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Ìîðôîãåíåç ïåðèôåðè÷åñêîãî îòäåëà îáîíÿòåëüíîãî àíàëèçàòîðà ëÿãóøêè îçåðíîé, Pelophylax  ridi-
bundus (Amphibia, Anura). Êîâòóí Ì. Ô., Ñòåïàíþê ß. Â. – Èññëåäîâàíû îñîáåííîñòè ìîðôîãå-
íåçà îñíîâíîãî îáîíÿòåëüíîãî ýïèòåëèÿ ëÿãóøêè îçåðíîé, Pelophylax  ridibundus (Pallas, 1771), íà÷è-
íàÿ ñ ýìáðèîíàëüíîãî ïåðèîäà äî ïîëíîãî îêîí÷àíèÿ ìåòàìîðôîçà è âûõîäà íà ñóøó. Óñòàíîâëåíî,
÷òî â îíòîãåíåçå íîñîâûå ìåøêè ëÿãóøêè îçåðíîé äèôôåðåíöèðóþò íà òðè ÷àñòè. Êðîìå îñíîâ-
íîé íîñîâîé ïîëîñòè, êîòîðàÿ âûñòëàíà îñíîâíûì îáîíÿòåëüíûì ýïèòåëèåì, â ïåðèîä ìåòàìîð-
ôîçà îáðàçóþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå ïîëîñòè – ñðåäíÿÿ è íèæíÿÿ. Âîìåðî çîíàëüíûé îðãàí ó
ëÿãóøêè îçåðíîé ðàçìåùåí â ìåäèàëüíîì óãëó íèæíåé íîñîâîé ïîëîñòè.

Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: çåìíîâîäíûå, îáîíÿòåëüíàÿ ñèñòåìà, îáîíÿòåëüíûé ýïèòåëèé, âîìåðîçî-
íàëüíûé îðãàí.

Lake Frog, Pelophylax ridibundus (Amphibia, Anura), Olfactory Analyzer Peripheral Part Morpho ge nesis.
Kovtun M. F., Stepanyuk Ya. V. – By means of light microscopy method the features of lake frog,
Pelophylax  ridibundus (Pallas, 1771), basic olfactory epithelium were studied starting from the embry-
onal period till complete finishing of morphogenesis and transition to the land life. It is found, that dur-
ing ontogeny frog nasal bags are differentiated into three parts. Besides the basic nasal cavity, which is
covered by basic olfactory epithelium, during the period of metamorphosis additional cavities are creat-
ed, namely medium and lower. Lake frog vomeronasal organ is located in the medial corner of the lower
nasal cavity.
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Âñòóï

Äî ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà íàëåæàòü íþõîâèé åï³òåë³é íîñîâî¿ ïîðîæíèíè
òà âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà. Â³äîìî, ùî íîñîâà ïîðîæíèíà (ÍÏ) ñó÷àñíèõ çåìíîâîäíèõ ñïîëó÷àºòü-
ñÿ ³ç çîâí³øí³ì ñåðåäîâèùåì ÷åðåç çîâí³øí³ í³çäð³, à ç ðîòîâîþ ïîðîæíèíîþ ÷åðåç âíóòð³øí³ í³çäð³,
àáî õîàíè. ÍÏ äîðîñëèõ áåçõâîñòèõ çåìíîâîäíèõ ìàº çíà÷íî ñêëàäí³øó áóäîâó, í³æ ó ïðåäñòàâíèê³â
õâîñòàòèõ òà áåçíîãèõ (Ìºäâºäºâà, 1975). Âîíà êð³ì íþõîâî¿ âèêîíóº äèõàëüíó ôóíêö³þ ³ äèôåðåíö³-
éîâàíà íà òðè â³ää³ëè: îñíîâíó ÍÏ, ÷àñòèíà ÿêî¿ âèñòåëåíà ñåíñîðíèì íþõîâèì åï³òåë³ºì (ÍÅ) àáî
îñíîâíèì ÍÅ; ñåðåäíþ òà íèæíþ íîñîâ³ ïîðîæíèíè, ñò³íêè ñåðåäíüî¿ âêðèò³ íåñåíñîðíèì åï³òåë³ºì
(³íäèôåðåíòíèì). Íèæíÿ íîñîâà ïîðîæíèíà ìàº ìåä³àëüíèé çàêóòîê ³ ÿâëÿº ñîáîþ âîìåðîíàçàëüíèé
îðãàí (îðãàí ßêîáñîíà), ùî âèñòåëåíèé îñîáëèâèì ñåíñîðíèì ÍÅ (âîìåðîíàçàëüíèé åï³òåë³é).

Ââàæàºòüñÿ, ùî çíà÷íà òðàíñôîðìàö³ÿ ñòðóêòóð íþõîâîãî àíàë³çàòîðà, îñîáëèâî, éîãî ïåðèôå-
ðè÷íîãî â³ää³ëó, ó õðåáåòíèõ ïîâ’ÿçàíà ç âèõîäîì ¿õ íà ñóõîä³ë. Îäíèì ç àðãóìåíò³â íà êîðèñòü ö³º¿ äóìêè
º ñóòòºâ³ â³äì³ííîñò³ â éîãî îðãàí³çàö³¿ ó ðèá ³ íàçåìíèõ õðåáåòíèõ, çîêðåìà, àìô³á³é (Ìºäâºäºâà, 1975).
Ïåðø çà âñå öå ïðîÿâëÿºòüñÿ â íàÿâíîñò³ ó àìô³á³é íîâî¿ ñòðóêòóðè íîñîâî¿ ïîðîæíèíè – âîìåðîíà-
çàëüíîãî îðãàíà. Ó á³ëüøîñò³ çåìíîâîäíèõ âîìåðîíàçàëüíèé îðãàí â³ääàº îêðåìèé íåðâ äî äîäàòêîâî¿
íþõîâî¿ öèáóëèíè. Âèõîäÿ÷è ç öüîãî, ó çåìíîâîäíèõ, âïåðøå ñåðåä õðåáåòíèõ, ðîçð³çíÿþòü îñíîâíó
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òà äîäàòêîâó ÷àñòèíè ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà (Reiss, Eisthen, 2007). Îñíîâíà ÷àñòè-
íà ïðåäñòàâëåíà îñíîâíèì ÍÅ, äîäàòêîâà – âîìåðîíàçàëüíèì åï³òåë³ºì.

