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1 Представление о действии естественного отбо�
ра исключительно на поздние этапы эмбриогенеза
основано еще на работах Геккеля о консервативно�
сти раннего развития и онтогенетически более
позднем формированием специфических для каж�
дого таксона черт (Richardson, 1999). Аналогичный
подход используют и некоторые молекулярно�ге�
нетические исследователи (Slack et al., 1993). Тем
не менее, нельзя не учитывать, что ранние стадии
развития, включая деление и гаструляцию, могут
сильно различаться даже среди родственных видов
(Wray, 1995; Chipman, 2002). При этом наблюдаю�
щееся ранее морфологические различия по мере
развития “сходятся”, формируя так называемую
филотипическую стадию, которая может совпа�
дать с геккелевскими консервативными стадиями
(Hall, 1997; Richardson, 1998). Понятие “филоти�
пическая стадия” в современном виде определяет
стадии с бо/льшим числом консервативных морфо�
логических признаков, по сравнению с количе�
ством специализированных признаков (Hall,
1997).

Одним из методов, позволяющим выделить та�
кие периоды в раннем развитии может быть ис�
пользование тератогенов (Shenefelt, 1972). При их
воздействии происходит закономерное кратковре�
менное повышение чувствительности зародышей

1 Предлагаемая статья является второй частью серии статей.
Часть 1  посвящена  изучению  критических  периодов  в
эмбриогенезе  остромордой  лягушки  на  основе  анализа
общих  размеров  зародыша,  а  часть  3  –  на  основе
пропорциональных  характеристик. 

на раздражение даже ничтожной силы и, как след�
ствие, включение цепей морфогенетических реак�
ций и/или нарушение темпов развития отдельных
закладок органов у эмбрионов (Stockard, 1921;
Goldschmidt, 1938). Так формируется пластичность
развития, при генетической ассимиляции которой
возможны эволюционные преобразования разви�
тия (Waddington, 1953, 1956). Такой подход сближа�
ет представления классических работ Светлова о
“критических периодах развития”, как о периодах
детерминации (Светлов 1960, 1978) с современной
теорией “филотипических стадий развития” и
данных генетики развития (Richardson, 1999), в
частности данных по паттерну экспрессии гоме�
обоксных генов (Slack et al., 1993). 

Еще в 1956 году Уоддингтон писал: “Есть про�
межуточные периоды развития, когда эмбрионы
наиболее сходны; возможно, потому, что в это вре�
мя быстро закладываются основные структуры эм�
брионов и для эволюции очень трудно что�то из�
менить в этот период без ввергания всего развития
в полный беспорядок” (Waddinton, 1956, с. 9). С
точки зрения исследования эволюционных преоб�
разований онтогенеза важно выявить такие стадии
и не только на ранних этапах эмбриогенеза, но и на
ранних этапах органогенеза. Классическим мето�
дом выявления критических периодов в развитии
является оценка возрастания смертности и/или
доли аномалий развития. На это указывалось и в
работах Светлова и его последователей, работав�
ших в основном с эмбрионами рыб (Трифонова,
1954). Этот же подход применяется и в современ�
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ных работах, подтверждающих представление о
некоторых стадиях развития, в частности стадии
вылупления и предметаморфозных стадиях, как
критических в развитии амфибий (Журавлева,
2009; Greulich, Pflugmacher, 2003; Mortensen et al.,
2006; Gross et al., 2009). 

Однако мы применили иной подход, основыва�
ясь на анализе изменчивости формирующихся
структур, используя оценку вариабельности нор�
мального развития зародышей. Впервые этот ме�
тод был предложен Дорфманом и Черданцевым, в
чьих работах было введено представление об “уз�
ловых стадиях развития”, соответствующих “кри�
тическим периодам” (с. 167, Дорфман, Черданцев,
1977). 

