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На основе различных гипотез происхождения многоклеточных животных проанализирована про-
блема происхождения жизненного цикла Metazoa. В соответствии с гипотезами гастреи и фагоци-
теллы исходный жизненный цикл предков Metazoa – голопелагический. В рамках гипотез первичной
седентарности предок Metazoa имел пелагобентический жизненный цикл с расселительными ли-
чинками – синзооспорами. В соответствии с этой гипотезой Eumetazoa происходят от прогенети-
ческих личинок седентарного предка. Исходный жизненный цикл Eumetazoa (многоклеточных
животных, обладающих нервной системой, мускулатурой, ртом и кишечником) – это голопелаги-
ческий жизненный цикл. Именно такой жизненный цикл свойствен Ctenophora, которые являются
наиболее рано обособившейся ветвью Eumetazoa. Cnidaria и Bilateria являются сестринскими груп-
пами. Их общий предок приобрел пелаго-бентический жизненный цикл de novo. Пелагическая
часть жизненного цикла Cnidaria включает только бластулы и гаструлы. У части Anthozoa сохраня-
ются планктотрофные гаструлы. Планулы Medusozoa – это лецитотрофные личинки с упрощенным
строением, они утратили расселительную функцию в связи с появлением в жизненном цикле ста-
дии медузы. У трехслойных Bilateria произошла пролонгация пелагической части жизненного цикла
за счет появления ресничных билатерально-симметричных личинок, которые в действительности
представляют собой ювенильные формы, поднятые в толщу воды. Этот филогенетический модус
может быть обозначен специальным термином “ларвализация”. Таким образом, личинки всех трех-
слойных билатерий имеют общее происхождение от ювенильных стадий общего предка билатерий.
Их ресничные шнуры произошли от видоизмененых ресничных щупалец ювенильных стадий об-
щего предка Bilateria. Прослежены гомологичные элементы в ресничных шнурах личинок Trocho-
zoa и Deuterostomia.
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ВВЕДЕНИЕ

Проблема эволюция жизненных циклов Meta-
zoa и происхождение их пелагических личинок –
это один из “вечных” вопросов сравнительной эм-
бриологии беспозвоночных. Как известно, суще-
ствует две точки зрения на проблемы первичного
жизненного цикла и происхождения пелагических
личинок. Выдающийся российский эмбриолог
П.П. Иванов считал, что прямое развитие пер-
вично и что “личинка появляется в развитии жи-
вотного потому, что питательного материала,
накапливающегося в ооците в период желткооб-
разования, недостаточно для полного заверше-
ния зародышем своего развития, и он выходит из
яйца на более или менее ранней эмбриональной

стадии” (Иванов, 1937, с. 95). Мнение о том, что
прямое развитие или развитие с непитающимися
лецитотрофными личинками первичны для мно-
гоклеточных, а планктотрофные личинки возни-
кали независимо и несколько раз, широко рас-
пространено в литературе (см., например, Salvini-
Plawen, 1980; Иванова-Казас, 1987, 1988, 1995;
Willmer, 1990; Haszprunar et al., 1995; Jenner, 2000;
Hadfield et al., 2001; Sly et al., 2003; Raff, 2008; Raff,
Raff, 2009 и др.).

Прямо противоположная точка зрения в те же
годы была высказана И.И. Ёжиковым, который
полагал, что если “развитие имеет примитивный
характер, то каждая стадия ведет свободный образ
жизни и самостоятельно поддерживает свое су-
ществование” (Ёжиков, 1939, с. 261). Многие ав-
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торы придерживались мнения, что жизненный
цикл с планктотрофными личинками – это пер-
вичная черта многоклеточных животных и что
переход к лецитотрофным личинкам и прямому
развитию происходил в эволюции многократно в
разных эволюционных ветвях Metazoa (Thorson,
1946; Jagersten, 1955, 1959, 1972; Strathmann, 1978,
1985, 1993; Nielsen, 1985, 1987, 1998, 2012, 2013;
Nielsen, Norrevang, 1985; Davidson et al., 1995; Pe-
terson et al., 1997; Peterson, Davidson, 2000; Erwin,
Davidson, 2002).

Попытки разобраться в этом вопросе неизбеж-
но заставляют нас обратиться к проблеме проис-
хождения многоклеточных животных и их жиз-
ненных циклов.

ПРОБЛЕМА ПРОИСХОЖДЕНИЯ 
МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ

И ИХ ЖИЗНЕННЫХ ЦИКЛОВ

Многочисленные гипотезы происхождения
многоклеточных животных в свое время были рас-

смотрены А.В. Ивановым (1968), работа которого
до сих остается самым подробным обзором на тему
происхождения Metazoa. Мы не будем здесь рас-
сматривать гипотезы происхождения Metazoa от
многоядерных инфузорий путем целлюляризации
(см., например, Hadzi, 1944, 1953, 1963), поскольку
в настоящее время они утратили научное значе-
ние и представляют интерес только в историче-
ском плане. Среди гипотез происхождения Meta-
zoa от колоний одноядерных протистов можно
выделить две группы гипотез, которые целесооб-
разно назвать гипотезами первичной мобильно-
сти и гипотезами первичной седентарности.

К гипотезам первичной мобильности относятся
две до сих популярные гипотезы: гипотеза гастреи,
разработанная Э. Геккелем (Haeckel, 1874), и гипо-
теза фагоцителлы, предложенная И.И. Мечнико-
вым (Metschnikoff, 1886). Обе гипотезы в оригина-
ле можно найти в первоисточниках (Haeckel,
1874; Мюллер, Геккель, 1940; Metschnikoff, 1886;
Мечников, 1950), а подробный их пересказ – в
книге А.В. Иванова (1968). Обе гипотезы имели и
имеют многочисленных сторонников и против-
ников, которые их развивали, модифицировали и
критиковали, однако рамки настоящей статьи не
позволяют углубляться в эти интересные вопро-
сы. Ниже мы упоминаем только те аспекты гипо-
тез, которые важны для обсуждаемой проблемы.