Äàí³ ùîäî ðîçâèòêó òà ìîðôîëîã³¿ îñíîâíîãî ÍÅ çåìíîâîäíèõ ìàëî÷èñåëüí³. Ö³ ñòðóêòóðè áóëè
÷àñòêîâî îïèñàí³ ó ÷åðâóã (Schmidt, Wake, 1990), õâîñòàòèõ (Dawley, Crowder, 1995) òà áåçõâîñòèõ çåì-
íîâîäíèõ (Jermakowicz et al., 2004; Wang et al., 2008). Ó öèòîâàíèõ ðîáîòàõ îïèñàíî çäåá³ëüøîãî
çàãàëüíó ìîðôîëîã³þ ÍÏ áåç ê³ëüê³ñíîãî òà ÿê³ñíîãî ¿¿ àíàë³çó. Êð³ì òîãî, á³ëüø³ñòü ìîðôîëîã³â âèêî-
ðèñòîâóâàëè ëèøå îêðåì³ ïåð³îäè îíòîãåíåçó, ùî, áåçóìîâíî, íå â³äîáðàæàº ïîâí³ñòþ ïðîöåñ ðîçâèò-
êó äîñë³äæóâàíèõ ñòðóêòóð. Äàí³ ùîäî ïîâíîãî ìîðôîãåíåçó öèõ ñòðóêòóð ó æàáè îçåðíî¿ â³äñóòí³. Ùîá
âíåñòè ÿñí³ñòü ó öåé ïðîöåñ íàìè áóëî ïîñòàâëåíî çà ìåòó äîñë³äèòè ðîçâèòîê ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³-
ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà â³ä çàêëàäêè íþõîâèõ ïëàêîä äî ïîâíîãî äèôåðåíö³þâàííÿ íîñîâî¿ ïîðîæ-
íèíè. Ìîðôîãåíåç âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà áóäå ðîçãëÿíóòî îêðåìî.

Ìàòåð³àë ³ ìåòîäè

Ñòðóêòóðè ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà æàáè îçåðíî¿ – Pelophylax ridibundus (Pallas,
1771) – äîñë³äèëè â ð³çí³ ïåð³îäè îíòîãåíåçó. Çîêðåìà, íà 18—20-é ñòàä³ÿõ åìáð³îíàëüíîãî ðîçâèòêó,
21—41-é ñòàä³ÿõ ëè÷èíêîâîãî òà â ïåð³îä ìåòàìîðôîçó (42—46-é ñòàä³¿). Äîñë³äæóâàëè òàêîæ îñîáèí
14-äîáîâîãî â³êó, òîáòî ï³ñëÿ çàê³í÷åííÿ ìåòàìîðôîçó. Óñüîãî áóëî äîñë³äæåíî 49 åêç. ð³çíèõ ïåð³î-
ä³â ðîçâèòêó. Ñòàä³¿ îíòîãåíåçó âèçíà÷àëè çà òàáëèöÿìè íîðìàëüíîãî ðîçâèòêó áåçõâîñòèõ çåìíîâîä-
íèõ (Gosner, 1960). Ìàòåð³àë ô³êñóâàëè â 5 %-âîìó ðîç÷èí³ íåéòðàëüíîãî ôîðìàë³íó ïðîòÿãîì 14 ä³á
àáî 2 %-âîìó ðîç÷èí³ ãëþòàðîâîãî àëüäåã³äó íà 0,1 Ì êîêîäèëàòíîìó áóôåð³. Ï³ñëÿ ðåòåëüíî¿ ïðîìèâ-
êè ìàòåð³àë çàêëþ÷àëè â ãîìîãåí³çîâàíó ïàðàô³íîâó ñóì³ø (Histomix®). Ð³çêó ìàòåð³àëó ïðîâîäèëè ñåð³é-
íî ó ôðîíòàëüí³é òà ñàã³òàëüí³é ïëîùèí³, òîâùèíà çð³ç³â 10—15 ìêì; çð³çè ôàðáóâàëè êðåîçèë-â³îëå-
òîì çà Í³ñëåì òà ãåìàòîêñèë³í-åîçèíîì çà Áåìåðîì. Ôîòîãðàôóâàííÿ ã³ñòîëîã³÷íèõ ïðåïàðàò³â çä³é-
ñíþâàëè ç ì³êðîñêîïà Zeiss Axio Imager M1 çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìíîãî çàáåçïå÷åííÿ Zeiss Axio Vision
v. 4.63 ó öåíòð³ êîëåêòèâíîãî êîðèñòóâàííÿ óí³êàëüíèì îáëàäíàííÿì ïðè ²íñòèòóò³ çîîëîã³¿
³ì. ². ². Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðà¿íè. Ç 26-¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó îïèñóâàëè òà âèì³ðþâàëè íþõîâ³ ñòðóêòó-
ðè ó ðîñòðàëüí³é, ìåä³àëüí³é òà êàóäàëüí³é ÷àñòèí³ ÍÏ (ðèñ. 1) çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè «Ìîðôîëîã³ÿ
5.0». Ïîð³âíÿëüíèé àíàë³ç çä³éñíþâàëè çà òàêèìè ïàðàìåòðàìè: òîâùèíà ³ îá’ºì øàð³â îñíîâíîãî ÍÅ,
ñòóï³íü ¿õ äèôåðåíö³àö³¿. Ïðè îïèñ³ òà ³äåíòèô³êàö³¿ íþõîâèõ ñòðóêòóð çà îñíîâó âçÿòî òåðì³íîëîã³þ
Â. ªðìàêîâè÷à ç³ ñï³âàâòîðàìè (Jermakowicz et al., 2004).

Ðåçóëüòàòè

Ïåðøèìè ³ç ñòðóêòóð ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà â åìáð³î-
ãåíåç³ æàáè îçåðíî¿ ç’ÿâëÿþòüñÿ ïàðí³ íþõîâ³ ïëàêîäè (18-ÿ ñòàä³ÿ åìáð³îíàëüíî-
ãî ðîçâèòêó). Íþõîâ³ ïëàêîäè ðîçì³ùóþòüñÿ á³ëàòåðàëüíî ó ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³
ãîëîâè åìáð³îíà. Íþõîâà ïëàêîäà íà ïîïåðå÷íèõ çð³çàõ ÿâëÿº ñîáîþ íåâåëèêå ïîòîâ-
ùåííÿ íåäèôåðåíö³éîâàíîãî åêòîäåðìàëüíîãî åï³òåë³þ ó âèãëÿä³ ìàéæå âåðòèêàëü-
íî¿ ïëàñòèíêè çàâòîâøêè 49,03 ± 3,92 ìêì.

