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1 В течение эмбриогенеза всех позвоночных жи�
вотных есть периоды морфологического подобия.
В работах ХХ века авторы современных концеп�
ций стремятся назвать подобные периоды как
“Korpergrundestalt” (Seidel, 1960), “филетические
стадии” (Cohen, 1977), стадии “зоотипа/филоти�
па” (Slack et al., 1993), “филотипический период”
(Sander, 1983; Richardson, 1995), “критический пе�
риод” (Светлов, 1978) или “узловые стадии”
(Дорфман, Черданцев, 1977). Демонстрируется
синхронизация экспрессии HOX – генов с фило�
типическими стадиями (Slack et al., 1993), преиму�
щественное возникновение аномалий развития на
этих стадиях и сокращение морфологической из�
менчивости, по сравнению с предшествующими и
последующими стадиями развития. Для объясне�
ния этого явления, были предложены модели пе�
сочных часов “houn�glass model” (Raff et al., 1991;
Raff, 1996) или “phylotipic egg�timer” модель
(Duboule, 1994). Однако более детальные исследо�

1 Предлагаемая статья является третьей частью серии статей.
Часть 1 посвящена изучению критических периодов в эм�
бриогенезе остромордой лягушки на основе анализа об�
щих размеров зародыша, а часть 2 – на основе характери�
стик головных структур.

вания показали несоответствие теории песочных
часов (Bininda�Emonds et al., 2003).

В настоящее время рассматриваются три эво�
люционные гипотезы, объясняющие возникнове�
ние таких периодов в развитии: а) случайные про�
цессы, б) эпигенетические процессы и в) процессы
естественного отбора. Каждая из этих гипотез име�
ет свое объяснение влияния генетической и средо�
вой изменчивости в формировании филотипиче�
ской стадии. Так, William (1992) считал, что подо�
бие ранних стадий эмбрионального развития
появляется как продукт совместного действия на�
правленного/дивергентного отбора на поздних
стадиях, а собственно филотипические стадии воз�
никают не под действием отбора, а в результате
увеличения фенотипической изменчивости свя�
занной с увеличением комплексности развиваю�
щегося зародыша. Kirschner и Gerhart (1998) рас�
сматривали возникновение филотипических ста�
дий как результат действия стабилизирующего
отбора, создающего платформу для эволюцион�
ной стабильности организма. При этом действие
стабилизирующей формы естественного отбора и
эпигенетические процессы не исключают друг
друга, поскольку изменчивость фенотипа является
следствием действия аддитивной генетической из�
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менчивости, воздействия окружающей среды и
эпигенетического взаимодействия. 

Идея эпигенетического эффекта придания
формы развивающемуся эмбриону принадлежит
Гексли (1942) и развита Уодингтоном (Waddington,
1953, 1956). В современной трактовке этой кон�
цепции филотипический период появляется как
результат взаимодействий между клетками, тканя�
ми, развивающимися органами, поэтому измене�
ния в одном элементе ведут к изменениям многих
взаимодействующих структур и функций (Horder,
2006, 2008). Все стадии развития потенциально от�
крыты для эволюционных преобразований, но по�
скольку эпигенетические взаимодействия так
фундаментальны, ранние эволюционные стадии
так стабильны (Horder, 2006). Предполагается, что
фенотипическая изменчивость снижается на фи�
лотипической стадии и что генотипическая измен�
чивость увеличивается с увеличением числа ген�
ных взаимодействий. 

Альтернативное объяснение этого: развитие
может быть так изменчиво, что комбинируется из
некоторого количества отдельных модулей (Raff,
1996; Wagner, Misof, 1993; Wagner, 1996). Модуль�
ность может быть описана как групповая характе�
ристика процесса имеющего строгое взаимодей�
ствие ее составляющих по сравнению с характери�
стиками за пределами модуля. Модули могут
охватывать разные уровни развития. Модули могут
быть независимы от других модулей и могут
ускоряться или запаздывать, или быть смещены во
времени или в пространстве относительно друг
друга. Изменения в одном модуле может происхо�
дить независимо от изменений в других модулях. 