В обеих гипотезах предполагается, что пред-
ком многоклеточных животных была активно
плавающая в толще воды колония гетеротрофных
жгутиконосцев (рис. 1, 2). Колония с небольшим
числом клеток в гипотезе гастреи получила назва-
ние “Морея” (от стадии морулы в дроблении
многоклеточных). Более поздняя филогенетиче-
ская стадия – шарообразная колония – “Бластея”
(от стадии бластулы). В дальнейшем на переднем
полюсе такой колонии появилось впячивание –
первичный кишечник, соединенный с внешней
средой первичным ртом. Такой гипотетический
двухслойный предок с двумя эпителиальными сло-
ями, ртом и хорошо выраженной полостью кишеч-
ника был назван “Гастреей” (рис. 1).

В гипотезе гастреи предки Metazoa имели голо-
пелагический жизненный цикл. В соответствии с
пелагическим образом жизни бластея и гастрея об-
ладали радиальной симметрией. Позднее, как над-
ставка над голопелагическим жизненным циклом,
появилась донная стадия. Геккель (Haeckel, 1874)
рассматривал губок и кишечнополостных как наи-
более примитивных многоклеточных, сохранив-
ших организацию гастреи во взрослом состоянии
(рис. 1). Согласно авторам более поздних работ, от
радиально-симметричной пелагической гастреи,
перешедшей к донному существованию, произо-
шли предки Bilateria, у которых, таким образом,
сформировался пелаго-бентический жизненный

Рис. 1. Происхождение многоклеточных животных в
соответствии с гипотезой гастреи.
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Рис. 2. Происхождение многоклеточных животных в
соответствии с гипотезой фагоцителлы.
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цикл (см., например, Nielsen, 1985, 1987, 1998, 2012,
2013).

В одной из широко известных модификаций
гипотезы гастреи предполагалось, что переход к
донному существованию произошел не на стадии
гастреи, а на стадии бластеи: так возникла билате-
робластея, из которой впоследствии сформиро-
валась билатерогастрея (Jagersten, 1955, 1959, 1972).
В дальнейшем от билатерогастреи произошли как
трехслойные Bilateria, так и двухслойные орга-
низмы (Cnidaria и Ctenophora), а также губки. В
гипотезе билатерогастреи предполагалось, что
первичный жизненный цикл предков Metazoa –
голопелагический, а пелаго-бентический цикл
сформировался уже на стадии бластулообразных
предков (Jagersten, 1955, 1959, 1972).

В гипотезе фагоцителлы (Metschnikoff, 1886;
Мечников, 1950) предками многоклеточных счита-
лись шаровидные колонии жгутиконосцев, кото-
рые питались путем фагоцитоза, т.е. захвата пище-
вых частиц отдельными клетками – членами коло-
нии (рис. 2). Наглотавшиеся пищевых частиц
клетки теряли жгутики и погружались внутрь коло-
нии, формируя внутреннюю массу амебоидных
клеток. В дальнейшем такая временная дифферен-
цировка стала постоянной: наружный жгутиковый
слой (кинобласт) обеспечивал локомоцию, а клет-
ки внутренней массы (фагоцитобласта) – перева-
ривание пищевых частиц, которые они захватыва-
ли через поры между клетками кинобласта. Такой
гипотетический предок с наружным жгутиковым
эпителием и внутренней массой амебоидных кле-
ток-фагоцитов был назван “фагоцителлой”. В
дальнейшем на заднем полюсе фагоцителлы воз-
ник участок, где амебоидные клетки фагоцито-
бласта особенно активно захватывали пищевые
частицы – прообраз первичного рта, однако этот
рот вел не в кишечник, а к амебоидным клеткам
фагоцитобласта (рис. 2).

Гипотеза фагоцителлы была разработана
И.И. Мечниковым (1886) на основе его соб-
ственных исследований эмбриогенеза Hydrozoa.
В эмбриональном развитии гидроидных не
встречается такой способ формирования энто-
дермы, как впячивание стенки бластулы (инва-
гинация). И.И. Мечников (1886) считал, что Hy-
drozoa – самая примитивная группа стрекающих
кишечнополостных, и потому рассматривал инва-
гинацию как вторичный способ формирования
энтодермы, который возник как результат эволю-
ции механизмов процесса гаструляции. И.И. Меч-
ников (1886) и его сторонники рассматривали ли-
шенные рта и кишечника планулы гидроидных и
паренхимулы губок как стадии, рекапитулирую-
щие строение гипотетической фагоцителлы.

Заметим, что согласно современным взглядам,
Medusozoa (в том числе Hydrozoa) – это апо-
морфная группа Cnidaria, в жизненном цикле ко-

торых появилась дополнительная пелагическая
стадия медузы (Collins, 2002; Marques, Collins,
2004; Collins et al., 2006). Планулы Medusozoa –
это короткоживущие лецитотрофные личинки,
они лишены рта и функционирующего кишечни-
ка. Поэтому отсутствие инвагинации, которое ха-
рактерно для эмбриогенеза Hydrozoa, есть след-
ствие редукции рта и кишечника у лецитотроф-
ной планулы.

Исходя из гипотезы фагоцителлы, предки
Metazoa также имели голопелагический жизнен-
ный цикл. Пелаго-бентический жизненный цикл
возникал несколько раз как надстройка над голо-
пелагическим циклом (см. Иванов, 1968). Фаго-
цителлы без рта перешли к донному образу жизни
и дали начало губкам, фагоцителлы с ротовым от-
верстием, но без кишечника перешли к ползанию
по дну и дали начало бескишечным турбелляриям
Acoela (от которых произошли все Bilateria), по-
томки пелагических фагоцителл, сформировав-
шие эпителизованный кишечник, прикрепились
аборальным полюсом и дали начало предкам Cni-
daria (рис. 2).