В нашей предыдущей статье, используя этот ме�
тод, мы показали, что развитие остромордой ля�
гушки характеризуется несколькими периодами
сужения пределов вариабельности анализируемых
признаков (Северцова, Северцов, 2010). Эти пери�
оды соответствовали общеизвестным критиче�
ским (узловым) периодам в эмбриогенезе: стадиям
поздней гаструлы, стадии вылупления и, возмож�
но, стадии почки задней конечности. Однако мы
анализировали только признаки, характеризую�
щие размеры тела и изменения, тесно связанные с
процессами роста. В предлагаемой работе нам хо�
телось проанализировать динамику вариабельно�
сти признаков, характеризующих не столько рост,
сколько дифференциацию структур переднего от�
дела тела головастика. Этот интерес, прежде всего,
связан с тем, что как показывают наблюдения ано�
мальные и погибшие головастики во время крити�
ческих периодов развития (например, вылупле�
ния) не имели ярко выраженных аномалий этих
структур. Наиболее часто отмечались искривления
позвоночника (Северцова, Северцов, 2010). 

Задачей данного исследования было выявление
критических периодов в формировании головных
структур головастиков на отрезке онтогенеза со
стадии хвостовой почки до стадии почки задней
конечности. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование проводилось на эмбрионах ост�
ромордой лягушки Rana arvalis Nills., собранных
на нулевой стадии развития из водоемов двух рай�
онов города Москвы и подмосковного водоема. В
районе Южное Бутово из водоема, расположенно�
го на окраине Битцевского парка, примерно в по�
лукилометре от внешнего кольца МКАД, были
взяты пробы от 6 кладок. Водоем представляет со�
бой глубокую яму, заполняемую талой водой и со�
держащую большое количество бытового и про�
мышленного мусора (полиэтиленовые пакеты, ав�
томобильные покрышки и т.п.). Второй водоем
располагался в районе Востряково, в 200 метрах от

внутреннего кольца МКАД, рядом с бензозаправ�
кой. Этот постоянный водоем пополняется как за
счет талой воды, так и за счет воды, поступающей
из соседних, более крупных прудов. Из него были
собраны пробы от 6 кладок. Третий водоем, из ко�
торого осуществлялся сбор проб икры остромор�
дой лягушки от пяти кладок, расположен в 50 км к
западу от Москвы, на территории Звенигородской
биологической станции МГУ, рядом с деревней
Луцино. Этот водоем представляет собой зараста�
ющее 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. Каждые 3–4 часа по 10–15 зароды�
шей развивающихся в кристаллизаторах фотогра�
фировали при помощи фотокамеры, установлен�
ной на бинокуляре фирмы Zeisse. На стадиях от
33–34 до 39 головастиков фиксировали каждые 3–
4 часа по 10–15 штук. По достижении 39�й стадии
эксперимент прекращали, и фотографировали
фиксированных зародышей. 

На основе полученных фотографий, с помо�
щью программы Axio Vision (Zeisse) проводились
промеры зародышей по следующим признакам
(рис. 1): длина морды (Dl) – от основания жабр до
наиболее выступающей части морды; высота мор�
ды (Vis) – от края ротовой присоски до точки наи�
более выступающей части морды; ширина головы
(Wg) – расстояние, измеренное по линии жабер�
ных щелей у головастика, лежащего на спине; дли�
на головы (Dlg) – расстояние, измеренное у голо�
вастика, лежащего на спине от линии жаберных
щелей до наиболее выступающей точки морды;
ширина ротовой присоски (W) – расстояние меж�
ду валиками ротовой присоски; высота ротовой
присоски (H) в сагиттальном направлении; шири�
на ротового отверстия (R) – расстояние между
уголками ротового отверстия; расстояние между
зрачками глаз (eye). Помимо вышеперечисленных
признаков нами использовались признаки, по�
дробный анализ которых проводился в статье, по�
священной критическим периодам ростовых про�
цессов зародышей остромордой лягушки (Север�
цова, Северцов, 2010). Эти признаки отмечены на
рис. 1 серым цветом: общая длинна зародыша (Lo);
длина тела зародыша (Lb); длина хвостовой пла�
стины (Lx) и ширина хвостовой пластины (Wx). 

