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В обзоре анализируются сравнительные и экологические аспекты преобразований раннего разви-
тия в классе Amphibia. Использованы данные по разнообразию онтогенезов в ряде семейств отрядов
Anura и Caudata, у которых многие виды утратили связь с водной средой. Модельные представители
класса Amphibia (Ambystoma mexicanum, Rana temporaria и Xenopus laevis) имеют яйца небольшого раз-
мера (диаметр не более 2.5 мм), а замедление темпов клеточных делений и потеря их синхронности
происходят на стадии средней бластулы. Однако филогенетически базальные виды амфибий (Asca-
phus truei, Cryptobranchus alleganiensis) характеризуются крупными (диаметр 4–6 мм) и богатыми
желтком яйцами и короткой серией синхронных делений бластомеров (синхронность теряется уже
на 8-клеточной стадии дробления). У них нет “среднебластульного перехода” (midblastula transi-
tion), который характерен, например, для перечисленных выше модельных видов. С другой сторо-
ны, многие эволюционно продвинутые немодельные виды хвостатых и бесхвостых амфибий (на-
пример, Desmognathus fuscus, Gastrotheca riobambae, Philoria sphagnicolus) так же, как и базальные ви-
ды, характеризуются крупными, богатыми желтком яйцами и ранней потерей синхронности
клеточных делений. Филогенетический анализ предполагает, что паттерн дробления зародышей у
двух наиболее подробно изученных представителей амфибий, мексиканского аксолотля (Caudata)
и африканской шпорцевой лягушки (Anura), представляет гомоплазию. Среднебластульный пере-
ход, который характерен для этих двух видов, мог эволюционировать конвергентно в двух отрядах
амфибий как эмбриональная адаптация к протеканию развития в стоячей воде.

Ключевые слова: амфибии, паттерн делений дробления, размер яйца, репродуктивные стратегии,
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ВВЕДЕНИЕ
Хвостатые амфибии Ambystoma mexicanum, Lis-

sotriton vulgaris, Pleurodeles waltl, бесхвостые амфи-
бии Rana pipiens, Rana temporaria, Xenopus laevis и
еще несколько видов европейских, японских и
североамериканских тритонов и лягушек являют-
ся модельными и обстоятельно изученными объ-
ектами биологии развития (Rugh, 1951; Dettlaff,
Vassetzky, 1991; Nieuwkoop, Faber, 1994; Nieu-
wkoop, 1996; Детлаф, 2001 и др.). В частности,
первичная дифференциация на анимальные и ве-
гетативные бластомеры происходит на стадии

восьми клеток (в результате третьего деления
дробления, борозды которого являются широт-
ными); в анимальном полушарии раннего заро-
дыша после оплодотворения протекают 10–
12 быстрых синхронных делений дробления. За-
тем на стадии средней бластулы наступает так на-
зываемый “среднебластульный переход”, когда
замедляется скорость клеточных делений и мате-
ринский контроль раннего онтогенеза сменяется
на зиготический (Signoret, Lefresne, 1971; New-
port, Kirschner, 1982; Collart et al., 2017; Jiang et al.,
2017; Zhang et al., 2017; Vastenhouw et al., 2019).
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Однако мексиканский аксолотль, африкан-
ская шпорцевая лягушка и несколько видов лягу-
шек и тритонов из умеренных широт Северного
полушария не представляют всех земноводных.
Класс Amphibia (согласно данным на 12 сентября
2022 г.) включает 7500 видов Anura (бесхвостые
амфибии), 774 вида Caudata (хвостатые амфибии)
и 215 видов Gymnophiona (безногие амфибии)
(AmphibiaWeb, 2022). Амфибии характеризуются
большим экологическим и онтогенетическим
разнообразием (Duellman, Trueb, 1994; Elinson,
del Pino, 2012; Gomez-Mestre et al., 2012; Pereira
et al., 2017; Liedtke et al., 2022 и др.). Их репродук-
тивную стратегию (reproductive mode) определя-
ют как сочетание особенностей размножения и
развития, которые включают: место откладки яйца,
характеристику яйца и кладки, скорость и дли-
тельность развития, стадию и размер организма
при вылуплении и тип родительской заботы, если
она есть (Duellman, 1985). Особенно разнообраз-
ны репродуктивные стратегии в отряде Anura, где
по новейшим данным их насчитывают около 70
(Nunes-de-Almeida et al., 2021).

Уже около ста лет тому назад было известно
значительное число видов бесхвостых и хвоста-
тых амфибий с крупными, богатыми желтком
яйцами (Sampson, 1900, 1904; Eycleshymer, 1904;
Hilton, 1904; Smith, 1906; Noble, 1927 и др.). Про-
цесс дробления у них существенно отличается от
“стандартного” раннего развития у таких живот-
ных, как, например, обыкновенный тритон, мек-
сиканский аксолотль, шпорцевая и травяная ля-
гушки. Тем не менее, в течение многих десятиле-
тий амфибии с крупными яйцеклетками (диаметр
более 2.5–3 мм) практически не привлекали вни-
мания эмбриологов. Определенное оживление
интереса к исследованиям раннего развития этих
животных появилось лишь примерно 30–40 лет
тому назад (del Pino, Escobar, 1981; Elinson, del Pi-
no, 1985, del Pino, 1989; Elinson et al., 1990; Collazo,
Marks, 1994; Wake, Hanken, 1996). Однако до на-
стоящего времени больше внимания уделяли
сравнительному анализу гаструляции в классе
амфибий (Keller, Shook, 2004; del Pino et al., 2007;
Moya et al., 2007; Elinson, del Pino, 2012; Desnitskiy,
2020), чем догаструляционным этапам их эм-
бриогенеза.