Предыдущие наши исследования, посвящен�
ные изучению узловых стадий развития, позволи�
ли выделить три группы признаков (Северцова,
Северцов, 2011; 2012). Принадлежность признака
к одной из групп определялась характером их из�
менчивости и коррелированности. Под коррели�
рованностью мы понимали взаимозависимость
развивающихся структур зародыша, выражаемую
математически посредством коэффициента кор�
реляции Спирмена. При значениях коэффициента
больше 0.6 корреляция считалась условно высо�
кой. При значении в диапазоне от 0.6 до 0.4 – сред�
ней, а при значении менее 0.4 – слабой. В состав
первой группы отнесены признаки, характеризую�
щие ростовые процессы в развитии: общая длина
личинки (Lo), длина ее тела (Lb) и хвостовой пла�
стины (Lx), ширина хвостовой пластины (Wx). Ко
второй, – ширина (Wg) и длина головы (Dlg), дли�
на морды (Dl) и ширина ротовой присоски (W).
Эти признаки рассматривались нами как характе�
ристики процессов дифференциации головных
структур. К третьей группе отнесены признаки:

высота морды (Vis), высота ротовой присоски (H) и
ширина ротового отверстия (R), а так же расстоя�
ние между зрачками глаз (eye). Для этих признаков
не были выделены узловые стадии на исследован�
ном промежутке развития. 

Целью данного исследования было проведение
оценки коррелированности развития головасти�
ков со стадии хвостовой почки до стадии почки
задней конечности. Для выполнения этой цели
была поставлено несколько задач: 1. Оценить кор�
реляционные взаимодействия между признаками,
характеризующими основные процессы развива�
ющегося зародыша. 2. Провести оценку возмож�
ной модульности развития. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование проводилось на постэмбрио�
нальных стадиях развития остромордой лягушки
Rana arvalis Nills., собранных на нулевой стадии
развития из водоемов двух районов города Москвы
и из подмосковного водоема. В районе Южное Бу�
тово из водоема, расположенного на окраине Бит�
цевского парка, примерно в полукилометре от
внешнего кольца МКАД, были взяты пробы от
6 кладок. Водоем представляет собой глубокую
яму, заполняемую талой водой и содержащую
большое количество бытового и промышленного
мусора (полиэтиленовые пакеты, автомобильные
покрышки и т.п.). Второй водоем располагался в
районе Востряково, в 200 метрах от внутреннего
кольца МКАД, рядом с бензозаправкой. Этот по�
стоянный водоем пополняется как за счет талой
воды, так и за счет воды, поступающей из сосед�
них, более крупных прудов. Из него были собраны
пробы от 6 кладок. Третий водоем, из которого осу�
ществлялся сбор проб икры остромордой лягушки
от пяти кладок, расположен в 50 км к западу от
Москвы, на территории Звенигородской биологи�
ческой станции МГУ. Этот водоем представляет
собой зарастающее болото с достаточно кислой
водой (рН = 5.2). 

Пробы икры, объемом около 100 икринок от
каждой кладки, переносились в лабораторию и по�
мещались в кристаллизаторы с водой из нативных
водоемов. Температура воды поддерживалась в
пределах 15–19 градусов. Стадии развития опреде�
лялись согласно таблицам Дабагян и Слепцовой
(1975), разработанным для травяной лягушки, но
часто аппроксимируемым и на развитие остромор�
дой лягушки. Прослежено развитие с 27 по 39 ста�
дии включительно. Каждые 3–4 часа по 10–15 ли�
чинок фиксировали 7% раствором формальдегида
для последующего фотографирования при помо�
щи фотокамеры, установленной на бинокуляре
фирмы Zeisse. 
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На основе полученных фотографий, с помо�
щью программы Axio Vision (Zeisse) проводились
промеры личинок по следующим признакам
(рис. 1): общая длина личинки (Lo); длина тела ли�
чинки (Lb), от наиболее выступающей части голо�
вы до анального отверстия; длина хвостовой пла�
стины (Lx), от анального отверстия до конца хво�
стовой пластины; и ширина хвостовой пластины
(Wx), по наиболее широкой части середины хво�
стовой пластины; длина морды (Dl) – от основа�
ния жабр до наиболее выступающей части морды;
высота морды (Vis) – от края присоски до точки
наиболее выступающей части морды; ширина го�
ловы (Wg) – расстояние, измеренное по линии жа�
берных щелей у личинки, лежащей на спине; дли�
на головы (Dlg) – расстояние, измеренное у личин�
ки, лежащей на спине от линии жаберных щелей
до наиболее выступающей точки морды; ширина
присоски (W) – расстояние между валиками при�
соски; высота присоски (H) в сагиттальном на�
правлении; ширина ротового отверстия (R) – рас�
стояние между уголками ротового отверстия; рас�
стояние между зрачками глаз (eye).