Гипотезы первичной седентарности также име-
ют давнюю историю. Большое влияние на развитие
эволюционной морфологии имела гипотеза син-
зооспоры, подробно разработанная А.А. Захватки-
ным (1949). Согласно этой гипотезе предками
Metazoa были колонии донных жгутиконосцев.
Они размножались зооспорами, образующимися
в результате палинтомического деления зиготы
(рис. 3, 1). После периода плавания одиночная
жгутиковая зооспора прикреплялась и сначала су-
ществовала в виде одиночного прикрепленного
жгутиконосца. После оседания одиночной зооспо-
ры за счет монотомического деления формирова-
лась колония. На следующем эволюционном этапе
жгутиковые зооспоры, образующиеся в результате
палинтомического деления зиготы, не разъединя-
лись, а оставались соединенными (рис. 3, 2). Такая
расселительная пелагическая стадия была назва-
на А.А. Захваткиным (1949) синзооспорой. Син-
зооспора прикреплялась и сразу давала начало не
одиночной особи, а колонии жгутиконосцев.

По мнению А.А. Захваткина (1949), бластуло-
образные личинки, характерные для многих
Metazoa, представляют собой не что иное, как
синзооспоры. Таким образом, согласно гипотезе
синзооспоры, первичный жизненный цикл Meta-
zoa – это пелаго-бентический жизненный цикл.
А.А. Захваткин (1949) считал, что гипотеза син-
зооспоры объясняет, почему низшие многокле-
точные, например губки и книдарии, являются
прикрепленными организмами. Гипотезу син-
зооспоры поддержал В.Н. Беклемишев (Beklemi-
shev, 1963; Беклемишев, 1964), который предпо-
лагал, что низшие черви (Scolecida) происходят от
неотенических планул гидроидных. Сторонни-
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ком гипотез первичной седентарности был из-
вестный зоолог Рейнгардт Ригер (Rieger, 1994),
который считал, что можно построить эволюци-
онный ряд прикрепленных колониальных пред-
ков разного уровня организации – от низших
Metazoa до трехслойных Bilateria, а одиночные
подвижные формы представляют собой потом-
ков прогенетических личинок таких колоний. В
XXI веке гипотезы первичной седентарности по-
лучили новое развитие (Nielsen, 2008; Mikhailov
et al., 2009).

В современной трактовке гипотеза первичной
седентарности предполагает, что пелаго-бентиче-
ский жизненный цикл был изначально присущ
предкам многоклеточных животных. При этом бла-
стулообразные личинки не рекапитулируют фило-
генетическую стадию бластеи (как в гипотезах пер-
вичной мобильности), а являются чисто рассели-
тельными, первично лецитотрофными личинками.

Согласно гипотезе первичной седентарности,
предками многоклеточных были донные коло-
нии воротничковых жгутиконосцев, которые, по-
степенно усложняясь, дали начало современным
губкам (рис. 3, 3). Среди губок бластулообразные
личинки характерны, например, для Homosclero-
morpha и Calcispongia (подробнее см. Ересков-
ский, 2005). При метаморфозе передняя половина
личинки впячивается и дает начало хоанодерме,
тогда как задняя половина становится зачатком
пинакодермы и клеток мезохила. Если представить
себе, что такая двухслойная стадия не прикрепи-

лась, а продолжала пелагическое существование,
мы получим инвагинационную гаструлу, плаваю-
щую ртом вперед.

В рамках гипотезы первичной седентарности
предполагается, что Eumetazoa происходят от
прогенетических личинок губкоподобных орга-
низмов (рис. 4). Такие прогенетические пелаги-
ческие организмы захватывали пищу отверстием,
образовавшимся в результате впячивания перед-
ней половины бластулы, и переваривали ее в по-
лости, образованной впятившимся эпителием.
Таким образом, гипотетический предок Eumeta-
zoa имел организацию геккелевской гастреи, од-
нако по своему происхождению эта гастрея пред-
ставляла собой прогенетическую личинку губок
(см. Nielsen, 2008).

Губки начинают питаться только после при-
крепления. Типичным для губок способом пита-
ния является фильтрационная микрофагия – т.е.
питание очень мелкими пищевыми частицами,
которые всасываются через микроскопические
поры и захватываются псевдоподиями отдельных
клеток. Поскольку предки Eumetazoa были про-
генетическими потомками личиночных стадий,
первоначально они должны были иметь мелкие
размеры. Это означало, что при питании даже
мелкой добычей они, по существу, оказывались
макрофагами. Возможно, овладение относитель-
но крупной добычей способствовало развитию
настоящей мускулатуры и нервной системы, т.е.

Рис. 3. Происхождение многоклеточных животных в соответствии с гипотезой первичной седентарности: 1 – колония
жгутиконосцев, размножающаяся одиночными зооспорами, 2 – колония жгутиконосцев, размножающаяся синзоос-
порами, 3 – губки, размножающиеся расселительными личинками – жгутиковыми бластулами (=синзооспорами).
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тех черт, которые наряду с наличием рта и кишеч-
ника отличают Eumetazoa от губок.

