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“Характер дробления яиц амфибий
так хорошо известен, что повторяться о нем

не требуется” (Dan, 1960, p. 332).

Амфибии из родов Ambystoma, Rana и Xenopus
являются модельными организмами, обстоятель!
но изученными в эмбриологическом отношении
(Rugh, 1951, 1962; Schreckenberg, Jacobson, 1975;
Hara, Boterenbrood, 1977; Nieuwkoop, Faber, 1994;
Детлаф, 2001). Подробные данные по раннему
онтогенезу лягушки Xenopus laevis и саламандры
Ambystoma mexicanum совершенно обоснованно
включаются в современные учебники по эмбрио!
логии и биологии развития (Signoret, Collenot,
1991; Slack, 2001; Gilbert, 2010). Однако Ambysto
ma, Rana и Xenopus не представляют всех земно!
водных. Очевидно, что Дан (Dan, 1960) основы!
вал свою точку зрения о характере дробления ам!
фибий исключительно на информации по очень
немногим модельным видам. 

Класс Amphibia, который включает 6265 видов
Anura, 647 видов Caudata и 192 вида Gymnophiona
(Amphibiaweb, 2013), показывает большое разно!
образие особенностей размножения и развития

среди огромного числа видов, изученных герпе!
тологами (Salthe, 1969; Lamotte, Lescure, 1977;
Duellman, 1985; Duellman, Trueb, 1994; Haddad,
Prado, 2005; Wells, 2007). Тем не менее, данные по
специфическим особенностям раннего дробле!
ния зародышей имеются в настоящее время толь!
ко для сравнительно небольшого числа видов
земноводных. Существуют таблицы нормального
развития различных амфибий, но не все они
включают описания догаструляционного онтоге!
неза. Есть основания думать, что подробный ана!
лиз типов дробления амфибий может представить
важный компонент сравнительной и эволюцион!
ной эмбриологии этой группы. 

Недавно мной были опубликованы обзоры о
процессе дробления в избранных семействах ав!
стралийских и южноамериканских лягушек со
значительным экологическим и онтогенетиче!
ским разнообразием (Десницкий, 2010; Desnitskiy,
2011), а также у всего отряда Anura (Desnitskiy,
2012) и отряда Caudata (Десницкий, 2011). У Anu!
ra были установлены “стандартное дробление”
(на примере Xenopus laevis и нескольких предста!
вителей Bufo, Hyla, Microhyla, Rana и некоторых
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других родов) и “нестандартное дробление” (на
примере Ascaphus truei, Eleutherodactylus coqui, Gas
trotheca riobambae, Heleioporus eyrei, Philoria sphag
nicolus и нескольких других лягушек с различны!
ми отклонениями от стандартного типа дробле!
ния). У Caudata предварительно установлены
стандартный (Ambystoma mexicanum, Cynops pyr
rhogaster), нестандартный (Cryptobranchus alle
ganiensis, Desmognathus aeneus, Gyrinophilus porphy
riticus, Necturus maculosus, Onychodactylus japonicus,
Salamandra salamandra) и промежуточный типы
дробления (Hynobius nebulosus, Salamandrella key
serlingii). 

Настоящая статья рассматривает одновремен!
но все современные отряды земноводных и пред!
ставляет первую попытку обзора и классифика!
ции типов раннего дробления во всем классе Am!
phibia. Собранная информация происходит как
из экспериментально!эмбриологической литера!
туры (если она имеется для данного вида), так и
из зоологических статей с морфологическими
описаниями ранних зародышей (главным обра!
зом таблицы развития). Принимая во внимание
характер борозды третьего дробления (широтная
или меридиональная) и стадию перехода от син!
хронных к асинхронным делениям бластомеров в
анимальном полушарии (4–8!клеточная стадия,
8–16!клеточная стадия или позднее), можно раз!
личить четыре типа дробления зародышей амфи!
бий. Намечаются некоторые перспективы даль!
нейшего анализа эволюционных взаимоотноше!
ний между этими типами дробления. 

