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Теменной комплекс и ассоциированные с ним структуры головного мозга составляют эпиталамус. 
В эмбриональном развитии они формируются в крыше промежуточного мозгового пузыря. Струк-
туры эпиталамуса вызывают большой интерес ученых из-за вовлеченности их  в  важнейшие фи-
зиологические функции организмов млекопитающих и других позвоночных. Особенный интерес 
вызывают животные, у которых теменной комплекс обладает фоторецепторной функцией и в со-
ставе которого присутствует парапинеальный орган (теменной глаз). Он описан у миног, некоторых 
костистых рыб, бесхвостых амфибий и особенной сложности достигает у рептилий. Мы впервые 
описали ранние стадии развития парафиза и эпифиза у геккона из семейства Diplodactylidae — рес-
нитчатого бананоеда (Correlophus ciliatus). Зачатки возникают как два независимых выроста крыши 
промежуточного мозгового пузыря, локализованные соответственно на передней и задней его гра-
ницах. Параллельно с развитием эпиталамических структур происходит постепенное развитие сети 
кровеносных сосудов этой области головного мозга. Оформление кровеносного синуса в теменной 
области зародыша C. ciliatus происходит к 33‑й стадии развития, до появления хрящевых закладок 
черепа. Анализ литературных данных показал, что развитие зачатков эпиталамических структур 
у C. ciliatus сходно с их развитием у черепах, у которых, как и у гекконов, теменной комплекс не име-
ет парапинеального органа.
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ВВЕДЕНИЕ

Формирование головного мозга позвоноч-
ных животных в ходе эмбрионального развития 
начинается с  нейруляции и  завершается фор-
мированием важнейшего отдела центральной 
нервной системы. По  завершении нейруляции 
головной отдел нервной трубки подразделяется 
на  три первичных мозговых пузыря: передний, 
средний и  задний. Передний мозговой пузырь 
вскоре разделяется на конечный (telencephalon) 
и  промежуточный (diencephalon) мозговые пу-

зыри. Основная функция промежуточного мозга 
у  позвоночных связана со  зрительным анали-
затором (Бочаров, 1988). Кроме того, в  эпита-
ламической и  гипоталамической областях де-
финитивного промежуточного мозга находятся 
важнейшие нейросекреторные железы: эпифиз 
и гипофиз. Из латеральных стенок промежуточ-
ного мозгового пузыря в эмбриогенезе всех по-
звоночных животных формируются латеральные 
глаза, а из выпячиваний в медианной части его 
крыши (эпиталамуса) формируются теменной 
комплекс и  прилегающий к  нему парафиз. Де-
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финитивный теменной комплекс обладает ней-
росекреторной функцией, наиболее известный 
и  исследованный продукт его секреции  — гор-
мон мелатонин. Теменной комплекс принима-
ет участие в таких важнейших физиологических 
процессах, как терморегуляция, организация 
циркадных ритмов, координация двигательной 
активности и  других (Sapède, Cau, 2013). Ана-
томия и  функции теменного комплекса имеют 
свои особенности в  разных группах позвоноч-
ных животных. 

Среди рептилий анатомия теменного комплек-
са также различна. Наиболее развит он у ящериц 
(60% видов) и клювоголовых, у которых в его со-
став входит эпифиз (пинеальный орган, шишко-
видная железа) и париетальный орган (теменной 
глаз) (Gundy, Wurst, 1976). Помимо нейросекре-
торной функции, у теменного комплекса упомя-
нутых рептилий выражена и  фоторецепторная 
функция (Tosini, 1997). Парафиз не  включают 
в состав теменного комплекса. Он также образует-
ся в результате выпячивания крыши промежуточ-
ного мозга, расположенного кпереди от теменного 
комплекса. В литературе парафизу уделяется мало 
внимания, и однозначного мнения о его функции 
у рептилий и других позвоночных до сих пор нет 
(Rivas-Manzano et al., 2022). 

Гекконы являются одной из  наиболее пред-
ставительных (20% Squamata) и  филогенетиче-
ски древних групп чешуйчатых рептилий. Из-
вестно, что у  взрослых гекконов теменной глаз 
отсутствует, имеется лишь эпифиз, в  котором 
присутствуют фоторецепторные клетки (Moyer, 
1998). 

