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Безногие и хвостатые 
амфибии: простой 
метаморфоз, отличия 
личинок от взрослых 
касаются в основном 
органов дыхания. 
Бесхвостые амфибии: 
сложный метаморфоз, 
глубокие отличия во 
многих системах органов 
(Orton, 1953). 

https://academic.oup.com/sysbio/article-abstract/2/2/63/1734913


Грубая схема ротового аппарата типичного головастика (кроме пиповых и ринофринид; 
Lucas et al., 2020). Челюстной сустав вынесен очень далеко вперед, а функциональными 

челюстями служат уникальные хрящи - infrarostrale и suprarostrale. Некоторые важные 
элементы, например commissura quadratocranialis anterior, здесь не показаны.

https://www.senckenberg.de/wp-content/uploads/2019/10/02_vertebrate_zoology_70_1_2020_Lukas_et_al.pdf


Збинек Рочек (слева) и Ханс Бьерринг (справа).



Составные части черепа челюстноротых (из учебного курса З. Рочека). 



Cхема висцерального скелета челюстноротых (Kuratani, 2005a, с изменениями). 
1-4 - стадии онтогенеза. Цвета обозначают экспрессию Hox-генов.

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/pdf/10.1111/j.1469-7580.2005.00483.x


Типичная висцеральная дуга 
челюстноротых (Kuratani, 2005b). 
SP - супрафаринго-элемент, IP - 
инфрафаринго-элемент, E - эпи-
элемент, C - церато-элемент, H - 
гипо-элемент. Непарный бази-
элемент не виден.

https://bioone.org/journals/zoological-science/volume-22/issue-1/zsj.22.1/Craniofacial-Development-and-the-Evolution-of-the-Vertebrates--the/10.2108/zsj.22.1.short


Головные полости катрана, черной 
колючей акулы, кошачьей акулы и 
осетра (Adachi, Kuratani, 2012). ahc - 
передняя головная полость, phc - 
премандибулярная головная 
полость, mhc - мандибулярная 
головная полость.

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1111/j.1525-142X.2012.00542.x


Список элементов черепа головастика, выделенных для гомологизации Х. 
Бьеррингом (Bjerring, 2002): (1) cartilago suprarostralis, (2) cartilago infrarostralis, (3) 

cornu trabeculae, (4) cartilago meckeliensis, (5) cartilago pterygoquadrata, (6) processus 
muscularis quadrati, (7) commissura quadratocranialis anterior, (8) processus ascendens 

pterygoquadrati, (9) processus oticus larvalis, (10) cartilago basimandibularis. На 
следующих слайдах - череп головастика дальневосточной жерлянки (Maglia et al., 

2001). Структуры, выделенные Бьеррингом, подписаны красным. 

