ, съ другой.

Относительно развитія головныхъ железъ Лигнау, какъ мнѣ 
кажется, впадаетъ въ ошибку. Мезодермальное происхожденіе 
одной ихъ пары, именно трубчатыхъ, строеніе и выдѣлительная 
способность которыхъ такія же, какъ у трубчатыхъ головныхъ 
железъ Apterygota [B run tz  (1904 а)]; было отмѣчено еще въ 
старой работѣ H ea th co te  (1886). Л игнау не видѣлъ первыхъ 
стадій развитія этихъ железъ, но на основаніи косвенныхъ со- 
ображеній принимаетъ, что вся трубчатая железа возникаетъ изъ 
эктодермы, являясь лишь протокомъ задней слюнной железы, 
возникающей изъ мезодермы. Этому противорѣчатъ, во-первыхъ, 
чисто анатомическія данныя K ru g ’a (1907), E ffe n b e rg e r’a(1909) 
и W e rn itz s c h ’a (1910), изучавшихъ головныя железы у различ- 
ныхъ Diplopoda: обѣ пары железъ здѣсь (какъ и у Apterygota) 
совершенно независимы другъ отъ дружа и характеръ задней 
слюнной говоритъ противъ ея мезодермальнаго происхожденія, 
тогда какъ трубчатыя железы крайне похожи на нефридіальныя 
слюнныя железы Peripatus. Во-вторыхъ, первый зачатокъ труб­
чатой железы, который наблюдалъ Л игнау (см. стр. 162, 163 
и рис. 2 въ-текстѣ его работы), крайне похожъ на зачатокъ 
трубчатой- железы нашей изотомы, изображенный на рис. 70. 
Происхожденіе послѣдняго изъ сомита второго максиллярнаго 
сегмента нами вполнѣ установлено, откуда можно думать, что 
старое наблюдете H e a th c o te  вполнѣ правильно, а Л игнау 
ошибся, считая трубчатую железу Polydesmm эктодермальнымъ 
образованіемъ.

Итакъ, сравненіе данныхъ Л игнау о развитіи Polydesmus 
dbchasius съ нашими наблюденіями надъ развитіемъ Isotoma d -  
nerea вполнѣ подтверждаете его точку зрѣнія на большую бли­
зость къ насѣкомымъ не Chilopoda, a Diplopoda, показывая въ 
то же время, что особенно много общаго у послѣднихъ съ Apte­
rygota. Этотъ факта вполнѣ понятенъ, если мы признаемъ, что 
не только Apterygota— низпгія изъ насѣкомыхъ, но и Diplopoda 
(вмѣстѣ съ Symphyla и Pauropoda) являются низшими изъ много- 
ножекъ, тогда какъ Chilopoda—болѣе высоко стоящая и спеціали- 
зированная группа. Въ пользу же большей примитивности Diplo­
poda говоритъ помимо ихъ эмбріологіи цѣлый рядъ анатомиче- 
скихъ данныхъ и ихъ появленіе въ геологіи въ болѣе древнихъ 
пластахъ.- Очевидно, мы имѣемъ предъ собой фактъ большей
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близости другъ къ другу низшихъ представителей двухъ группъ 
(многоножекъ и насѣкомыхъ), развившихся изъ общаго корня.

Я считаю нужнымъ подчеркнуть послѣднее, не смотря на то, 
что теорія происхожденія этихъ членистоногихъ отъ общихъ 
предковъ въ родѣ Onyehophora и пользуется почти полнымъ при- 
знаніемъ. Теперь интересъ къ филогенетическимъ спекуляціямъ 
почти исчезъ, въ чемъ нельзя не видѣть въ общемъ довольно 
отрадпаго явленія, но зато филогенія изъ рукъ морфологовъ 
перешла въ руки систематиковъ, которые, мало считаясь съ анато­
мическими и эмбріологическими данными, нерѣдко создаюта въ 
этой области болѣе чѣмъ смѣлыя и очень маловѣроятныя ги­
потезы. Сюда именно относится гипотеза H a n d lirs c h ’a (1908) 
о происхожденіи насѣкомыхъ отъ трилобитовъ, при чемъ онъ 
не стѣсняется производить прямо отъ послѣднихъ въ качествѣ 
самостоятелъныхъ рядовъ не только многоножекъ, но даже С ат- 
podeoidea и Collembola (sic!).