Настоящая статья посвящена главным обра-
зом сравнительным и эволюционно-экологиче-
ским аспектам протекания догаструляционного
развития в пределах класса Amphibia. При этом
неизбежно приходится использовать также и неко-
торые данные литературы по последующим этапам
онтогенеза. Наибольшее внимание мы уделяем
представителям отряда Anura, самой обширной
группы земноводных. В качестве отправной точки
берется рассмотрение догаструляционного эмбрио-
генеза двух видов неотропических лягушек Eleuth-
erodactylus coqui и Gastrotheca riobambae, развитие ко-

торых изучали в последние годы. Далее привлечены
данные по раннему онтогенезу лягушек из других
семейств и/или из других частей света. Затем после
рассмотрения данных соответствующей литерату-
ры по отряду Caudata кратко обсуждаются данные
по эмбриональному развитию представителей от-
ряда Gymnophiona. Наконец, представлены резуль-
таты филогенетического анализа процесса дробле-
ния зародышей амфибий. Анцестральными онто-
генетическими признаками для класса Amphibia
являются крупный размер яйца (диаметр более
2.5 мм), вертикальные борозды третьего деления
дробления и утрата синхронности бластомеров
уже на ранних стадиях дробления (чаще всего на
8-клеточной стадии), что предполагает отсут-
ствие среднебластульного перехода в развитии
самых примитивных представителей Anura и
Caudata.

РАННЕЕ РАЗВИТИЕ 
НЕКОТОРЫХ “НЕМОДЕЛЬНЫХ” 

БЕСХВОСТЫХ АМФИБИЙ

Подавляющее большинство видов бесхвостых
амфибий, изучаемых эмбриологами, обитают в
умеренных широтах Европы, Азии и Северной
Америки. Как правило, эти животные (например,
Bufo bufo, Rana pipiens, R. temporaria) характеризуют-
ся бифазным жизненным циклом: откладывают
яйца в стоячую воду и имеют личиночную стадию
плавающего экзотрофного головастика, который
затем претерпевает метаморфоз перед выходом на
сушу. Такой же бифазный цикл развития характе-
рен для африканских лягушек X. laevis и X. tropicalis
(семейство Pipidae), ставших к настоящему вре-
мени модельными объектами эмбриологии амфи-
бий (Dettlaff, Vassetzky, 1991; Nieuwkoop, Faber, 1994;
Hirsch et al., 2002), а также для некоторых других
тропических лягушек и жаб (Haddad, Prado, 2005).

Однако у значительного числа тропических
видов Anura имеет место прямое развитие без ста-
дии головастика. Из яиц, откладываемых на зем-
лю, в подземные норы или в гнезда на деревьях,
вылупляются миниатюрные лягушата (Lutz, 1947;
Callery, 2006; Hedges et al., 2008; Padial et al., 2014;
Liedtke et al., 2022). Стадия головастика отсут-
ствует более чем у 1800 видов бесхвостых амфи-
бий (более 25% от числа всех описанных видов).
Прямое развитие возникало в пределах отряда
Anura независимо более 10 раз. В эволюционном
отношении оно является более продвинутым по
сравнению с анцестральным бифазным жизнен-
ным циклом, включающим личиночную стадию
(Duellman, 1989; Elinson, 1990, 2013). Прямое раз-
витие у лягушек всегда сопряжено с увеличением
диаметра яйца, значительным уменьшением чис-
ла яиц в кладке, а также наличием родительской
заботы о потомстве (Gomez-Mestre et al., 2012).
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Среди бесхвостых амфибий, у которых нет ста-
дии головастика, наиболее изученным видом яв-
ляется листовая лягушка E. coqui (семейство Eleu-
therodactylidae), типичный представитель фауны
острова Пуэрто-Рико (Elinson, 2021). Семейство
Eleutherodactylidae включает 233 вида лягушек
(AmphibiaWeb, 2022), обитающих во влажных
тропических лесах Центральной и Южной Аме-
рики, а также на островах Карибского бассейна.
Почти все эти виды, по-видимому, характеризу-
ются прямым развитием (Callery et al., 2001). На-
званное семейство лягушек вместе с другими
близко родственными неотропическими семей-
ствами Brachycephalidae (77 видов), Ceuthomanti-
dae (6 видов), Craugastoridae (129 видов) и Stra-
bomantidae (775 видов) объединяют в обширную
группу Terrarana (более 1200 видов на огромной
территории от юга США до севера Аргентины).
Характерными признаками для этой группы яв-
ляются размножение на земле и прямое развитие,
без стадии головастика (Heinike et al., 2007, 2018;
Hedges et al., 2008). Самка Eleutherodactylus откла-
дывает примерно 40 богатых желтком и почти не-
пигментированных яиц диаметром 3.5–4.0 мм
(Elinson et al., 1990). Напомним, что зрелое яйцо
X. laevis имеет диаметр 1.2–1.4 мм и, таким образом,
его объем примерно в 20 раз меньше объема яйца
E. coqui. В лабораторных условиях при температуре
25°С приблизительно через 17 сут инкубации из яиц
Eleutherodactylus вылупляются лягушата.

Более 500 видов Anura из нескольких других
семейств, обитающих в Африке, Южной и Юго-
Восточной Азии, Австралии и Океании также ха-
рактеризуются прямым развитием (Duellman,
Trueb, 1994; Callery et al., 2001; Desnitskiy, 2012;
AmphibiaWeb, 2022). Однако ранний эмбриогенез
у них практически не изучен и поэтому мы их сей-
час не рассматриваем.

Некоторые сведения о начальных этапах эм-
бриогенеза E. coqui даны в ряде статей (del Pino,
Elinson, 2003; Elinson, 2009; Elinson et al., 2011;
Schmid et al., 2012; Karadge, Elinson, 2013). Поря-
док прохождения борозд раннего дробления от-
личен от такового у Xenopus, Rana и многих других
бесхвостых амфибий. Так, у большинства заро-
дышей E. coqui морфологическая дифференциа-
ция на анимальные и вегетативные бластомеры
происходит только на 16-клеточной стадии, т.е.
после четвертого деления дробления. Возникаю-
щие на этой стадии дробления восемь маленьких
анимальных бластомеров составляют всего лишь
около 1% от общего объема яйца E. coqui и впо-
следствии образуют очень тонкую, полупрозрач-
ную крышу бластоцеля, состоящую из одного
слоя клеток.