Íà íàñòóïí³é 19-é ñòàä³¿ ðîçâèòêó íþõîâ³ ïëàêîäè, çáåð³ãàþ÷è ñâîþ òîïîãðà-
ô³þ, çá³ëüøóþòüñÿ ó ðîçì³ðàõ. Çîêðåìà, ïîì³òíî çðîñòàº ¿õíÿ òîâùèíà
(85,31 ± 4,71 ìêì), à îá’ºì ñòàíîâèòü 0,0020 ìì3. Ç ÿê³ñíèõ çì³í â³äçíà÷åíî ïî÷à-
òîê ïðîöåñó ³íâàã³íàö³¿ öåíòðàëüíèõ ÷àñòèí ïëàêîä ó á³ê ãîëîâíî¿ ìåçåíõ³ìè,
âíàñë³äîê ÷îãî íà ïîâåðõí³ ãîëîâè óòâîðþþòüñÿ çà÷àòêîâ³ íþõîâ³ ÿìêè (ðèñ. 2, à).

454 Ì. Ô. Êîâòóí, ß. Â. Ñòåïàíþê

Ðèñ. 1. Ñõåìà ñòðóêòóð íîñîâî¿ ïîðîæíèíè ëè÷èíîê P. ridibundus: R – ðîñòðàëüíà ÷àñòèíà; M – ìåä³-
àëüíà ÷àñòèíà; C – êàóäàëüíà ÷àñòèíà.

Fig. 1. Analysis scheme of P. ridibundus larva nasal cavity of: R – rostral part; M – medial part; C – cau-
dal part.



Íà 20-é ñòàä³¿ ðîçâèòêó ïðîöåñ ³íâàã³íàö³¿ ïëàêîä ïîñèëþºòüñÿ, âíàñë³äîê ÷îãî
óòâîðþþòüñÿ ïåðâèíí³ (çîâí³øí³) í³çäð³ â³äêðèò³ äî çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà
ëàòåðàëüíî (ðèñ. 3, à). Ïàðàëåëüíî íþõîâ³ ïëàêîäè ðîçðîñòàþòüñÿ ìåä³îêàóäàëü-
íî äî äîðñàëüíî¿ ñò³íêè çà÷àòêà ðîòîâî¿ ïîðîæíèíè. Çâàæàþ÷è íà â³äçíà÷åí³
ÿê³ñí³ çì³íè, òîâùèíà òà îá’ºì íþõîâèõ ïëàêîä ó ïîð³âíÿíí³ ç 19-þ ñòàä³ºþ
çá³ëüøóþòüñÿ íåñóòòºâî. Äîðñîêàóäàëüíî â³ä íþõîâèõ ÿìîê ðîçì³ùóþòüñÿ çàêëàä-
êè îðãàí³â çîðó, ÿê³ íà 22-é ñòàä³¿ åìáð³îãåíåçó âæå ìàþòü òîâñòèé øàð ñ³òê³âêè,
êðèøòàëèê òà ñôîðìîâàíèé çîðîâèé íåðâ.

Íà íàñòóïíèõ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó (23—25-é) ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ðîçðîñòàííÿ òà
ïîäàëüøà ³íâàã³íàö³ÿ öåíòðàëüíî¿ ÷àñòèíè ÍÅ ìåä³îêàóäàëüíî, âíàñë³äîê ÷îãî ôîð-
ìóþòüñÿ íþõîâ³ ì³øêè (ÍÌ) (ðèñ. 3, à, b). Âîíè íà 23-é ñòàä³¿ ìàþòü íåâåëèêó
ïîðîæíèíó (ðèñ. 3, à), ÿêà âæå íà íàñòóïí³é ñòàä³¿ ðîçâèòêó äåùî çá³ëüøóºòüñÿ â
îá’ºì³. Ñôîðìîâàí³ çîâí³øí³ í³çäð³ çì³ùóþòüñÿ äîðñîëàòåðàëüíî (ðèñ. 3, b).
Ëàòåðàëüíà ñò³íêà ÍÌ ñêëàäàºòüñÿ ç òîíêîãî øàðó ³íäèôåðåíòíîãî åï³òåë³ºþ, à ìåä³-
àëüíà – çíà÷íî òîâñò³øîãî øàðó ÍÅ (ðèñ. 3, a, b). Òîâùèíà îñòàííüîãî, ó ïîð³â-
íÿíí³ ç ïîïåðåäí³ì ïåð³îäîì ðîçâèòêó, çìåíøóºòüñÿ ³ êîëèâàºòüñÿ â³ä
72,74 ± 5,20 ìêì äî 75,87 ± 5,0 ìêì. Ïðîòå éîãî îá’ºì çá³ëüøóºòüñÿ ³ íà 25-é ñòà-
ä³¿ ñòàíîâèòü 0,003 ìì3. Íà 24-é ñòàä³¿ îíòîãåíåçó ì³æ ÍÅ òà òðàáåêóëÿðíîþ ïëà-
ñòèíêîþ ôîðìóþòüñÿ çàêëàäêè âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà. Ï³ñëÿ óòâîðåííÿ õîàí
(24—25-òà ñòàä³ÿ) ÍÌ òðàíñôîðìóþòüñÿ â ïåðâèííó ÍÏ, ÿêà îêð³ì íþõîâî¿
âèêîíóº ³ ðåñï³ðàòîðíó ôóíêö³þ. Ó öåé ïåð³îä â³äáóâàºòüñÿ çàêëàäêà íîâî¿ ñòðóê-
òóðè, ùî îòðèìàëà íàçâó «ëàòåðàëüíå âèïèíàííÿ» àáî «ëàòåðàëüíèé àïåíäèêñ»
(ðèñ. 3, b). Âîíà ñêëàäàºòüñÿ ç ÍÅ ³ íà 25-é ñòàä³¿ ðîçâèòêó, âíàñë³äîê ³íâàã³íàö³¿,
óòâîðþº âëàñíó ïîðîæíèíó (ðèñ. 3, b). Íà 25-é ñòàä³¿ ðîçâèòêó ç’ÿâëÿþòüñÿ íåäè-
ôåðåíö³éîâàí³ íà øàðè íþõîâ³ öèáóëèíè ³ç âëàñíèìè ïîðîæíèíàìè (øëóíî÷êà-
ìè). Öèáóëèíè çíàõîäÿòüñÿ ìåä³îäîðñàëüíî â³ä ÍÌ ³ ëåæàòü çâåðõó íà òðàáåêóëÿð-
í³é ïëàñòèíö³.
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Ðèñ. 2. Ïîïåðå÷íèé çð³ç ÷åðåç íþõîâ³ ïëàêîäè åìáð³îí³â P. Ridibundus: à – 19-òà òà ñòàä³ÿ ðîçâèòêó;
á – 20-òà  ñòàä³ÿ ðîçâèòêó.