Полученные данные обрабатывали при помо�
щи программ Excel и STATISTICA 6.0. Рассчиты�
вался коэффициент вариации для каждой стадии
каждой кладки. На основе однофакторного дис�
персионного анализа вычислялся коэффициент
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внутриклассовой корреляции по Фишеру (η2 (%)),
с помощью которого определялась доля (в %)
внутрикладочной и межкладочной изменчивости.
Так же рассчитывались общие коэффициенты ва�
риации (Сvобщ), рассматриваемые нами как обоб�
щенная характеристика вариабельности развития
зародыша в целом, и коэффициенты детермина�
ции (R2), выступающие как показатели согласо�
ванности развития формирующихся структур за�
родыша. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В этой статье проанализированы признаки, ха�
рактеризующие развитие размеров тела головасти�
ка, его ротового аппарата и месторасположения
глаз. Поскольку морфометрия этих структур про�
водилась на довольно поздних стадиях, то мы, для
обеспечения репрезентативности выборок, объ�
единили данные для трех анализированных попу�
ляций из районов Бутово, Востряково и Луцино. 

Как показывает анализ динамики изменения
значений коэффициентов вариации (Cv) для неко�
торых признаков можно выделить стадии, которые
можно рассматривать в качестве узловых стадий
(рис. 2). На стадии 36 мы наблюдаем сужение меж�
кладочной изменчивости значений Cv для призна�
ка длина морды. При этом значения Cv меняются

от 5 до 9 и в большинстве пар межкладочных срав�
нений различия оказываются не значимыми. Кро�
ме того, для данного признака, значение коэффи�
циента внутриклассовой корреляции близок к 50%
(рис. 4). На следующей стадии, стадии 37, значе�
ние η2 (%) уменьшается до 18%, что позволяет
предположить, что на этой стадии очень важным
оказывается определенный размер структуры, что
подтверждается и сравнением между кладками
средних значений “длины морды” головастиков.
Изменчивость признака “высота морды” (Vis) на�
ходится примерно на том же уровне, что и для при�
знака Dl: даже к стадиям 35–36 мы наблюдаем ана�
логичное сужение пределов вариабельности раз�
вития (рис. 2). Однако с уверенностью выделить
эту стадию в качестве узловой мы не можем, по�
скольку различия между Cv на 36�й стадии оказы�
ваются в большинстве случаев значимыми, а дан�
ных для анализа 35�й стадии недостаточно. Отсут�
ствие узловых стадий на исследуемом отрезке
развития подтверждает и анализ внутриклассового
коэффициента корреляции: его значения меняют�
ся от 93% на 34�й стадии развития до 21% на
36�й стадии (рис. 4). По признаку “ширина голо�
вы” (Wg) мы наблюдаем сужение пределов измен�
чивости к 36–37 стадиям развития, причем проис�
ходит это во всех кладках, кроме одной, относя�
щейся к группе кладок из района Востряково
(рис. 2). На 36 стадии эта кладка погибла. Значе�

Lo

Wx

Lb

Lx

Dl

Vis

W

H

Dlg

RWg

38 стадия

Рис. 1. Морфометрические признаки на примере 38 стадии развития остромордой лягушки (Rana arvalis). Обозначения
признаков см. в тексте. 