Сходный паттерн раннего дробления характе-
рен и для других представителей семейства Eleu-
therodactylidae: Eleutherodactylus nubicola (Lynn,
1942), Eleutherodactylus portoricensis (Gitlin, 1944) и
Adelophryne maranguapensis (de Lima et al., 2016).
Однако они изучены в меньшей степени, чем
E. coqui. На рис. 1а–1б представлено сопоставле-
ние ранних зародышей E. portoricensis и одного из
модельных видов лягушек R. temporaria.

У зародышей E. coqui синхронность делений
раннего дробления поддерживается, по-видимо-
му, минимум до 32-клеточной стадии (del Pino,
Elinson, 2003; Schmid et al., 2012). Эмбриональное
развитие характеризуется быстрыми темпами,
однако продолжительность интервалов между
первыми пятью синхронными делениями дроб-
ления точно не определена. Очень важно отме-
тить, что инициация зиготической транскрипции
(сходной с таковой при среднебластульном пере-
ходе у X. laevis) сопряжена у Eleutherodactylus не со
стадией средней бластулы, а с началом гаструля-
ции (Chatterjee, Elinson, 2014). Полной аналогии

Рис. 1. Схематичное изображение ранних зародышей трех видов лягушек. Вид с анимального полюса. (а) зародыш
Eleutherodactylus portoricensis на стадии 16 бластомеров (по: Gitlin, 1944, с упрощениями); (б) зародыш Rana temporaria
на стадии 16 бластомеров (по: Morgan, 1897, с упрощениями); (в) зародыш Gastrotheca riobambae при формировании
стадии восьми бластомеров (по: del Pino, Loor-Vela, 1990, с упрощениями). Звездочками обозначены две вертикальные
борозды третьего деления дробления зародыша G. riobambae. Диаметр яйца у E. portoricensis, R. temporaria и G. riobambae
составляет соответственно 3–4 мм, около 2 мм и около 3 мм.

(а) (б) (в)
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со среднебластульным переходом, характерным
для модельных видов амфибий, скорее всего нет:
у A. mexicanum и X. laevis при формировании сред-
ней бластулы происходит не только обширная ак-
тивация зиготической транскрипции, но одно-
временно также потеря синхронности делений
клеток и перестройка клеточного цикла. Таким
образом, у некоторых немодельных видов Anura
активация зиготической транскрипции и потеря
синхронности делений бластомеров не обязательно
“сцеплены” между собой и могут происходить на
разных стадиях раннего развития. Разумеется, не-
обходим более подробный морфологический и мо-
лекулярно-генетический анализ догаструляцион-
ных этапов эмбриогенеза неотропической лягуш-
ки E. coqui.

Среди других неотропических бесхвостых ам-
фибий с “нестандартными” паттернами раннего
онтогенеза относительно подробно изучали толь-
ко сумчатую лягушку G. riobambae (семейство
Hemiphractidae, которое состоит из 122 видов) (del
Pino, Escobar, 1981; Elinson, del Pino, 1985; del Pi-
no, Elinson, 2003; del Pino, 1989, 2019, 2021). Она
обитает в горных долинах Эквадора на высоте
2500–3200 м над уровнем моря. Спаривание лягу-
шек происходит на земле, а в кладке в среднем 130
богатых желтком и очень слабо пигментированных
яиц диаметром около 3 мм. Зародыши развивают-
ся в сумке на спине матери примерно в течение
3–3.5 мес. (температура в террариуме 17–23°С),
после чего сформировавшиеся головастики осво-
бождаются из сумки в воду. Таким образом, для
этой сумчатой лягушки характерен бифазный
жизненный цикл. Ранний эмбриогенез G. riobam-
bae характеризуется очень медленными темпами:
длительность первого клеточного цикла в перио-
де дробления при 17°С составляет около 12 ч (од-
нако зависимость скорости развития от темпера-
туры не изучали).

В анализе особенностей начальных этапов эм-
бриогенеза G. riobambae (del Pino, Loor-Vela, 1990)
была использована классификация паттернов
дробления у позвоночных, предложенная Нель-
сеном (Nelsen, 1953, p. 283). Борозды первых двух
дроблений являются меридиональными и посте-
пенно проходят по яйцу Gastrotheca от анималь-
ного полюса к вегетативному. Однако борозды
третьего дробления не меридиональные, а верти-
кальные (рис. 1в). Предполагают, что это связано
с большим размером яйца (del Pino, Loor-Vela,
1990). Вертикальные борозды (так же как и мери-
диональные борозды предыдущих делений дроб-
ления) имеют тенденцию проходить в направле-
нии от анимального полюса к вегетативному, но
они не рассекают оба полюса яйца и не проходят
через его центр. Потеря синхронности делений,
появление ядрышек и связанная с этим актива-
ция синтеза рРНК происходят уже на стадии
восьми бластомеров (del Pino, Loor-Vela, 1990; del

Pino, 2018). Напомним, что у X. laevis период син-
хронных делений дробления включает около де-
сяти клеточных циклов, каждый из которых при
17°С длится 45 мин (Dettlaff, Vassetzky, 1991).

