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ИСТОРИЯ 
БИОЛОГИИ РАЗВИТИЯ

ВВЕДЕНИЕ
60-е – 80-е годы ХХ  столетия очень интересны

с точки зрения истории науки, так как именно в это 
время происходило становление современной био-
логии развития. В СССР для биологии этого перио-
да характерно значительное отставание в  генетиче-
ских и  молекулярно-биологических исследованиях, 
что является следствием лысенковского разгрома, 
технического отставания лабораторий и  частичной 
изоляции советских биологов от западных коллег. 
С другой стороны, в этот период шла очень активная 
теоретическая работа. В  СССР были опубликованы 
многочисленные статьи и  монографии, в  которых 
предлагались различные эволюционные гипотезы, 
в том числе касающиеся эволюции процессов разви-
тия. В биологии развития особое внимание уделялось 
таким проблемам, как механизмы регенерации, соот-
ношение индивидуальной клетки и  организма, це-
лостность развивающегося организма, взаимосвязь 
процессов развития, а также эволюция эмбриогенеза. 

В этот период в СССР появились новые научные цен-
тры, работавшие в области изучения механизмов раз-
вития животных. Среди них Институт морфологии 
человека АМН СССР, Институт общей генетики АН 
СССР, кафедра эмбриологии МГУ имени М. В. Ло-
моносова, Институт эволюционной морфологии 
и экологии животных АН СССР и Институт биоло-
гии развития АН СССР.

В  1960–1980-е гг. крупнейшим центром по из-
учению актуальных вопросов биологии развития, 
сравнительной и  экспериментальной эмбриологии 
была кафедра эмбриологии Ленинградского государ-
ственного университета. Эти исследования касались 
важнейших проблем биологии развития – диффе-
ренцировки половых и соматических клеток, относи-
тельной роли ядра и цитоплазмы в развитии, беспо-
лого размножения, эволюции онтогенеза. Большие 
усилия были направлены на изучение регенерации. 
Данные проблемы разрабатывались в  основном на 
беспозвоночных животных. Лидирующую роль в этих 
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исследованиях играла профессор Галина Павловна 
Короткова, которой 20  ноября 2024 г. исполнилось 
бы 100 лет.

Имя Галины Павловны Коротковой связывают, 
в первую очередь, с работами в области регенератив-
ной биологии животных. Однако значение научного 
наследства Г. П. Коротковой выходит далеко за пре-
делы этой области биологии. В отличие от узкомор-
фологического или узкофизиолоrического подходов 
многих эмбриологов того периода, она исходила из 
глубокого понимания единства и  взаимообуслов-
ленности всех форм морфогенезов в  онтогенезе, 
гармонического сочетания исторического и  физио-
логического подходов, а  также экспериментального 
и  сравнительно-описательного методов, применяя 
их в  эволюционном аспекте. Г. П. Короткова, рабо-
тая над целым рядом важнейших общебиологических 
проблем, критически их пересмотрела, высказав по 
многим из них свою оригинальную точку зрения. 
В  настоящей статье мы рассмотрим основные про-
блемы биологии развития и общей биологии, в реше-
ние которых Г. П. Короткова внесла существенный 
вклад.

Однако начнем с краткой биографии.

БИОГРАФИЯ Г.П. КОРОТКОВОЙ
Галина Павловна родилась в 1924 г. в селе Орехо-

во Галичского района Костромской области в семье 
госслужащих. Юность Галины Павловны совпала 
с  тяжелыми военными годами. В  последнем пред-
блокадном поезде она с  матерью и  сестрой уехала 
из Ленинграда. В  эвакуированном Государственном 
оптическом институте в г. Йошкар-Ола она работала 
техником-вычислителем. В  1944 г. Г. П. Короткова 
поступила в  Ленинградский государственный уни-
верситет, который в это время находился в эвакуации 
в Саратове (рис. 1).

Вся трудовая жизнь Г. П. Коротковой была связа-
на с Ленинградским университетом. Будучи студент-
кой кафедры генетики и  экспериментальной зооло-
гии, она работала лаборантом проф. И. И. Соколова 
в лаборатории эмбриологии позвоночных. Под руко-
водством крупного эмбриолога проф. П. Г. Светло-
ва, Г. П. Короткова выполнила и опубликовала свои 
первые исследования, касающиеся чувствительно-
сти разных этапах онтогенеза примитивного много-
щетинкового червя Dinophilus taeniatus к  различным 
повреждающим воздействиям (Короткова, Шиф-
фер, 1950 а, б 1). Затем студенческой научной работой 
Г. П. Коротковой руководил проф. Л. Н. Жинкин.

Окончание обучения Г. П. Коротковой в  ЛГУ со-
впало с  печально известной лысенковской сессией 
ВАСХНИЛ 1948 г. Учебные программы перекраива-
лись, некоторые дисциплины изымались из учебного 
процесса, многие преподаватели изгонялись из уни-
верситета. Закончив биолого-почвенный факультет 

1	  Ссылки на работы Г. П. Коротковой см. в cписке ее публикаций в конце статьи.

в 1949 г. по специальности эмбриология, Г. П. Корот-
кова была оставлена в  аспирантуре при вновь орга-
низованной в этом же году проф. Б. П. Токиным ка-
федре эмбриологии (рис. 2). В 1952 г. Г. П. Короткова 
успешно защитила кандидатскую диссертацию, по-
священную изучению иммунологического и формо-
образовательного значения яйцевых оболочек в ходе 
развития зародыша птиц в  рамках развивавшейся 
в те времена на кафедре концепции эмбрионального 
иммунитета (Токин, 1955). Г. П. Короткова довольно 
интенсивно разрабатывала эту тему, свидетельством 
чего являются 17 опубликованных работ.

С  1953 по 1956 г. Г. П. Короткова работала асси-
стентом, а с 1956 по 1970 г. – доцентом кафедры эм-
бриологии ЛГУ (рис.  3). Вначале она читала курс 
лекций «Сравнительная эмбриология позвоночных», 
а затем оригинальный спецкурс «Восстановительные 
морфогенезы», который помнят многие поколения 
студентов-эмбриологов. Докторская диссертация 
Г. П. Коротковой (1969) была посвящена вопросам 
регенерации и  соматического эмбриогенеза у  губок 
(тип Porifera). В  1970 г. Г. П. Короткова возглавила 
лабораторию регенерации и  соматического эмбрио-
генеза (ныне лаборатория онтогенеза), организован-

Рис. 1. Г. П. Короткова. Фотография 1944 г. Саратов.
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ную на базе Биологического института ЛГУ (рис. 4) 
(Гонобоблева, 2024).