ІІрегрѣшенія старой филогеніи были, конечно, велики, но 
и она дала рядъ цѣнныхъ и неоепоримыхъ данныхъ, которыя 
должны считаться прочными завоеваніями зоологіи и которыя 
нужно отстаивать отъ попытокъ замѣнить ихъ такими спекуля­
циями, какъ филогенія членистоногихъ по H a n d lirs c h ’y. Къ та­
кимъ цѣннымъ вкладамъ со стороны стараго филогенетическаго 
направленія относится, напримѣръ, ученіе объ эво.тюціи позво- 
ночныхъ, сюда же слѣдуетъ отнести Campbdea- (лучше Insekten-) 
Myriopoden- Peripatus - theorie, какъ'называете ее H an d lirsch .

М ю ахен ъ .
Февраль 1912 года. — — — —
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ОБЪЯСНЕШЕ РИСУНКОВЪ.

Значеніе буквт»:

a—anus
Abdi, 2, з, 4 ,5, в — сегменты брюшка 

(1-й, 2-й...) 
abdi, з, 4—брюшныя конечности (1-го, 

3-го, 4-го сегмепта) 
aDO—зачатокъ снинного органа 
a h i— выдѣляющаяся 1-ая зародыше­

вая оболочка 
ant—усикъ 
Ы—бластодерма 
сЫ—кардіобласты 
ch—хоріонъ 
D —средняя кишка 
db—участки желтка 
D c—deutocerebrum
dDa—диффузный зачатокъ средней 

кишки 
dk—желточныя ядра 
dku—желточные шарики 
DO—спинной органъ 
dz—желточныя клѣтки 
е —выклиниваніе клѣткн ннжняго ли­

ста изъ бластодермы 
ec t—эктодерма
etd—концевой иузырекъ трубчатой го­

ловной железы 
f— борозда
fh —полость дробленія 
fk —жировое тѣло 
frc—вилка
fz—клѣтки дробленія 
g -  половой зачатокъ 
gd—подовой протокъ

gg l—гангліи
ggl. abd—брюшной ганглій 
ggl. tb—грудной ганглій 
gon—гонада 
gz—половыя клѣтки 
h i—1-ая кутикулярная зародышевая 

оболочка
ha— 2-ая кутикулярная зародышевая 

оболочка
hDa—задній зачатокъ средней кишки
he—Hiillenectoderm
hgl—hintere Grenzlamelle
hyp—гиподерма
hz—сердце
isb—медіальный тяжъ ннжняго листка 

между сомитами 
К1—головныя лопасти 
ktd—каналъ трубчатой головной же­

лезы
lbr—верхняя губа 
1. sub—laminae subanales 
Md—сегментъ мандибулъ 
md—мандибула 
mf—ротовая складка 
mm—зачатокъ мускульнаго слоя пе­

редней пли задней кишки 
rusk—мускулы
М х і— сегментъ 1-хъ максиллъ 
т х і  — 1-ая макснлла 
Мх2 — сегментъ 2-хъ максиллъ 
п т — 2-ая макснлла 
п—нервная система 
нЫ—невроб ласты
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ос—глазки
osg—надглоточный ганглій 
owe—растущая нзъ зародышевой по­

лосы наверхъ (на спинную сторону) 
эктодерма 

ра—скопленіе плазмы въ желткѣ бла­
стомера 

par— парациты
pi — центральное скопленіе плазмы 

(Plasmainsel) яйца 
pip—palpus 
Prc—proto cerebrum 
prd-proctodaeum  
prgl—paraglossae
pst—фибриллярное вещество (Punkt- 

substanz) нервной системы 
ret—retinaculum
segm—формирующіеся сегменты за­

родышевой полосы 
sks—окологлоточная коммиссура

so—сомиты
so. ics—сомиты интеркалярнаго сег­

мента 
std—stomodaeum
tdr—зачатокъ трубчатой головной же­

лезы
tf—фигура дѣленія
Thi, 2, з—сегменты груди (1-й, 2-й, 3-й) 
th—ножка
till, 2, 3—ножки 1-го, 2-го, 3-го груд­

ного сегмента 
Тгс—tritocerebrum  
tv—tubus ventralis 
ub—ннжній зародышевый листъ 
usg—подглоточный ганглій 
vDa—переднійзачатокъсредней кишки 
vgl—vordere Grenzlamelle 
vmp— вентральная мускульная пла­

стинка

Таблица I.

Первый періодъ развитія.