3*



196

ОНТОГЕНЕЗ  том 43  № 3  2012

 СЕВЕРЦОВА, СЕВЕРЦОВ

16

14

12

10

8

6

4

2

40383634302826 32

16

14

12

10

8

6

4

2

40383634302826 32

14

12

10

8

6

4

2

393837353433 36
12

10

8

6

4

2

393837353433 36

Dl

Vis

Wg

Dlg

Рис. 2. Динамика значений коэффициентов вариации (Cv) признаков длина морды (Dl), высота морды (Vis), ширина го�
ловы (Wg), длина головы (Dlg). По оси Х – номера стадий, по оси Y – значения Cv. 
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ния коэффициентов внутриклассовой корреляции
принимают значения, близкие к 50% на 36 и
37 стадиях (рис. 4). Более ранний этап развития
можно рассматривать в качестве узлового для при�
знака “длина головы” (Dlg). Значения Cv для ис�
следованных кладок оказываются близкими на
34�й стадии развития (рис. 2) и на этой же стадии
значение коэффициента η2 (%) оказывается близ�
ким к 50% (рис. 4). Еще один признак, имеющий
сужение пределов вариабельности на конкретной
стадии развития, является признак “ширина рото�
вой присоски” (W). На 33 стадии развития мы на�
блюдаем близкие значения Cv для разных кладок
(рис. 3) и значения коэффициента внутриклассо�
вой корреляции около 50% (рис. 4). Остальные же
признаки, включенные в анализ: “высота ротовой
присоски” (Н), “ширина ротового отверстия” (R)
и “расстояние между глаз” (eye), – не имеют узло�
вых стадий на анализируемом отрезке развития
остромордой лягушки. Межкладочные различия в
вариабельности признака “высота ротовой при�
соски” оказываются существенными – это вообще
один из наиболее изменчивых признаков, среди
включенных в анализ (рис. 3). Тем не менее, на
стадии 37 мы наблюдаем значение коэффициен�
та η2 (%) равное 50%, хотя различия в значениях
Cv оказываются значимыми (рис. 4). Они умень�
шаются к 39�й стадии, к которой значения коэф�
фициента внутриклассовой корреляции приоб�
ретают значения около 21%. Близкую картину
мы наблюдаем при анализе признака “ширина
ротового отверстия” – высокая изменчивость
признака снижается к 39�й стадии (рис. 3), а зна�
чения коэффициента η2 (%) становится равным
33% (рис. 4). Однако при анализе этого призна�
ка, прежде всего, следует учесть недостаточное
количество данных, особенно для головастиков
из района Бутово. Анализ признака “расстояние
между глаз” так же затруднен из�за небольшого
отрезка развития, включенного  в исследование.
На этом отрезке, т.е. с 36�й по 39�ю стадии,
включительно, выделение узловой стадии досто�
верно не возможно. Можно только предполо�
жить, что, как и для предыдущего признака, на
эту роль может претендовать 39�я стадия. 

Таким образом, из восьми признаков, анализи�
руемых со стадии расплытия (33–34 стадии) до
стадии почки задней конечности (39 стадия), толь�
ко у половины можно выделить так называемые
узловые стадии. Эти стадии характеризуются суже�
нием пределов варьирования признака, что отра�
жается в уменьшении различий в значениях Cv при
межкладочном сравнении. Кроме того, на таких
стадиях развития, наблюдаются значения коэф�
фициентов внутриклассовой корреляции близ�
кое к 50%. На основании этих критериев нами
были выделены следующие узловые стадии: для
признаков “длина морды” (Dl) и “ширина голо�
вы” (Wg) – 36�я стадия; для признака “длина го�

ловы” (Dlg) – 34 стадия, а для признака “ширина
ротовой присоски” (W) – 33 стадия развития. Для
остальных признаков, Vis, H, R и eye, – выделение
узловых стадий на исследуемом отрезке развития,
затруднительно. При их анализе следует учиты�
вать, что рассматриваемый в данной работе период
развития головастиков оказался непродолжитель�
ным: фактически от момента закладки анализиру�
емых структур до стадии почки задней конечности.
Для этих признаков анализируемый отрезок раз�
вития составляет от 7 стадий (Vis) до 4�х стадий
(eye). Возможно, узловые стадии будут наблюдать�
ся на более поздних этапах развития. 

Наши предыдущие исследования были посвя�
щены изучению узловых стадий для признаков, ха�
рактеризующих общий размер развивающегося
головастика (Северцова, Северцов, 2010). В част�
ности для признака “общая длина тела” (Lo) была
выделена 32–33 стадии, для признака “длина туло�
вища” (Lb) – 36 стадия; для признака “длина хво�
стовой пластины” (Lx) – и 32–33 стадии, и 36 ста�
дия, а для признака “ширина хвостовой пластины”
(Wx) – 34 стадия развития. Эта группа признаков
рассматривается нами как характеристика росто�
вых процессов онтогенеза. Признаки же включен�
ные в анализ данной статьи являются показателя�
ми не только роста, но и дифференциации, отра�
жением формирования и развития структур
зародыша. 