Научные исследования Г. П. Короткова сочетала 
с  большой педагогической и  организационной де-
ятельностью. Она руководила курсовыми, диплом-
ными, аспирантскими работами. За годы работы 
Г. П. Коротковой была создана своя научная школа 
с продуктивно работающими учениками – и в Ленин-
градском университете, и в других научно-исследова-
тельских институтах. Под ее руководством выполне-
но и защищено около 10 кандидатских диссертаций.

Г. П. Короткова являлась одним из инициаторов 
и  организаторов всесоюзных совещаний эмбриоло-
гов, совещаний по проблеме эволюции онтогенеза. 
При ее активном участии при биолого-почвенном 
факультете ЛГУ был создан межвузовский «Научный 
центр структурно-химического анализа», органи-
зован филиал кафедры на Белом море, секция био-
логии развития Ленинградского общества естество-
испытателей, проводились олимпиады студентов. 
В  1968–1969 гг. Г. П. Короткова исполняла нелегкие 
обязанности депутата Совета народных депутатов 
Василеостровского района Ленинграда.

В  1984 г. после смерти проф. Б. П. Токина, 
Г. П. Короткова возглавляет кафедру эмбриологии 
ЛГУ, однако в  течение последующих двух лет она 
была лишь исполняющим обязанности заведующе-
го. В 1986 г. после того, как в очередной раз партком 
университета не утвердил ее кандидатуру в качестве 
заведующего кафедрой, Г. П. Короткова полностью 
уходит на пенсию.

Находясь на пенсии, Галина Павловна пишет 
фундаментальный труд «Регенерация животных», 
увидевший свет лишь в 1997 г в издательстве С.‑ Пе-
тербургского гос. университета. Эта монография 
в  2000  году была отмечена Первой премией С.‑ Пе-
тербургского общества естествоиспытателей.

РЕГЕНЕРАТИВНАЯ БИОЛОГИЯ
Регенерация – одно из самых захватывающих яв-

лений в биологии, но в то же время и одно из самых 
сложных. Она является непременной частью жизне-
деятельности и развития клеточных организмов, од-
нако степень регенеративных способностей у разных 
организмов сильно различается. В то время как одни 
организмы способны к  регенерации органов и  даже 
всего тела из фрагмента тканей или из диссоцииро-
ванных клеток, другие обладают очень ограниченны-
ми способностями к регенерации.

Современная регенеративная биология представ-
ляет собой одно из наиболее активно развивающихся 
направлений биологии развития, накопившее огром-
ный массив данных по многочисленным раститель-
ным и животным объектам. Она также характеризу-
ется интегративным подходом, охватывающим как 
классические морфологические методы, так и  со-
временные подходы молекулярной биологии, транс-
криптомики и  биоинформатики (Bideau, 2021). Эта 
наука также уделяет огромное внимание эволюци-
онным вопросам: является ли регенерация призна-
ком, свойственным любому организму, или же она 
представляет собой набор специфических адаптаций 
к различным обстоятельствам, с которыми сталкива-
ются животные с разной организацией (Slack, 2017); 
насколько распространены регенеративные способ-
ности в различных филогенетических группах и по-
чему способность к регенерации может затухать или 
даже исчезать в ходе эволюции (Bely, Nyberg, 2010).

Г. П. Короткова широко известна в  мире как вы-
дающийся специалист по восстановительным мор-
фогенезам животных. Ее интересовали не только 
морфогенезы и  клеточные источники регенерации, 
но и особенности регенерации на разных стадиях он-
тогенеза животных. Ее работы по регенерации при-
знаны коллегами во всем мире, они стали основой 
целого направления исследований.

Основным объектом ее исследований были раз-
личные виды губок. Помимо них она изучала реге-
нерацию у  представителей разных групп животных, 
в частности, птиц (Короткова, Николаева, 1958; Ко-

Рис. 2. Аспиранты кафедры эмбриологии ЛГУ. Фотография 
1948. И. Шиффер, Г. П. Короткова, А. К. Дондуа.
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роткова, Шлогина, 1965), книдарий (Короткова, То-
кин, 1965; Korotkova, Tokin, 1968b, 1969), гребневиков 
(Короткова, Пылило, 1970), немертин (Журавлева 
и  др. 1970, 1973), нематод (Короткова, Агафонова, 
1976).

Обширные сравнительные исследования разных 
групп животных позволили Г. П. Коротковой сде-
лать ряд обобщений в  области теории регенерации. 
Именно она ввела в  употребление термин «восста-
новительный морфогенез», под которым предло-
жила понимать всю совокупность разнообразных 
компенсаторных и  восстановительных процессов, 
вызванных повреждением организма (Короткова, 
1972). Этот термин используется и в современных ис-
следованиях по регенерации (см.: Долматов, 2020). 
Г. П. Короткова первой предложила рассматривать 
регенерацию как многоуровневый процесс, который 
зависит не только от типа повреждения, но и от слож-
ности организации и стадии жизненного цикла особи 
(Короткова, 1997). Подобный подход при анализе ре-
генераторных явлений используется до сих пор (Дол-
матов, Машанов, 2007; Bideau et al., 2021).