Óìîâí³ ïîçíà÷åííÿ: op – íþõîâà ïëàêîäà; nt – íåðâîâà òðóáêà; opi – íþõîâà ÿìêà.

Fig. 2. Transverse section of P. ridibundus embryo olfactory placode during the 19th (a) and 20th (b) devel-
opmental stages: op – olfactory placode; nt – nerve tube; opi – olfactory pit.



Ïî÷èíàþ÷è ç 26—27-é ñòàä³¿ ëè÷èíêîâîãî ïåð³îäó îíòîãåíåçó ïðîöåñè ìîðôî-
ãåíåçó ñòðóêòóð ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà ïîì³òíî ³íòåíñèô³-
êóþòüñÿ ³ ñòàþòü ìàñøòàáí³øèìè. Îñê³ëüêè îñíîâíèé ÍÅ â ð³çíèõ ä³ëÿíêàõ ÍÏ
ìàº â³äì³ííó òîâùèíó, òî ââàæàºìî, ùî äîö³ëüí³øå ¿¿ îïèñóâàòè îêðåìî ó ðîñò-
ðàëüí³é, ìåä³àëüí³é òà êàóäàëüí³é ÷àñòèí³ (ðèñ. 1). Çâåðòàºìî óâàãó íà òå, ùî ó ëè÷è-
íîê (ïî÷èíàþ÷è ç 26-¿ ïî 29-òó ñòàä³¿ îíòîãåíåçó) òîâùèíà øàðó îñíîâíîãî ÍÅ â
ð³çíèõ â³ää³ëàõ îñíîâíî¿ ÍÏ â³äì³ííà: ó ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³ âîíà êîëèâàºòüñÿ â³ä
55,80 ± 2,9 ìêì äî 74,90 ± 4,91 ìêì; ó ìåä³àëüí³é â³ä 81,97 ± 4,32 ìêì äî
99,76 ± 9,16 ìêì; ó êàóäàëüí³é – â³ä 50,01 ± 1,45 ìêì äî 86,70 ± 5,49 ìêì.
Ñïîñòåð³ãàºòüñÿ òàêîæ äåÿêå ïåðåãðóïóâàííÿ îñíîâíîãî ÍÅ, ùî, î÷åâèäíî, ïîâ’ÿçà-
íî ³ç çðîñòàííÿì ðîçì³ð³â ÍÏ. Íà 27-é ñòàä³¿ äîðñîìåä³àëüíî â³ä âîìåðîíàçàëü-
íîãî îðãàíà çàêëàäàºòüñÿ âîìåðîíàçàëüíà çàëîçà. Ëàòåðàëüíèé àïåíäèêñ ñâîþ
òîïîãðàô³þ íå çì³íþº ³ çá³ëüøóºòüñÿ ó ðîçì³ðàõ. Ç 26-¿ ïî 29-òó ñòàä³þ ðîçâèòêó
ñóòòºâî çðîñòàº îá’ºì îñíîâíîãî ÍÅ (â³ä 0,0043 ìì3. äî 0,0071 ìì3). Íåñåíñîðíèé
åï³òåë³é íà âñ³õ ëè÷èíêîâèõ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó âèñòèëàº ÍÏ âåíòðîëàòåðàëüíî ³ ïîñå-
ðåäèí³ ëàòåðàëüíî¿ ïîâåðõí³ óòâîðþº ñêëàäêó.

Ç 30-¿ ïî 36-òó ñòàä³¿ ëè÷èíêîâîãî ðîçâèòêó òîïîãðàô³ÿ îñíîâíîãî ÍÅ íå çì³-
íþºòüñÿ (ðèñ. 4, a), àëå òîâùèíà éîãî øàðó çðîñòàº: ó ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³ äî
163,1 ± 14,02 ìêì; ó ìåä³àëüí³é äî 112 ± 4,62 ìêì; ó êàóäàëüí³é ÷àñòèí³ ïðîòÿãîì
öüîãî ïåð³îäó âîíà çì³íþºòüñÿ õâèëåïîä³áíî ³ íà 36-é ñòàä³¿ ñòàíîâèòü
80,9 ± 2,12 ìêì. Îá’ºì îñíîâíîãî ÍÅ ó ïîð³âíÿíí³ ç ïîïåðåäí³ìè ñòàä³ÿìè ðîç-
âèòêó çá³ëüøóºòüñÿ ç 0,024 ìì3 (30-òà ñòàä³ÿ) äî 0,028 ìì3 (36-à ñòàä³ÿ). Ëàòåðàëüíèé
àïåíäèêñ íå çì³íþº òîïîãðàô³¿, ïðîòå çìåíøóºòüñÿ â ðîçì³ðàõ. Õîàíè íàâïàêè çíà÷-
íî çá³ëüøóþòüñÿ ó ðîçì³ðàõ òà ìàþòü äîáðå ðîçâèíóò³ õîàíàëüí³ êëàïàíè.
Âîìåðîíàçàëüíèé îðãàí òåæ çíà÷íî çá³ëüøóºòüñÿ ó ðîçì³ðàõ òà ôîðìóº âëàñíó (âîìå-
ðîíàçàëüíó) çàëîçó (ðèñ. 4, a). Øàðè íþõîâèõ öèáóëèí ñòàþòü òîâñò³øèìè òà á³ëüø
äèôåðåíö³éîâàíèìè.

