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Лаборатория занимается морфомеханикой – изучением самоорганизации механических сил, со-
здающих форму и структуру эмбриональных зачатков. За время существования лаборатории описа-
ны пульсирующие режимы механических напряжений у гидроидных полипов, выявлены и карти-
рованы механические натяжения в тканях зародышей амфибий, исследованы морфогенетические
перестройки, вызванные релаксацией и реориентацией натяжений. Показана роль механических
натяжений в поддержании упорядоченной архитектоники зародыша. Обнаружены механозависи-
мые гены. Описаны микродеформации эмбриональных тканей и связанные с ними градиенты на-
пряжений. Предложена модель гипервосстановления механических напряжений как возможной
движущей силы морфогенеза.
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Как видно из названия, наша лаборатория за-
нята изучением физических факторов эмбрио-
нального развития. При этом в последние годы
весь небольшой коллектив лаборатории (в насто-
ящее время – это 4 научных сотрудника, один ас-
пирант и один студент-магистрант) исследует, из
числа этих факторов, только роль механических
сил и напряжений в эмбриональных тканях. Если
наша группа не называется, например, лаборато-
рией морфомеханики или эмбриомеханики, то
только потому, что в недавнем прошлом (пример-
но от 1992 до 2005 года) мы исследовали еще и
сверхслабые оптические излучения развивающихся
зародышей. Это направление разрабатывалось в
тесном сотрудничестве с германским Международ-
ным институтом биофизики и было прекращено в
связи с фактической ликвидацией этого института.
Современное состояние данной проблемы отра-
жено в обзоре (Volodyaev and Beloussov, 2015) и в
этой заметке обсуждаться не будет.

Интерес к собственно морфомеханике возник
на нашей кафедре в конце 60-х–начале 70-х гг.
прошлого века в связи с исследованием морфогене-
за гидроидных полипов – организмов с удивитель-
ными способностями реально “лепить” весьма точ-
ные и изящные формы из пластичного материала
только что выделенного перисарка благодаря согла-
сованным усилиям нескольких десятков клеток,
расположенных на верхушках зачатков. Эта тема-
тика продолжается и поныне, она отражена в не-

скольких десятках работ (основные из них:
Beloussov et al., 1989; Лабас и др., 1992; Казакова
и др., 1997; Beloussov and Grabovsky, 2003; Ники-
шин и др., 2015). Вкратце главные их результаты
сводятся к следующему:

– растущие зачатки вегетативных поколений
гидрополипов Thecata “лепят” свои формы бла-
годаря периодическим (характерные периоды –
несколько минут) ростовым пульсациям (РП) с
весьма точными и видоспецифичными ампли-
тудно-временными паттернами.

– в основе РП лежат осмо-контрактильные
процессы – периодическая закачка/откачка воды
из клеточных вакуолей, регулируемая через меж-
клеточные контакты.

– наряду с РП существует и более медленная
морфогенетическая динамика, проявляющаяся в
неравномерных скоростях апикального продви-
жения экто- и энтодермы.

– как показало моделирование, такая двух-
уровневая динамика с выраженной периодиче-
ской компонентой способна создавать из весьма
простых начальных геометрий значительно более
сложные и биоморфные структуры.

Полученные на гидрополипах данные проде-
монстрировали, таким образом, широкие морфо-
генетические возможности механических в своей
основе факторов и побудили нас выяснить, не иг-
рает ли механика подобную роль и в других груп-
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пах животных – тем более что единственно из-
вестные в то время хемо-кинетические модели
(построенные на основе знаменитой модели
Тьюринга) не были ориентированы на описание
самого хода развития.

Впрочем, и “эмбриомеханика” находилась то-
гда в зачаточном состоянии: почти все гистологи
и эмбриологи рассматривали биологические тка-
ни как механически индифферентные неупругие
студни, в которых главным орудием морфогенеза
являются деления клеток. Для начала мы попыта-
лись узнать, так ли это, и нет ли в зародышах за-
кономерно “привязанных” к процессам развития
структур с выраженной упругостью. Для тестиро-
вания квазиупругих напряжений была выполнена
обширная серия строго локализованных сепаро-
вок на разных стадиях развития амфибий и со-
блюдены критерии, позволяющие отделить ис-
тинные предсуществующие упругие напряжения
от таковых, вызванных самими сепаровками. В
результате были построены карты линий и плос-
костей наибольших натяжений, которые сохра-
няли свою топологию в течение достаточно длин-
ных отрезков развития, резко меняясь в проме-
жутках между этими периодами (Beloussov et al.,
1975). При этом морфогенетические движения в
течение каждого периода можно было в хорошем
приближении рассматривать как результат релак-
сации этих натяжений.

