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Секвенирование геномов одноклеточных эукариот Holozoa (Monosiga brevicollis, Capsaspora owczarza-
ki), базальных многоклеточных Porifera и Cnidaria, а также Bilateria показало, что генный репертуар
и генные регуляторные сети, играющие ключевую роль в эволюции многоклеточных животных, в
частности, в формировании мезодермы, имеют более раннее происхождение, чем предполагалось.
Появление Cnidaria и Bilateria, произошло накануне Кембрийского взрыва, когда эволюционирова-
ло небывалое количество новых форм организмов. Предполагается, что молекулярно-генетическая
основа Кембрийского взрыва была подготовлена Нох-генами, которые обеспечили принципиаль-
ное усложнение генетических программ развития Bilateria (Erwin, Davidson, 2002; Davidson, 2006;
Carroll, 2008; Holland, 2015).
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ВВЕДЕНИЕ
Зародышевые листки, формирующие план стро-

ения многоклеточных животных, впервые были
описаны Карлом фон Бэром. В конце ХIX в. впер-
вые были описаны телобласты – стволовые клетки
мезодермы. Имевшее место формирование элемен-
тов мезодермы на ранних этапах эволюции Meta-
zoa, было крупномасштабным эволюционным нов-
шеством – ароморфозом, изменившим характер
индивидуального развития животных. Впервые
мезодермальный листок у Bilateria формируется у
плоских червей Plathelmintes (600–550 млн лет
назад) из телобластов в заднем конце зародыша,
которые дают начало соединительной ткани, за-
полняющей пространство между внутренними
органами (Иванова-Казас, 1995; Рупперт и др.,
2008; Salinas-Saavedra et al., 2018). Поскольку про-
изводными мезодермы являются мышечная, ске-
летная, кровеносная, половая и выделительная
системы (Technau, Scholz, 2003), целомический
эпителий, то формирование мезодермы стало ис-
точником интенсивных эволюционных преобра-
зований. Переход от двуслойных животных к
трехслойным билатерально-симметричным орга-
низмам и возникновение мезодермы связано с
эволюцией осевой симметрии плана строения

Metazoa (Technau, Scholz, 2003; Isaeva, Kasyanov,
2021). В онтогенезе Bilateria мезодерма появляет-
ся в процессе гаструляции.

Анализ геномов двуслойных Metazoa и пред-
ставителей Bilateria показал, что генный “инстру-
ментарий”, характерный для билатерально-сим-
метричных животных, появился на достаточно
ранних этапах эволюции. Эта особенность касает-
ся в первую очередь эволюционного происхожде-
ния мезодермы. В последние десятилетия появи-
лись основания констатировать, что качественная
сторона генного репертуара, охватывающая боль-
шинство признаков Bilateria, была уже сформиро-
вана у одноклеточных эукариот (хоанофлагеллята
Monosiga brevicollis, филастерия Capsaspora ow-
czarzaki), а также у Porifera. Использование совре-
менных методов анализа регуляции процессов
развития, прежде всего, секвенирования гено-
мов, биоинформатических подходов, генных ре-
гуляторных сетей и сигнальных путей, дало воз-
можность проследить наиболее ранние этапы по-
явления генов, определяющих формирование
элементов мезодермы (Martindale et al., 2004; Put-
nam et al., 2007; Erwin, 2009; Technau, 2010;
Hashimshony et al., 2015; Röttinger et al., 2012; Sri-
vastava, 2015; Technau et al., 2015; Steinmetz et al.,
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2017; Wijesena et al., 2017; Erwin, 2020; Ros-Rocher
et al., 2021). Анцестральные функции этих генов
связаны, по-видимому, с контролем процессов
гаструляции и/или дифференцировкой энтомезо-
дермы, а анцестральные генные сети у Bilateria бы-
ли рекрутированы, вероятно, для дифференциров-
ки мезодермы, в частности, процессов миогенеза
(Technau, 2010). Очевидно, что анализ этой пробле-
мы существенно осложняется отсутствием инфор-
мации о строении последнего общего предка дву-
слойных Metazoa и Bilateria, а также общего предка
Bilateria. Поэтому данные об эволюционных пред-
посылках происхождения мезодермы, имеющихся
у Сnidaria, можно использовать только для осто-
рожной экстраполяции на Bilateria.