Íà 37—38-é ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó îñíîâíà ÍÏ ñóòòºâî çá³ëüøóºòüñÿ â ðîçì³ðàõ çà
ðàõóíîê âèïèíàííÿ äîðñîìåä³àëüíîãî êóòà îñíîâíîãî ÍÅ. Ñåíñîðíèé åï³òåë³é
âèñòèëàº âñþ äîðñîìåä³àëüíó ïîâåðõíþ îñíîâíî¿ ÍÏ (ðèñ. 4, b); â ¿¿ êàóäàëüí³é
÷àñòèí³ â³í òîíøàº ³ ÷àñòêîâî ïåðåõîäèòü íà äîðñàëüíó ñò³íêó ðîòîâî¿ ïîðîæíè-
íè. Îòæå, òîâùèíà îñíîâíîãî ÍÅ â ð³çíèõ ÷àñòèíàõ ÍÏ íå ð³âíîì³ðíà, àëå ïðî-
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Ðèñ. 3. Ïîïåðå÷íèé çð³ç ÷åðåç íþõîâ³ ì³øêè åìáð³îí³â P. Ridibundus: à – 23-òÿ ñòàä³ÿ ðîçâèòêó; á –
25-òà ñòàä³ÿ ðîçâèòêó.
Óìîâí ³  ïî çíà÷ åííÿ: en – çîâí³øí³ í³çäð³; oå – îñíîâíèé íþõîâèé åï³òåë³é; ñð³ – íþõîâ³ ì³øêè;
bc – ðîòîâà ïîðîæíèíà; ñt – ðîãè òðàáåêóëè; nt – íåðâîâà òðóáêà; la – ëàòåðàëüíèé àïåíäèêñ. 

Fig. 3. Transverse section of P. ridibundus embryo olfactory sac during 23 (a) and 25 (b) developmental stages:
en – exsternal nares; oe – main olfactory epithelium; cpi – olfactory sac; bc – buccal cavity; ct – cornua
trabeculae; nt – nerve tube; la – lateral appendix.



äîâæóº ó ö³ëîìó çðîñòàòè: 37-ìà ñòàä³ÿ – â³ä 95,81 ± 12,91 ìêì äî
193,06 ± 35,51 ìêì; 38-ìà ñòàä³ÿ – â³ä 100,16 ± 7,19 ìêì äî 313,84 ± 51,69 ìêì.
Îá’ºì îñíîâíîãî ÍÅ çðîñòàº ìàéæå óäâ³÷³ ³ ñòàíîâèòü â³äïîâ³äíî 0,0425 ìì3 ³
0,0432 ìì3. Ëàòåðàëüíèé àïåíäèêñ, ÿê ³ íà ïîïåðåäí³õ ñòàä³ÿõ, ìàº ñâîþ ïîðîæ-
íèíó, ïðîòå çáåð³ãàº òåíäåíö³þ äî çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â (ðèñ. 4, b).

39—42-à ñòàä³¿. Ï³ä òèñêîì âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà, ÿêèé àêòèâíî ðîçâèâà-
ºòüñÿ, îñíîâíèé ÍÅ ó ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³ ÍÏ äåùî çì³íþº ñâîþ ôîðìó. Éîãî òîâ-
ùèíà íà ö³é ä³ëÿíö³ êîëèâàºòüñÿ â³ä 253,9 ± 3,21 ìêì äî 301,8 ± 5,12 ìêì.
Îñíîâíèé ÍÅ ñòàº á³ëüø äèôåðåíö³éîâàíèì, ó íüîìó ìîæíà âèä³ëèòè îêðåì³ öèòî-
àðõ³òåêòîí³÷í³ øàðè êë³òèí òà äîáðå ïîì³òíó áàçàëüíó ìåìáðàíó. Ó òîâù³ ÍÅ, îñîá-
ëèâî â éîãî êàóäàëüí³é ÷àñòèí³, ç’ÿâëÿþòüñÿ çàëîçè Áîóìåíà (41—42-é ñòàä³¿), ÿê³
çà ñâî¿ì òèïîì íàëåæàòü äî ïðîñòèõ òðóá÷àñòî-àëüâåîëÿðíèõ çàëîç (ðèñ. 5).
Ñåêðåòîðí³ îäèíèö³ öèõ çàëîç ìàþòü ì³øêîïîä³áíó ôîðìó òà çíàõîäÿòüñÿ íà
áàçàëüí³é ìåìáðàí³ ÍÅ. Êîðîòêà ïðîòîêà çàëîç Áîóìåíà ïðîíèçóº òîâùó ÍÅ ³ â³ä-
êðèâàºòüñÿ íà éîãî ïîâåðõí³. Òîâùèíà ÍÅ ó ìåä³àëüí³é ÷àñòèí³ îñíîâíî¿ ÍÏ êîëè-
âàºòüñÿ â³ä 107,36 ± 4,60 ìêì äî 157,83 ± 9,98 ìêì. Ó êàóäàëüí³é ÷àñòèí³ îñíîâ-
íèé ÍÅ âèñòèëàº äîðñàëüíó ÷àñòèíó îñíîâíî¿ ÍÏ òà ÷àñòêîâî ïåðåõîäèòü íà äîð-
ñàëüíó ïîâåðõíþ ðîòîâî¿ ïîðîæíèíè. Ó ö³é ÷àñòèí³ éîãî òîâùèíà äåùî ìåíøà
(95,81 ± 3,12 ìêì – 115,11 ± 5,99 ìêì). Çàãàëüíèé îá’ºì îñíîâíîãî ÍÅ äî
0,059 ìì3. Â³ä íþõîâèõ öèáóëèí ï³äõîäèòü íþõîâèé íåðâ, ÿêèé á³ëÿ äîðñîìåä³àëü-
íî¿ ÷àñòèíè îñíîâíîãî ÍÅ ðîçä³ëÿºòüñÿ íà ê³ëüêà îêðåìèõ âîëîêîí. Íà ñàã³òàëü-
íèõ çð³çàõ ðîñòðàëüíî â³ä îñíîâíî¿ ÍÏ âèùå âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà ïîì³òíî ôîð-
ìóâàííÿ ñåðåäíüî¿ ÍÏ, ÿêà ìàº ôîðìó íåâåëèêîãî êàíàëó. ¯¯ ñò³íêè ñêëàäàþòüñÿ
ç ³íäèôåðåíòíîãî åï³òåë³þ, à ïîðîæíèíà ñïîëó÷àºòüñÿ ç îñíîâíîþ ÍÏ (ðèñ. 5).
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Ðèñ. 4. Ïîïåðå÷íèé çð³ç ÷åðåç îñíîâíó íîñîâó ïîðîæíèíó P. Ridibundus: à – 30-òà ñòàä³ÿ ðîçâèòêó; á –
38-ìà ñòàä³ÿ ðîçâèòêó.
Óìîâí ³  ïîçíà÷åííÿ: cp – îñíîâíà íîñîâà ïîðîæíèíà; oe – îñíîâíèé íþõîâèé åï³òåë³é; la – ëàòå-
ðàëüíèé àïåíäèêñ; ve – âîìåðîíàçàëüíèé åï³òåë³é; mg – âîìåðîíàçàëüíà çàëîçà.