ПЕРВЫЙ (“СТАНДАРТНЫЙ”) 
ТИП ДРОБЛЕНИЯ

В качестве отправной точки уместно взять так
называемое “стандартное” дробление у двух мо!
дельных организмов, мексиканского аксолотля
Ambystoma mexicanum (Caudata: Ambystomatidae) и
южноафриканской шпорцевой лягушки Xenopus
laevis (Anura: Pipidae). Среди амфибий эти виды
наиболее подробно изучены в отношении дроб!
ления и ранних клеточных циклов. В пигменти!
рованном анимальном полушарии раннего заро!
дыша аксолотля протекают десять последователь!
ных синхронных делений (Signoret, Lefresne, 1971;
Бордзиловская, Детлаф, 1975; Hara, 1977), тогда
как зародыш Xenopus laevis имеет 11 синхронных
делений (Детлаф, Руднева, 1975; Landström et al.,
1975; Newport, Kirschner, 1982a). После этого име!
ет место переходная стадия средней бластулы, ко!
гда скорость клеточных делений замедляется, те!
ряется синхронность клеток и происходит ини!
циация главной транскрипционной активности
генома (Newport, Kirschner, 1982b; Andéol, 1994). 

Сходное число синхронных делений дробле!
ния (10–12) имеется в случае обыкновенной ля!
гушки Rana temporaria (Anura: Ranidae) (Дабагян,
Слепцова, 1975) и японского тритона Cynops pyr
rhogaster (Caudata: Salamandridae) (Suzuki et al.,
1976; Yamazaki!Yamamoto et al., 1984). Оба вида
были изучены достаточно подробно, хотя и в
меньшей степени, чем Ambystoma mexicanum и Xe
nopus laevis. Ряд представителей из двух семейств
хвостатых амфибий, Ambystomatidae and Sala!
mandridae, и более чем десяти семейств бесхво!
стых амфибий характеризуются таким же типом
дробления; период синхронных клеточных деле!
ний в анимальном полушарии зародыша доста!
точно обширный, хотя их число точно не опреде!
лено. В таблице 1 представлен список видов с
этим типом дробления. Следует отметить, что
таксономия дается в согласии с сайтом Amphibiaweb
(2013). Подразделение отряда Anura на прими!
тивных лягушек (Archaeobatrachia) и продвину!
тых лягушек (Neobatrachia) представлено по Ду!
эльману (Duellman, 1975; Roelants, Bossuyt, 2005).
Точные данные по скорости дробления в таблицу
не включены, поскольку для многих видов они
отсутствуют. В большинстве случаев процесс
дробления протекает у хвостатых амфибий значи!
тельно медленнее, чем у бесхвостых амфибий
(Elinson, del Pino, 2012). 

У всех амфибий, которые включены в таблицу 1,
третье широтное дробление сопровождает первые
два меридиональные дробления. Результатом
этого события является первичная дифференциа!
ция на анимальные и вегетативные бластомеры,
происходящая на 8!клеточной стадии. Во многих
случаях первый тип дробления сопряжен с ран!
ним развитием в стоячей воде, однако стандарт!
ное дробление зародышей Epipedobates machalilla
и Polypedates teraiensis происходит в гнездах, нахо!
дящихся вне воды, хотя позднее имеется стадия
водного экзотрофного головастика (del Pino et al.,
2004; Chakravarty et al., 2011). Это является хоро!
шим примером, показывающим отсутствие стро!
гой корреляции между репродуктивными страте!
гиями лягушек и типами дробления. С другой
стороны, данные по Echinotriton chinhaiensis
(большие яйца) показывают отсутствие строгой
корреляции между диаметром яйца саламандры и
стандартным типом дробления (Feng et al., 2001).
Однако в большинстве случаев первый тип дроб!
ления связан с относительно небольшим диамет!
ром яйца. 

ВТОРОЙ ТИП ДРОБЛЕНИЯ
Раннее развитие южноамериканской сумчатой

лягушки Gastrotheca riobambae (Hemiphractidae)
характеризуется максимальным отклонением от
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Таблица 1. Амфибии с первым типом дробления (третье дробление широтное; обширная серия синхронных кле!
точных делений в анимальном полушарии)

Таксоны (отряды, семейства, виды) Диаметр яйца, мм Ссылка

Caudata

Ambystomatidae

Ambystoma maculatum 2–2.7 Eycleshymer, 1895; Harrison, 1962

Ambystoma mexicanum 1.8–2 Signoret, Lefresne, 1971; Бордзиловская, Детлаф, 
1975; Schreckenberg, Jacobson, 1975; Hara, 1977