ГЕННЫЙ РЕПЕРТУАР
Обнаружение раннего эволюционного появле-

ния генных ресурсов, необходимых для образова-
ния мезодермы, стало возможным после секвени-
рования геномов одноклеточных эукариотических
организмов, губок и представителей двуслойных
Metazoa. В частности, уже у одноклеточных хоано-
флагеллят Monosiga и филастерий Capsaspora при
секвенировании геномов были идентифицирова-
ны гены, ортологичные генам Metazoa, которые
кодируют ряд транскрипционных факторов, а так-
же гены, кодирующие белки клеточной адгезии,
внеклеточного матрикса и некоторых сигнальных
путей (Erwin, 2009, 2020; Suga et al., 2013). Харак-
терные для Bilateria гены, кодирующие тран-
скрипционные факторы, выявлены также у губки
Amphimedon queenslandica и трихоплакса Trichoplax
adhaerens (Placozoa) (Srivastava, 2008; Erwin, 2009,
2020). Речь идет о генах, которые кодируют тран-
скрипционные факторы классов ANTP, Pax, POU,
T-box, Sox, Mef2, PRD.

Из анализа геномов Cnidaria из класса Antho-
zoa (Nematostella и Acropora) следует, что их ген-
ный “инструментарий”, включая генные регуля-
торные сети, оказывается во многом общим с Bi-
lateria, а его элементы возникли на ранних этапах
эволюции многоклеточных (Putnam et al., 2007;
Srivastava, 2008, 2015; Technau, 2010; Hashimshony
et al., 2015; Technau et al., 2015; Steinmetz et al.,
2017; Wijesena et al., 2017). Первоначально у акти-
нии Nematostella vectensis было обнаружено не ме-
нее семи генов, кодирующих транскрипционные
факторы, которые участвуют в дифференциров-
ке мезодермы Bilateria (Erwin, 2009). В области
бластопора Nematostella экспрессируются гены
brachyury, goosecoid и forkhead, а в энтодерме –
snail и twist. Генные регуляторные сети, содержа-
щие эти гены, принимают участие и в регуляции
дифференцировки мезодермы (в частности, мио-
генеза) у Bilateria (Technau, Scholz, 2003; Technau,
2010). В геноме Nematostella обнаружены также ге-
ны, участвующие в детерминации дорсо-вентраль-

ной оси у Bilateria. Это гены decapentaplegic (dpp),
chordin и некоторые другие (Technau, 2010; Technau
et al., 2015). О масштабах этого сходства свидетель-
ствуют данные о том, что у Nematostella было выяв-
лено несколько десятков транскрипционных фак-
торов, свойственных билатерально-симметричным
животным (Ryan et al., 2007; Erwin, 2009). Следует
отметить, что генный репертуар, определяющий
процессы развития исследованных Metazoa, ока-
зался общим, несмотря на огромное разнообразие
планов строения этих животных (Erwin, 2009).

Более детальная информация о молекулярно-
генетических основах появления предшествен-
ников мезодермы была получена при сравнении
профилей экспрессии генов, кодирующих тран-
скрипционные факторы в зародышевых листках
Cnidaria и Bilateria (Steinmetz et al., 2017). В част-
ности, обнаружено, что в энтодерме Cnidaria (на
примере Nematostella) синтезируются транскрип-
ционные факторы, свойственные как энтодерме,
так и мезодерме билатерально-симметричных жи-
вотных. В геноме этого вида были выявлены тран-
скрипционные факторы, характерные для мезо-
дермы представителей Bilateria: в висцеральной ме-
зодерме это гены foxC, nkx3, Six4/5; в скелетных
мышцах билатерий – eyes, six1/2, six4/5, dachs-
hund; в сердечной мышце билатерий – nk4, gata4/5;
tbx4/5; tbx1/10, mef2; в сомитах позвоночных –
paraxis, twist, mox. Энтодерму Cnidaria эти авторы
называют “мезэнтодермой”, указывая на нали-
чие в данном зародышевом листке этих животных
молекулярных маркеров мезодермы (Steinmetz
et al., 2017). Следует также отметить, что сравнение
геномов Cnidaria и отдельных ветвей билатераль-
но-симметричных животных показало большее
сходство геномов Nematostella с позвоночными, чем
с геномами нематоды Caenorhabditis elegans и Dro-
sophila melanogaster (Putnam et al., 2007; Levinton,
2008; Technau, 2010).