Fig. 4. Transverse section of P. ridibundus embryo principal nasal cavity during 30 (a) and 38 (b) developmen-
tal stages: cp –principal nasal cavity; oe – main olfactory epithelium; la – lateral appendix; ve – vomeronasal
epithelium; mg – vomeronasal gland.



Êàóäàëüíî, ðîñòðàëüíî òà ëàòåðàëüíî â³ä õîàí ðîçòàøîâàí³ òðè âåëèê³ çàëîçè
(éìîâ³ðíî ñëèíí³), ïðîòîêè ÿêèõ â³äêðèâàþòüñÿ ó ðîòîâó ïîðîæíèíó (ðèñ. 5).

Ó ïåð³îä ìåòàìîðôîçó (43—46-òà ñòàä³¿) â³äáóâàºòüñÿ ïîäàëüøà äèôåðåíö³àö³ÿ
ÍÏ. Çîêðåìà, óòâîðþºòüñÿ á³÷íèé çàêóòîê íèæíüî¿ ÍÏ, ÿêà âèñòåëåíà íåñåíñîð-
íèì åï³òåë³ºì; ìàéæå ïîâí³ñòþ ñôîðìîâàí³ íîñîâ³ êàïñóëè ³ íîñîâà ïåðåòèíêà; âíóò-
ð³øí³ í³çäð³ íàáóâàþòü äåô³í³òèâíîãî ñòàíó (ðèñ. 6, a); ñôîðìîâàíèé íîñîñë³çíèé
êàíàë; ó øàð³ îñíîâíîãî ÍÅ ðîçì³ùåí³ ÷èñåëüí³ çàëîçè Áîóìåíà; ëàòåðàëüíèé àïåí-
äèêñ çíèêàº. Çâåðòàº íà ñåáå óâàãó òå, ùî ó ê³íö³ ìåòàìîðôîçó òîâùèíà îñíîâíî-
ãî ÍÅ ñòàº ð³âíîì³ðí³øîþ i ïîì³òíî çìåíøóºòüñÿ ó ïîð³âíÿíí³ ç ïîïåðåäí³ì åòà-
ïîì ðîçâèòêó. Ïðîòå éîãî îá’ºì ïðîäîâæóº ñóòòºâî çðîñòàòè ³ íà 46-é ñòàä³¿ ñòà-
íîâèòü 2,499 ìì3.

Íà 14-òó äîáó ï³ñëÿ çàâåðøåííÿ ìåòàìîðôîçó ñòðóêòóðè ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³-
ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà íàáóâàþòü äåô³í³òèâíîãî ñòàíó: äèôåðåíö³àö³ÿ ÍÏ íà â³ä-
ä³ëè ñòàº á³ëüø ÷³òêîþ, òîâùèíà îñíîâíîãî ÍÅ ó âñ³õ ä³ëÿíêàõ îñíîâíî¿ ÍÏ çìåí-
øóºòüñÿ, çàëîçè Áîóìåíà òà ñëèíí³ çàëîçè çá³ëüøóþòüñÿ â ðîçì³ðàõ. Ñåêðåòîðí³ ÷àñòè-
íè çàëîç Áîóìåíà çíàõîäÿòüñÿ íà áàçàëüí³é ìåìáðàí³ îñíîâíîãî ÍÅ (ðèñ. 6, b). Íà
46-é ñòàä³¿ ó ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³ îñíîâíî¿ ÍÏ òîâùèíà îñíîâíîãî ÍÅ ñòàíîâèòü
174,61 ± 2,56 ìêì, à ï³ñëÿ ìåòàìîðôîçó – 153,35 ± 12,51 ìêì. Ó ìåä³àëüí³é ÷àñòè-
í³ ÍÏ òîâùèíà îñíîâíîãî ÍÅ º çíà÷íî ìåíøîþ í³æ íà ïîïåðåäí³õ ñòàä³ÿõ ðîçâèò-
êó: ÿêùî íà 46-é ñòàä³¿ âîíà ñòàíîâèëà 80,33 ± 3,05 ìêì, òî ï³ñëÿ çàâåðøåííÿ ìåòà-
ìîðôîçó – 62,07 ± 5,02 ìêì; ó êàóäàëüí³é ÷àñòèí³ ï³ñëÿ çàâåðøåííÿ ìåòàìîðôîçó
òîâùèíà îñíîâíîãî ÍÅ çìåíøóºòüñÿ á³ëüø í³æ ó 2 ðàçè ³ ñòàíîâèòü 43,12 ± 2,81 ìêì.
Çâàæàþ÷è íà òå, ùî òîâùèíà îñíîâíîãî ÍÅ çìåíøóºòüñÿ, éîãî çàãàëüíèé îá’ºì ï³ñëÿ
ìåòàìîðôîçó çá³ëüøóºòüñÿ ìàéæå ó 4 ðàçè ³ ñòàíîâèòü 3,155 ìì3. Äîðñàëüíî â³ä íîñîñ-
ë³çíîãî êàíàëó ó ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³ îñíîâíî¿ ÍÏ ðîçì³ùóºòüñÿ âåëèêà àëüâåîëÿð-
íà çàëîçà, ïðîòîêà ÿêî¿ â³äêðèâàºòüñÿ íà ëàòåðàëüí³é ñò³íö³ îñíîâíî¿ ÍÏ. Ñëèíí³
âåðõíüîùåëåïí³ çàëîçè çíà÷íî çá³ëüøóþòüñÿ â ðîçì³ðàõ.
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Ðèñ. 5. Ñàã³òàëüíèé çð³ç ãîëîâè P. ridibundus 42-¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó â ëàòåðàëüí³é ä³ëÿíö³ îñíîâíî¿ íîñîâî¿
ïîðîæíèíè.
Óìîâí ³  ïî çí à÷ åííÿ: cp – îñíîâíà íîñîâà ïîðîæíèíà; cm – ìåä³àëüíà íîñîâà ïîðîæíèíà; bc –
ðîòîâà ïîðîæíèíà; oe – îñíîâíèé íþõîâèé åï³òåë³é; Bg – çàëîçè Áîóìåíà; vnc – ïîðîæíèíà âîìå-
ðîíàçàëüíîãî îðãàíà; ch – âíóòð³øí³ í³çäð³; gr – ðîñòðàëüíà çàëîçà; gk – êàóäàëüíà çàëîçà; ln – ÿçèê.