Исходя из современной версии гипотезы пер-
вичной седентарности, предок Eumetazoa должен
был обладать следующими чертами:

1) это был двухслойный организм (т.е. имел
два эпителизованных слоя: эктодерму и энтодер-
му – разделенных прослойкой мезоглеи, которая
могла содержать клеточные элементы);

2) он вел пелагический образ жизни;
3) он обладал радиальной (осевой) симметри-

ей, которая характерна для первично-пелагиче-
ских организмов;

4) он имел ресничный способ локомоции;
5) он двигался оральным полюсом вперед.
Есть ли среди современных Eumetazoa хотя бы

одна группа, которая обладает таким набором
признаков? Такая группа есть, и эта группа –
Ctenophora. Разумеется, современные гребневи-
ки далеко ушли от гипотетического прототипа, но
они остаются двухслойными животными. Типич-
ные представители Ctenophora – планктонные
организмы, обитающие в толще воды. Гребневи-
ки обладают осевой симметрией, которая сочета-
ется с радиальной симметрией в строении систем
органов. Никаких признаков билатеральной сим-
метрии у гребневиков нет. Несмотря на крупные
размеры, гребневики сохраняют чисто ресничный
способ движения, хотя для локомоции служат не
жгутики, как у личинок губок и у гипотетичеких
предков Eumetazoa, а весьма специализированные
ресничные клетки эпидермиса в составе гребных
пластинок. Отметим, что среди Eumetazoa реснич-
ная локомоция характерна для личинок или для
очень мелких организмов (коловраток, гастротрих,
мелких турбеллярий и других форм, в отношении
которых можно предполагать прогенетическое
происхождение, – см. Малахов, 2009, 2010). Со-
хранение у таких крупных организмов, как греб-
невики, чисто ресничной локомоции – это отго-
лосок их прогенетического происхождения. При
нормальной локомоции гребневики движутся
оральным полюсом вперед.

Таким образом, Ctenophora оказываются са-
мой базальной группой Eumetazoa (рис. 5), и этот
вывод хорошо согласуется с современным пред-
ставлением об очень раннем обособлении греб-
невиков, которое поддерживается молекулярной
филогенетикой и нейрофилогенетикой (Ryan et al.,
2010, 2013; Moroz et al., 2014; Moroz, 2015; Moroz,
Kohn, 2015; Jekely et al., 2015; Telford, 2016; Whelan
et al., 2015; и др.).

Типичные представители Ctenophora имеют го-
лопелагический жизненный цикл, который, таким
образом, оказывается исходным для Eumetazoa. В
пределах типа гребневиков у Platyctenida происхо-
дит переход к донному образу жизни и, таким обра-

зом, формируется пелаго-бентический жизненный
цикл. По-видимому, появление пелаго-бентическо-
го жизненного цикла у Platyctenida произошло неза-
висимо от остальных Eumetazoa. У бентосных греб-
невиков Platyctenida не выражена передне-задняя
полярность и сохраняется осевая симметрия, харак-
терная для их ближайших пелагических предков.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПЕЛАГО-
БЕНТИЧЕСКОГО ЖИЗНЕННОГО ЦИКЛА 
CNIDARIA И ТРЕХСЛОЙНЫХ BILATERIA

По современным данным (Владыченская и др.,
1995; Collins, 1998; Kim et al., 1999; Collins, Valen-
tine, 2001; Halanych, Passamaneck, 2001; Алешин,
Петров, 2002; Hejnol et al., 2009; Whelan et al., 2015;
Budd, Jensen, 2017 и др.), Cnidaria и трехслойные
Bilateria – сестринские группы организмов (рис. 5).
В учебниках и руководствах обычно отражены
представления о радиальной симметрии Cnidaria.
Тем не менее, анализ строения и развития стрека-
ющих кишечнополостных позволяет заключить,

Рис. 4. Происхождение Eumetazoa от прогенетиче-
ских личинок сидячих губкоподобных организмов.

Porifera Eumetazoa

Рис. 5. Филогенетические отношения внутри Eumetazoa.
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что Cnidaria – исходно билатерально-симметрич-
ная группа.

Согласно современным данным, базальной
группой Cnidaria являются представители подти-
па Anthozoa (см. Collins, 2002; Marques, Collins,
2004; Collins et al., 2006). Многочисленные иссле-
дования выявили билатеральный характер экс-
прессии гомеобоксных генов и транскрипцион-
ных факторов в развитии Anthozoa (см. Finnerty,
Martindale, 1997; Martinez et al., 1998; Finnerty,
2001, 2003; Martindale et al., 2002; Finnerty et al.,
2003, 2004; Scholz, Technau, 2003; Martindale et al.,
2004; Kusserow et al., 2005; Matus et al., 2006a,
2006b, 2007a, 2007b, 2008; Marlow et al., 2009; Saina
et al., 2009; DuBuc et al., 2012; He et al., 2018 и др.).
Анализ строения и развития кораллов различных
систематических групп позволяет заключить, что
все Anthozoa – билатерально-симметричные жи-
вотные (Малахов, 2016). Этот вывод тем более па-
радоксален, что все Anthozoa – сидячие формы, а
сидячий образ жизни, как известно, способствует
развитию радиальной, а не билатеральной сим-
метрии (Беклемишев, 1964).

Одним из возможных эволюционных сцена-
риев (рис. 6), объясняющих филогенетическую
близость трехслойных Bilateria и Cnidaria, а также
билатеральную симметрию последних, является
происхождение обеих групп от двухслойного бен-
тосного предка, передвигавшегося на оральной по-
верхности (Малахов, 2004, 2010, 2013; Arendt et al.,

2015, 2016; Arendt, 2018). Впоследствии предки
Cnidaria прикрепились к субстрату аборальным
полюсом и стали сидячими организмами, что
способствовало развитию вторичной радиаль-
ной симметрии (рис. 6, 5, 6). Предположение об
исходной билатеральности общего предка Cni-
daria и трехслойных Bilateria объясняет, почему
базальная группа стрекающих кишечнополост-
ных, а именно Anthozoa, остаются билатераль-
но-симметричными формами, несмотря на их
сидячий образ жизни (см. Малахов, 2016). Предки
трехслойных Bilateria сохранили подвижный образ
жизни (рис. 6, 7). Их щелевидный рот сомкнулся и
дал начало сквозному кишечнику, а обособившие-
ся карманы целентерона – метамерным целомиче-
ским полостям (Малахов, 2004, 2010, 2013).