Для изучения филогенетического возраста за-
родышевых листков – временнóй последователь-
ности их формирования в ходе эволюции, в каче-
стве модели было предложено использовать дан-
ные о последовательности экспрессии экзо- и
энтодермальных маркерных генов в процессе раз-
вития нематоды Caenorhabditis elegans, а также ля-
гушки Xenopus tropicalis, актинии Nematostella vecten-
sis и губки Amphimedon queenslandica (Hashimshony
et al., 2015). Ортологи “энтодермальных” генов
экспрессируются у этих видов раньше, чем орто-
логи “эктодермальных” генов. Таким образом,
наиболее древними оказались “энтодермальные”
гены, которые возникли, предположительно, до
образования Metazoa (Hashimshony et al., 2015).
Сформировавшийся в тот период “энтодермаль-
ный” генный репертуар содержал, вероятно, и
“мезодермальные” гены, поскольку другой путь
их появления в процессе эволюции представляет-
ся менее вероятным.
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НОХ-ГЕНЫ
В регуляции онтогенетических процессов, в

том числе формировании зародышевых листков у
Bilateria на уровне спецификации и патернирова-
ния, ведущая роль принадлежит гомеозисным ге-
нам. К этой группе относятся гены класса ANTP,
осуществляющие разметку различных областей
развивающихся зародышей вдоль антерио-посте-
риорной оси тела. Речь идет об осевых структу-
рах, прежде всего, сегментации тела и формиро-
вании конечностей. Гены группы ANTP, в состав
которой входят Нох-гены, а также ParaHox- и NK-
гены, появились, как предполагается, до Кембрий-
ского взрыва у общего предка Cnidaria и Bilateria.
Генетическая основа Кембрийского взрыва была
подготовлена, как предполагается, гомеозисными
генами за счет значительного увеличения их числа
в кластере (Davidson, 2006; Laroux et al., 2008; Erwin,
2009; Holland, 2015).

Предполагается, что образование паралогич-
ных кластеров Нох-, ParaHox- и NK-генов на регу-
ляторном уровне послужило генетической осно-
вой образования и дивергенции билатерально-
симметричных животных (Holland, 2001; Minelli,
2003; Davidson, 2006). Эти три группы гомеозис-
ных генов в различной степени представлены в
отдельных ветвях Bilateria (Ferrier, 2010). Таким
образом Нох-гены – аппарат региональной иден-
тификации морфогенетических процессов вдоль
антериор-постериорной оси у Bilateria появился за-
долго до формирования этих организмов. Пред-
полагается, что Нох-гены появились в результате
тандемных дупликаций одного предкового гена
ProtoHox (Holland, 2015). Для Нох-генов многих
Metazoa, характерна пространственная и временнáя
колинеарность экспрессии вдоль антериор-по-
стериорной оси (Tschopp, Duboule, 2011; Mallo,
Alonso, 2013).

Существенно, что в будущей закладке парак-
сиальной мезодермы Bilateria происходит актива-
ция экспрессии Нох-генов, которая осуществля-
ется при помощи разных механизмов: BMP- и
Wnt-сигналинга, а также транскрипционных
факторов Сdx (Alexander et al., 2009; Tschopp, Du-
boule, 2011; Mallo, Alonso, 2013). Экспрессия Нох-
генов на начальных этапах сомитогенеза активи-
руются при помощи ретиноевой кислоты и Fgf-
сигналинга. В регуляции экспрессии Нох-генов у
Bilateria участвуют также эпигенетические меха-
низмы.

Гомеозисные гены, прежде всего, Нох-гены,
были обнаружены и у представителей Cnidaria: An-
thozoa (Nematostella, Aiptasia) и Hydrozoa (Clytia,
Chlorohydra) (Schummer et al., 1992; Finnerty, Mar-
tindale, 1997; Ryan et al., 2007; Finnerty et al., 2004;
Chiori et al., 2009; Genikhovich, Technau, 2017;
DuBuc et al., 2018; He et al., 2018; Rentzsch, Hold-
stein, 2018). Кластеры Нох-генов появились, как

предполагается (Ryan et al., 2007), до эволюцион-
ного расхождения Cnidaria и Bilateria 570–700 млн
лет назад (Ryan et al., 2007). Количество Нох-ге-
нов у книдарий, как и у Bilateria, определяется со-
отношением дупликаций этих генов и их потерь
(Ryan et al., 2007; DuBuc et al., 2018).