Fig. 5. Sagittal section of P. ridibundus head during 42 developmental stage in lateral parts: cp – principal nasal
cavity; cm – medial olfactory cavity; bc – buccal cavity; oe – main olfactory epithelium; Bg – Bowman’s
gland; vnc – vomeronasal cavity; ch – internal nares; gr – rostral gland; gk – caudal gland; ln – lingua.



Îáãîâîðåííÿ

Çàêëàäêà íþõîâèõ ïëàêîä ó áåçõâîñòèõ àìô³á³é â³äáóâàºòüñÿ îäíàêîâî (Ìºäâºäºâà,
1975). Ïåâí³ â³äì³ííîñò³ âèÿâëÿþòüñÿ ï³ñëÿ ïðîðèâó ÍÌ (óòâîðåííÿ õîàí) ³ ôîðìó-
âàííÿ îñíîâíî¿ ÍÏ. Çîêðåìà, çà äàíèìè Â. ªðìàêîâè÷à ³ ñï³âàâò. (Jermakowicz et al.,
2004), íà ïî÷àòêó ëè÷èíêîâîãî ïåð³îäó ðîçâèòêó ó ïóãîëîâê³â ðîïóõè àìåðèêàíñüêî¿
îñíîâíèé ÍÅ ðîçìåæîâàíèé ðåñï³ðàòîðíèì åï³òåë³ºì íà äîðñàëüíó ³ âåíòðàëüíó
÷àñòèíè, ïðè÷îìó âåíòðàëüíèé åï³òåë³é â³äêðèâàºòüñÿ ó ðîòîâó ïîðîæíèíó.

Ïðèâåðòàº óâàãó ñòðóêòóðà, ÿêà îòðèìàëà íàçâó «ëàòåðàëüíèé àïåíäèêñ», ó æàáè
îçåðíî¿ âîíà ç’ÿâëÿºòüñÿ íà 23-é ñòàä³¿ ðîçâèòêó ³ ìàº âëàñíó ïîðîæíèíó, ÿêó ×è-Ëàí
Öóé íàçèâàº äîðñàëüíîþ (Tsui, 1946). Öÿ ñòðóêòóðà îïèñàíà ³ â ³íøèõ ïðåäñòàâíè-
ê³â áåçõâîñòèõ àìô³á³é, ðàçîì ç òèì ¿¿ íå âèÿâëåíî ó ðîïóõè àìåðèêàíñüêî¿ òà çâè-
÷àéíîãî êîê³, ÿêèé íå ìàº ëè÷èíêîâî¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó (Jermakowicz et al., 2004). Íå
îïèñàíî ¿¿ ³ â äàëåêîñõ³äíî¿ æàáè (Wang et al., 2008), ïðîòå íà ì³êðîôîòîãðàô³ÿõ, íàäà-
íèõ ó ñòàòò³ öèòîâàíèõ àâòîð³â, ìè ³äåíòèô³êóâàëè öþ ñòðóêòóðó íà ëè÷èíêîâ³¿ ñòà-
ä³¿ ðîçâèòêó. Íà íàøó äóìêó, ëàòåðàëüíèé àïåíäèêñ º ñòðóêòóðîþ ç ïåâíîþ ïðîâ³-
çîðíîþ ôóíêö³ºþ, îñê³ëüêè çíèêàº äî ïî÷àòêó ïåð³îäó ìåòàìîðôîçó íà 41—42-é ñòà-
ä³ÿõ ðîçâèòêó. Çàóâàæèìî, ùî éîãî ôóíêö³îíàëüíå çíà÷åííÿ äîíèí³ íå âñòàíîâëåíî.

Ïåâí³ â³äì³ííîñò³ íà ïî÷àòêó ìåòàìîðôîçó ìàþòü ì³ñöå â îðãàí³çàö³¿ òà äèôå-
ðåíö³àö³¿ îñíîâíî¿ ÍÏ òà îñíîâíîãî ÍÅ ó æàáè îçåðíî¿, ÿê³ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ íà
ïî÷àòêó ìåòàìîðôîçó. Âíàñë³äîê âèïèíàííÿ âåíòðàëüíî¿ ñò³íêè îñíîâíî¿ ÍÏ, íà
42-é ñòàä³¿ óòâîðþºòüñÿ ìåä³àëüíà ÍÏ, öå äåùî ï³çí³øå, í³æ ó äàëåêîñõ³äíî¿ æàáè
(40—41-øà ñòàä³¿) (Wang et al., 2000) òà ðîïóõè ï³ùàíî¿ (41-øà ñòàä³ÿ) (Jermakowicz
et al., 2004). Âîíà ó íàçâàíèõ âèä³â íå ì³ñòèòü ÍÅ ³ âèêîíóº, íà íàøó äóìêó, ôóíê-
ö³þ ñïîëó÷åííÿ âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà ç îñíîâíîþ ÍÏ òà íîñîñë³çíèì êàíà-
ëîì. Ðàçîì ç òèì ó øïîðöåâî¿ æàáè ç àíàëîã³÷íîþ äèôåðåíö³àö³ºþ íîñîâî¿ ïîðîæ-
íèíè, ÍÅ ó ñåðåäí³é ÍÏ íåïîãàíî ðîçâèíóòèé (Reiss, Eisthen, 2007). Ó ñâ³é ÷àñ
Õ. Àëüòíåð (Altner, 1962) âèñëîâèâ äóìêó, ùî îñíîâíà òà ñåðåäíÿ ÍÏ ñïðèéìàþòü
ïîäðàçíåííÿ ç ïîâ³òðÿíîãî ñåðåäîâèùà («ïîâ³òðÿíèé í³ñ»), à âîìåðîíàçàëüíèé
îðãàí – ç âîäíîãî («âîäÿíèé í³ñ»). Öå òâåðäæåííÿ âèêëèêàº ñóìí³âè, îñê³ëüêè ó
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Ðèñ. 6. Ïîïåðå÷íèé çð³ç ÷åðåç îñíîâíó íîñîâó ïîðîæíèíó P. Ridibundus: à – 46-òà ñòàä³ÿ ðîçâèòêó â
ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³; á – òà 14 ä³á ï³ñëÿ çàâåðøåííÿ ìåòàìîðôîçó ó êàóäàëüí³é ÷àñòèí³.
Óìîâí ³  ïî çí à÷ åííÿ: cp – îñíîâíà íîñîâà ïîðîæíèíà; cm – ìåä³àëüíà íîñîâà ïîðîæíèíà; ñ³ –
íèæíÿ íîñîâà ïîðîæíèíà; bc – ðîòîâà ïîðîæíèíà; oe – îñíîâíèé íþõîâèé åï³òåë³é; ve – âîìåðî-
íàçàëüíèé åï³òåë³é; Bg – çàëîçè Áîóìåíà; vnc – ïîðîæíèíà âîìåðîíàçàëüíîãî îðãàíà; nld – íîñîñ-
ë³çíà ïðîòîêà; fn – âîëîêíà íþõîâîãî íåðâà.