Многолетние экспериментальные и  сравнитель-
ные исследования морфогенезов у животных привели 
к созданию Г. П. Коротковой в соавторстве с Б. П. То-
киным теории соматического эмбриогенеза (рис.  5) 
(Токин, 1959; Короткова, Токин, 1979). Согласно ав-
торам этой теории, соматический эмбриогенез – это 
особый тип развития нового организма из соматиче-
ских клеток, вышедших при нарушении интеграцион-
ных механизмов из-под контроля организма (“старой 
индивидуальности”). Широко известным примером 
этого явления является развитие животных и расте-
ний из конгломерата соматических клеток или из не-
большого фрагмента тела. В современной литературе 
по регенерации животных этот термин продолжает 
использоваться (Buss, 1983; Carlson, 2007; Исаева, 
2010; Ereskovsky et al., 2021). В то же время наблюда-
ется тенденция к замещению термина «соматический 
эмбриогенез» другим – «whole body regeneration». Од-
нако эти процессы не эквиваленты друг другу: при 
формировании нового организма из конгломерата 
клеток (соматический эмбриогенез) и  из фрагмен-
та тела, сохраняющего исходную полярность (whole 
body regeneration), морфогенезы и  механизмы их 

Рис. 3. Сотрудники и аспиранты кафедры эмбриологии. Фотография 1953 г. Первый ряд (слева направо): А. П. Крылова, 
Ф. Н. Еричева, Б. П. Токин, И. И. Соколов, О. М. Иванова-Казас. Второй ряд: Н. С. Габаева, Г. П. Короткова, Ю. А. Остро-
мецкая, Н. И. Орехова. Третий ряд: М. Ибрагимов, Е. Б. Кричинская, Б. Месарош, Л. С. Приезжева, А. К. Дондуа.
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регуляция различаются (см.: Ereskovsky et al., 2021). 
В то же время, некоторые исследователи расширили 
понятие соматического эмбриогенеза до одного из 
типов развития, при котором половая линия клеток 
остается необособленной даже у взрослого животно-

го, а гаметы дифференцируются в ходе всей жизни из 
стволовых клеток (Blackstone, Jasker, 2003; Rinkevich, 
2009; Rinkevich, Rinkevich, 2013). Следует заметить, 
что наиболее активно термин “соматический эм-
бриогенез” используется в регенеративной биологии 

Таблица 1.
Соотношение различных типов восстановительного морфогенеза с состоянием интегрирующих систем организма
(по Короткова, 1997)

Показатели

Типы морфогенезов

Регенерация

Увеличение количества 
макроскопических частей 

тела, гиперморфозы, 
гетероморфозы, аддиции, 

патогенезы

Соматический 
эмбриогенез

Состояние 
интеграции 
организма, 

при котором 
осуществляется 

морфогенез

Сохраняется интеграция 
организма и исходная 

морфофункциональная 
организация

Частичное нарушение 
интеграция организма 

и локальное нарушение 
морфо-физиологической 

организации

Нарушение интеграции 
организма

Последствия 
повреждающего 

воздействия.

Сохраняется исходная 
морфологическая ось, 

полярность и тип симметрии.

Частичное или локальное 
изменение полярности и типа 

симметрии.

Исчезновение 
исходной полярности 

организма и появление 
одной или нескольких 
морфологических осей 

новых организмов.

Общая 
характеристика 

морфогенетической 
реакции на 

повреждение

Морфогенез контролируется 
интегрирующими системами 

организма.

Морфогенетический процесс 
не полностью контролируется 
интегрирующими системами 

организма.

Морфогенез не 
контролируется 

интегрирующими 
системами 

организма до тех 
пор, пока у новых 

развивающихся 
организмов не 

появятся собственные 
системы интеграции

Примеры 
восстановительных 

морфогенезов

1. Заживление ран;
2. Полное или частичное 

восстановление 
поврежденных (утраченных) 
частей тела, органов, тканей, 

клеток;
3. Регенерационная 
и компенсаторная 

гипертрофии;
4. Развитие целых организмов 

из небольших фрагментов 
тела с сохранением их 

полярности.

1. Развитие добавочных 
к существующим отделов 
тела (переднего, заднего, 

брюшного, спинного);
2. Аддиции (развитие 

добавочных к существующим 
органов или их частей);

3. Раздвоение или умножение 
осевых структур;

4. Гетероморфозы 
(формирование частей тела, 
органов и тканей, отличных 

от ожидаемых);
5. Патологические 

разрастания тканей.

1. Развитие особей 
из одиночных 

соматических клеток 
или из их комплексов;
2. Развитие особей из 
фрагментов тканей, 
органов или более 

крупных частей 
тела, отделенных от 
зародыша, личинки 

или взрослого 
организма;

3. Изменение 
полярности целой 

особи или колонии.

Способы 
осуществления 
морфогенезов

Эпиморфоз (формирование новых структур за счёт дедифференцировки старых), 
морфаллаксис (реорганизация сохранившихся структур и тканей), эндоморфоз 

(восстановление массы органа без восстановления его формы), компенсаторные 
процессы.
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растений (см.: Saurabh, Tanmoy, 2015; Loyola-Vargas, 
Ochoa-Alejo, 2016; Mujib, 2016; Ramírez-Mosqueda, 
2022).

Г. П. Короткова совместно с  Б. П. Токиным так-
же разработала собственную (и довольно логичную) 
классификацию типов восстановительного морфо-
генеза (Короткова, Токин, 1979) (табл.  1). Отличи-
тельной особенностью этой классификации является 
разделение понятий «регенерация», «соматический 
эмбриогенез» и «патологический морфогенез». С од-
ной стороны, данный подход показывает общность 
всех этих процессов на уровне морфогенезов, а с дру-
гой, предлагает критерии для определения типа реак-
ции организма на повреждающее действие окружаю-
щей среды.

Монография Г. П. Коротковой «Регенерация жи-
вотных» (1997) является выдающимся трудом, вы-
шедшем в  трудные для России годы конца 1990-х. 
К сожалению, она была издана небольшим тиражом 
всего в 300 экз. и только на русском языке. Эта кни-
га до сих пор является новаторской, поскольку в от-
личие от многих других монографий, содержащих 
данные по регенерации животных, материал в  ней 
изложен на основании эволюционного подхода. Ор-
ганизмы анализируются в  зависимости от усложне-
ния их строения, начиная с одноклеточных эукариот. 
Г. П. Коротковой был собран имеющийся материал 
по всем основным группам животных, от Porifera до 

Arthropoda и  Chordata. Это одна из немногих моно-
графий в мире, в которой достаточно полно и систе-
матизированно представлены данные по регенера-
ции у беспозвоночных животных. Для каждой группы 
организмов Г. П. Короткова обязательно анализиро-
вала «онтогенетическую динамику регенерационных 
процессов», что не делалось никем и никогда.