Следует отметить, что Nematostella, кроме ораль-
но-аборальной, обладает направительной осью и
элементами билатеральной симметрии (билате-
ральным расположением септ и мезентериальных
мышечных валиков), скрадываемыми радиальной
симметрией щупалец. Вывод о билатеральности
Anthozoa был подтвержден данными об асиммет-
ричной экспрессии ряда генов (Nvdpp, Nvchd) у
Nematostella (Genikhovich, Technau, 2017). Обычно
функция региональной идентификации вдоль
антерио-постериорной оси тела ассоциируется с
Bilateria. Однако приведенные выше данные об
элементах билатеральной симметрии у Nematos-
tella, а также обнаружение нескольких Нох-генов
у представителей Cnidaria привели к исследова-
ниям роли Нох-генов в паттернировании этих
животных (Finnerty, Martindale, 1997; Jakob, Schi-
erwater, 2007; Ryan et al., 2007; Chiori et al., 2009;
DuBuc et al., 2012, 20018; Genikhovich, Technau,
2017; He et al., 2018; Rentsch, Holstein, 2018).

Если у Bilateria Нох-гены патернируют антери-
ор-постерионую ось, то активность Нох-генов у
Cnidaria (Anthozoa) обеспечивает разметку ораль-
но-аборальной и направительной оси (Finnerty,
Martindale, 1997; Ryan et al., 2007; Genikhovich,
Technau, 2017; DuBuc et al., 2018; He et al., 2018;
Rentsch, Holstein, 2018). Первоначально у Nematos-
tella было обнаружено пять Нох-генов (Finnerty,
Martindale, 1997). В этой работе поиск Нох-генов
проводился на базе последовательностей, полу-
ченных при помощи ПЦР-анализа. Впоследствии
при анализе на основе полного секвенирования ге-
нома этого вида книдарий было проанализировано
три Нох-гена – Нох1, Нох2 и Нох9 (Ryan et al., 2007).
Эти гены экспрессируются вдоль орально-або-
ральной оси Nematostella. Авторы данной работы
делают также вывод о том, что Нох-гены участ-
вовали в паттернировании как первичной, так и
вторичной осей тела у общего предка Cnidaria и
Bilateria. Поскольку основная функция Нох-ге-
нов книдарий сводится к патернированию ораль-
но-аборальной оси тела, был необходим анализ
экспрессии этих генов в разных зонах зародыша
на ранних стадиях развития (Ryan et al., 2007).

На следующем этапе анализа роли этих генов в
морфогенезах Cnidaria как сестринской группы
Bilateria было предложено выделить Нох-гены ан-
териорного и центрального/постериорного отде-
лов по аналогии с Bilateria (DuBuc et al., 2018). В
геноме Nematostella авторы выделяют гены Нох1
(NvAx6) и Hox2 (NvAx7 и NvAx8), а также четыре
дополнительных гена: центральных/постериорных
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NvAx1, и NvAx1a, антериор-подобного Нох-гена
(NvAx6a) и псевдогена (NvAx9). Состав Нох-класте-
ров в геномах разных групп книдарий показывает,
что этот кластер у Anthozoa имеет относительно
целостную структуру в отличие от фрагментиро-
ванных кластеров у представителей других клас-
сов этих животных (Genikhovich, Technau, 2017;
DuBuc et al., 2018; He et al., 2018; Rentsch, Holstein,
2018).