По ряду физиологических признаков (очень
медленный темп дробления, ранняя потеря син-
хронности клеточных делений, активация синте-
за РНК на начальных стадиях дробления) эм-
бриогенез G. riobambae, происходящий под защи-
той материнского организма, в какой-то степени
напоминает раннее развитие млекопитающих.
Сходство с зародышами млекопитающих прояв-
ляется еще и в том, что зародыши этой сумчатой
лягушки получают от материнского организма
воду, а также с помощью матери осуществляется
газообмен (del Pino, Escobar, 1981; del Pino, 2018).
Однако раннее развитие сумчатых лягушек, разу-
меется, отличается от раннего развития млекопи-
тающих крупным размером яйцеклеток и боль-
шим запасом желтка.

Стадии средней бластулы и ранней гаструлы у
G. riobambae достигаются соответственно при-
мерно через 4 и 7 дней после оплодотворения (del
Pino, Escobar, 1981; Elinson, del Pino, 1985; Elinson
et al., 1990; del Pino, 2019). Бластула гастротеки со-
стоит из маленьких анимальных бластомеров, ко-
торые образуют однослойную, полупрозрачную
крышу бластоцеля, и крупных, богатых желтком
вегетативных бластомеров.

Перейдем к рассмотрению раннего развития
некоторых других лягушек, имеющих бифазный
жизненный цикл, у которых онтогенез имеет осо-
бенности, отличные от модельных бесхвостых
амфибий со стадией активно плавающего экзо-
трофного головастика. Особый интерес представ-
ляют данные (de Bavay, 1993) по эмбриологии ав-
стралийской моховой лягушки Philoria (Kyarranus)
sphagnicolus (семейство Myobatrachidae), живущей
во влажных горных субтропических лесах штата
Новый Южный Уэльс. В кладке 30–90 непигмен-
тированных и богатых желтком яиц диаметром
около 3.3 мм. Развитие протекает в пенном гнез-
де, находящемся в небольшой норе или впадине
во влажном мху. Синхронность делений дробле-
ния утрачивается уже на 8-клеточной стадии. В
этой статье показано, что “плоскость третьего
дробления вертикальная, как у многих амфибий с
богатыми желтком яйцами” (de Bavay, 1993, p. 151).
Скорость развития достаточно медленная: при
18°С гаструляция начинается не ранее, чем через
60 ч после оплодотворения. После вылупления
головастики P. sphagnicolus остаются в гнезде. Они
малоподвижны и питаются эндотрофно, за счет
большого запаса желтка. Метаморфоз происходит в
гнезде и завершается примерно через 55 дней после
оплодотворения.

Развитие в пенных и студенистых гнездах во-
обще характерно для нескольких больших се-
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мейств у тропических и субтропических лягушек
на разных континентах (Gomez-Mestre et al., 2012;
Pereira et al., 2017 и др.). Такие гнезда являются
проявлением заботы о потомстве и создаются на
базе специальных выделений одной или обеих
родительских особей (в зависимости от вида).
Гнезда могут защищать отложенную кладку яиц от
хищников, микробных заражений, высыхания,
солнечного облучения и колебаний температуры.
Наличие пенного гнезда не обязательно коррели-
рует с большим размером яйца, развитием вне во-
ды и формированием эндотрофного головастика.

Возвращаясь к австралийскому семейству
Myobatrachidae, включающему 136 видов, заме-
тим, что развитие эндотрофных малоподвижных
головастиков в наземных пенных или студени-
стых гнездах (сходно с P. sphagnicolus) характерно
для примерно 10 видов из родов Philoria, Crinia и
Geocrinia (Desnitskiy, 2010). Уместно вспомнить
также о 116 эндемичных для тропического острова
Мадагаскар видах подсемейства Cophylinae (се-
мейство Microhylidae), хотя их эмбриогенез не
изучен. Узкоротые лягушки этого подсемейства
имеют большие, богатые желтком яйца, из кото-
рых в пенных гнездах (на земле, под землей или в
дуплах деревьев) развиваются эндотрофные ма-
лоподвижные головастики (Scherz et al., 2016;
AmphibiaWeb, 2022). В нашу задачу сейчас не вхо-
дит перечислять все семейства бесхвостых амфи-
бий с крупными яйцами, которые развиваются в
пенных или студенистых гнездах вне воды. Труд-
но назвать точное число таких видов лягушек и
жаб, однако очевидно, что их не менее несколь-
ких сотен.

Особого внимания заслуживает состоящее из
двух видов семейство Ascaphidae. Эти очень прими-
тивные (филогенетически базальные) лягушки, жи-
вущие в штатах Айдахо, Вашингтон, Калифорния,
Монтана, Орегон (США) и провинции Британ-
ская Колумбия (Канада), откладывают крупные,
богатые желтком и непигментированные яйца
(диаметр около 4 мм) под камнями или скалами
на дне горных речек с холодной быстро текущей
водой. Экзотрофные плавающие головастики
приступают к метаморфозу не ранее, чем после од-
ного года личиночного развития (AmphibiaWeb,
2022). Изучение раннего эмбриогенеза Ascaphus
truei показало, что борозды третьего деление
дробления являются вертикальными, а синхрон-
ность делений бластомеров утрачивается на 8-кле-
точной стадии (Brown, 1975, 1989). Данные по
особенностям паттерна дробления у зародышей
бесхвостых амфибий из ряда других семейств, а
также предложенную нами классификацию ти-
пов дробления в классе Amphibia можно найти в
предыдущих публикациях (Desnitskiy, 2014; Дес-
ницкий, 2019).

Любопытно сопоставить данные по догастру-
ляционному развитию и репродуктивным страте-
гиям у трех видов лягушек с крупными яйцами,
вертикальной ориентацией борозд третьего дробле-
ния и очень ранней утратой синхронности клеточ-
ных делений. Как указано выше, репродуктивные
стратегии этих лягушек совершенно разные: эм-
бриональное развитие у G. riobambae протекает в
сумке на спине материнской особи, у P. sphagni-
colus – в наземном пенном гнезде, а у A. truei – в
текущей воде. Однако эти репродуктивные стра-
тегии оказывают весьма сходное влияние на пат-
терн раннего дробления у представителей разных
семейств бесхвостых амфибий из разных частей
света.