https://www.researchgate.net/publication/286946993_The_Anuran_jaw_apparatus_in_an_evolutional_light
https://watermark.silverchair.com/i0003-1569-041-03-0538.pdf?token=AQECAHi208BE49Ooan9kkhW_Ercy7Dm3ZL_9Cf3qfKAc485ysgAAAmcwggJjBgkqhkiG9w0BBwagggJUMIICUAIBADCCAkkGCSqGSIb3DQEHATAeBglghkgBZQMEAS4wEQQMrIhNh14efSMMJ7BJAgEQgIICGhZEMZTviT5ODZgW1CUj_IiRTLmjqzdubSU851lPvKxvOvLF4gAm4dac9N-BZyzVXSMQ-WTnv1e0Uk8L20MWfDo24frfXtJksvRLYI3H0xtlh1GjqZXW0rEoCr9jyoaKwGXC20WRJAwiQ62kAg913ppUeMF7OB1dBddkIVdPYVgutl0lJME37m39WXkbCH06Op-qyN8TiqO3Sb26vBrx9LcFVdMgWrL8P5Y8x115Y59jnbxD1l2ft9Fxyb0uvuLjbe3vUnAgXpcHn_ebZKv7d6EXs7eS0-g8kjJyRm7KzJGQXvnslgH9IEKAGaFOmz3oeg0vfmFuUbMRPHALala6THMxAjKiZ__V-LXDRMkW4C40fFtouCEc3DOI2kJp7hDgXKa10JMkXcCLLUN2sSvPcbfRKtSxlBvgmQesG7Pmo12zfil9TBgHKoqzJGh0HW2KEOIwLGXcjvKsOZDSj4rE5FdxteXBPdKVdcAxO6qj8Y_zh9obGhIhpuXlp9QVvt6zlgKVwtySPn9ArneewcDPLkmBuVwUryk7_zcT4R0m6wB9Jq9a5MY76DVwvMafuih7oyo1BwS7xs_pTpvnFtbaME9OVAHUUtzjaA_9QVS94Zz-d42TBNIgMv2VMmfaRLuWkUCUx04Uv8FDQa0GmEVvxEowROOfeqw9vO9wgSZJGuZZqY5p_JTpgTts8lyjrYu9OOjkC82jbj6DTa4
https://watermark.silverchair.com/i0003-1569-041-03-0538.pdf?token=AQECAHi208BE49Ooan9kkhW_Ercy7Dm3ZL_9Cf3qfKAc485ysgAAAmcwggJjBgkqhkiG9w0BBwagggJUMIICUAIBADCCAkkGCSqGSIb3DQEHATAeBglghkgBZQMEAS4wEQQMrIhNh14efSMMJ7BJAgEQgIICGhZEMZTviT5ODZgW1CUj_IiRTLmjqzdubSU851lPvKxvOvLF4gAm4dac9N-BZyzVXSMQ-WTnv1e0Uk8L20MWfDo24frfXtJksvRLYI3H0xtlh1GjqZXW0rEoCr9jyoaKwGXC20WRJAwiQ62kAg913ppUeMF7OB1dBddkIVdPYVgutl0lJME37m39WXkbCH06Op-qyN8TiqO3Sb26vBrx9LcFVdMgWrL8P5Y8x115Y59jnbxD1l2ft9Fxyb0uvuLjbe3vUnAgXpcHn_ebZKv7d6EXs7eS0-g8kjJyRm7KzJGQXvnslgH9IEKAGaFOmz3oeg0vfmFuUbMRPHALala6THMxAjKiZ__V-LXDRMkW4C40fFtouCEc3DOI2kJp7hDgXKa10JMkXcCLLUN2sSvPcbfRKtSxlBvgmQesG7Pmo12zfil9TBgHKoqzJGh0HW2KEOIwLGXcjvKsOZDSj4rE5FdxteXBPdKVdcAxO6qj8Y_zh9obGhIhpuXlp9QVvt6zlgKVwtySPn9ArneewcDPLkmBuVwUryk7_zcT4R0m6wB9Jq9a5MY76DVwvMafuih7oyo1BwS7xs_pTpvnFtbaME9OVAHUUtzjaA_9QVS94Zz-d42TBNIgMv2VMmfaRLuWkUCUx04Uv8FDQa0GmEVvxEowROOfeqw9vO9wgSZJGuZZqY5p_JTpgTts8lyjrYu9OOjkC82jbj6DTa4






Хрящевой скелет ростральной части черепа головастиков чесночницы (слева) и 
узкоротой квакши (справа), вид снизу (Никитин, 1986). q - pterygoquadratum, cm - 

cartilago meckeli, ctr - cornu trabeculae, sr - suprarostrale, ir - infrarostrale, adr - adrostrale. 

http://herba.msu.ru/shipunov/school/books/morf_evol_zhiv_1986.djvu


Представление Н. Хольмгрена о структуре челюстей акул (Holmgren, 1943). В нижней 
челюсти показаны гипо- и бази-элементы. 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1111/j.1463-6395.1943.tb00014.x


Cкелет челюстей Acanthodes bronni (Jaekel, 1905). Нас интересует передний 
замещающий элемент нижней челюсти, который Йекель называл “intradentale”. 

https://www.zobodat.at/pdf/Sitzber-Ges-Naturforsch-Freunde-Berlin_1905_0134-0147.pdf