Нох-гены (NvAx6) и (NvAx1) патернируют ораль-
но-аборальную ось, поэтому анализ их экспрессии
важен для понимания особенностей регуляции
морфогенеза структур, участвующих в формирова-
нии данной оси. Применение гибридизации in situ
на стадии бластулы Nematostella показало, что Нох
(NvAx6) экспрессируется в презумптивной ораль-
ной части зародыша, а Нох (NvAx1) – в презумптив-
ной аборальной части (Rentsch, Holstein, 2018). Эк-
топическая экспрессия аборального Нох (NvAx1)
ограничивает гаструляцию и спецификацию ораль-
ной части зародыша, что вызывает остановку фор-
мирования энтомезодермы, а нокдаун орального
Нох (NvAx6) приводит к серьезным дефектам га-
струляции и экспансии транскриптов гена (NvAx1),
что тормозит развитие оральной части зародыша
(DuBuc et al., 2018). Нох-гены (NvAx6) и (NvAx1)
патернируют формирование орально-аборальной
оси у Cnidaria через Wnt-сигналинг начиная с
ранних стадий гаструляции и последующего ли-
чиночного развития (Genikhovich, Technau, 2017;
DuBuc et al., 2018; He et al., 2018; Rentsch, Holstein,
2018).

СИГНАЛЬНЫЕ ПУТИ
Теоретические концепции морфогенетиче-

ских полей и организаторов как интегральных
факторов, контролирующих план строения и ре-
гуляторные способности развивающегося орга-
низма, подтверждены данными о молекулярных
носителях позиционной информации, функцио-
нирующих как морфогены-организаторы осевого
плана строения животных, и тем самым переведе-
ны на язык молекулярной биологии и генетики
(Niehrs, 2010; Neijts et al., 2016; Bier, De Robertis,
2015; Lapraz et al., 2015; Arias, Steventon, 2018; Isae-
va, Kasyanov, 2021). Позиционная информация,
обеспечиваемая сигнальными системами Wnt,
BMP, Nodal, Hedgehog, играет ключевую роль в
раннем развитии Metazoa, определяя осевой план
строения организма и различия судьбы клеток в
зависимости от их положения в системе эмбрио-
на (DuBuc et al., 2012, 2018; Neijts et al., 2016; Dunn
et al., 2017; Hogvall et al., 2019; Erwin 2020; Fields,
Levin, 2020).

Показано, что организатор Шпеманна (Spe-
mann, Mangold, 1924) и подобные ему центры заро-
дышей позвоночных на стадии гаструлы функцио-
нируют как источник “коктейля” различных моле-

кул сигнальных путей; помимо лигандов (Wnt,
BMP и Nodal), синтезируется набор их рецепто-
ров, антагонистов и транскрипционных факторов
(Niehrs, 2010; Cavalieri, Spinelli, 2015; Lowe et al.,
2015; Anderson, Stern, 2016; Arias, Steventon, 2018;
Omori et al., 2018; Yasuoka, Taira, 2019). Эмбрио-
нальные структуры, подобные организатору Шпе-
манна, были найдены не только у зародышей по-
звоночных, но также у иглокожих, представителей
первичноротых животных и книдарий (Stern et al.,
2006; Kraus et al., 2007, 2016; Bier, De Robertis,
2015; Cavalieri, Spinelli, 2015; Lapraz et al., 2015; Ge-
nikhovich, Technau, 2017; Arias, Steventon, 2018). На-
пример, клетки губы бластопора книдарий, разви-
вающегося в оральный регион полипа, гомоло-
гичный гипостому гидры, подобно организатору
Шпеманна у амфибий, экспрессируют лиганды
Wnt и brachyury (см. Genikhovich, Technau, 2017).

Формирование при гаструляции организаци-
онного центра, экспрессирующие Wnt и опреде-
ляющего ориентацию первичной оси у изучен-
ных представителей Deuterostomia, Protostomia,
книдарий и губок, свидетельствует о консерва-
тизме этого сигнального пути, лежащего в основе
поляризованного развития всех Metazoa (Hol-
stein, 2012; DuBuc et al., 2018). На полюсе, специ-
фицируемом сигналом Wnt высокой интенсивно-
сти, формируется бластопор (при наличии), и этот
же полюс становится задним, оральным (у книда-
рий) или апикальным (у губок) полюсом первич-
ной оси (Loh et al., 2016; Dunn et al., 2018; Hogvall
et al., 2019). Таким образом, организатор Шпеман-
на и подобные ему структуры гаструлы Metazoa, со-
здают координатную систему позиционной инфор-
мации, пространственная асимметрия которой
транслируется в морфологически различные струк-
туры развивающегося организма (Stern et al., 2006;
Bier, De Robertis, 2015; Cavalieri, Spinelli, 2015;
Lowe et al., 2015; Owlarn, Bartscherer, 2016). Полу-
чены свидетельства взаимосвязи различных сиг-
нальных путей и регуляторных каскадов, формиру-
ющих генетические регуляторные сети, которые
обладают и консерватизмом, и пластичностью, что
обеспечивает способность системы к саморегуля-
ции и преобразованиям (Bertrand et al., 2015; Cav-
alieri, Spinelli, 2015; Lapraz et al., 2015; Erwin, 2020).