В  литературе имеются морфологические ис-
следования о  развитии теменного комплекса 
в эмбриогенезе нескольких видов ящериц, чере-
пах и  змей (Quay, 1979). Гистологическое опи-
сание развития теменного комплекса в эмбрио-
генезе выполнено у трех видов гекконов: Gehyra 
oceanica, Hemidactylus mabouia (сем. Gekkonidae) 
(Stemmler, 1900) и  Tarentola mauritanica (сем. 
Phyllodactylidae) (Melchers, 1899). Данные о раз-
витии теменного комплекса представителей се-
мейства Diplodactylidae отсутствуют. 

Исследование анатомии, гистологии и разви-
тия теменного комплекса и  парафиза у  разных 
представителей позвоночных позволит подойти 
к  пониманию эволюции и  морфофизиологии 
этих структур, выполняющих ряд важнейших 
функций.

Мы  представляем первое описание зачатков 
эпифиза и  парафиза у  зародышей геккона Cor-
relophus ciliatus на  29, 30, 31, 32 и  33‑й стадиях 
эмбрионального развития, выполненное на  то-
тальных зародышах. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Группа из трех самок и одного самца реснит-
чатых бананоедов Correlophus ciliatus (Reptilia, 
Squamata, Gekkota, Diplodactylidae) содержит-
ся в  террариуме при  комнатной температуре 
24–26°С, самки откладывают яйца от 5 до 9 раз 
в год с промежутком в 25–40 дней между клад-
ками. В  кладке 1–2 продолговатых яйца, сред-
ний размер которых составляет 22 × 10 мм. Ин-
кубационный период длится от  50 до  65  дней 
при  температуре от  24 до  27°С. Зародышей из-
влекали из  скорлуповых и  амниотических обо-
лочек, фиксировали в жидкости Буэна в течение 
10 дней. После отмывки от фиксатора эмбрионы 
хранились в 70% этаноле. Зародышей in toto из-
учали и фотографировали при помощи биноку-
ляра Leica M205C в проходящем свете. Для дан-
ной работы было изучено 16 зародышей C. ciliatus 
с 1 по 42 день после снесения яйца. У рептилий 
срок инкубации не коррелирует с определенной 
стадией развития, поэтому для описания разви-
тия эмбрионов мы опирались на морфологиче-
ские критерии, предложенные Дюфаром и Хью-
бертом (Dufaure, Hubert, 1961).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Стадия 29. Средний размер эмбрионов со-
ставляет 3.8  мм, число сомитов  — 38. Голов-
ной отдел нервной трубки отчетливо разделен 
на  передний, средний и  задний мозговые пу-
зыри (рис.  1а, а′). Разделение переднего мозга 
на конечный и промежуточный намечается не-
большой перетяжкой на  границе этих отделов. 
При  фронтальном взгляде на  голову зароды-
ша хорошо различим зачаток эпифиза, имею-
щий форму кольца диаметром 63 мкм (рис. 1а′). 
Он расположен в медианной части крыши про-
межуточного мозга ближе к каудальной его гра-
нице. Другие зачатки в теменной области головы 
зародыша на данной стадии не выявлены.

Стадия 30. Средний размер эмбрионов со-
ставляет 4.1 мм, число сомитов — 45–47. В голове 
отчетливо видны границы конечного, промежу-
точного и среднего мозговых пузырей. На стыке 
конечного и  промежуточного мозга становит-
ся различим трубкообразный конусовидный  
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вырост  — зачаток парафиза, направленный ка-
удально (рис.  1б). Длина его 142  мкм, ширина 
95 мкм. При взгляде на голову зародыша сбоку 
в каудальной части промежуточного мозга видна 
небольшая эвагинация, при фронтальном взгля-
де зачаток эпифиза имеет четкие округлые гра-
ницы, его диаметр 120 мкм.

Стадия 31. Средний размер эмбрионов со-
ставляет 5.5  мм. Парафиз несколько удли-
нился по  сравнению с  предыдущей стадией, 
а  его кончик заострился. Длина 290  мкм, диа-
метр у  основания  — 111  мкм. Зачаток эпифиза 
длиной 167  мкм на  этой стадии представляет  

Г-образный вырост крыши промежуточного 
мозга, направленный рострально, навстречу па-
рафизу (рис. 1в, в′, в″). 