Завершается монография главой, в  которой 
Г. П. Короткова изложила свой взгляд на восстано-
вительные морфогенезы, их происхождение и эволю-
цию. Она указывала, что для того, «… чтобы понять, 
каковы пределы восстановительных возможностей 
каких-либо органов, недостаточно изучения их ре-
генерации на нескольких модельных объектах. Не-
обходимы сравнительные исследования, которые 
позволяют выяснить как общие закономерности 
восстановления, так и  специфические черты, зави-
сящие от типа организации и способа репродукции» 
(Короткова, 1997). Это не всегда учитывается совре-
менными исследователями регенерации. Важным яв-
ляется вывод о гетерогенности морфогенезов и кле-
точных источников при регенерации одной и той же 
части тела в  пределах не только класса или отряда 
животных, но и  одного вида. Этот вывод получил 
свое подтверждение в  современных исследованиях 
на различных группах животных (Костюченко и др., 
2016; Reddien, 2018; Ribeiro et al., 2019; Ereskovsky et 
al., 2020; Долматов, 2020).

Рис. 4. Сотрудники лаборатории онтогенеза Биологического института ЛГУ. Фотография 1978 г. Слева направо: неизвест-
ная, Г. П. Короткова, Н. П. Алексеева, И. В. Пылило, С. М. Ефремова, А. Г. Синицина.
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ПРИНЦИПЫ ЦЕЛОСТНОСТИ
Проблема целостности во все времена была 

и остается одной из наиболее актуальных для фило-
софской мысли, в  том числе для философии науки, 
поскольку она имеет множество измерений – онто-
логический, гносеологический, социальный и  др. 
(Солонин, 2013). В 60-е годы ХХ столетия было опу-
бликовано большое количество статей и  моногра-
фий, посвященных проблеме целостности. Однако 
многочисленные попытки философов классифици-
ровать целостные системы были в той или иной мере 
односторонними, что было связано с  отсутствием 
общего универсального основания для сравнения 
и разделения материальных систем. Гегель (1937) счи-
тал, что таким основанием может быть только само 
понятие «целое». Эта идея получила свое развитие 
в творчестве Г. П. Коротковой в виде ее оригинально-
го представления об «идеальном целом».

Г. П. Короткова была ученым широких биологиче-
ских интересов и эрудиции, поэтому в ее работе есте-
ственен был переход от конкретных исследований 
в  область не только эволюционных и  эволюцион-
но-эмбриологических проблем, но и в область общей 
биологии и  философии. В  монографии «Принципы 
целостности (к вопросу о соотношении живых и не-
живых систем)» (1968) Г. П. Короткова обобщила 
материалы по проблеме целостности, накопленные 
к  тому времени в  разных областях науки и  в  фило-
софии (рис.  6). Очень важным явилось указание на 
то, что целое есть как раз процесс смены различных 
его уровней, объединяющий качественно несходные 
состояния целостности. Много внимания в  работе 
уделяется доказательству атрибутивного характера 
целостности, факту его наличия на самых различных 
уровнях организации материи. Именно здесь наибо-
лее ярко обнаруживается выход за рамки биологии 
(и  конкретных наук вообще). Попутно указывает-
ся на то, что в работах ряда авторов существуют от-
дельные неточности в  оценке целого и  целостности 
(например: Афанасьев, 1964; Югай, 1965). Так, на-
пример, единая концепция организации может быть 
создана только на основе изоморфизма законов, а не 
на основе изоморфизма элементов, сколь бы текучи-
ми и подвижными они не были.

Для классификации целостных объектов Г. П. Ко-
роткова вводит новое понятие «идеальное целое», 
являющееся универсальным эталоном целого при-
ложимым к любым целостным явлениям и объектам. 
Естественно, автор пытается связать это идеальное 
целое с наиболее общими характеристиками матери-
альной действительности, в  качестве которых были 
выбраны пространственные и  временные соотно-
шения. При этом сразу же получился важный вывод 
о том, что в сравнении с идеальным целым относи-
тельно целостные образования (а сюда относятся все 
виды реально существующих целостных образова-
ний) обнаруживают различные виды тождественно-
сти.

Фактически идеальное целое характеризуется 
возможными вариациями дискретности и непрерыв-
ности временной и  пространственной компонент, 
составляющих некое неразрывное единство. При 
этом удаётся проследить диалектику дискретности 
и  непрерывности в  рамках конкретных целостных 
образований. Г. П. Короткова однозначно приходит 
к выводу о том, что недопустимой является абсолю-
тизация каких бы то ни было конкретных состояний 
движущейся материи. Таким образом, простран-
ственно-временное многообразие оказывается зам-
кнутым как идеальное целое и вне его не может быть 
никаких времён и пространств, а тем самым оставша-
яся часть такого идеального целого будет только от-
носительно замкнутой, т. е. её можно рассматривать 
как открытую систему. Это будет фактически озна-
чать, что и делимость целого не будет совпадать с де-
лимостью частей. Вывод этот имеет очень большое 
значение для биологии.

Согласно Г. П. Коротковой, целое можно пред-
ставить себе как динамическое взаимодействие мно-
гообразных состояний целостности, воплощённых 
в его частях. Совокупность вне- и внутрисистемных 
связей обнаруживается как универсальная часть вся-
кого материального объекта. Это значит, что не от-
дельные связи характеризуют целое, а только процесс 
их преобразования.

Таким образом, нет смысла говорить, что есть 
целые и  нецелые объекты; речь может идти только 
о  различных состояниях единого для материи свой-
ства целостности, проявляющемся в  различных от-
ношениях между совокупностями внутри- и  меж-
системных связей, преобразующихся по принципу 
дополнительности. Тогда и  среда, и  индивид будут 
существовать только в  силу относительной замкну-
тости материальных явлений. Значит, конечность 
и  неделимость среды и  индивида могут быть только 
относительными.

Эта монография вызвала широкий резонанс не 
только среди философов, но и  среди биологов, ра-
ботавших в  области теоретических аспектов биоло-
гии. Галина Павловна неоднократно приглашалась 
на конференции и дискуссионные собрания по фи-
лософским проблемам целостности. Ей даже было 
предложено защитить диссертацию по философии на 
основе этой монографии.