Для современных Anthozoa характерен типич-
ный пелаго-бентический жизненный цикл (рис. 7).
У одиночных шестилучевых кораллов Actiniaria
пелагический период включает непитающуюся
жгутиковую бластулу и планктотрофную гаструлу
с хорошо развитой кишечной полостью, ртом и
аборальным сенсорным органом. Гаструлообраз-
ная личинка актиний оседает на оральную по-
верхность, некоторое время ползает по дну на
оральной поверхности, а затем переворачивается
и прикрепляется аборальным органом к субстра-
ту (Gemmil, 1921, 1922). В таком характере мета-
морфоза личинок актиний трудно не увидеть ре-

Рис. 6. Происхождение Cnidaria и трехслойных Bilateria: 1 – пелагический предок Eumetazoa, 2 – Ctenophora, 3 – пе-
реход к донному образу жизни, 4 – двуслойный билатерально-симметричный предок Cnidaria и трехслойных Bilateria,
ползавший на оральной поверхности, 5, 6 – переход Cnidaria к прикрепленному образу жизни и формирование
вторичной радиальной симметрии, 7 – предок трехслойных Bilateria. Толстые стрелки показывают филогенетические
трансформации, тонкие стрелки – направление движения организмов.
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капитуляцию того филогенетического пути, ко-
торый прошли предки Cnidaria (см. выше).

Уже у плавающей личинки актиний появляет-
ся два мезентерия, придающих личинке билате-
ральную симметрию, а после оседания число ме-
зентериев закономерно увеличивается, при этом
их закладка характеризуется выраженной билате-
ральной симметрией (Wilson, 1888; Gemmil, 1920,
1921; Nyholm, 1943; Hyman, 1940; Chevalier, Beau-
vais, 1987; Малахов, 2016).

У одиночных кораллов Ceriantharia в толще во-
ды живут и питаются весьма поздние стадии с боль-
шим числом щупалец и мезентериев (Beneden,
1891, 1923; McMurrich, 1910; Carlgren, 1924; Leloup,
1964; Молодцова, Малахов, 1995а, б). В других
группах кораллов стадии с таким числом щупалец и
мезентериев – это бентосные ювенильные особи.
Таким образом, у цериантарий исходно бентосные
ювенильные стадии как бы “поднимаются” в тол-
щу воду и превращаются в планктотрофных личи-
нок, претерпевая соответствующие адаптации к
планктонному образу жизни. Это филогенетиче-
ское явление, а именно пролонгация пелагиче-
ской части жизненного цикла за счет адаптации
исходно бентосных ювенильных стадий к планк-
тонному существованию, может быть обозначено
термином “ларвализация”. Как мы увидим, данное
явление играет важную роль в происхождении ли-
чиночных стадий многоклеточных животных.

В других группах кораллов, например у Octo-
corallia и Zoantharia, личинки становятся лецито-
трофными, утрачивают рот и функционирующий
кишечник (Hyman, 1940). Упрощенные лецито-
трофные личинки (планулы) характерны для всех
Medusozoa. Планулы лишены рта, но это двух-
слойные личинки, состоящие из эктодермы и эн-
тодермы. Таким образом, планулы – это лецито-
трофные гаструлы. Очевидно, что в случае Medu-
sozoa упрощенное строение личинок связано с
появлением в жизненном цикле новой рассели-
тельной стадии – медузы.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ЛИЧИНОК 
ТРЕХСЛОЙНЫХ BILATERIA

Учитывая, что Cnidaria и трехслойные Bilateria
являются сестринскими группами, можно пред-
полагать, что пелаго-бентический жизненный
цикл предков трехслойных животных первона-
чально протекал так же, как у стрекающих ки-
шечнополостных. Исходно его пелагическая
часть включала, как у Cnidaria, только бластулу и
гаструлу (рис. 8). У всех Bilateria произошла про-
лонгация пелагической части жизненного цикла
за счет появления билатерально-симметричных
личинок с ресничными шнурами, обеспечиваю-
щими локомоцию и питание. При этом первые ли-
чиночные стадии (ресничные бластулы и гаструлы)

обладают радиальной симметрией и отражают ра-
диально-симметричный этап эволюционного раз-
вития. Последующие личиночные стадии (трохо-
форы, актинотрохи, торнарии, диплеврулы и др.) в
своем строении подчиняются билатеральной сим-
метрии. Несмотря на то, что эти личинки ведут пе-
лагическое существование и приспособлены к
жизни в толще воды, в их строении отражается ор-
ганизация билатерально-симметричных донных
стадий развития предка, хотя и в измененной
форме. По существу, билатерально-симметрич-
ные личинки Bilateria – это ювенильные формы,
поднятые в толщу воды (рис. 9). Органы исходно
донной ювенильной формы при этом изменились
таким образом, чтобы обеспечить существование в
толще воды. Таким образом, билатерально-сим-
метричные личинки Bilateria возникли благодаря
процессу “ларвализации” первоначально донных
ювенильных стадий.