Рис. 1. Внѣшній видъ яйца до дробленія. 300/1.
Рис. 2. Внѣшній видъ стадіи 4 клѣтокъ. 300/1.
Рис. 3. Внѣшній видъ стадіи 8 клѣтокъ. 300/1.
Рис. 4. Внѣганій видъ' стадіи 16 клѣтокъ. 300/1.
Рис. 5. Внѣшній видъ болѣе поздней стадіи дробленія (около 64 клѣтокъ). 300/1.
Рис. 6. Разрѣзъ черезъ яйцо до дробленія. Окраска по Гейденгайну. 350/1.
Рис. 7. Часть разрѣза черезъ яйцо на стадіи перваго дѣленія. 500/1.
Рис. 8. Разрѣзъ черезъ стадію 2 клѣтокъ. Окраска по Гейденгайну. 350/1.
Рис. 9. Разрѣзъ черезъ 8-клѣточную стадію. 350/1.
Рис. 10. Разрѣзъ черезъ 16-клѣточную стадію. 350/1.
Рис. 11. Разрѣзъ черезъ стадію 32 клѣтокъ. 400/1.
Рис. 12. Разрѣзъ черезъ стадію, изображенную на рис.5 (около 64 клѣтокъ). 400/1. 
Рис. 13. Разрѣзъ черезъ слѣдующую сгадію: выиолзаніе клѣтокъ дробленія на 

поверхность яйца. 400/1.
Рис. 14. Разрѣзъ черезъ яйцо по окончаніи дробленія съ бластодермой, жел­

точными клѣтками п половымъ зачаткомъ. 400/1.
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Таблица II.

Второй періодъ развитія.

Рис. 15. Часть разрѣза черезъ яйцо во время образованія пижпяго листка. 500/1.
Рис. 16. Разрѣзъ черезъ двуслойную стадію („груиіевиднаго“ зародыша). 500/1.
Рис. 17. Верхняя часть разрѣза черезъ зародыша съ зачаткомъ спинного 

органа. 500/1.
Рис. 18. Разрѣзъ черезъ зародыша со спиннымъ органомъ 500/1.
Рис. 19. Разрѣзъ черезъ зародыша съ ыерпдіональной бороздой. 400/1.
Рис. 20—21. Два послѣдовательныхъ разрѣза черезъ зародыша, покрытаго мно- 

жествомъ складокъ и со смѣщеннымъ спиннымъ органомъ (оба 
изъ одной серіиі. 400/1.

Рис. 22. Разрѣзъ черезъ верхнюю часть зародыша передъ самымъ разрывомъ 
хоріона. 500/1.

Третій періодъ развитія.

Рис. 23. Внѣшній видъ зародыша на стадіи А сбоку. 300/1.
Рис. 24. Поперечный разрѣзъ черезъ его переднюю часть (головныя лопасти 

и одинъ изъ сегментовъ). 350/1.
Рис. 25. Поперечный разрѣзъ черезъ заднюю часть такого же зародыша. 350/1. 
Рис. 26. Спинной органъ на стадіи В въ поперечномъ разрѣзѣ. 800/1.

Т аблица III.

Внѣшній видъ зародышей во время третьяго и четвертаго періода развитія.

Рис. 27. Стадія В—видъ сбоку. 300/1.
Рис. 28. Стадія С—видъ сбоку. 300/1.
Рис. 29. Стадія С—зародышевая полоса съ брюшной стороны. 300/1.
Рис. 30. Стадія 1>— видъ сбоку. 300/1.
Рис. 31. Стадія D —съ брюшной стороны (en face). 300/1.
Рис. 32. Стадія Е —видъ сбоку. 300/1.
Рис. 33. Сгадія Е —задній конецъ зародыша съ брюшной стороны. 300/1.
Рис, 34. Стадія G—вндъ сбоку. 300/1.
Рис. 35. Стадія Н—видъ сбоку. 300/1.
Рис. 36 ’). Стадія J—видъ сбоку. 300/1.
Рис. 37. Молодая Isotom a ст егеа, вышедшая изъ яйца. 140/1.

*) На стр. 59 упоминается, что этотъ рисунокъ сдѣланъ съ зародыша, за- 
ключеннаго въ бальзамъ безъ окраски. Къ сожалѣнію, при репродукціи таблицъ 
не былъ переданъ тотъ блѣдный голубой цвѣтъ, который свойственъ зароды- 
шамъ на стадіи J и былъ изображенъ на нашемъ рисункѣ.
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Третій періодъ развитія.