Стадия 32. Средний размер эмбрионов со-
ставляет 6.9  мм. В  теменной области промежу-
точного мозга отчетливо различимы зачатки 
парафиза и эпифиза (рис. 1г, г″). Зачаток эпифи-
за расположен практически перпендикулярно 
поверхности мозга, слегка расширен на  своем 
дистальном конце (рис. 1г′). Высота его 265 мкм, 
диаметр — 59 мкм. Со стороны конечного мозга 
в сторону эпифиза каудально направлен зачаток 
парафиза, он трудноразличим из-за уплотнения 
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Рис. 1. Стадии эмбрионального развития Сorrelophus ciliatus, тотальные зародыши. (a–a″) — стадия 29, вид на голову 
зародыша сбоку (a′) и фронтальный вид на зародыш (a″); (б) — стадия 30, фронтальный вид на зародыш; (в–в″) — 
стадия 31, вид на зародыш сбоку (в′) и фрагмент головы с зачатками эпифиза и парафиза (в″); (г–г″) — стадия 32, вид 
на зародыш сбоку (г′) и фронтальный вид головы (г″). Гл — глаз, ЗМ — задний мозг, КМ — конечный мозг, ПК — 
почка конечности, ПМ — промежуточный мозг, Пр — парафиз, СМ — средний мозг, Эп — эпифиз, цифры 1 и 2 — 
глоточные дуги. Шкала: 1000 мкм.
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покровов и развития полушарий конечного моз-
га (рис. 1г″).

Стадия 33. Средний размер эмбрионов со-
ставляет 9.2 мм. Начиная с этой стадии, в голове 
зародыша появляется развитая сеть кровенос-
ных сосудов, а в теменной области присутству-
ет обширное сосудистое сплетение. Покровы 
зародыша, дерма и  сосуды не  дают возможно-
сти увидеть зачаток парафиза. Зачаток эпифиза 
расположен перпендикулярно поверхности про-
межуточного мозга (рис.  2). Мы  не  наблюдали 
появления хрящевых закладок черепа на  этой 
стадии.

ОБСУЖДЕНИЕ

Мы  сообщаем первые результаты наблюде-
ний над формированием парафиза и  эпифи-
за на  пяти последовательных стадиях развития 
геккона C. ciliatus. При сопоставлении получен-
ных нами фактов с опубликованными данными 
о  развитии эпиталамических структур у  других 
рептилий мы  столкнулись с  рядом трудностей. 
В  опубликованных работах при  описании за-
чатков парафиза и  теменного комплекса ука-
зывают размер зародыша, а не стадию развития 
(Melchers, 1899; Stemmler, 1900; Studnicka, 1905; 
Warren, 1910; Bergquist, 1953; Quay, 1979). Размер 
эмбриона у рептилий является величиной пере-

менной и  относительной, и  определить стадию 
по размеру без погрешности невозможно. Кро-
ме того, в настоящем сообщении представлены 
снимки тотальных зародышей, и корректное со-
поставление возможно лишь с  публикациями, 
в которых выполнена пространственная рекон-
струкция зачатков эпиталамических структур 
у рептилий.

Развитие зачатков эпифиза и парафиза лучше 
всего описано у  ящериц сем. Lacertidae и  чере-
пах. Для яйцекладущей ящерицы Lacerta muralis 
и  черепах Chrysemys marginata и  Lepidochelys oli-
vacea выполнены пространственные описания 
развития парафиза и эпифиза, начиная с ранних 
стадий формирования головного мозга (Warren, 
1910; Bergquist, 1953). У L. muralis зачатки пара-
физа и эпифиза появляются одновременно, при-
чем эпифиз входит в состав теменного комплек-
са, включающего также парапинеальный орган. 
Парафиз с  первых  же стадий своего формиро-
вания имеет разветвленную структуру (Warren, 
1910). Сопоставляя описание стадии появления 
эпифизарного выроста у  исследованного нами 
геккона и  L.  muralis, мы  пришли к  выводу, что 
они примерно одинаковы, но  последователь-
ность появления зачатков и их анатомия разли-
чаются уже на самых первых этапах их развития. 

У черепах, как и у гекконов, отсутствует пара-
пинеальный орган и трубчатый зачаток эпифиза 
появляется ранее зачатка парафиза, как мы на-
блюдали у  C.  ciliatus. Ранние зачатки эпифиза 
некоторых видов черепах ориентированы к зад
нему концу эмбриона, а  на  более поздних ста-
диях ориентируются рострально (Warren, 1910; 
Quay, 1979). На всех исследованных нами стади-
ях развития геккона C.  ciliatus зачаток эпифиза 
ориентирован рострально, к  переднему концу 
головы зародыша. Такая ориентация эпифизар-
ного выроста отмечена и у исследованных видов 
гекконов (Melchers, 1899; Stemmler, 1900). Стоит 
отметить, что у  C.  ciliatus, гекконов G.  oceanica, 
H. mabouia, T. mauritanica и у черепахи Chrysemys 
marginata размер зачатка парафиза превыша-
ет эпифизарный вырост у  эмбрионов размером 
9 мм. Сходство проявляется и в простой трубчатой 
форме зачатков парафиза и  эпифиза (Melchers, 
1899; Stemmler, 1900). Вертикального положе-
ния зачатка парафиза на  исследованных нами 
стадиях, как это отмечено для черепахи Ch. mar-
ginata, не наблюдалось. У геккона C. ciliatus па-
рафиз с  момента своего образования ориенти-
руется каудально, навстречу ориентированному 
рострально зачатку эпифиза. Дистальные части 