Salamandridae

Cynops pyrrhogaster 2 Anderson, 1943; Suzuki et al., 1976; Yamazaki!
Yamamoto et al., 1984

Ichthyosaura alpestris 1.8 Knight, 1938; Epperlein, Junginger, 1982

Echinotriton chinhaiensis 3.2–3.8 Feng et al., 2001

Lissotriton helveticus 1.3–1.8 Schönmann, 1938; Gallien, Bidaud, 1959

Lissotriton italicus 1.5 Tripepi et al., 1998

Lissotriton vulgaris 1.3–1.8 Лиознер, 1975

Notophthalmus viridescens 1.5 Fankhauser, 1967; Khan, Liversage, 1995

Pleurodeles waltl 1.4–2 Gallien, Durocher, 1957; Васецкий, 1975; Shi, 
Boucaut, 1995

Taricha torosa 2.3 Twitty, Bodenstein, 1962

Triturus carnifex 1.7–2 D’Amen et al., 2006

Triturus cristatus 1.8–2 Лиознер, 1975

Anura (Archaeobatrachia)

Alytidae

Discoglossus pictus 1.3–1.6 Gallien, Houillon, 1951

Bombinatoridae

Bombina orientalis 2–2.3 Sussman, Betz, 1978; Michael, 1981

Pipidae

Xenopus laevis 1.3–1.4 Детлаф, Руднева, 1975; Newport, Kirschner, 1982a, b; 
Kirschner et al., 1985; Nieuwkoop, Faber, 1994

Scaphiopodidae

Spea bombifrons 1–1.6 Trowbridge, Trowbridge, 1937; Trowbridge, 1941

Anura (Neobatrachia)

Bufonidae

Anaxyrus cognatus 1.2 Bragg, 1938, 1939

Bufo bufo 1.8 Cambar, Gipouloux, 1956

Duttaphrynus melanostictus 1.3 Khan, 1965

Incilius valliceps 1.2–1.3 Limbaugh, Volpe, 1957

Rhinella arenarum 1.7–1.8 del Conte, Sirlin, 1952

Dendrobatidae

Epipedobates machalilla 1.6 del Pino et al., 2004

Dicroglossidae

Euphlyctis cyanophlyctis 1.3 Ramaswami, Lakshman, 1959

Hoplobatrachus rugulesus 1.4–1.7 Pan, Liang, 1990

Hylidae

Hyla japonica 1.2–1.4 Iwasawa, Futagami, 1992

Hyla orientalis 1.4 Sayim, Kaya, 2008

Litoria rubella 1–1.1 Tyler, 1998
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стандартного эмбриогенеза амфибий. В отличие
от многочисленных видов с первым типом дроб!
ления, борозды третьих делений дробления мери!
диональные (вертикальные) (del Pino, Escobar,
1981; Elinson, del Pino, 1985). Более того, син!
хронность делений теряется уже на 8!клеточной
стадии, а иногда даже раньше (del Pino, Loor!Vela,
1990). Инициация главной активации транскрип!
ции генома происходит в развитии Gastrotheca ri
obambae, в отличие от Ambystoma mexicanum и Xe
nopus laevis, гораздо раньше, чем на стадии сред!
ней бластулы (del Pino, Elinson, 2003). 

Несколько других видов бесхвостых и хвоста!
тых амфибий также характеризуются вторым ти!
пом дробления (таблица 2), хотя их ранние заро!
дыши изучены не столь обстоятельно как таковые
у Gastrotheca riobambae. Уместно отметить, что все
эти виды имеют голобластическое дробление, в
ходе которого целое яйцо разделяется на много!
численные маленькие клетки. Однако в некото!
рых случаях, таких как Gastrotheca riobambae и без!
легочная саламандра Ensatina eschscholtzii, ранние

стадии дробления напоминают меробластиче!
ский паттерн костистых рыб, рептилий и птиц,
поскольку первые плоскости дробления не могут
пройти по всему яйцу (Collazo, Keller, 2010). 