ГИПОТЕЗА ФАЗНОЙ ЭВОЛЮЦИИ 
ОНТОГЕНЕЗА

Является аксиомой то, что любой организм суще-
ствует в  репродуктивном цикле, поэтому эволюция 
организмов немыслима без преобразования этого 
цикла и  связанных с  ним различных морфогенети-
ческих процессов (гаметогенеза, эмбриогенеза, бес-
полого размножения, восстановительных морфо-
генезов и  др.). Поскольку эмбриология длительное 
время занималась анализом морфогенезов много-
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клеточных существ, то все понятия, связанные с ин-
дивидуальным развитием, были созданы именно на 
основе онтогенеза этих организмов. Однако многие 
понятия (бластула, гаструла, зародышевые листки, 
органогенез и т. п.) не могут быть применены к раз-
витию многоклеточных организмов, не принадлежа-
щих к Metazoa, одноклеточных эукариот и, тем более, 
прокариот.

Существующие гипотезы эволюции онтогенеза 
животных и растений преимущественно создавались 
на основе допущения того, что половое размножение, 
появившись при возникновении, например, много-
клеточных животных, уже никогда не исчезало из их 
жизненного цикла. Поэтому сопоставлялись только 
те этапы индивидуального развития, которые имеют 
место при половой репродукции. Эволюция беспо-
лого размножения и  эволюция восстановительных 
морфогенезов рассматривались как самостоятельные 
проблемы.

В связи с этим состояние теоретической разработ-
ки проблем эволюции онтогенеза нельзя было при-
знать удовлетворительным. Объективными причина-
ми для такого утверждения, прежде всего, была еще 
очень слабая изученность морфогенетических про-
цессов при репродукции прокариот и одноклеточных 
эукариотических организмов. Кроме того, гипотезы 

эволюции онтогенеза, как правило, не основывались 
и  по сей день не основываются на сравнительном 
анализе таких обязательных проявлений индивиду-
ального развития, как морфогенезы при бесполом 
размножении (бластогенез) и  восстановительные 
морфогенезы, хотя все эти процессы составляют не-
отъемлемую часть жизненного цикла.

Такими образом, указанная неудовлетворенность 
существующими к  тому времени трактовками эво-
люции онтогенеза побудила Г. П. Короткову создать 
гипотезу «фазной эволюции онтогенеза» (Короткова, 
1979). Основой ее послужили два основных положе-
ния: (1) онтогенез обладает целостностью, а целост-
ный процесс не сводим к сумме отдельных его стадий 
и  отдельных морфогенетических актов (Короткова, 
1968), и  (2) все виды морфогенетических процессов 
коррелятивно зависят друг от друга (Шмальгаузен, 
1982). Новая гипотеза о  закономерностях эволюции 
онтогенеза, развиваемая Г. П. Коротковой, дискусси-
онна, смела и оригинальна. Согласно этой гипотезе, 
эволюция онтогенеза организмов независимо от их 
уровня организации, совершалась как “фазный про-
цесс”. Каждая фаза совпадает с возобновлением или 
утратой бесполого или полового размножения, кото-
рые, таким образом, неоднократно возникают в эво-
люции жизненных циклов, сменяют друг друга или 
же сосуществуют. Главная особенность этой гипотезы 
состоит в том, что историческое развитие онтогене-
за представляется как непрерывный ряд морфогене-
тических процессов, наследственно обусловленных 
и несущих на себе печать прошлой истории вида. Од-
нако эти процессы могут широко варьировать при из-
менении характера “репродуктивного деления» (тер-
мин Г. П. Коротковой). Репродуктивным делением 
Короткова называет процесс обособления дочернего 
организма или репродуктивного элемента (в том чис-
ле и полового) от родительской особи. Эмбриогенез, 
связанный с половым размножением, согласно этой 
гипотезе, есть обязательное, но не единственное зве-
но эволюционирующего онтогенеза. Он может заме-
няться эмбриогенезом, связанным с партеногенезом, 
полиэмбрионией (формирование нескольких заро-
дышей из одной зиготы) или агамной репродукцией. 
В результате создаются условия для фазного преобра-
зования онтогенеза. Взаимозаменяемость различных 
видов репродукции оказывается возможной за счёт 
генетической обусловленности фундаментального 
свойства живых систем – их восстановления и  са-
мовоспроизведения после репродуктивного деления 
или случайных травм. Макроэволюционные преоб-
разования организмов, ведущие к повышению обще-
го уровня их структурной организации, невозможны, 
с  точки зрения Коротковой, без коррелятивных из-
менений всех видов морфогенетических процессов. 
Следовательно, и этапы филогенеза, связанные с та-
кими преобразованиями, должны сопровождаться 
коренной перестройкой структуры индивидуальных 
циклов развития.

Рис. 5. Г. П. Короткова и Б. П. Токин. Фотография 1973 г.



ОНТОГЕНЕЗ        том   55       № 1        2024

35ОТ РЕГЕНЕРАЦИИ К ЭВОЛЮЦИИ ОНТОГЕНЕЗА

Из гипотезы вытекают представления с  том, что 
сравнительный анализ гомологичных стадий раз-
вития осуществим только в  пределах таксона в  ран-
ге типа, также как выводы о  параллелизме структур 
и процессов развития организмов. В отличие от дру-
гих гипотез, предполагавших преимущественно ли-
нейные преобразования онтогенеза с надставочным 
типом усложнения полового эмбриогенеза, автор 
обосновывает необходимость включения в  филоге-
нетические схемы не только половых, но и агамных, 
и восстановительных морфогенезов. Бластогенез, по-
лиэмбриония, аутотомия (отбрасывание животным 
при раздражении какого-нибудь органа или части 
тела) и тому подобные явления имеют большое зна-
чение в приспособлении организмов к меняющимся 
условиям и  регулировании численности популяций 
при частичном или полном подавлении полового раз-
множения. Соматические морфогенезы вносят вклад 
в  усложнение организации особи и  в  своеобразных 
формах рекапитулируют при половом эмбриогенезе. 
Построения автора хорошо иллюстрированы приме-
рами эволюции онтогенеза у разных организмов: от 
простейших до растений и билатерально симметрич-
ных животных.