Большое разнообразие во внешнем облике,
строении ресничных шнуров и анатомической ор-
ганизации ставит вопрос о том, возможно ли вооб-
ще говорить о едином происхождении личинок
трехслойных Bilateria. Неудивительно, что многие
авторы, рассматривая вопрос о происхождении ли-
чинок с весьма разных позиций, приходили к сход-
ному выводу о независимом происхождении личи-
нок в разных группах Bilateria (Hyman, 1951;

Рис. 7. Жизненный цикл шестилучевых кораллов Ac-
tiniaria: 1 – взрослая прикрепленная особь, 2 – опло-
дотворение, 3 – бластула, 4 – планктотрофная гастру-
ла, 5 – оседание личинки на оральную поверхность,
6 – ювенильная особь, прикрепившаяся аборальным
полюсом.
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Рис. 8. Первоначальный жизненный цикл предков
трехслойных Bilateria: 1 – взрослая особь, 2 – оплодо-
творение, 3 – бластула, 4 – гаструла, 5 – ранняя донная
ювенильная особь, 6 – поздняя ювенильная особь.
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Иванова-Казас, 1985, 1995; Strathmann, 1993;
Haszprunar et al., 1995; Sly et al., 2003; Valentine,
Collins, 2000; Raff, 2008). Другие авторы все же до-
пускают, что билатерально-симметричная планк-
тотрофная личинка могла сформироваться уже у
предка билатерий (Davidson et al., 1995; Peterson
et al., 2004; Marlow et al., 2014), однако облик такой
личинки остается неясным. В настоящее работе мы
попытаемся сформулировать оригинальную гипо-
тезу происхождения личинок трехслойных Bilateria.

Если мы признаем, что трехслойные Bilateria
имели общего предка, то в строении билатераль-
но-симметричных пелагических личинок всех
билатерий мы должны находить общие черты,
унаследованные от такого предка. Анализ орга-
низации щупальцевого аппарата Cnidaria показы-
вает, что вокруг первичного рта исходно распола-
гается два круга щупалец (см. Малахов, 2016). Мы

предполагаем, что у общих предков Bilateria на
основе двух кругов щупалец сформировались две
системы органов (рис. 10). Наружный круг щупа-
лец дал начало метамерным придаткам (конечно-
стям). Внутренний круг дал начало ресничным
щупальцам, образующим замкнутый контур во-
круг щелевидного первичного рта. После смыка-
ния последнего передняя часть этого контура дала
ресничные щупальца, средняя часть вдоль линии
замыкания бластопора – ресничную подошву
(невротрох), а задняя часть – ресничное кольцо во-
круг ануса – телотрох (рис. 10). При переходе юве-
нильных стадий к планктонному существованию
эти составляющие дали начало ресничным шну-
рам личинок (рис. 11).

Высказанные выше соображения близки к по-
строениям Нильсена (Nielsen, 1985; 2005, 2018) о
происхождении ресничных образований трохо-
форных личинок Protostomia от ресничного коль-
ца, окружавшего первичный рот у гипотетиче-
ской гастреи. Однако на самом деле, ресничный
контур вокруг щелевидного бластопора является
прототипом ресничных шнуров не только Pro-
tostomia, но и Deuterostomia. Действительно, при
сравнении развертки ресничных образований ти-
пичной трохофоры аннелид и торнарии кишеч-
нодышащих нельзя не отметить удивительное
сходство, позволяющее выделить гомологичные
элементы ресничного вооружения.

Ресничное вооружение типичной личинки
первичноротых животных – трохофоры – вклю-
чает следующие элементы (рис. 12). Во-первых,
это более или менее широкое адоральное реснич-
ное поле, простирающееся по поверхности тела
личинки справа и слева ото рта на боковые сторо-

Рис. 9. Жизненный цикл предков трехслойных Bilate-
ria с билатерально-симметричной планктотрофной
личинкой: 1 – взрослая особь, 2 – оплодотворение,
3 – бластула, 4 – гаструла, 5 – билатерально-симмет-
ричная планктотрофная личинка, 6 – поздняя юве-
нильная особь. Пунктирная стрелка показывает фило-
генетический переход билатерально-симметричной
ювенильной стадии к пелагическому образу жизни.
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Рис. 10. Происхождение ресничных щупалец и мета-
мерных конечностей трехслойных Bilateria: I – ки-
шечнополостный предок с двумя кругами щупалец,
II – замыкание щелевидного бластопора и диффе-
ренцировка щупалец, III – общий предок трехслой-
ных Bilateria (на всех рисунках вид с оральной = вен-
тральной стороны). Обозначения: 1 – щупальца на-
ружного круга, 2 – щупальца внутреннего круга, 3 –
щелевидный первичный рот, 4 – рот, 5 – анус, 6 –
адоральные ресничные щупальца, 7 – ресничная пол-
зательная подошва, 8 – ресничное кольцо вокруг ану-
са, 9 – метамерные конечности.
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Рис. 11. Происхождение ресничных шнуров личинки
Bilateria от ресничных органов ювенильной стадии:
I – донная ювенильная стадия, II – пелагическая
планктотрофная личинка. Обозначения: 1 – адораль-
ные ресничные щупальца ювенили и адоральное рес-
ничное поле личинки, 2 – ресничная ползательная по-
дошва ювенили и невротрох личинки, 3 – ресничное
кольцо вокруг ануса у ювенили и телотрох личинки.
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ны и далее на спинную сторону. На спинной сто-
роне имеется разрыв, хорошо известный из дан-
ных сравнительной эмбриологии разных групп
трохофорных животных (Newby, 1940; Anderson,
1973; Иванова-Казас, 1974, 1977; Adrianov et al.,
2008). Поэтому развертка ресничных образова-
ний типичной трохофоры напоминает букву “Т”,
где адоральное ресничное поле соответствует го-
ризонтальной перекладине (рис. 12). У планкто-
трофных личинок передний и задний края адо-
рального ресничного поля окаймлены увеличен-
ными ресничками, образующими ресничные
шнуры – прототрoх и метатрох, которые играют
важную роль в питании. У непитающихся леци-
тотрофных личинок прототрох и метатрох, как
правило, не выражены (т.е. реснички переднего и
заднего краев адорального ресничного поля не
отличаются от остальных ресничек). Вдоль линии
замыкания бластопора по брюшной стороне про-
ходит ресничная полоска – невротрох, которая
обычно особенно широка у ползающих лецито-
трофных личинок. Вокруг ануса имеется реснич-
ное кольцо – телотрох. Таким образом, реснич-
ные образования трохофоры образуют непрерыв-
ный контур вокруг линии смыкания бластопора.