ТРЕТИЙ ТИП ДРОБЛЕНИЯ

С чисто морфологической точки зрения тре!
тий тип дробления является промежуточным
между двумя предыдущими типами. Борозда тре!
тьего дробления широтная (сходно со стандарт!
ным типом дробления), тогда как синхронность
делений теряется после 8–16!клеточной стадии
(чуть позднее, чем в случае второго типа дробле!
ния). Этот тип дробления характерен для двух ви!
дов хвостатых и пяти видов бесхвостых амфибий
(таблица 3). Важно отметить, что у обоих видов
хинобиид и у обоих представителей рода Rhino
derma синхронность делений в анимальном полу!
шарии теряется на 16!клеточной стадии. У трех
видов миобатрахид синхронность теряется на
8!клеточной стадии. Тем не менее, все виды с тре!

Таблица 1.  Окончание

Таксоны (отряды, семейства, виды) Диаметр яйца, мм Ссылка

Leptodactylidae

Engystomops coloradorum 1.3 Romero!Carvajal et al., 2009

Engystomops pustulosus – Romero!Carvajal et al., 2009

Engystomops randi 1.1 Romero!Carvajal et al., 2009

Pleurodema brachyops 1 Leon!Ochoa, Donoso!Barros, 1970

Microhylidae

Microhyla okinavensis 0.9–1 Shimizu, Ota, 2003

Microhyla ornata 0.7–0.8 Padhye, Ghate, 1989; Narzary, Bordoloi, 2013

Uperodon globulosus 1.3 Narzary, Bordoloi, 2013

Myobatrachidae

Limnodynastes tasmaniensis 1.3 Panter, 1986

Odontophrynidae

Odontophrynus cordobae 1.3–1.4 Grenat et al., 2011

Ranidae

Clinotarsus alticola 1.2–1.5 Sailo, 2010

Hylarana leptoglossa 0.5–0.6 Saha, Gupta, 2011

Rana dalmatina 1.7–1.8 Cambar, Marrot, 1954

Rana pipiens 1.6–1.8 Shumway, 1940; Rugh, 1951

Rana sylvatica 1.8–2.4 Pollister, Moore, 1937

Rana temporaria 2 Дабагян, Слепцова, 1975

Rhacophoridae

Polypedates teraiensis 2–2.2 Chakravarty et al., 2011
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Таблица 2. Амфибии со вторым типом дробления (третье дробление меридиональное; потеря синхронности де!
лений уже на 4–8!клеточной стадии)

Таксоны (отряды, семейства, виды) Диаметр яйца, мм Ссылка

Caudata

Cryptobranchidae

Andrias davidianus 5–8 Luo et al., 2007

Andrias japonicus 5–5.5 de Bussy, 1905

Cryptobranchus alleganiensis 6 Smith, 1906, 1912, 1922, 1926

Hynobiidae

Onychodactylus japonicus 5 Iwasawa, Kera, 1980

Plethodontidae

Desmognathus fuscus 3 Wilder, 1904; Hilton, 1909

Ensatina eschscholtzii 5.3–6.9 Collazo, Keller, 2010

Proteidae

Necturus maculosus 5–6 Eycleshymer, 1904; Eycleshymer, Wilson, 1910

Anura (Archaeobatrachia)

Ascaphidae

Ascaphus truei 4 Brown, 1975, 1989

Anura (Neobatrachia)

Hemiphractidae

Gastrotheca riobambae 3 del Pino, Escobar, 1981; Elinson, del Pino, 1985; 
del Pino, Loor!Vela, 1990; del Pino, Elinson, 2003

Myobatrachidae

Philoria sphagnicolus 3.3 de Bavay, 1993

Rhacophoridae

Rhacophorus arboreus 3 Iwasawa, Kawasaki, 1979

 
Таблица 3. Амфибии с третьим типом дробления (третье дробление широтное; потеря синхронности делений на
8–16!клеточной стадии)

Таксоны (отряды, семейства, виды) Диаметр яйца, мм Ссылка

Caudata

Hynobiidae

Hynobius nebulosus 2.3–3.2 Kunitomo, 1910

Salamandrella keyserlingii 1.5–2.4 Сытина и др., 1987

Anura (Neobatrachia)

Myobatrachidae

Heleioporus eyrei 2.6–2.9 Packer, 1966

Myobatrachus gouldii 4–5 Roberts, 1981; Anstis et al., 2007

Pseudophryne australis 3–3.5 Jacobson, 1963

Rhinodermatidae

Rhinoderma darwinii 4 Jorquera et al., 1972

Rhinoderma rufum 2.4 Jorquera et al., 1974
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тьим типом дробления заслуживают дальнейшего
подробного эмбриологического исследования. 