К  сожалению, идеи, высказанные Г. П. Корот-
ковой в  этой монографии, не получили широкого 

распространения. В  первую очередь, это, вероятно, 
связано с тем, что книга, адресованная в основном, 
биологам, требует от читателя глубокой философской 
подготовки, поскольку теоретически она основана 
на авторской философской концепции о  целост-
ности и  идеальном целом (Короткова, 1968). Более 
того, в ней затрагиваются общие проблемы возник-
новения и эволюции онтогенеза как целого, во всем 
его разнообразии и  на всем спектре биологических 
объектов от микроорганизмов до высших растений 
и животных. Тогда как вопросы эволюции онтогене-
за традиционно рассматриваются в рамках либо цар-
ства животных, либо растений. Также автором были 
предложены определения ряда понятий, характеризу-
ющих биологическую репродукцию, отличные от тех, 
которыми пользуются эмбриологи, сравнивающие 
развитие только многоклеточных организмов: что 
тоже оказалось непростым для восприятия.

Неприятие Коротковой надставочной эволюции 
развития, традиционной в  сравнительной эмбрио-
логии вызвало критику некоторых морфологов и эм-
бриологов (см: Иванова-Казас, 1984). Тем не менее, 
идеи, изложенные в монографии, получили развитие 
в различных исследованиях. Например, Пучковский 
(1997, 2013) основывает свои эволюционные пред-
ставления на введенном Коротковой (1979) понятии 
биоквант как единице дискретности организации 
и факторе эволюции биосистем. Kovtun (2013) опира-
ется в обосновании ряда своих теоретических пред-
ставлений на гипотезы, изложенные Коротковой в ее 
монографии.

Думается, что на нынешнем этапе развития био-
логии, который характеризуется дальнейшей диф-
ференциацией ее дисциплин, имеется острая не-
обходимость в  новом общем подходе к  пониманию 
происхождения и эволюции онтогенеза у живых ор-
ганизмов в целом.

До последних лет своей научной активности Гали-
на Павловна продолжала отстаивать и разрабатывать 
теоретические основы своей теории фазного характе-
ра эволюции онтогенеза (Короткова, 1984, 1985, 1988 
а, в, 1990, 1991).

ЭМБРИОЛОГИЯ И ГЕНЕТИКА – 
ЗАРОЖДЕНИЕ EVO-DEVO

В 80–90е годы 20-го столетия появляется новая на-
ука – эволюционная биология развития (Evo-Devo). 
Рождение Evo-Devo прежде всего связано с  выдаю-
щимися открытиями в  области молекулярной гене-
тики развития. Эти открытия относятся к изучению 
регуляторных генов, которые определяют план стро-
ения организма.

Созданию Evo-Devo способствовало то, что в 70-е 
годы на фоне внедрения молекулярно-генетических 
методов в  исследование онтогенеза, у  эмбриоло-
гов накопилась неудовлетворенность упрощенным 
подходом к  анализу процессов развития. Благодаря 

Рис.  6. Г. П. Короткова – работа с  корректурой книги 
«Принципы целостности». Фотография 1968.
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активному развитию Evo-Devo, в  настоящее время 
разрыв между различными биологическими дисци-
плинами успешно преодолевается в  результате вне-
дрения новых методов и методологических подходов.

Именно эта неудовлетворённость побудила 
Г. П. Короткову и  Б. П. Токина опубликовать работу 
методологического характера «Эмбриология и  ге-
нетика (Дискуссионные вопросы)» (1977). В  работе 
обсуждаются проблемы, решению которых мешали 
разрозненность эмбриологии, генетики развития 
и биохимии. В частности, авторы обсуждают понятия 
“ген”, “признак”, “фенотип”, “дифференциация”, 
“детерминация”, проблему соотношения генотипа 
и фенотипа. Эволюцию онтогенеза и процессов раз-
множения многоклеточных организмов Г. П. Корот-
кова и  Б. П. Токин рассматривают, начиная с  этапа 
молекулярной репродукции (самосборки и  само-
воспроизведения “комплексов органических макро-
молекул”), и  ранних этапов биологической репро-
дукции (“комплексов органических макромолекул, 
в  составе которых имеется пограничная мембрана”, 
прокариотических и эукариотических клеток).

Далее авторы подчеркивают важность комплекс-
ных исследований процессов развития, которые не 
должны ограничиваться только “генетическим” под-
ходом: “Для анализа и понимания тех или иных эта-

пов морфогенеза или репродуктивного цикла живой 
системы очень вредно противопоставление биохими-
ческих и  биофизических исследований морфологи-
ческим не только с точки зрения их значимости для 
регистрации последовательности событий……, но 
и с точки зрения причинного анализа явлений фор-
мообразования” (Короткова, Токин, 1977). Очень 
современно звучит также отрицание необходимо-
сти жесткой иерархии в регуляции развития: авторы 
выступают против “привнесения бюрократических 
отношений в  понимание связей между элементами 
живых систем” (Короткова, Токин, 1977). Как уже 
упоминалось, Г. П. Короткову очень интересова-
ла проблема целостности (Короткова, 1968). Идеи 
о  целостности развивающегося организма и  меха-
низмах её поддержания высказывались как Галиной 
Павловной, так и  её современниками, работавши-
ми в  области биологии развития – И. И. Шмальга-
узеном и  К. Х. Уоддингтоном (Шмальгаузен, 1982; 
Waddington, 1940). Так, И. И. Шмальгаузен писал: 
“Существует очень сложная система связей, то есть 
корреляций, объединяющих все части развивающе-
гося организма в  единое целое. Благодаря наличию 
этих связей,… из яйца образуется не случайный хаос 
органов и тканей, а планомерно построенный орга-
низм с согласованно функционирующими частями” 
(Шмальгаузен, 1982). Фактически, именно эти идеи 
легли в основу Evo-Devo.

Необходимость эволюционного подхода к  изу-
чению развития, сравнительный анализ развива-
ющихся систем на широком круге модельных объ-
ектов, использование морфологического подхода 
наряду с молекулярно-генетическим, существование 
сложного паттерна обратных связей между элемен-
тами развивающейся системы, обеспечивающего её 
целостность, – сейчас это общепринятые подходы 
и  идеи, которые входят в  парадигму Evo-Devo (см. 
Hall, 2012; Conceptual change in biology, 2015). Однако 
при жизни Галины Павловны они вызывали неодно-
значную реакцию биологов, впрочем, как и все тео-
ретические работы, вышедшие из-под пера Г. П. Ко-
ротковой.