РАННЕЕ РАЗВИТИЕ 
НЕКОТОРЫХ “НЕМОДЕЛЬНЫХ” 

ХВОСТАТЫХ АМФИБИЙ
Традиционно основными модельными объек-

тами экспериментальной эмбриологии из числа
Caudata были североамериканские амфибии Ambys-
toma maculatum, A. mexicanum, европейские L. vulgaris,
P. waltl и еще несколько других видов из семейств
Ambystomatidae и Salamandridae (Rugh, 1962; Det-
tlaff, Vassetzky, 1991; Signoret, Collenot, 1991; Дет-
лаф, 2001). В отношении паттерна дробления и
наличия среднебластульного перехода их дога-
струляционный онтогенез сходен с таковым у мо-
дельных видов Anura. Большинство немодельных
хвостатых амфибий обитает в Северной Америке,
герпетофауна которой вообще отличается макси-
мальным разнообразием Caudata (AmphibiaWeb,
2022). Там живут представители девяти из десяти
семейств, входящих в данный отряд амфибий
(причем пять семейств обитают только на этом
континенте).

В начале XX века североамериканские хвоста-
тые амфибии с крупными, богатыми желтком
яйцами из семейств Cryptobranchidae, Plethodon-
tidae и Proteidae неоднократно служили в качестве
объектов экспериментально-эмбриологических
исследований (Eycleshymer, 1904; Goodale, 1911;
Smith, 1922). Однако затем интерес биологов раз-
вития к этим амфибиям угас, вероятно, вследствие
достижений школы Ганса Шпемана (Spemann,
1938) и других известных авторов (например,
Briggs, 1972; Nieuwkoop, 1973; Toivonen et al., 1975),
работавших с зародышами Caudata из семейств
Ambystomatidae и Salamandridae.

Начнем с семейства Plethodontidae (безлегоч-
ные саламандры), включающего 495 видов, что
составляет более 60% от общего числа видов в от-
ряде хвостатых амфибий. Для этого семейства ха-
рактерно значительное экологическое и онтоге-
нетическое разнообразие. Большинство видов ха-
рактеризуется прямым развитием, протекающим
вне воды: например, в расщелинах между камня-
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ми, под корой гниющих бревен, в кронах дере-
вьев и т.д. Однако встречаются также и различные
варианты бифазного жизненного цикла с водной
личинкой (Wake, Hanken, 1996; AmphibiaWeb, 2022).
Догаструляционное развитие зародышей безле-
гочных саламандр было исследовано в ряде работ;
диаметр яйца варьировал у изученных видов от
2.2 до 6.9 мм (Hilton, 1904; Goodale, 1911; Hum-
phrey, 1928; Collazo, Marks, 1994; Marks, Collazo,
1998; Collazo, Keller, 2010 и др.). Несмотря на раз-
личия репродуктивных стратегий, синхронность
делений клеток у ранних зародышей всех видов
утрачивалась уже на 8-клеточной стадии (обзор:
Desnitskiy, 2011). У большинства видов семейства
Plethodontidae борозды третьего деления дробле-
ния проходят в направлении от анимального по-
люса яйца к вегетативному полюсу.

Представители семейств Cryptobranchidae
(5 видов) и Proteidae (8 видов) откладывают в воду
непигментированные и богатые желтком яйца
диаметром 5–7 мм. У Cryptobranchidae догастру-
ляционный онтогенез изучен на примере амери-
канского скрытожаберника Cryptobranchus allega-
niensis (Smith, 1906, 1922, 1926), а также азиатских
Andrias davidianus (Luo et al., 2007) и Andrias japon-
icus (Megalobatrachus maximus) (de Bussy, 1905).
Описания раннего дробления у зародышей этих
животных хорошо совпадают с соответствующи-
ми данными, полученными на Plethodontidae (пе-
риод синхронных делений короткий, а диффе-
ренцировка на анимальные и вегетативные бла-
стомеры происходит только после четвертого
деления дробления). У Proteidae начальные этапы
развития изучены только у американского протея
Necturus maculosus (Eycleshymer, 1904; Eycleshym-
er, Wilson, 1910; Nelsen, 1953). Паттерн дробления
в основном сходен с таковым у Cryptobranchidae и
Plethodontidae, однако отличается большей вари-
абельностью прохождения борозд раннего дроб-
ления (даже у зародышей из одной и той же клад-
ки). Так, борозды первых двух делений дробления
у Necturus иногда могут быть не меридиональны-
ми, а вертикальными; борозды третьего дробле-
ния вертикальные (Nelsen, 1953).

Перейдем к рассмотрению азиатского семей-
ства Hynobiidae (88 видов). У большинства пред-
ставителей этого семейства диаметр откладывае-
мого в воду пигментированного яйца составляет
1.5–3.2 мм. Борозды третьего дробления широт-
ные, синхронность делений анимальных бласто-
меров утрачивается на 16-клеточной стадии у
Hynobius nebulosus (Kunitomo, 1910) и Salamandrel-
la keyserlingii (Сытина и др., 1987). Однако для
обоих этих видов характерны различия в размерах
более мелких анимальных и более крупных веге-
тативных бластомеров такого же порядка, как у
уже упомянутых зародышей аксолотля и тритонов.
В целом, по-видимому, у дробления этих предста-
вителей семейства Hynobiidae имеется больше

сходства со стандартным дроблением Ambystoma-
tidae и Salamandridae, чем с нестандартным дроб-
лением Plethodontidae, Proteidae и Cryptobranchi-
dae. Особого внимания заслуживает Onychodacty-
lus japonicus (Iwasawa, Kera, 1980). У этого вида
яйцеклетки крупные и непигментированные,
диаметром около 5 мм, борозды третьего дробления
вертикальные (в отличие от вышеупомянутых пред-
ставителей семейства Hynobiidae) и процесс дроб-
ления весьма сходен с таковым у зародышей без-
легочных саламандр, американского протея и
скрытожаберника. В литературе нет данных об
особенностях догаструляционного онтогенеза у
четырех небольших семейств хвостатых амфибий
(Amphiumidae, Dicamptodontidae, Rhyacotritoni-
dae и Sirenidae), живущих в Северной Америке и
объединяющих 16 видов.