Полученные данные обрабатывали при помо�
щи программ Excel и STATISTIKA 6.0. Рассчиты�
вали коэффициент корреляции Спирмена и стро�
ились корреляционные графы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Построение корреляционных граф проводи�
лось с таким расчетом, чтобы можно было оценить
взаимодействие признаков включенных в одну
группу (рис. 2). Взаимодействие между признака�
ми первой группы наблюдается уже с 27 стадии
развития и в дальнейшем число корреляционных
пар и сила их взаимодействия остается на доволь�
но высоком уровне. Коэффициенты корреляции

выше 0.6 между признаками “общая длинна ли�
чинки” (Lo) и “длина туловища” (Lb) или “длина
хвостовой пластины” (Lx). “Ширина хвостовой
пластины” (Wx), как признак, маркирующий пла�
вательные способности, характеризуется корреля�
ционным взаимодействием с другими признаками
группы на 36й и старших стадиях развития. У при�
знаков второй группы значимые коэффициенты
корреляции отмечены начиная только с 32 стадии.
По мере развития взаимозависимость Wg, Dl, W и
Dlg становится более очевидной: возрастает доля и
сила значимых коэффициентов корреляции. Меж�
ду признаками третьей группы наблюдаются толь�
ко слабые и малочисленные взаимодействия. На�
чиная с 34 стадии развития только для пары Vis�eye
отмечена значимая корреляция. Для других пар
признаков если и есть корреляционные взаимо�
действия, то они крайне слабы. Таким образом,
большинство значений коэффициентов корреля�
ции Спирмена внутри выделенных групп не высо�
ки и их реальное количество значительно меньше
теоретически возможного. 

Более наполнены корреляционные графы, от�
ражающие взаимодействие признаков, относя�
щихся к разным группам (рис. 3). При этом увели�
чение числа межгрупповых корреляций происхо�
дит в критический период развития (на узловых
стадиях) и выражено, как правило, в появления
и/или усилении коррелятивных связей для при�
знаков, анализируемая стадия для которых являет�
ся узловой (Северцова, Северцов, 2011; 2012). Эта
картина наиболее наглядно отображена для
стадий 32 и 33, являющихся узловыми для призна�
ков Lo, Lx и W, и для 36й стадии – узловой для при�
знаков Lb, Dl и Wg. Интересно отметить, что число
корреляционных взаимодействий на других стади�
ях развития так же велико, но в их число входят в

Wx

Lx

Lo

Lb

Vis

Wg R W

H

Dlg

38 стадия

Рис. 1. Морфометрические признаки на примере 38 стадии развития остромордой лягушки (Rana arvalis).
Обозначения признаков см. в тексте. 
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основном многочисленные не сильные корреля�
ции. Обилие таких взаимодействий не позволяют
объединить группы выделенных признаков в са�
мостоятельные модули. Напротив, обилие меж�
групповых взаимодействий демонстрирует регуля�

торный характер развития личинок остромордой
лягушки. 