БИОЛОГИЯ, ОРГАНИЗАЦИЯ И РАЗВИТИЕ 
ГУБОК

Porifera (Губки) – базальная в  филогенетическом 
отношении линия многоклеточных животных, ха-
рактеризующаяся особой организацией тела: у  них 
отсутствуют органы и  системы органов, гомологич-
ные Eumetazoa (кишечник, мышцы, нервы и тради-
ционные нейронные сигнальные системы). Одной 
из характерных особенностей губок, отличающих их 
от других животных, является высокая пластичность 
анатомических и  тканевых структур и  клеточная 
дифференциация на протяжении всего жизненного 
цикла. Различные дифференцированные клетки губ-
ки могут трансдифференцироваться, перемещаться 

Рис. 7. Г. П. Короткова. Фотография 1980 г.
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и  переключать функции в  зависимости от текущих 
потребностей организма (Gaino et al., 1995; Borisenko 
et al., 2015; Skorentseva et al., 2023). Таким образом, 
губка постоянно находится в  состоянии перестрой-
ки всех своих структур. Этот «хронический морфо-
генез» способствует росту, регенерации, движению 
губки и  восстановлению соматической ткани после 
деградации при половом и  бесполом размножении. 
Базальное филогенетическое положение этих живот-
ных на протяжении более столетия делает их привле-
кательным объектом для понимания возникновения 
и ранней эволюции как самой многоклеточности, так 
и различных аспектов различных структур, функций 
и процессов у многоклеточных животных.

Именно губки послужили основным модель-
ным объектом в  исследованиях Г. П. Коротковой. 
Благодаря этим исследованиям Галина Павловна 
была и остается одним из ведущих мировых автори-
тетов в  области восстановительных морфогенезов 
у этих просто организованных и древних животных. 
Ее энтузиазм и  организационный талант привели 
к  созданию российской спонгиологической шко-
лы. Г. П. Коротковой, ее учениками и сотрудниками 
были проведены обширные сравнительные исследо-
вания морфогенезов при половом размножении и ре-
генерации на разных видах губок, часть из которых 
нашли свое отражение в  коллективной монографии 
«Восстановительные морфогенезы у губок» (1981).

В  этой монографии рассмотрены спорные во-
просы, касающиеся организации и  особенностей 
развития губок в связи с гипотезой Г. П. Коротковой 
о  закономерностях эволюции онтогенеза. Многие 
затронутые в  книге и  последующих ее статьях про-
блемы до сих пор находятся в  центре оживленных 
дискуссий эмбриологов и зоологов. Рассмотрим не-
которые из них.

Одной из наиболее спорных теоретических про-
блем организации губок было то, как интерпрети-
ровать этих животных: как колонии, модулярные 
организмы или индивидуумы. В соответствии с гипо-
тезой фазной эволюции онтогенеза (Короткова, 1979, 
1991), Г. П. Короткова полагала, что процессы услож-
нения водоносной системы у губок сопровождались 
изменением интеграции индивидуумов и были связа-
ны также с включением в жизненный цикл той или 
иной формы бесполой репродукции. Не доведенное 
до конца бесполое размножение становилось меха-
низмом роста колонии и обеспечивало на определен-
ном этапе эволюции полимеризацию таких частей 
водоносной системы, как жгутиковые камеры, участ-
ки приводящих и  отводящих каналов, оскулярные 
отделы и т. п. Этап эволюции, в течение которого не 
доведенный до конца процесс бесполого размноже-
ния губок преобразовался в механизм формирования 
множества элементов водоносной системы, стано-
вился, согласно Коротковой, периодом, переходным 
от одиночного к  колониальному типу организации. 
Этот процесс сопровождался повышением организ-

менной интеграции. Короткова настаивает на том, 
что переходы от одной однооскулюмной (одиночной) 
формы к другой не могли быть линейными процес-
сами, идущими на основе однотипной структуры 
жизненного цикла и  однотипного морфогенеза. Та-
ким образом, Короткова (1981а, 1988г) приходит к за-
ключению, что губки являются колониями, в состав 
которых входят зооиды, представленные оскулюмом 
с прилежащими участками водоносной системы.

Однако в  последние годы доминирует точка зре-
ния, согласно которой морфологически обособлен-
ная губка, независимо от ее конструктивного уровня 
(аскон, сикон или лейкон) и  количества входящих 
в ее состав оскулюмов, представляет собой индивид 
(Ересковский, 2003).

Другой проблемой, которую попыталась разре-
шить Г. П. Короткова, была проблема тканевой ор-
ганизации губок. Среди биологов было и  остается 
популярным представление о том, что у губок отсут-
ствуют типичные ткани и  органы, что этим живот-
ным свойственна чрезвычайно большая лабильность 
клеточной дифференциацировки (Ereskovsky, Lavrov, 
2021).

Г. П. Короткова проанализировала все известные 
к  тому времени данные по цитологии, гистологии, 
физиологии губок. Она также включила в  анализ 
данные об онтогенетических изменениях в  составе 
различных тканевых систем губок: изменения в ходе 
эмбрионального и  постэмбрионального развития, 
а также в ходе восстановительных морфогенезов (Ко-
роткова, 1981а, 1988г). Ее подход базировался не толь-
ко на сравнительно-эволюционном анализе тканей 
многоклеточных животных, но и на гипотезе фазной 
эволюции онтогенеза (Короткова, 1979, 1991).

Гистология губок к  тому времени была разрабо-
тана недостаточно, и  Г. П. Короткова впервые пред-
ложила выделить у  них два основных типа тканей: 
эпителиальные и  ткани внутренней среды. В  состав 
эпителиев входят пинакодерма и  хоанодерма. В  со-
став тканей внутренней среды – опорно-соединитель-
ная и защитно-секреторная ткани. Эта классифика-
ция тканей губок до сих пор сохраняет актуальность 
(Ereskovsky, Lavrov, 2021).