Наконец, вернемся к семействам Ambystomati-
dae (32 вида) и Salamandridae (130 видов), к кото-
рым принадлежат несколько хорошо изученных
модельных видов со среднебластульным перехо-
дом. Отметим, что оба эти семейства представляют
лишь чуть более 20% от общего числа видов хво-
статых амфибий. Однако есть основания предпо-
лагать, что в семействе Salamandridae имеются ви-
ды с отклонениями от стандартного протекания
догаструляционнго онтогенеза. Значительное чис-
ло европейских и азиатских видов семейства Sala-
mandridae – Calotriton asper, Echinotriton andersoni,
Euproctus montanus, Mertensiella caucasica, Pachytri-
ton brevipes, Pachytriton labiatus, Salamandra sala-
mandra и другие – характеризуется крупными и
богатыми желтком яйцами (Noble, 1927; Gasser,
1964; Tarkhnishvili, Serbinova, 1997; Buckley et al.,
2007; AmphibiaWeb, 2022). Самые начальные эта-
пы развития происходят у Echinotriton на земле
под опавшими листьями недалеко от водоема, у
Salamandra в яйцеводах материнской особи, а у
остальных упомянутых видов в текущей воде.
Данные по паттерну дробления у живородящей
S. salamandra (Grönroos, 1895) больше сходны с
данными, полученными на видах из семейств
Cryptobranchidae, Plethodontidae и Proteidae, чем с
таковыми у обыкновенного, альпийского, испан-
ского или японского тритона.

О РАННЕМ ОНТОГЕНЕЗЕ 
В ОТРЯДЕ БЕЗНОГИХ АМФИБИЙ

Представители отряда Gymnophiona обитают в
тропиках Южной и Центральной Америки, Аф-
рики, Южной и Юго-Восточной Азии. У видов с
водной личинкой и видов с прямым развитием
яйца крупные и богатые желтком (диаметр соот-
ветственно до 8–10 мм и 3–6 мм); в кладке не бо-
лее нескольких десятков яиц (Exbrayat, 2006; Go-
mez et al., 2012). У живородящих видов диаметр
яйца 1–2 мм и самка обычно вынашивает лишь
несколько зародышей (Wake, 2015). Первые эм-
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бриологические исследования безногих амфибий
были выполнены в конце XIX века (Sarasin, Sara-
sin, 1887; Brauer, 1899). Однако данные по ранне-
му эмбриогенезу носили предварительный харак-
тер, по-видимому, вследствие трудностей в полу-
чении материала. Проблема получения данных
по анализу ранних стадий эмбриогенеза гимно-
фион оставалась весьма актуальной и на протя-
жении всего последующего столетия, поскольку
опубликованные за последние 30 лет три таблицы
развития не включают стадии дробления и га-
струляции (Sammouri et al., 1990; Dünker et al.,
2000; Pérez et al., 2009). Таким образом, среди без-
ногих амфибий на сегодня нет ни одного хорошо
изученного модельного вида.

Единственной работой, в которой достаточно
подробно анализировали дробление яйца гимно-
фион, является статья Свенссона (Svensson, 1938)
на азиатском виде с личиночным развитием Ichthy-
ophis glutinosus (семейство Ichthyophiidae, включаю-
щее 57 видов). Дробление у этого вида голобла-
стическое с очень маленькими анимальными
бластомерами. В целом оно напоминает дробле-
ние тех представителей бесхвостых и хвостатых
амфибий, которые имеют крупные яйца с боль-
шим содержанием желтка. Поэтому трудно согла-
ситься с основанным на работах конца XIX в.
мнением О.М. Ивановой-Казас (1995, с. 230) о
меробластическом характере дробления у Gym-
nophiona. Все изученные до сих пор представите-
ли класса Amphibia имеют голобластическое
дробление (Elinson, del Pino, 2012; del Pino, 2018).

ПОПЫТКА 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОГО АНАЛИЗА 

ДОГАСТРУЛЯЦИОННОГО РАЗВИТИЯ
Описываемый в учебниках (например, Signo-

ret, Collenot, 1991; Barresi, Gilbert, 2020) паттерн
догаструляционного онтогенеза характерен далеко
не для всех амфибий. По-видимому, не многим бо-
лее 50–60% видов отряда Anura имеют такой же
(стандартный) паттерн раннего развития, как, на-
пример, R. temporaria или X. laevis и не более 20% ви-
дов отряда Caudata – такой же, как A. mexicanum или
P. waltl. В отряде Gymnophiona видов со стандарт-
ным паттерном дробления (характерным для мо-
дельных видов Anura и Caudata) и последующим
среднебластульным переходом, по-видимому,
вообще нет.

Большой размер яйца очень часто связан с пе-
реходом к асинхронным делениям уже на ранних
этапах дробления зародыша (Desnitskiy, 2018;
Десницкий, 2019). Это могут быть как филогене-
тически базальные виды (хвостатые амфибии
A. davidianus, A. japonicus, C. alleganiensis, лягушка
A. truei), так и эволюционно продвинутые виды
(безлегочная саламандра Ensatina eschscholtzii, ля-
гушки G. riobambae, P. sphagnicolus, Rhacophorus ar-

boreus). Такой же ход дробления характерен и для
двоякодышащих рыб Lepidosiren paradoxa и Neo-
ceratodus forsteri (Kemp, 1982; Kershaw et al., 2009;
Desnitskiy, 2015), которые являются ближайшими
живыми родственниками наземных позвоночных
(Brinkmann et al., 2004; Liang et al., 2013).