Рис. 38. Сагитальный разрѣзъ черезъ зародыша на стадіи В. 350/1.
Рис. 39. Нижняя часть поперечнаго разрѣза черезъ такого же зародыша въ 

области одного изъ сегментовъ. 500/1.
Рис. 40. Сагитальный разрѣзъ черезъ зародыша на стадіи С. 350/1.
Рис. 41. Нижняя часть поперечнаго разрѣза черезъ такого же зародыша въ 

области одного изъ сегментовъ. 500/1.
Рис. 42. Сагитальный разрѣзъ черезъ зародыша на стадіи D, прошедшій че­

резъ конечности и сомиты. 300/1.
Рис. 43. Сагитальный разрѣзъ черезъ заднюю часть такого же зародыша въ 

области proctodaeum. 400/1.
Рис. 44. Сагитальный разрѣзъ черезъ переднюю часть зародыша на стадіи D, 

прошедшій черезъ stomodaeum. 400/1.
Рис. 45. Часть поперечнаго разрѣза черезъ зародыша на стадіи D въ области 

сегмента мандибулъ. 500/1.
Рис. 46. Часть такого же разрѣза изъ той же серіи черезъ одинъ изъ грудныхъ 

сегментовъ. 500/1.
Рис. 47. Сагитальный разрѣзъ черезъ заднюю часть зародыша стадіи Е , про- 

гаедшій черезъ брюшныя конечности, сомиты и proctodaeum. 400/1.
Рис. 48—50. Три послѣдовательныхъ фронтальныхъ разрѣза (изъ одной серіи) 

черезъ переднюю часть зародыша на стадіи Е, прошедшіе черезъ 
мозгъ, антеннальный и интеркалярный сегментъ. 400/1.

Рис. 51. Поперечный разрѣзъ зародыша этой же стадіи черезъ сегментъ пер­
выхъ максиллъ. 400/1.

Рис. 52. Часть поперечнаго разрѣза изъ той же серіи въ области второй пары 
максиллъ. 800/1.

Таблица IV.

Таблица У.

Четвертый періодъ развитія.

Рис. 53—55. Части трехъ послѣдовательныхъ сагитальныхъ разрѣзовъ черезъ 
зародыша на стадіи F, прошедшихъ черезъ зачатокъ средней 
кишки. 500/1.

Рис. 56. Фронтальный разрѣзъ черезъ заднюю половину такого же зародыша, 
прошедшій черезъ брюшныя конечности и половой зачатокъ. 500/1.

Рис. 57. Косой разрѣзъ черезъ переднюю часть головы зародыша на стадін G, 
прошедшій въ области мандибулъ. 500/1.

Рис. 58—60. Поперечные разрѣзы черезъ такого же зародыша, прошедшіе че­
резъ голову, первый и третій брюшной сегментъ. 500/1.

Рис. 61. Половыя клѣтки на стадіи G. 1100/1.
Рис. 62. Сагитальный разрѣзъ черезъ переднюю часть зародыша на стадіиП.400/1.
Рис. 63. Такой же разрѣзъ черезъ его задвіп конецъ. 500/1.
Рис. 64. Косой разрѣзъ черезъ заднюю часть головы зародыша на стадін G, 

прошедшій черезъ зачатокъ трубчатой железы. 500/1.
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Рис. 65. Часть сагитальнаго разрѣза черезъ зародыша ва стадіп Н (спинной 
органъ и грудные гангліи). 500/1.

Рпс. 66—67. Фронтальные разрѣзы черезъ переднюю и заднюю часть такого же 
зародыша, прошедшіе черезъ зачатки средней кишки. 500/1.

Рис. 68. Поперечный разрѣзъ черезъ переднюю часть груди изъ той же 
серіи. 500/1.

Рис. 69. Поперечный разрѣзъ черезъ первый брюшной сегментъ зародыпіа на 
стадіи Н. 500/1.

Рис. 70. Сагитальный разрѣзъ черезъ латеральную часть головы такого же за­
родыша (зачатокъ трубчатой железы). 500/1.

Рпс. 71. Косой (почти фронтальный) разрѣзъ черезъ переднюю часть груди 
зародыша, переходящаго изъ стадіи Н въ стадію J. 500/1.

Рис. 72. Сагитальный разрѣзъ черезъ stomodaeum такого же зародыша. 800/1.
Рис. 73. Сагитальный разрѣзъ (передняя и задняя половина нарисованы съ 

двухъ разрѣзовъ одной серіи) черезъ зародыша на стадіи J. 400/1.

3 АМ ѢЧЕННЫЯ ОПЕЧАТКИ.

Стр. Отрока. Напечатано-. Должно быть:
7 30 поверхности поверхность

11 25 (dk) (dku)
12 37 (dk) (dku)
34 17 предшедствуетъ предшествуетъ
41 36 рѣзко нерѣзко
44 42 superlingae superlinguae
48 27 50 51
60 11 72 71