Естественным продолжением стали опыты по
генерализованной релаксации натяжений или
изменению их направлений (Белоусов, 1988; Be-
loussov, 1980; Beloussov et al., 1988, 1990). Оказа-
лось, что релаксация, осуществленная на стадии
бластулы или ранней гаструлы, приводила к глу-
боким нарушениям “дальнего порядка” в распо-
ложении зачатков основных органов при том что
их микроструктура (ближний порядок) сохраня-
лась. Особенно показательными были опыты по
кратковременной релаксации небольшого участ-
ка дорсальной губы бластопора ранней гаструлы
шпорцевой лягушки: при этом нарушался даль-
ний порядок не только релаксированного участ-
ка, но и зародыша в целом – вплоть до воспроизве-
дения фенотипов других систематических групп
(Kornikova et al., 2009). Это говорит о том, что дор-
сальная губа бластопора является организатором
не только как источник растворимых морфоге-
нов, но и как узел натяжений, влияющих на архи-
тектуру всего зародыша. Исследования в этой об-
ласти продолжаются (см. статьи Бредова с соавто-
рами и Василегиной с соавторами в этом номере).

Изменяя направление доминирующих натя-
жений, оказалось возможным реориентировать
вдоль направления навязанного натяжения один
из основных процессов морфогенеза – конвер-
гентную интеркаляцию клеток и, соответствен-

но, ориентацию зачатка хорды (Трошина и Бело-
усов, 2009; Мансуров и Белоусов, 2011).

Приблизительно начиная с последней декады
прошлого века морфомеханика стала быстро
трансформироваться из занятия для отдельных
чудаков в респектабельную область знаний на
стыке молекулярной и клеточной биологии. Бы-
ло получено множество данных, выявивших ре-
цепторы, сигнальные пути и внутриклеточные
мишени механических сигналов. Особый интерес
вызвало обнаружение механозависимых генов,
необходимых для формирования эмбриональных
зачатков. Наибольших результатов здесь доби-
лась группа Фаржа (Farge, 2003; Brunet et al.,
2013), но и мы смогли кое-что сюда добавить: из-
гибая двойной эксплантат материала супрабла-
стопоральной области ранней гаструлы шпорце-
вой лягушки, то есть растягивая один клеточный
слой и сжимая другой, мы получили экспрессию
нейральных генов на сжатой стороне, генов мы-
шечного актина – на растянутой. При этом в не-
деформированных (шаровидных) эксплантатах
области экспрессии располагались хаотично
(Kornikova et al., 2013). Исследование механозави-
симости генов, контролирующих развитие осе-
вых органов зародышей амфибий, в настоящее
время продолжается (статья Василегиной с соавт.
в этом томе).

Недавно в сотрудничестве с Геттингенским
университетом С.В. Кремнев начал работу по те-
стированию механических напряжений в кури-
ных зародышах методом вживления в клеточные
контакты биосенсоров и последующим FRET-
анализом.

Хотя современная молекулярная и клеточная
биология и создала целый ряд тонких методик,
весьма полезных для морфомеханики, она не пред-
ложила ответа на главный для биологии развития
вопрос – почему вообще происходит закономерная
смена форм и структур в процессе индивидуального
развития. Сегодня очевидно, что этот вопрос, впер-
вые четко поставленный А.Г. Гурвичем (цит. по
Гурвич, 1991) и переформулированный Гудвином
(Goodwin, 1994) как задача формулировки по-
рождающих законов развития, должен решаться в
рамках теории самоорганизации. Спрашивается:
можно ли понять самоорганизацию биологиче-
ских структур в терминах механики?

Впервые такую возможность продемонстри-
ровал Харрис с соавт. в изящных экспериментах
по культивированию фибробластов на упругой
подложке, способной растягиваться под действи-
ем сил, создаваемых отдельными клетками (Har-
ris et al., 1984). Оказалось, что близкодействую-
щая активация–дальнодействующая ингибиция
возможны и на чисто механической основе, при-
чем роль первой играет увеличение контактных
зон (анизотропное сжатие) соседних клеток, а вто-
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рой – растяжение всей клеточной популяции вме-
сте с субстратом в результате локального сжатия.