Было высказано предположение (Desnitskiy,
2014), что паттерн догаструляционного онтогене-
за с утратой синхронности делений уже на 8-кле-
точной стадии и отсутствием дифференцировки
на анимальные и вегетавтивные бластомеры в хо-
де третьего дробления является анцестральным
для класса Amphibia, хотя многие эволюционно
продвинутые виды бесхвостых и хвостатых зем-
новодных тоже имеют этот же паттерн развития.
Стандартный паттерн раннего онтогенеза (об-
ширная серия 10–12 быстрых синхронных деле-
ний бластомеров, включая широтные борозды
третьего дробления), характерный для модельных
видов A. mexicanum и X. laevis, вероятно, является
эволюционно продвинутым и возник независимо
в отрядах Anura и Caudata. На наш взгляд, в поль-
зу конвергентного возникновения среднебла-
стульного перехода говорит факт некоторых раз-
личий в отношении цитофизиологии стадии бла-
стулы у этих двух видов. У аксолотля развитие
блокируется на среднебластульном переходе под
воздействием ингибитора транскрипции α-ама-
нитина (Signoret, 1980; Lefresne et al., 1998). На-
против, у шпорцевой лягушки процесс десинхро-
низации клеток не чувствителен к α-аманитину
(Newport, Kirschner, 1982). Наконец, сразу после
среднебластульного перехода клетки зародыша
X. laevis приобретают индивидуальную подвиж-
ность, тогда как у зародыша A. mexicanum этого не
наблюдали (Andéol, 1994; Lefresne et al., 1998).

Представляло интерес выполнить сравнитель-
но-филогенетический анализ процесса догаструля-
ционного развития амфибий с целью проверить и
уточнить наши интуитивные предположения. Ис-
следование такого типа не имеет аналогов в миро-
вой литературе. Однако нам пришлось ограничить-
ся только отрядом Caudata, поскольку ситуация в
систематике и филогении Anura менее стабильна,
чем ситуация в систематике и филогении хвоста-
тых амфибий. Представления о классификации и
эволюции бесхвостых амфибий постоянно уточ-
няются или даже пересматриваются (например,
Streicher et al., 2018). Кроме того, число современ-
ных видов Anura почти в десять раз превышает
число современных видов Caudata (AmphibiaWeb,
2022). Данные по особенностям паттерна дробле-
ния известны примерно для 4.65% видов хвостатых
амфибий. Для бесхвостых амфибий соответствую-
щая информация имеется в литературе менее чем
для 1% видов.

Для проведенного нами сравнительного и фи-
логенетического анализа процесса дробления у
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зародышей отряда Caudata (Desnitskiy, Litvinchuk,
2015) были важны 1) наличие или отсутствие об-
ширной серии быстрых синхронных делений дроб-
ления (до 10–12 клеточных циклов) в анимальном
полушарии раннего зародыша и 2) ориентация
борозды третьего деления дробления: широтная,
вертикальная или варьирующая. У видов с варьи-
рованием борозд третьего дробления они в преде-
лах одной и той же кладки у одних зародышей
широтные, а у других вертикальные. Были собра-
ны опубликованные в эмбриологической и гер-
петологической литературе данные по зароды-
шам 36 видов из шести семейств: Ambystomatidae,
Cryptobranchidae, Hynobiidae, Proteidae, Pletho-
dontidae и Salamandridae. Каждый признак был
помещен на филогенетическое дерево отряда
Caudata, построенное по результатам эволюци-
онных исследований последних лет (San Mauro,
2010; Pyron, Wiens, 2011; Vieites et al., 2011; Zheng
et al., 2012; Shen et al., 2013 и др.) (рис. 2 и 3). Кро-
ме того, в нашем анализе были использованы
данные по размеру яйца, которые известны для
представителей всех десяти семейств отряда хво-
статых амфибий, и признак “размер яйца” был тоже
помещен на филогенетическое дерево (рис. 4).

Наше исследование показало, что догаструля-
ционное развитие больших, богатых желтком яиц
с короткой серией синхронных делений и верти-
кальными бороздами третьего дробления – это
анцестральный набор онтогенетических призна-
ков для отряда Caudata. Напротив, широтные бо-

розды третьего дробления и период 10–12 быстрых
синхронных делений, за которым следует сред-
небластульный переход, являются эволюционно
продвинутыми признаками. Филогенетический
анализ догаструляционного онтогенеза у зароды-
шей хвостатых амфибий (Desnitskiy, Litvinchuk,
2015) полностью подтвердил идею об эволюцион-
ных взаимоотношениях типов дробления, выска-
занную ранее (Десницкий, 2014).

Анализ размера яйцеклеток показал, что од-
ним из важных анцестральных признаков отряда
Caudata является большой размер яйца. Кроме
того, для хвостатых амфибий характерен эволю-
ционный переход от крупного размера яйца к ма-
ленькому, а затем неоднократные обратные пере-
ходы от малого размера яйца к большому размеру
в семействе Salamandridae, например у C. asper и
S. salamandra (Desnitskiy, Litvinchuk, 2015). Отме-
тим, что уменьшение размера яйца в семействах
Ambystomatidae и Salamandridae было сопряжено
с приобретением серии 10–12 быстрых синхрон-
ных делений, сопровождаемой среднебластуль-
ным переходом (A. mexicanum, L. vulgaris, P. waltl и
несколько других видов).