Лабораторные эксперименты с применением
ключевых молекул сигнальных путей, продуцируе-
мых организаторами, либо с подавлением активно-
сти таких молекул, подтвердили их морфогенети-
ческую эффективность. Например, ингибирование
сигнализации Wnt у ранних зародышей позвоноч-
ных животных приводило к образованию лишь
“обрубка” тела, состоящего из головы и передней
части туловища; нокдаун β-катенина (внутрикле-
точного эффектора, регулирующего транскрип-
цию генов-мишеней сигнального каскада Wnt)
блокировал гаструляцию и все последующее раз-
витие (см. Martin, Kimelman, 2009). Инъекция
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смеси плазмид, содержащих Wnt1 и Wnt3, в бласто-
меры на стадии 8 или 16 клеток зародыша книда-
рии Nematostella, вызывала образование эктопиче-
ской оси у 50% первичных полипов (Kraus et al.,
2016).

Архетипическое строение Bilateria характери-
зуется переднезадней, дорсовентральной и лево-
правой осями тела; сигнальные пути Wnt и BMP
специфицируют основные оси тела, переднезад-
нюю и дорсовентральную, создавая ортогональ-
ную Декартову систему координат плана строения
(Stern et al., 2006; Niehrs, 2010; Holland, 2015). Лево-
правая симметрия/асимметрия, весьма обычная у
билатеральных животных, контролируется сиг-
нальными системами Nodal и Hedgehog (Niehrs,
2010; Holstein, 2012; Bertrand et al., 2015; Loh et al.,
2016; Cavodeassi et al., 2019; Fields, Levin, 2020).
Таким образом, разнообразие форм животного
мира, насколько можно судить, базируется на
небольшом числе сигнальных путей, общих для
всех основных типов Metazoa (обзоры Niehrs,
2010; Holstein, 2012; Hogvall et al., 2019; Isaeva,
Kasyanov, 2021).

У билатеральных животных векторная пози-
ционная информация вдоль переднезадней оси
развивающегося организма специфицируется
машинерией временнóй и пространственной
экспрессии генов Hox-кластера в координации с
сигнализацией Wnt и генами ParaHox-кластера –
системой, наиболее совершенной и досконально
исследованной у позвоночных (Deschamps, Du-
boule, 2017; DuBuc et al., 2018; Ferrier, 2019; Erwin,
2020; Zhong et al., 2020).

У книдарий патернирование орально-абораль-
ной оси осуществляется Нох-генами, взаимодей-
ствующими с Wnt-сигналингом (DuBuc et al., 2018;
He et al., 2018; Rentsch, Holstein, 2018). У Nematos-
tella в этом процессе участвуют гены NvWnt1,
NvWnt3, NvWnt4 и NvWntA, экспрессирующиеся
на оральном полюсе вокруг бластопора (DuBuc
et al., 2018). Нокдаун Нох (NvAx6) и Нох (NvAx1)
приводит к ингибированию экспрессии этих
NvWnt. Не входящий в эту группу ген NvWnt2 экс-
прессируется вдоль средней линии эктодермы за-
родыша и служит маркером оральной и абораль-
ной территорий. Нокдаун Нох (NvAx6) приводит к
смещению экспрессии NvWnt2 в сторону ораль-
ного полюса, тогда как оверэкспрессия NvAx6 не
влияет на экспрессию NvWnt2 (DuBuc et al., 2018).
Авторы предполагают, что NvWnt2 служит проме-
жуточным звеном между границей эктодермаль-
ных орально-аборальных Нох-генов и территорией
экспрессии Wnt. В процессе гаструляции и после-
дующего развития планулы включается Wnt/β-ка-
тенин сигналинг, патернирующий орально-або-
ральную ось. В это время Bmp агонисты/антагони-
сты активируют Нох гены в энтомезодермальном
слое вдоль вторичной оси. Патернирование напра-

вительной оси зародышей Anthozoa, названное ак-
сиальным Нох-кодом, также осуществляется Нох-
генами с участием BMP сигналинга (гена Gbx)
(He et al., 2018).