Разумеется, трохофорные личинки даже в
пределах аннелид, а тем более в пределах весьма
обширной группы трохофорных животных (Tro-
chozoa), весьма разнообразны, и их сравнение с
“типичной” трохофорой – интересная и важная
задача, которую надо рассматривать в отдельной
работе.

Торнарии – личинки представителей типа He-
michordata, т.е. вторичноротых животных, кото-
рые как по классическим, так и по современным
представлениям весьма далеки от трохофорных
животных. Более того, анализ филогенетических
деревьев, построенных на основе данных молеку-
лярной филогеномики, говорит о базальном по-
ложении вторичноротых на филогенетическом
древе трехслойных Bilateria (Peterson, Eernisse,
2001; Halanych, 2004; Philippe et al., 2005, 2009;
Dunn et al., 2008, 2014; Giribet, 2015; Telford et al.,
2015). В соответствии с этим планктонные личин-
ки вторичноротых имеют ряд архаичных черт, на-
пример, таких как наличие в ресничных шнурах
не ресничных, а жгутиковых клеток. Цилиарное
вооружение торнарии хорошо известно из клас-
сических и современных работ (Agassiz, 1872;
Bateson, 1884; Morgan, 1891, 1894; Spengel, 1893;
Heider, 1909; Stiasny-Wijnhoff, Stiasny, 1926, 1927;
Dawydoff, 1948; Jagersten, 1972; Urata, Yamaguchi,
2004; Nielsen, Hay-Smidt, 2007) и состоит из сле-
дующих элементов: адоральное ресничное поле
окаймлено преоральным и посторальным рес-
ничными шнурами; на заднем конце личинки
имеется кольцевой телотрох; по средней линии
брюшной стороны проходит ресничная полоска
невротроха (рис. 13). У планктотрофных торнарий

в связи с необходимостью обеспечить питание ли-
чинки в течение долгого периода пелагического су-
ществования конфигурация адорального реснич-
ного поля и форма пре- и посторальных ресничных
шнуров сильно усложняется (Morgan, 1891; Stiasny-
Wijnhoff, Stiasny, 1927; Damas, Stiasny, 1961). Не
менее сложная конфигурация адорального рес-
ничного поля и ресничных шнуров свойственна
планктотрофным личинкам иглокожих, у кото-
рых, однако, редуцированы невротрох и телотрох.

Адоральное ресничное поле играет главную
роль в питании трохофорных личинок и личинок
вторичноротых животных. Биением ресничек пи-
щевые частицы передвигаются по адоральному
ресничному полю, но сам захват пищевых частиц
происходит по-разному. У трохофорных личинок
пищевые частицы захватываются посредством
механизма “down-stream collecting” (рис. 14), ко-
гда реснички ресничных шнуров бьют навстречу
друг другу (Strathmann et al., 1972; Henderson,
Strathmann 2000; Riisgård et al., 2000; Rouse, 1999,

Рис. 12. Типичная трохофора с брюшной стороны (I)
и развертка ее ресничных шнуров (II). Обозначения:
1 – проторох, 2 – адоральное ресничное поле, 3 – ме-
татрох, 4 – невротрох, 5 – телотрох.
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Рис. 13. Типичная личинка вторичноротых животных –
торнария с брюшной стороны (I) и развертка ее рес-
ничных шнуров (II). Обозначения: 1 – преоральный
ресничный шнур, 2 – адоральное ресничное поле,
3 – посторальный ресничный шнур, 4 – невротрох,
5 – телотрох.
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2000; Pernet, Strathmann, 2011). У личинок вто-
ричноротых животных пищевые частицы захва-
тываются посредством механизма “up-stream col-
lecting” (рис. 15), когда реснички ресничных шну-
ров бьют в противоположные стороны, при этом
пищевые частицы отбрасываются на адоральное
поле за счет реверсивного удара ресничек (Bulli-
vant, 1968; Strathman, 1971, 1975; Strathmann,

Bonar, 1976; Gilmour, 1978, 1981, 1985, 1986, 1988;
Hart, 1991; Lacalli, 1993; Riisgård, Manriquez, 1997;
Riisgard, 2002; Riisgård et al., 2004; Strathmann,
2005; Riisgård, Larsen, 2010). Это важное различие,
тем не менее, является чисто функциональным и не
может препятствовать признанию гомологии адо-
рального ресничного поля и других элементов рес-
ничного вооружения личинок. Какой способ сбора
пищевых частиц можно считать первичным?

Планктотрофные личинки трехслойных Bila-
teria – это адаптированные к жизни в толще воды
ювенильные, в прошлом бентосные, стадии. Мы
не можем сказать, как питались гипотетические
общие предки билатерий. Если они собирали ча-
стицы с поверхности осадка, то тогда реснички на
обращенной к субстрату поверхности щупалец не
имели дифференцировки (рис. 16). При адаптации
к питанию из толщи воды произошла дифферен-
цировка ресничного аппарата и появились рес-
ничные шнуры, окаймляющие адоральное рес-
ничное поле. При этом у трохофорных животных
сформировался механизм “down-stream collect-
ing”, тогда как у вторичноротых – “up-stream col-
lecting” (рис. 16).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящая статья представляет собой краткий

конспект положений, которые нуждаются в даль-
нейшем развитии.