Fig. 6. Transverse section of P. ridibundus nasal cavity during 46 developmental stage in rostral (a) and after
14 days of metamorphosis finish at caudal parts (b): cp– principal nasal cavity; cm – medial nasal cavity;
ci – inferior nasal cavity; bc – buccal cavity; oe –main olfactory epithelium; ve – vomeronasal epithelium;
Bg – Bowman’s gland; vnc – vomeronasal cavity; nld – nasolacrimal duct; fn – filae of the olfactory nerve.



á³ëüøîñò³ áåçõâîñòèõ àìô³á³é ñåðåäíÿ ÍÏ íå ìàº ÍÅ. Ó õâîñòàòèõ àìô³á³é ÍÏ ìàº
çíà÷íî ïðîñò³øó áóäîâó ³ çàëèøàºòüñÿ íå äèôåðåíö³éîâàíîþ íà ÷àñòèíè. ¯õí³é
îñíîâíèé ÍÅ âèñòèëàº âñþ ïîâåðõíþ ÍÏ ñìóãàìè, ïîñò³éíî ÷åðãóþ÷èñü ç â³é÷à-
ñòèì åï³òåë³ºì (Stepanyuk, Motuzyuk, 2010), ùî íàáëèæàº òàêó îðãàí³çàö³þ äî ðèá.

Íàÿâí³ñòü ÷èñëåííèõ çàëîç Áîóìåíà â îñíîâíîìó ÍÅ º ïðèñòîñóâàííÿì íþõî-
âîãî àíàë³çàòîðà äî ôóíêö³îíóâàííÿ â íàçåìíîìó ñåðåäîâèù³. Ö³êàâî, ùî çàëîçè
Áîóìåíà â³äñóòí³ ó ðèá ³ º òèïîâèìè ìóêîçíèìè çàëîçàìè ÍÅ íàçåìíèõ õðåáåò-
íèõ. Çà ôîðìîþ ñåêðåòîðíîãî â³ää³ëó âîíè â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä ³äåíòè÷íèõ çàëîç õâî-
ñòàòèõ çåìíîâîäíèõ (Stepanyuk, Motuzyuk, 2010). Ó æàáè îçåðíî¿ çàëîçè Áîóìåíà
çàêëàäàþòüñÿ íà 41—42-é ñòàä³¿, ó ðîïóõè ï³ùàíî¿ – íà 41—43-é ñòàä³¿ (Jungblut et
al., 2011), ó æàáè äàëåêîñõ³äíî¿ – íà 43-é ñòàä³¿ (Wang et al., 2000), à ó ðîïóõè àìå-
ðèêàíñüêî¿ â ê³íö³ ìåòàìîðôîçó (46-òà ñòàä³ÿ) (Jermakowicz et al., 2004). Îñê³ëüêè
çàëîçè Áîóìåíà ç’ÿâëÿþòüñÿ â ÍÅ ëèøå íà ñòàä³¿ ìåòàìîðôîçó òî âîíè, î÷åâèä-
íî, ìàþòü çíà÷åííÿ ïðè íàçåìí³é îëüôàêòàö³¿. ²ñíóº äóìêà, ùî âîíè íåîáõ³äí³ äëÿ
çàõèñòó ÍÅ â³ä âèñèõàííÿ òà âèä³ëåííÿ îäîðàíò-çâ’ÿçóþ÷èõ á³ëê³â (Jungblut et al.,
2011). Ö³êàâî, ùî çàêëàäêà âîìåðîíàçàëüíî¿ çàëîçè ó æàáè îçåðíî¿ â³äáóâàºòüñÿ çíà÷-
íî ðàí³øå (27-ìà ñòàä³ÿ) í³æ çàëîç Áîóìåíà, ùî ï³äòâåðäæóº íàÿâíó â ë³òåðàòóð³
äóìêó (Eisthen, 2000) ïðî òå, ùî âîìåðîíàçàëüíèé îðãàí âèíèê ó âîäíèõ òåòðàïîä,
à íå ÿê àäàïòàö³ÿ äî íàçåìíîãî ñïîñîáó ³ñíóâàííÿ.

Ï³ä ÷àñ ìîðôîãåíåçó îñíîâíîãî ÍÅ éîãî òîâùèíà ïîñò³éíî çðîñòàº (ç äåÿêè-
ìè êîëèâàííÿìè) äî ïî÷àòêó ïåð³îäó ìåòàìîðôîçó. Ç 43-¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó éîãî òîâ-
ùèíà çíèæóºòüñÿ, à îá’ºì ñòð³ìêî çðîñòàº, ùî ìîæíà ïîÿñíèòè äèôåðåíö³àö³ºþ
òà ïåðåãðóïóâàííÿì éîãî øàð³â, à òàêîæ ñïåö³àë³çàö³ºþ êë³òèí ÍÅ.

Äëÿ ãëèáîêîãî ïîð³âíÿëüíîãî àíàë³çó çàêîíîì³ðíîñòåé ìîðôîãåíåçó òà ôóíê-
ö³é ñòðóêòóð ïåðèôåðè÷íîãî â³ää³ëó íþõîâîãî àíàë³çàòîðà ó ð³çíèõ ïðåäñòàâíèê³â
àìô³á³é íå âèñòà÷àº äàíèõ. Òîìó ïîòð³áí³ ïîäàëüø³ ã³ñòîëîã³÷í³ òà ô³ç³îëîã³÷í³
äîñë³äæåííÿ.
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