В то же время, Г. П. Короткова подчеркивает, что 
тканевые системы у  губок обладают лишь призна-
ками зачаточной тканевой организации, поскольку 
выполнение присущих им функций возможно лишь 
в условиях кооперативного взаимодействия этих си-
стем и составляющих их клеток. Именно с этим, по 
мнению Г. П. Коротковой, связана мультифункцио-
нальность тканевых структур и входящих в них кле-
ток. Современные физиологические, молекулярные 
и ультраструктурные данные подтверждают ее пред-
положение о том, что эпителии губок, особенно пи-
накодерму, следует расценивать как настоящие эпи-
телии (Leys et al., 2009; Renard et al., 2021).

Г. П. Короткова была, пожалуй, первым иссле-
дователем, который сделал попытку классифици-
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ровать типы развития губок и  проанализировать 
причины своеобразия онтогенеза этих филогенети-
чески базальных животных. Она впервые предложи-
ла оригинальную типизацию развития губок с  уче-
том возможности чередования в  жизненном цикле 
и в филогенезе полового и соматических морфогене-
зов (Короткова 1981б, 1988). Г. П. Короткова выдели-
ла 7 типов развития современных губок. Эта типиза-
ция и  ее теоретические основы послужили базисом 
для дальнейшей разработки сравнительной эмбрио-
логии губок (Ересковский, 2005; Ereskovsky, 2010).

В результате анализа данных о репродукции губок 
и особенностях их жизненных циклов, были выявле-
ны три основных причины особенностей эмбриогене-
за и вариабельности соотношения морфогенезов при 
половом размножении и соматических морфогенезов 
в жизненных циклах губок, проявляющейся на видо-
вом уровне (Короткова, 1988; Ereskovsky, Korotkova, 
1997; Ересковский, Короткова, 1999). Во-первых, это 
отсутствие в  составе тела губок тканей, гомологич-
ных тканям более сложно организованных Metazoa: 
тканевые системы губок более мультифункциональ-
ны, чем у Eumetazoa. У представителей разных групп 
губок сходные тканевые системы имеют разную орга-
низацию и разные формообразовательные потенции, 
что отражается на особенностях гаметогенеза, эм-
бриогенеза, соматических морфогенезов и  их соот-
ношении друг с другом. Во-вторых, это пластичность 
клеточной дифференцировки и тканевых систем. Эта 
особенность обеспечивает сравнительно быструю 
морфогенетическую реакцию губок на изменение 
внешней среды, что способствует быстрой смене 
направленности морфогенетических процессов. 
В-третьих, – слабая специализация не только сома-
тических, но и половых клеток губок. Это определяет 
невысокую специализацию процессов гаметогенеза 
и  эмбриогенеза, в  результате чего не только сома-
тические клетки, но и  гаметоциты, эмбриональные 
и личиночные клетки при определенных воздействи-
ях способны дедифференцироваться и  включаться 
в другие (соматические) морфогенезы. Причины из-
менения характера гаметогенеза и взаимоотношения 
гаметоцитов с  соматическими клетками у  тех или 
иных групп губок можно понять лишь в  результате 
изучения всего жизненного цикла (эмбриогенеза, ха-
рактера ростовых процессов, бластогенеза, редукци-
онных и восстановительных морфогенезов).

Особенность всех теоретических построений 
Г. П. Коротковой в  том, что она никогда не рассма-
тривала то или иное явление или структуру в статике, 
оторванными от целого организма. Более того, она 
анализировала их только сквозь призму динамики 
онтогенеза – не только эмбриогенеза, но и бластоге-
неза и восстановительных морфогенезов. Кроме того, 
анализ проводился исключительно в эволюционном 
аспекте, в  том числе на основе ее гипотезы фазной 
эволюции онтогенеза (Короткова, 1979; 1984, 1988а, 

в, 1990, 1991). Этот метод Г. П. Короткова применяла 
при анализе любого биологического явления.

Всегда деятельная, доброжелательная Г. П. Ко-
роткова обладала живым умом и увлекающим опти-
мизмом (рис. 7). Она отличалась удивительным уме-
нием работать, не взирая ни на какие субъективные 
и  объективные трудности. Г. П. Короткова обладала 
способностью создавать вокруг себя своего рода ин-
теллектуальную турбулентность, вовлекавшую в дис-
куссии и совместную работу коллег из разных инсти-
тутов и университетов, помогавших сосредоточиться 
на решении конкретных задач. Г. П. Короткова слу-
жила катализатором научного процесса. При ее руко-
водстве и непосредственном участии получили новое 
развитие два направления исследований – спонги-
ология и  регенерация беспозвоночных животных, 
которые активно развиваются до сих пор. Ее работы 
в  области регенерации и  соматического эмбриоге-
неза у  губок оказали существенное влияние на раз-
витие исследований, которые проводятся научными 
группами в ведущих лабораториях мира (Henry, Hart, 
2005; Kenny et al., 2017; Lanna, Klautau, 2019; Soubigou 
et al., 2020; Riesgo et al., 2022; и др.). Они заставили 
исследователей большее внимание уделять особенно-
стям организации того животного, с которым они ра-
ботают, а также особенностям той стадии онтогенеза, 
на которой находится объект исследования.
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FROM REGENERATION TO THE EVOLUTION OF DEVELOPMENT AND 
PHILOSOPHY: THE WORK OF PROFESSOR GALINA KOROTKOVA (1924–

2009), ON THE100TH ANNIVERSARY OF HER BIRTH
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Evolutionary and developmental biology are among the most dynamically developing areas of modern 
biology. Both have a long and turbulent history, especially in Russia (USSR). However, any science 
develops thanks to the breakthrough research of individual scientists and scientific teams. In this paper, 
we briefly analyzed the main theoretical works of Leningrad State University professor G. P. Korotkova 
(1924–2009), who made a significant contribution to general biology at the end of the twentieth century. 
G. P. Korotkova is known for her pioneering work in the field of regeneration of invertebrate animals and, 
first of all, sponges, evolutionary and philosophical aspects of biology. In particular, her contribution to 
the theoretical aspects of regenerative biology, to the development of philosophical aspects of the problems 
of wholenessis considered. The principles of her original hypothesis of the origin and phase evolution of 
ontogenesis are briefly outlined, as well as her ideas regarding the theoretical aspects of the biology and 
organization of sponges (Porifera).

Keywords: history of science, regeneration, sponges, evolution of ontogeny, developmental biology, 
morphogenesis, integrity