СМ

Эп

СС

ПК Глаз

Рис.  2. Стадия 33 эмбрионального развития 
Сorrelophus ciliatus, тотальный зародыш. ПК — почки 
конечностей, СМ — средний мозг, СС — сосудистое 
сплетение, Эп — эпифиз. Шкала: 1000 мкм.
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эпифиза и  парафиза не  контактируют, как это 
показано для черепах и  ящериц (Warren, 1910). 
Вместе с  тем имеющееся описание эпиталами-
ческих структур позднего (30 мм) зародыша гек-
кона G. oceanica (Reptilia, Squamata, Gekkonidea) 
демонстрирует вертикальное положение эпита-
ламическизх структур, причем парафиз и  эпи-
физ расположены в непосредственном соседстве 
друг с другом (Studnicka, 1905). Плотный контакт 
эпиталамических структур у поздних эмбрионов 
отмечается и  у  других исследованных рептилий 
(Новиков, 1910; Nowikoff, 1910). Вероятно, что 
такое положение эпифиза и парафиза достигает-
ся на поздних этапах развития головного мозга, 
наблюдать которые в  просвечивающем режиме 
светового стереомикроскопа невозможно.

Интересны данные о кровоснабжении эпита-
ламических структур. В настоящее время мы мо-
жем привести только предварительные факты, 
этот вопрос нуждается в  дополнительном ис-
следовании. В  области крыши промежуточно-
го мозга, где формируются эпиталамические 
структуры, на  поздних этапах развития образу-
ется развитое сосудистое сплетение (Aurboon-
yawat et al. 2007). Самая ранняя из  имеющихся 
у нас стадий, на тотальных препаратах которой 
наблюдалась сформированная сеть кровеносных 
сосудов в голове эмбриона — стадия 33, размер 
зародышей 8.9–9.4 мм. По нашим предваритель-
ным гистологическим данным, формирование 
кровоснабжения эпиталамических структур на-
чинается с момента появления зачатков парафи-
за и эпифиза.

Таким образом, развитие зачатков эпифиза 
и парафиза у C. ciliatus показало много сходных 
черт с развитием этих структур у черепах, у кото-
рых, как и у гекконов, отсутствует парапинеаль-
ный орган. Мы предполагаем, что особенности 
формирования эпиталамических структур взаи-
мосвязаны не с филогенетическим положением 
вида у рептилий, а с особенностями дефинитив-
ной анатомии этой системы органов. Для выяс-
нения таких интересных вопросов, как гистоге-
нез эпиталамических структур, формирование 
их кровоснабжения и анатомия на поздних ста-
диях эмбриогенеза, потребуются дальнейшие 
исследования с  привлечением современных 
описательных методов.
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Paraphysis and Epiphysis Primordia of the Gecko Correlophus ciliatus  
at Different Stages of Embryonic Development
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The pineal complex and associated brain structures make up the epithalamus. In embryonic development, 
they form as an evaginations of the diencephalon roof. The structures of the epithalamus are of great interest 
among scientists due to their involvement in vital physiological functions of mammalian and other vertebrates. 
Of particular interest are animals in which the pineal complex has a photoreceptor function and includes 
a parapineal organ (parietal eye). It is described in lampreys, some teleosts, anurans and reptiles in which 
it is particularly complex. For the first time, we described the early stages of the development of the paraphysis 
and  epiphysis in  a  representative of  the  family Diplodactylidae, the  gecko Correlophus ciliatus. These 
primordia are evaginations of  the  roof of  diencephalon, localized on  its  anterior and  posterior borders. 
At the same time with epithalamic structures in this area of the brain, a network of blood vessels develops. 
The formation of a blood sinus in the parietal region of the embryo occurs by the 33rd stage of development, 
before the appearance of the skull. An analysis of the literature showed that the features of the development 
of  the primordia of epithalamic structures in C. ciliatus are similar to the development of  these structures 
in turtles, in which, like in gecko, the pineal complex does not have a parapineal organ.

Keywords: paraphysis, epiphysis, diencephalon, reptiles, geckos, embryonic development