Иным возможным механизмом регуляции раз�
вития может быть коррелятивные взаимодей�
ствия, наблюдаемые не между абсолютными зна�
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Рис. 3. Межгрупповые корреляционные графы, построенные на основе значений коэффициентов корреляции Спирме�
на, рассчитанных для абсолютных значений признаков. Графы рассчитаны для каждой стадии. Значения коэффициен�
тов корреляции меньше 0.4 обозначены точковой линией; значения больше 0.6 – толстой сплошной линией; значения
коэффициентов корреляции больше 0.4, но меньше 0.6 – пунктирной линией.
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Рис. 2. Внутригрупповые корреляционные графы, построенные на основе значений коэффициентов корреляции Спир�
мена, рассчитанных для абсолютных значений признаков. Графы рассчитаны для каждой стадии. Значения коэффици�
ентов корреляции меньше 0.4 обозначены точковой линией; значения больше 0.6 – толстой сплошной линией; значения
коэффициентов корреляции больше 0.4, но меньше 0.6 – пунктирной линией.
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чениями признаков, а между их отношениями.
Этот показатель можно рассматривать как харак�
теристику согласованной пропорциональности
развития (Irmleretal., 2004). Как видно из рис. 4,
сильные корреляции наблюдаются именно на тех
стадиях, для которых выделены узловые стадии.
Для доузловых стадий, т.е. с 27 по 31 включительно
характерно немного слабых корреляционных вза�
имодействий, а на постузловых стадиях, 38 и 39й,
доля корреляций сильно возрастает, но большин�
ство из них не превышает значение 0.4. Собствен�
но на узловых стадиях с 32 по 37 наблюдается
устойчивая корреляция двух основных процессов:
общего роста тела (Lb/Lo) и размеров хвостовой
пластины (Wx/Lx). Однако, эта корреляция фак�
тически единственная, остальные же корреляции,
появляясь на одних стадиях, на последующих, ли�
бо становятся более слабыми, либо не значимыми.
Это коррелятивное обилие может быть отражени�
ем только общей зарегулированности процесса
развития, когда не только непосредственно все
процессы развития, но и их взаимодействия нахо�
дятся в постоянной согласованности друг с другом. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Развитие любого организма нельзя отрывать от
проспективного значения – формирования функ�
ционирующих структур. Структуры (подсистемы
организма) формируются и начинают функциони�
ровать к тому моменту, когда их функции необхо�
димы, как компоненты приспособленности орга�
низма. П.К. Анохин (1968) назвал этот принцип
системогенезом. Необходимость формирования
адаптивной организации к началу следующего эта�

па онтогенеза в полной мере относится к целост�
ному организму. У остромордой лягушки такими
этапами являются вылупление и переход к актив�
ному плаванию. Морфометрический анализ раз�
вития позволяет математическими методами вы�
явить взаимосвязь развивающихся структур и оце�
нить их роль в общем развитии организма. На этом
основании корреляций между признаками можно
рассматривать как проявление множественных
функциональных взаимодействий между развива�
ющимися структурами (Raff, 1994; Schwenk, 2001;
Schwenk, Wagner, 2003, 2004). Корреляции внутри
групп признаков, характеризующих ростовые про�
цессы или дифференциацию головных структур,
показывают, что взаимозависимость показателей
роста происходит до этапа начала функциониро�
вания органа. Хвостовая пластина начинает расти
и приобретать пропорции, обеспечивающие пла�
вание до расплытия головастиков по водоему, Раз�
меры и пропорции головы складываются позже,
на стадиях после вылупления, но их функциони�
рование начинается только с переходом к активно�
му кормлению. При этом связи между отделами
развивающейся личинки оказываются многочис�
ленными и разнообразными. Их становление мо�
жет рассматриваться, как регуляторный механизм
развития (Северцова, 2002). 

Один из возможных сценариев такой регуляции
развития основан на ситуации, когда, выступая в
роли внутренних сдерживателей, корреляции сни�
жают фенотипическую изменчивость, сужая сте�
пень свободы развития. В свою очередь, такое
сужение вариабельности развития той или иной
структуры будет сопровождаться высокой степе�
нью взаимодействия между элементами, которые в
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Рис. 4. Корреляционные графы для относительных значений признаков. Исключены все корреляции между компонен�
тами пропорций (не указаны корреляции между парами Lb/Lo и Lx/Lo и т.д.). Графы рассчитаны для каждой стадии. Зна�
чения коэффициентов корреляции меньше 0.4 обозначены точковой линией; значения больше 0.6 – толстой сплошной
линией; значения коэффициентов корреляции больше 0.4, но меньше 0.6 – пунктирной линией.
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дальнейшем разделяются на модули. Однако, как
показал Galis с коллегами (Galis, Metz, 2001; Galis,
Sinervo, 2002), выступая в роли модулей филотипи�
ческие стадии, по терминологии авторов, наибо�
лее уязвимы. Нарушение в одном из модулей будет
неизменно приводить к серьезным проблемам во
всем развитии: невозможности развития личинки
при утрате его структурной части. Такой путь раз�
вития рассматривается многими авторами как ма�
ловероятный и не эффективный (Roth, Wake, 1985;
Wake, 1989; Chipman, 2001; 2002; Richardson,
Oelschlager, 2002; Bininda�Emonds et al., 2003; Galis
et al., 2003), поскольку, как подтверждают и наши
данные, наблюдается много взаимодействий меж�
ду модулями.