На основании такого подхода, все 12 призна�
ков, изучаемые с 27 (а для ряда признаков с 33 и да�
же с 36�й стадий) по 39 стадии развития были раз�
делены на две группы. К первой мы отнесли при�
знаки: Lo, Lb, Lx и Wx, а ко второй: Dl, Vis, Dlg, Wg,
W, H, R и eye. Как видно из рисунка 5А, между эти�
ми группами признаков наблюдаются различия.
Признаки первой группы, характеризующие ро�
стовые процессы демонстрируют несущественное,
по мере развития, снижение общей вариабельно�
сти при значительном увеличении коррелирован�
ности. При этом коррелированность ростовых
процессов резко возрастает с 29 по 32 стадии и с 34
по 36�ю, т.е. как раз на предузловых и узловых ста�
диях. Вторая группа признаков, напротив, харак�
теризуется существенным возрастанием вариа�
бельности по мере развития при низкой коррели�
рованности. Особенно существенно изменчивость
увеличивается с 37 по 38�ю стадии. Возможно,
причиной такого соотношения вариабельности и
согласованности развития является неоднород�
ность признаков второй группы по своему значе�
нию. Как показано выше среди признаков этой
группы присутствуют признаки, для которых была
выделена узловая стадия в развитии на изучаемом
отрезке онтогенеза. Имеются так же признаки, для
которых не была обнаружена узловая стадия. Раз�
деление признаков второй группы по этому крите�
рию позволило продемонстрировать, что именно
признаки, не имеющие узловых стадий (Vis, H, R и
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Рис. 3. Динамика значений коэффициентов вариации (Cv) признаков ширина ротовой присоски (W), высота ротовой
присоски (Н), ширина ротового отверстия (R), расстояние между глазами (eye). По оси Х – номера стадий, по оси Y –
значения Cv. 
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eye) характеризуются увеличением вариабельно�
сти развития при низкой ее согласованности
(рис. 5Б). У признаков, для которых была выделе�
на узловая стадия, при невысоком возрастании ва�
риабельности, все�таки наблюдается и увеличение
согласованности развития. 

Таким образом, на основании анализа динами�
ки изменчивости развития 12 признаков зароды�

шей остромордой лягушки можно выделить так
называемые узловые стадии развития. Эти стадии
характеризуются временным сокращением вариа�
бельности формирующихся структур и увеличени�
ем согласованности развития, что может быть ин�
терпретировано, как механизм сдерживания из�
менчивости развития. Поскольку такую картину
мы наблюдаем для всех признаков, для которых

Рис. 4. Постадийная динамика значений коэффициента внутриклассовой корреляции по Фишеру (η2 (%)). По оси Х –
номера стадий.
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мы можем выделить узловые стадии, то этот меха�
низм, по�видимому, является универсальным для
ростовых и дифференциальных процессов. Анало�
гичное увеличение морфологических корреляций
было показано для Danio rerio, на стадиях, которые
авторы интерпретировали как филотипические
стадии развития (Schmidt, Starck, 2010).

Исследуемый период онтогенеза является на�
сыщенным по эмбриологическим событиям. На
стадии вылупление личинок из оболочек выделе�
ны узловые стадии для признаков, характеризую�
щих общую длину зародыша, длину его хвостовой
пластины и ширину ротовой присоски, с помо�
щью которой личинки крепятся к галлертам. Со
стадии расплытия становятся важными призна�
ки, характеризующие ширину хвостовой пласти�

ны и размерные характеристики головы. Факти�
чески, критический период для одних структур
сменяется критическим периодом для других
структур. Следовательно, становится понятным,
почему для ряда признаков нами не были выде�
лены узловые стадии. 

Работа поддержана Российским фондом фун�
даментальных исследований (проект № 08�04�
00664) и Российской государственной программой
“Ведущие школы” (проект № НШ�4813.2010.4).
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Crucial Stages of Embryogenesis of Rana arvalis: 
Part 2. Development of Head Structures

       E. A. Severtsova and A. S. Severtsov
      Biological Faculty, Moscow State University, Moscow, 119899 Russia

e�mail: Severtsova@mail.ru

Abstract—Analysis of the dynamics of variation in developing head structures of moor frog (R. arvalis) tad�
poles has made it possible to reveal periods in which the limits of variation in relevant traits are narrowed. In
the course of individual development, these so�called crucial periods for certain traits are followed by such
periods for other traits. However, crucial stages for some head structures have not been revealed, which can
be explained by a relatively short period of development considered in the study. Analysis of individual varia�
tion at later stages may provide the possibility to identify crucial periods for these structures.

Keywords: crucial period of development, variation, Rana arvalis.
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