ЧЕТВЕРТЫЙ ТИП ДРОБЛЕНИЯ
Этот тип дробления в настоящее время пред!

ставляет только Eleutherodactylus coqui, лягушка с
прямым развитием из неотропического семей!
ства Eleutherodactylidae. Потеря синхронности
делений в больших, богатых желтком яйцах (диа!
метр 3.5–4.0 мм) происходит на стадии 32 клеток
или позднее и эта тема заслуживает дальнейшего
исследования. Борозды третьего дробления мери!
диональные (вертикальные) (del Pino, Elinson,
2003; Elinson, 2009). Сходный тип дробления, по!
видимому, характерен для некоторых родствен!
ных видов с прямым развитием, таких как Eleuth
erodactylus portoricensis (Gitlin, 1944), однако по!
дробности относительно синхронности клеток
отсутствуют. Уместно напомнить, что другие ам!
фибии с прямым развитием, безлегочная сала!
мандра Ensatina eschscholtzii и миобатрахидная ля!
гушка Myobatrachus gouldii, имеют соответственно
второй и третий типы дробления. 

ЗАКЛЮЧИТЕЛЬНЫЕ ЗАМЕЧАНИЯ 
И ПЕРСПЕКТИВЫ

Обзор данных по раннему дроблению у 41 вида
бесхвостых и 22 видам хвостатых земноводных
устанавливает четыре типа дробления амфибий.
Главные признаки каждого из них и типичные ви!
ды (в скобках) перечисляются ниже. 

Первый тип дробления: третье дробление ши!
ротное; обширная серия синхронных клеточных
делений в анимальном полушарии (Ambystoma
mexicanum, Rana temporaria, Xenopus laevis). 

Второй тип дробления: третье дробление ме!
ридиональное; потеря синхронности делений уже
на 4–8!клеточной стадии (Cryptobranchus alleganien
sis, Gastrotheca riobambae, Ensatina eschscholtzii). 

Третий тип дробления: третье деление широт!
ное; потеря синхронности делений на 8–16!кле!
точной стадии (Heleioporus eyrei, Rhinoderma dar
winii, Salamandrella keyserlingii). 

Четвертый тип дробления: третье дробление ме!
ридиональное; потеря синхронности делений не
ранее 32!клеточной стадии (Eleutherodactylus coqui). 

Следует кратко упомянуть о раннем развитии
Gymnophiona, группы очень слабо изученной в
эмбриологическом отношении. В этом отряде луч!
ше всего изучен процесс дробления у Ichthyophis
glutinosus (Ichthyophiidae) (Svensson, 1938). Тем не
менее, данных по третьему дроблению нет и по!
этому нельзя определить, показывает ли этот вид
второй или третий тип дробления. Уместно заме!
тить, что сходная ситуация имеет место у не!

скольких видов безлегочных саламандр. Нет точ!
ных данных об ориентации третьего дробления у
ранних зародышей Gyrinophilus porphyriticus (Collazo,
Marks, 1994) и Desmognathus aeneus (Marks, Collazo,
1998), тогда как у Eurycea bislineata (Goodale, 1911) и
Hemidactylium scutatum (Humphrey, 1928) борозды
третьего дробления варьирующие (широтные или
меридиональные). Кроме того, имеются старые
работы, показывающие некоторые специфиче!
ские особенности характера дробления у Sala
mandra salamandra (Grönroos, 1895) и Salamandra
atra (Wunderer, 1910), однако ранний эмбриогенез
этих двух живородящих видов из семейства Sala!
mandridae требует более полного анализа. В случае
бесхвостых амфибий доступная информация также
неполная и недавно я отметил (Desnitskiy, 2012), что
ряд видов лягушек и жаб из родов Alytes (Alytidae),
Hyperolius (Hyperoliidae), Odorrana (Ranidae),
Phyllomedusa (Hylidae) и некоторых других долж!
ны быть исследованы более детально в отноше!
нии процесса раннего дробления. Нельзя исклю!
чить, что впоследствии будут установлены допол!
нительные типы дробления амфибий. 