Иной регуляторный механизм основан на раз�
ной степени согласования развивающихся струк�
тур, выражающегося в обилии слабых коррелятив�
ных связей или появлении небольшого числа
жестких корреляций. Этот вариант кажется более
реалистичным. Безусловно, развитие отдельных
структур зародыша, несущих разную функцио�
нальную нагрузку, очень важно. В то же время, ес�
ли бы их развитие проходило вне связи с другими
структурами оно было бы бессмысленным: орга�
низм терял бы способность реагировать как единое
целое. В крайнем варианте такой рассогласован�
ности процесса развития организма, как единого
целого, можно говорить о группе признаков, ха�
рактеризующих развитие каких�то отдельных
структур зародыша, что может приводить к воз�
никновению гетерохроний (Richardson, 1995).
Предполагается, что этот механизм возникает как
способ, снижающий вероятность нарушений раз�
вития путем компартментизации развивающегося
организма в модули (Raff 1994; 1996) и реализация
такого сценария развития, по�видимому, наблюда�
ется только в стресс�условиях, причем на эмбрио�
нальных стадиях, когда модули еще не взаимодей�
ствуют с окружающей средой (Северцова, Север�
цов, 2007). В нормальных условиях общий ход
развития характеризуется низкой модульностью
(Galis and Metz, 2001; Galis and Sinervo, 2002; Galis
et al., 2002), поскольку границы модулей размыты
из�за большого числа взаимодействий между ни�
ми. Возможно этот сценарий развития, вслед Ир�
мерли с коллегами (Irmlerу et al., 2004) можно оха�
рактеризовать термином “согласованная пропор�
циональность” или, более привычным для
русскоязычной литературы – “сбалансирован�
ность развития” (Шмальгаузен, 1969). В предло�
женной в свое время Уоддингтоном модели “эпи�
генетического ландшафта”, развитие отдельных
структур происходит в пределах так называемого
креода – канала развития (Уоддингтон, 1947;
Шишкин, 1984). Понятию креода соответствуют

“формообразовательный аппарат” (Филатов,
1939) и “морфогенетические корреляции”
(Шмальгаузен, 1938, цит. по 1982). В модели Уод�
дингтона и в обобщении Филатова не рассматри�
ваются межкреодные взаимодействия. Шмальгау�
зен стремится преодолеть этот недостаток, введя
понятие эргонтических корреляций – функцио�
нальных взаимодействий не вполне сформировав�
шихся, но уже функционирующих структур. Одна�
ко межкреодные взаимодействия начинаются
раньше, чем подсистемы организма, креоды или
модули, по терминологии зарубежных авторов, до�
стигают функционального состояния. Эти взаимо�
действия и выражаются слабыми и средними кор�
реляциями функционально не связанных подси�
стем развивающегося организма. Таким образом,
межкреодные взаимодействия обеспечивают це�
лостность всего организма. Они, как и внутрикре�
одные являются морфогенетическими корреляци�
ями, но более слабыми, чем корреляции внутри
креода. Ранее нами высказывалось предположе�
ние, что именно корреляционные связи будут вы�
ступать в роли “сдерживателя” изменчивости и
тем самым будут определять характер развития от�
дельных структур в пределах нормы реакции (Се�
верцова, 2007). Но эта упрощенная схема ясна и
понятна только на начальных этапах развития. По
мере развития, чем сложнее становится структура,
тем важнее сохранить ее целостность вопреки
дифференциации частей. Соответственно, перво�
степенную роль начинают играть межкреодные
взаимодействия, как раз и обеспечивающие об�
щую сбалансированность развития посредством
корреляционных взаимодействий между развива�
ющимися структурами. 
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Crucial Stages of Embryogenesis of Rana arvalis: 

Part 3. Modularity or Developmental Integrity
2
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Abstract—Static analysis of the morphometry of larvae of the postembryonic stages of development of Rana
arvalis made it possible to estimate the extent and nature of correlations between developing structures. Con�
sidering a correlation as a manifestation of multiple physiological interactions between developing structures,
we showed that the most likely scenario is the development of larval structures as a holistic process that is
accompanied by an increase in the proportion of minor correlative interactions with an increase in the total
number of structures. During the critical periods of development, an increase in the proportion of stronger
correlative interactions between the structures that form at this stage of development is observed.

Keywords: crucial stages of development, phylotypic stages, modularity, variability, correlation, Rana arvalis

2 This is the third in a series of three papers dealing with crucial stages in the embryonic development of this species. In Part 1, their
analysis is based on linear measurements of embryonic structures; in Part 2, on parameters of variation in developing head structures.
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