Молодая особь Acanthodes lopatini (Beznosov, 2017). Нижняя челюсть окостеневает 
двумя блоками - “ментомандибулярным” и “артикулярным”.

https://www.researchgate.net/profile/Pavel_Beznosov/publication/322078448_Ontogeny_of_the_Early_Carboniferous_Acanthodian_Acanthodes_lopatini_Rohon/links/5a4388f8458515f6b050d03e/Ontogeny-of-the-Early-Carboniferous-Acanthodian-Acanthodes-lopatini-Rohon.pdf


Экспрессия гомеобоксных генов 
семейства Dlx/Dll: оранжевый цвет - 
в эктодерме, зеленый - в 
мезодерме, голубой - во всех 
клетках (Nielsen, Martinez, 2003). Эти 
гены экспрессируются в дистальных 
отделах конечностей у позвоночных 
и у членистоногих, а также в области 
кончиков амбулакральных ножек у 
иглокожих.

http://link.springer.com/article/10.1007/s00427-003-0301-4


Простейшая схема экспрессии Dlx-генов в висцеральных дугах (Schilling, 2003): в 
фаринго- и эпи-элементах экспрессируются два гена (Dlx1-2), в церато-элементах четыре 

гена (Dlx1-2, Dlx5-6), а в гипо- и бази-элементах шесть генов (Dlx1-2, Dlx5-6, Dlx3-7).
 Внимание: характер экспрессии в челюстной дуге тут угадан неверно.

https://www.nature.com/articles/6800205


Dlx: кластеры, экспрессия, 
проксимо-дистальная идентичность 

(Graham, 2002). Здесь видно 
главное: челюстная дуга в этом 

отношении ничем не отличается от 
гиоидной.

https://core.ac.uk/download/pdf/82062907.pdf


Гипотеза жаберных декартовых координат: Hox-гены определяют номер дуги, а 
Dlx-гены - отделы всех дуг сразу (Shigetani et al., 2005).

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1002/bies.20182


На самом деле все далеко не так просто: реальные границы зон экспрессии, как 
правило, не совпадают с границами отделов дуг (Gillis et al., 2013).

https://www.nature.com/articles/ncomms2429


Сравнение экспрессии Dlx-генов в висцеральных дугах ксенопуса и мыши (Square et al., 
2015). Модели экспрессии в челюстной и гиоидной дугах и там и там одинаковы. 

cg - цементная железа, np - обонятельная плакода, op - ушная плакода, st - ротовая ямка

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S001216061400534X
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S001216061400534X


Поворот палатоквадратума 
при метаморфозе у 
египетской жабы (Sedra, 1950).

https://zslpublications.onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1111/j.1096-3642.1950.tb00958.x


Объект исследования Седры - жаба Sclerophrys regularis (= Bufo regularis).



“Первичная архитектура черепа” (Kuratani, 2005b). Традиционное подразделение: 
голубой цвет - первичный нейрокраниум (ncr), светло-зеленый - первичный 

висцерокраниум (vcr), темно-зеленый - дерматокраниум (dcr).

eth - обонятельный 
отдел, occ - затылок, 
ver - позвонки, 
n - хорда, ph - глотка, 
hy - гиоидная дуга, 
md - челюстная дуга, 
pma - предчелюстная 
дуга, m - рот.

https://bioone.org/journals/zoological-science/volume-22/issue-1/zsj.22.1/Craniofacial-Development-and-the-Evolution-of-the-Vertebrates--the/10.2108/zsj.22.1.short


“Первичная архитектура черепа” c учетом представлений о нервном гребне (Kuratani, 
2005b). Красный цвет - производные нервного гребня, голубой - производные 

мезодермы. В отличие от других схем С. Куратани, здесь не показаны гипо- и бази- 
элементы в челюстной дуге. Зато показан церато-элемент предчелюстной дуги, в 

существовании которого сомневается даже Бьерринг (cf. Jarvik, 1967). 