Независимо от того, какую из гипотез проис-
хождения многоклеточных мы принимаем (гипо-
тезу гастреи, фагоцителлы или гипотезу синзоос-
поры), исходный жизненный цикл Eumetazoa
(многоклеточных животных, обладающих нерв-

Рис. 14. Механизм работы ресничных шнуров трохо-
форы – “down-stream collecting”: I – трохофора с брюш-
ной стороны, II – схема захвата пищевых частиц. Обо-
значения: 1 – прототрох, 2 – адоральное ресничное
поле, 3 – метатрох, жирные стрелки показывают
направление биения ресничек, тонкие стрелки пока-
зывают движение частиц по адоральному полю.
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Рис. 15. Механизм работы ресничных шнуров торна-
рии – “up-stream collecting”: I – торнария с брюшной
стороны, II – схема захвата пищевых частиц. Обозна-
чения: жирные стрелки показывают направление би-
ения ресничек, тонкие стрелки – движение частиц по
адоральному полю, прерывистые толстые стрелки –
направление токов воды.
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Рис. 16. Происхождение двух механизмов сбора пище-
вых частиц из толщи воды: I – гипотетический предок
Bilateria, собиравший частицы с поверхности осадка,
II – поперечный срез щупальца предка Bilateria, соби-
рающего частицы с поверхности осадка, III – попереч-
ный срез щупальца Trochozoa (“down-stream collect-
ing”), IV – поперечный срез щупальца Deuterostomia
(“up-stream collecting”). Обозначения: жирные стрелки
показывают направления филогенетических трансфор-
маций, прерывистые стрелки – направление токов во-
ды, тонкие стрелки – движение пищевых частиц.
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ной системой, мускулатурой, ртом и кишечни-
ком) – это голопелагический жизненный цикл.
Такой жизненный цикл сохранили Ctenophora,
которые могут рассматриваться как наиболее ра-
но обособившаяся ветвь Eumetazoa.

У общих предков Cnidaria и трехслойных Bilate-
ria сформировался пелаго-бентический жизнен-
ный цикл. Пелагическая часть жизненного цикла
Cnidaria включает радиально-симметричные рес-
ничные бластулы и гаструлы. У части Anthozoa га-
струлы являются долго плавающими планкто-
трофными личинками и выполняют расселитель-
ную функцию. Личинки Medusozoa утратили
расселительную функцию, которую взяли на себя
медузы. В связи с этим планулы Medusozoa имеют
упрощенное строение и лишены рта. Тем не ме-
нее, поскольку планулы – это двухслойные ли-
чинки, их можно рассматривать как лецитотроф-
ные гаструлы.

У трехслойных Bilateria произошла пролонгация
пелагической части жизненного цикла за счет по-
явления билатерально-симметричных личинок с
ресничными шнурами, обеспечивающими локо-
моцию и питание. По существу, билатерально-
симметричные личинки Bilateria – это ювенильные
формы, поднятые в толщу воды. Этот филогенети-
ческий модус может быть обозначен термином
“ларвализация”. Органы исходно донной юве-
нильной формы при этом изменились таким обра-
зом, чтобы обеспечить существование в толще во-
ды. Таким образом, билатерально-симметричные
личинки Bilateria имеют общее происхождение.

Ресничные шнуры личинок представляют со-
бой видоизменение ресничного шупальцевого
аппарата ювенильных стадий общего предка Bila-
teria. В силу этого, ресничный аппарат личинок
даже очень далеких в филогенетическом отноше-
нии групп построен по общему плану, и в нем
можно выделить гомологичные элементы. Ос-
новные элементы ресничного аппарата личинок
билатерий – адоральное ресничное поле, невро-
трох и телотрох.

Работа выполнена в рамках государственной
темы № АААА-А16-116021660057-5 при поддерж-
ке Российского Фонда Фундаментальных Исследо-
ваний (проекты №№ 19-04-00449; 17-04-00586), а
также Российского Научного Фонда (проект № 18-
04-00082 – работа с научной литературой).
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Evolution of Metazoan Life Cycles and the Origin of Pelagic Larvae
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The problem of origin of the metazoan life cycle is analyzed based on various hypotheses of the origin of mul-
ticellular animals. Accordingly to Gastrea theory and Phagocytella theory, the ancestral metazoan life cycle
was holopelagic. In the framework of the hypotheses of the primary sedentarity, the metazoan ancestor had
bentho-pelagic life cycle with dispersal larvae, the synzoospores. In accordance with this hypothesis, Eu-
metazoa came from the progenetic larvae of the sedentary ancestor. The primary life cycle of Eumetazoa (i.e.,
metazoans with nervous system, musculature, mouth, and gut) was holopelagic. Exactly this life cycle is typ-
ical for recent Ctenophora, which is the earliest branched stem of the eumetazoans. Cnidaria and Bilateria
are the sister groups. Their last common ancestor acquired the bentho-pelagic life cycle de novo. The pelagic
part of cnidarians life cycle is comprised of blastula and gastrula stages only. Some anthozoans still maintain
the planktotrophic gastrula larvae in their life cycles. Planulae of Medusozoa are simplified lecithotrophic
larvae, which had lost the function of spread because of appearance of medusa stage in the life cycle. In Bi-
lateria, the prolongation of the pelagic part of the life cycle occurred due to the appearance of the ciliated bi-
laterally symmetrical larvae which are actually the juveniles raised into the water column. This phylogenetic
modus can be designed by the special term “larvalization”. Thus, the ciliated pelagic larvae of all bilaterians
have the common origin from the juvenile stages of the last common bilaterian ancestor. Their ciliated bands
came from the modified ciliated tentacular apparatus of juvenile stages of the last common bilaterian ances-
tor. Homologous elements in the ciliated bands of trochozoan and deuterostomian larvae are traced.

Keywords: Metazoa origin, Gastrea theory, Phagocytella theory, theory of the primary sedentarity, life cycle,
last common bilaterian ancestor, pelagic larvae, larvalization, ciliated bands
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