Имеются теоретические и экспериментальные
работы по детерминации плоскости дробления у
ранних зародышей амфибий с использованием
Xenopus laevis в качестве модельного вида
(Bjerknes, 1986; Valles et al., 2002; Wühr et al., 2010).
Рассмотрение подробностей не входит в задачи
этой статьи. Однако представляет интерес сопо!
ставление данных из таблиц 2 и 3: бесхвостые ам!
фибии соответственно со вторым и третьим типа!
ми дробления. У них у всех большие, богатые
желтком яйца. Таким образом, корреляции между
диаметром яйца и ориентацией третьего дробле!
ния, по!видимому, нет. Были бы важны соответ!
ствующие эксперименты на немодельных видах
лягушек с большими яйцами. 

Представляют интерес эволюционные взаи!
моотношения между таксонами, которые пока!
зывают эти четыре типа дробления. Среди амфи!
бий со вторым типом дробления имеются как при!
митивные виды (Andrias davidianus, Andrias
japonicus, Cryptobranchus alleganiensis, Ascaphus truei),
так и эволюционно продвинутые виды (Ensatina
eschscholtzii, Gastrotheca riobambae, Philoria sphagni
colus, Rhacophorus arboreus). Такой же ход дробле!
ния характерен для двоякодышащих рыб Lepidosi
ren paradoxa и Neoceratodus forsteri (Kerr, 1900;
Miller, 1923; Kemp, 1982), которые являются бли!
жайшими живыми родственниками наземных
позвоночных (Brinkmann et al., 2004a, b). Пред!
ставляется, что второй тип дробления является
анцестральным для класса Amphibia, хотя многие
эволюционно продвинутые виды бесхвостых и
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хвостатых земноводных тоже имеют этот тип
дробления. 

Так называемый “стандартный” тип дробле!
ния (обширная серия синхронных делений бла!
стомеров, включая широтные борозды третьего
дробления) с характерными модельными видами
Ambystoma mexicanum и Xenopus laevis, вероятно,
является эволюционно продвинутым, возникнув
независимо в отрядах Anura и Caudata. Однако в
ходе эволюции различных семейств продвинутых
лягушек (Neobatrachia) могли бы иметь место об!
ратные переходы от стандартного типа дробления
ко второму типу дробления (у семейств Hemiphra!
ctidae, Myobatrachidae и Rhacophoridae), а также
переходы к третьему типу дробления (у семейств
Myobatrachidae и Rhinodermatidae) и четвертому
типу дробления (у семейства Eleutherodactylidae).
В будущем для филогенетического анализа типов
дробления амфибий может быть полезен клади!
стический подход. Такая работа будет более про!
дуктивна, когда будут получены данные по ран!
ним зародышам у большего числа видов и се!
мейств бесхвостых, хвостатых и безногих
амфибий. 
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On the Classification of the Cleavage Patterns in Amphibian Embryos

A. G. Desnitskiy
Department of Embryology, St. Petersburg State University, Universitetskaya nab. 7/9, St. Petersburg, 199034, Russia

email: adesnitskiy@mail.ru

Abstract—This paper presents a brief survey and preliminary classification of embryonic cleavage patterns in
the class Amphibia. We use published data on 41 anuran and 22 urodele species concerning the character of
the third cleavage furrow (latitudinal or longitudinal) and the stage of transition from synchronous to asyn!
chronous blastomere divisions in the animal hemisphere (4–8!celled stage, 8–16!celled stage or later). Based
on this, four patterns of amphibian embryonic cleavage are recognized, and an attempt to elucidate the evo!
lutionary relationships among these patterns is undertaken. The so!called “standard” cleavage pattern (the
extensive series of synchronous blastomere divisions including latitudinal furrows of the third cleavage) with
the typical model species Ambystoma mexicanum and Xenopus laevis seems to be derived and probably origi!
nated independently in the orders Anura and Caudata. The ancestral amphibian cleavage pattern seems to be
represented by species with longitudinal furrows of the third cleavage and the loss of synchrony as early as the
8!celled stage (such as in primitive urodele species from the family Cryptobranchidae).

Keywords: Anura, Caudata, diversity, egg diameter, embryonic cleavage.
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