https://bioone.org/journals/zoological-science/volume-22/issue-1/zsj.22.1/Craniofacial-Development-and-the-Evolution-of-the-Vertebrates--the/10.2108/zsj.22.1.short
https://bioone.org/journals/zoological-science/volume-22/issue-1/zsj.22.1/Craniofacial-Development-and-the-Evolution-of-the-Vertebrates--the/10.2108/zsj.22.1.short
https://academic.oup.com/zoolinnean/article-abstract/47/311/155/2680220


Элементы висцеральных дуг в мозговой коробке Eusthenopteron, согласно 
представлениям Э. Ярвика (Дзержинский, 2005).
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http://herba.msu.ru/shipunov/school/books/dzerzhinskij2005_sravn_anat_pozv.djvu
http://boku-sui.blogspot.com/2012/08/1.html


Эндоскелетные элементы гиоидной дуги и верхней челюсти Eusthenopteron (Bjerring, 2002).
Hy гиомандибула, Sth stylohyale, Chp, Chd проксимальная и дистальная части ceratohyale, 

Ppq птеригоквадратная, Pv винкулярная и Pau небная части палатоквадратума. 

https://www.researchgate.net/publication/286946993_The_Anuran_jaw_apparatus_in_an_evolutional_light


Элементы висцеральных дуг 
(из учебного курса З. Рочека). 
Супрафаринго-элементы находятся 
гораздо латеральнее 
инфрафаринго-элементов 
(и те и другие залиты бежевым). 



Осевой череп и палатоквадратум зародыша 
Amia, вид снизу (Bjerring, 1972). 
ch хорда, pc.an передняя парахордалия, pc.p задняя 
парахордалия, bo.lam.an lamina basiotica ahterior, 
bo.lam.p lamina basiotica posterior, o.c ушной хрящ, pol.c 
полярный хрящ, l.com commissura lateralis = processus 
ascendens palatoquadrati = suprapharyngomandibulare, 
trab трабекула = infrapharyngomandibulare, qu 
квадратная часть палатоквадратума = epimandibulare, 
pr.pt.pq птеригоидный отросток палатоквадратума = 
epipremandibulare, ethb ethmobasale = 
infrapharyngopremandibulare, l.on lamina orbitonasalis = 
suprapharyngopremandibulare, com.ethb commissura 
ethmobasalis

https://www.researchgate.net/publication/229983758_The_Rhinal_Bone_and_Its_Evolutionary_Significance


Здесь те элементы черепа амии, для 
которых Бьерринг четко указал 
метамерную принадлежность, покрашены в 
разные цвета: премандибулярный метамер 
оранжевым, мандибулярный желтым, 
гиоидный зеленым и 1-й метагиоидный 
голубым. Терминального метамера на этой 
схеме нет! На тот момент (1972) Бьерринг 
еще не признавал его существования. 



Хрящевой череп сома пангасиуса 
(Srinivasachar, 1959) 
LPC - lamina praecerebralis
SSC - commissura sphenoseptalis
SN - solum nasi
EP - planum ethmoidale
PTP - processus pterygoideus
LON - lamina orbitonasalis
ALON - processus maxillaris anterior
POR, ORC - cartilago orbitalis
EPB - epiphysis
TTM - taenia tecti marginalis
TC - trabecula
POP - processus postorbitalis
FH - fenestra hypophysialis
FS - fissura sphenoidalis
BP - planum basale
PASC - canalis semicircularis anterior
PLSC - canalis semicircularis lateralis
PPSC - canalis semicircularis posterior
TSY - tectum synoticum
TP - tectum posterior

https://www.insa.nic.in/writereaddata/UpLoadedFiles/PINSA/Vol22B_1956_6_Art04.pdf


Передние связи палатоквадратума лабиринтодонтов Dvinosaurus egregius (по данным 
Шишкина) и Lyrocephalus (по данным Сёве-Сёдерберга; Rocek, 1993). 

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Передние связи палатоквадратума Dvinosaurus 
primus (по данным Шишкина; Rocek, 1993). 