ЗАКЛЮЧИТЕЛЬНЫЕ ЗАМЕЧАНИЯ 
И ПЕРСПЕКТИВЫ

Согласно молекулярно-филогенетическим дан-
ным (San Mauro, 2010), отряды хвостатых и бесхво-
стых амфибий дивергировали около 290 миллио-

Рис. 2. Особенности дробления зародышей у разных видов Caudata, помещенные на филогенетическое дерево этого
отряда (по: Desnitskiy, Litvinchuk, 2015, с упрощениями). Размер периода синхронных делений дробления: обширный
(до 10–12 делений) или короткий (до 3–4 делений).
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нов лет тому назад (в начале пермского периода).
Наши исследования предполагают, что паттерн
дробления, характерный для ранних зародышей
модельных видов A. mexicanum (Caudata) и X. laevis
(Anura), представляет гомоплазию. Этот паттерн
дробления сопряжен с наличием в кладках мно-
гочисленных маленьких яиц, а также с протека-
нием эмбрионального и личиночного развития в
стоячих водоемах (где возможности для экзоген-
ного питания личинок гораздо лучше, чем в теку-
щей воде). В связи со сказанным, логичным явля-
ется предположение, что среднебластульный пе-
реход, который следует за периодом синхронных
делений яйца у значительного числа модельных и
немодельных видов Anura и Caudata, возник кон-
вергентно в двух отрядах класса Amphibia как эм-
бриональная адаптация к обитанию и развитию в
стоячей воде.

Для дальнейшего сравнительного анализа до-
гаструляционного развития представляют опреде-
ленный интерес некоторые немодельные виды от-
ряда бесхвостых амфибий. Например, крупное и
богатое желтком яйцо, вертикальные борозды тре-
тьего дробления и отсутствие среднебластульного
перехода характерны не только для филогенети-
чески базальной лягушки A. truei (Archaeobatra-
chia), но также и для представителей различных
семейств эволюционно продвинутых лягушек

(Neobatrachia) – E. coqui, G. riobambae и P. spagni-
colus. Всегда ли в нескольких филогенетичесеких
линиях Neobatrachia сохранялся крупный размер
яйца или последовательно происходили утрата и
повторное приобретение упомянутого признака (и
других сопутствующих особенностей)? В настоя-
щее время однозначного ответа на это вопрос нет.

Наконец, у некоторых немодельных видов
Anura переход от материнского контроля онтоге-
неза к зиготическому происходит не на стадии
средней бластулы, но на других этапах развития:
на стадии раннего дробления у сумчатой лягушки
G. riobambae и в начале гаструляции у E. coqui,
имеющей прямое развитие. В связи с этим возника-
ет ряд вопросов. Когда происходит смена контроля
над развитием у других групп лягушек с прямым
развитием: из Австралии, Азии, Африки или Оке-
ании (поскольку оно у них возникало независимо
от прямого развития неотропических Terrarana)?
Когда происходит смена контроля над ранним
развитием у безлегочных саламандр (Plethodonti-
dae) с прямым развитием и с бифазным жизнен-
ным циклом?

Завершая обзор, заметим, что как в случае отряда
Anura, так и в случае отряда Caudata, несомненно,
существует достаточно гибкая связь между репро-
дуктивной стратегией и особенностями догастру-
ляционного развития. Онтогенетическое разнооб-

Рис. 3. Особенности дробления зародышей у разных видов Caudata, помещенные на филогенетическое дерево этого
отряда (по: Desnitskiy, Litvinchuk, 2015, с упрощениями). Ориентация борозд третьего деления дробления: широтные,
варьирующие или вертикальные.
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разие амфибий является отражением их экологи-
ческого разнообразия, и разные репродуктивные
стратегии могут, по-видимому, оказывать весьма
сходное (хотя не обязательно идентичное) влияние
на паттерн дробления. Для дальнейшей разработки
этой концепции (и выяснения причинно-след-
ственных связей между экологическими и онтоге-
нетическими признаками) было бы важно привлечь
дополнительную информацию по начальным эта-
пам развития у значительного числа немодельных
видов амфибий, которые, однако, пока почти не
привлекают внимание эмбриологов.
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Pregastrular Development of Amphibians: Ontogenetic Diversity and Eco-Devo
A. G. Desnitskiy*, **

Department of Embryology, Saint-Petersburg State University, Universitetskaya nab. 7/9, Saint-Petersburg, 199034 Russia
*e-mail: adesnitskiy@mail.ru

**e-mail: a.desnitsky@spbu.ru

Comparative and ecological aspects of the reorganizations of early development in the class Amphibia are an-
alyzed. We used data on the developmental diversity in a number of families belonging to the orders Anura
and Caudata, in which many species had lost their connection with the aquatic environment. Model repre-
sentatives of the class Amphibia (Ambystoma mexicanum, Rana temporaria, and Xenopus laevis) have small
eggs (no more than 2.5 mm in diameter). In these species, the slowdown in the rate of cell divisions and the
loss of synchrony occur at the midblastula stage. However, phylogenetically basal amphibian species (Asca-
phus truei, Cryptobranchus alleganiensis) are characterized by the large (4–6 mm in diameter) yolky eggs and
a short series of synchronous blastomere divisions (the synchrony is already lost at the 8-cell stage of cleav-
age). They do not have a “midblastula transition”, which is characteristic of the above model species. On the
other hand, many evolutionarily advanced non-model species of caudate and anuran amphibians (for exam-
ple, Desmognathus fuscus, Gastrotheca riobambae, Philoria sphagnicolus), as well as the basal species, are char-
acterized by the large, yolk-rich eggs and the early loss of cell division synchrony. Phylogenetic analysis sug-
gests that the cleavage pattern of the most extensively studied amphibians, the Mexican axolotl (Caudata) and
the African clawed frog (Anura), represents a homoplasy. The midblastula transition, which is characteristic
of these two species, might have evolved convergently in these two orders of amphibians as an embryonic ad-
aptation to development in lentic water.

Keywords: amphibians, cleavage division pattern, egg size, evolution of development, midblastula transition,
reproductive strategies
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