Поскольку к этому времени мы уже знали, что
тело зародыша – отнюдь не аморфный студень, а
механически напряженная система – естествен-
но было исследовать, могут ли зародыши самоор-
ганизоваться на механической основе. Еще не
зная работ американской группы, присоединив-
шийся к нам физик-теоретик Б.Н. Белинцев (без-
временно скончавшийся в возрасте 36 лет) разрабо-
тал модель самоорганизации одной из универсаль-
ных клеточных структур – доменов поляризованных
клеток – как результата активного ответа эмбрио-
нальной ткани на упругие натяжения. Главным и
совершенно оригинальным элементом этой мо-
дели явилась формализация непрерывных взаи-
модействий локальных элементов с целостным
полем натяжений. Это позволило впервые без до-
полнительных допущений воспроизвести клас-
сический феномен так называемых Дришевских
регуляций (масштабную инвариантность форм)
(Belintzev et al., 1987; Белинцев, 1991).

Однако модель Белинцева, при всех ее досто-
инствах, воспроизводила лишь один, хотя и важ-
ный, отрезок морфогенеза. Как и почему он идет
дальше после формирования клеточных доме-
нов? Может ли и здесь помочь морфомеханика?
Возможное решение возникло при обсуждении
вопроса с д-ром Миттенталь (Mittenthal) из Ил-
линойского университета, США. Возникла идея,
что поступательный ход морфогенеза может быть
основан на том, что механические напряжения
“проскакивают” очередную релаксацию как
разогнанные качели (но с затратой энергии), и та-
кие перехлесты повторяются неоднократно. Уже
позже мы узнали, что совершенно аналогичную
гипотезу (которую мы назвали сверх- или гипер-
восстановлением) высказал выдающийся физио-
лог И.А. Аршавский (1982). В рамках модели ги-
первосстановления уравнение Белинцева может
быть рассмотрено как описание реакции на меха-
ническую релаксацию. Другая, противоположная
ей реакция – это ответ на растяжение ткани. Ока-
залось, что он состоит в генерации внутреннего
давления, которое уже активно растягивает ткань
в том же направлении, что и начальный внешний
фактор. Таким образом, морфогенез может быть
представлен как цепь активных ответов эмбрио-
нального материала на внешние (пассивные) ме-
ханические деформации. Дальнейшая работа на-
шей группы была в значительной мере посвящена
экспериментальному воспроизведению ожидае-
мых связей между искусственными деформация-
ми и активными ответами на них (Kremnyov et al.,
2012; Mansurov et al., 2012). Проводилось также
моделирование различных морфогенезов исходя
из гипотезы гипервосстановления (Beloussov,
2008, 2012, 2013, 2015; Beloussov and Grabovsky,
2005, 2007; Beloussov et al., 2006). Возможное при-

кладное значение этих исследований для регене-
ративной медицины обсуждается в недавнем об-
зоре (Beloussov et al., 2015).

Остановимся лишь на одном аспекте этих ра-
бот, начатому в последние годы – исследованию
микродеформаций и микронапряжений в эмбри-
ональных тканях (Трошина и др., 2011; Евстифее-
ва и Белоусов, 2016). В них описываются неиз-
вестные ранее относительные сдвиги эпители-
альных клеток, которые по своим линейным
масштабам не превышают десятков микрон, а по
характерным временам. Эти сдвиги создают флук-
туирующие мелкомасштабные механические на-
пряжения, которые, как оказалось, образуют за-
кономерно направленные стадио-специфичные
градиенты. В ходе морфогенеза эпителиальные
клетки мигрируют вверх по этим градиентам.

Современный обзор результатов, полученных
лабораторией в контексте данных мировой нау-
ки, дан в монографии (Beloussov, 2015). В моно-
графии имеется также раздел по морфомеханике
растений, написанный сотрудником СПГУ
А. Липчинским.
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The laboratory is engaged in morphomechanics—the study of self-organization of mechanical forces that cre-
ate the shape and structure of the embryonic primordia. As part of its work, the laboratory described pulsating
modes of mechanical stresses in hydroids, identified and mapped mechanical stresses in the tissues of am-
phibian embryos, and studied morphogenetic reorganization caused by the relaxation and reorientation of
tensions. The role of mechanical stresses in maintaining the orderly architectonics of the embryo is shown.
Mechano-dependent genes are detected. Microstrains of embryonic tissues and stress gradients associated
with them are described. A model of hyper-recovery of mechanical stresses as a possible driving force of mor-
phogenesis is proposed.
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