Легенда к рисункам
plq. - palatoquadratum
p.m.p. - processus maxillaris posterior
c.q.-c.a. - commissura 
quadrato-cranialis anterior
r.com. - соединительная ветвь 
между максиллярной ветвью 
тройничного нерва и небной ветвью 
лицевого нерва

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Первая стадия онтогенеза задненосовой стенки лягушек (Rocek, 1993). 

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Вторая стадия онтогенеза задненосовой стенки лягушек (Rocek, 1993). 

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Третья стадия онтогенеза задненосовой стенки лягушек (Rocek, 1993). 

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Четвертая стадия онтогенеза задненосовой стенки лягушек (Rocek, 1993). 

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Пятая стадия онтогенеза задненосовой стенки лягушек (Rocek, 1993). 

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


ГОМОЛОГИИ РОСТРАЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ
● cartilago suprarostralis: autopalatinum = epipremandibulare (Бьерринг) // 

элемент терминальной дуги (Рочек) 
● cornu trabeculae: ethmobasale = infrapharyngopremandibulare (Бьерринг) // 

элемент терминальной дуги (Рочек)
● commissura quadratocranialis anterior: отросток винкулярной части 

палатоквадратума (Бьерринг) // autopalatinum = epipremandibulare (Рочек)



Хрящевой череп аскафуса в конце метаморфоза (van Eeden, 1951). 
Processus maxillaris posterior Рочек не гомологизирует ни с чем. Не зря ли? 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1111/j.1463-6395.1951.tb00359.x


Покажите вы русскому 
школьнику карту звездного 
неба, о которой он до тех пор 
не имел никакого понятия, и 
он завтра же возвратит вам 
эту карту исправленною. 

Вымышленный немец из 
романа Ф. М. Достоевского 

“Братья Карамазовы”







РАБОЧИЕ ГИПОТЕЗЫ О ГОМОЛОГИЯХ
● cartilago infrarostralis = hypomandibulare 
● cartilago basimandibularis = basimandibulare 
● cartilago suprarostralis = фрагмент cornu trabeculae
● cornu trabeculae = infrapharyngopremandibulare 
● lamina orbitonasalis = suprapharyngopremandibulare
● processus maxillaris posterior = epipremandibulare ?
● commissura quadratocranialis anterior = орбитальный отросток 

винкулярной части палатоквадратума ?



Реконструкция триадобатрахуса 
(Rocek, Rage, 2000). 

https://www.researchgate.net/profile/Zbynk_Rocek/publication/291846608_Proanuran_stages_Triadobatrachus_Czatkobatrachus/links/56b9c0ca08ae7e3a0fa08535/Proanuran-stages-Triadobatrachus-Czatkobatrachus.pdf


Сценарий эволюции 
палатоквадратной системы 
остеолепиформов, 
лабиринтодонтов и бесхвостых 
амфибий, нормированный по 
стадиям онтогенеза (Rocek, 1993).
Одна из этих стадий - чисто 
гипотетическая!  

https://s3.amazonaws.com/academia.edu.documents/27367196/postnasalwall.pdf?response-content-disposition=inline%3B%20filename%3DOrigin_and_evolution_of_the_anuran_postn.pdf&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Credential=AKIAIWOWYYGZ2Y53UL3A%2F20191203%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Date=20191203T224017Z&X-Amz-Expires=3600&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Signature=55dad22f7a2f854fe1484b2a36f1f2f86ee57b0c75b5db4924e6d5657476bf1b


Тот же самый сценарий в более 
поздней работе Рочека (Rocek, 2003). 
Гипотетическая стадия исчезла. 

https://www.researchgate.net/publication/237020559_Larval_Development_and_Evolutionary_Origin_of_the_Anuran_Skull


В начале триаса речная сеть 
вернулась в режим “сплетенных 
русел” - как в докарбоновые времена 
(Benton, Newell, 2014). 

http://citeseerx.ist.psu.edu/viewdoc/download?doi=10.1.1.735.3632&rep=rep1&type=pdf




Спасибо за внимание!