ПРОИСХОЖДЕНИЕ МЕЗОДЕРМЫ
НА КЛЕТОЧНОМ УРОВНЕ

При анализе функциональных особенностей
клеток энтодермального слоя у Cnidaria было об-
наружено определенное сходство как с энтодер-
мой, так и с мезодермой Bilateria (Seipel, Schmidt,
2005, 2006; Steinmetz et al., 2017). В контексте эво-
люционного происхождения мезодермы следует
отметить, что у Cnidaria (на примере Anthozoa и
Medusozoa) энтодерма состоит из разных типов
клеток, которые обладают несколькими функци-
ями, в частности, функциями мышечной и поло-
вой систем, а также экзокринной и инсулинэрги-
ческой функциями, которые у Bilateria имеют мезо-
дермальное происхождение (Siepel, Schmid, 2006;
Schmidt-Rhaesa, 2007; Steinmetz et al., 2017). При-
веденные данные дают основание говорить о би-
функциональности клеток энтодермы у Cnidaria
(Steinmetz et al., 2017).

Формирование мезодермы на уровне клеток
сводилось, вероятно, к обособлению от энтодермы
(энтомезодермы) клеток миогенной природы, ко-
торые рассматриваются как древнейшие производ-
ные мезодермы (Rieger, Ladurner, 2003; Schmidt-
Rhaesa, 2007). Сегрегация миогенных клеток про-
исходила в районе бластопора и эти клетки во-
влекались в дифференцировку, которую можно,
вероятно, назвать первичной мезодермальной
(Technau, Scholz, 2003; Burton, 2008).

Предполагается, что свободные мышечные
клетки произошли в процессе эволюции от мио-
эпителия, встречающегося как у Cnidaria, так и у
Protostomia и Deuterostomia (Burton, 2008). Таким
образом, мезодерма Bilateria, по-видимому, берет
свое начало от бифункциональной энтомезодер-
мы Cnidaria (Technau, Scholz, 2003; Rieger, Ladurner,
2003; Schmidt-Rhaesa, 2007; Burton, 2008; Steinmetz
et al., 2017; Wijesena et al., 2017). Предложена модель
гомологов зародышевых листков книдарий, в ко-
торой их глоточная эктодерма соответствует энто-
дерме Bilateria, а энтодерма книдарий гомологична
мезодерме этих животных (Steinmetz et al., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Формирование в процессе эволюции “мезодер-

мального” генного репертуара, свойственного Bila-
teria, у одноклеточных эукариот, Porifera и Cnidaria
послужило важным звеном при анализе происхож-
дения мезодермы, появление которой обеспечило
стремительное увеличение видового разнообразия.
Обсуждается возможность, того, что общий предок
Cnidaria и Bilateria уже имел генный инструмента-
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рий, потенциально способный контролировать
онтогенез билатерально-симметричных живот-
ных с их специфическими особенностями: трех-
слойностью, билатеральностью, глубокой специ-
ализацией отдельных клеточных типов, внутри- и
межклеточной сигнализацией и др. (Putnam et al.,
2007; Levinton, 2008; Erwin, 2009; Hashimshony
et al., 2015; Steinmetz et al., 2017; Srivastava, 2015;
Burke, 2021). Важный аспект этой проблемы связан
с попытками определения времени появления “ме-
зодермального” генного репертуара в процессе эво-
люции. Предполагается, что он появился накануне
Кембрийского взрыва, когда появились Нох-гены,
обеспечивающие большое разнообразие планов
строения видов (Larroux et al., 2008; Erwin, 2009;
Holland, 2015; Sravastava, 2015; Annunziata et al.,
2019; Burke, 2021).
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Genome sequencing of unicellular eukaryotes Holozoa (Monosiga brevicollis Capsaspora owczarzaki), Porif-
era, Cnidaria, and Bilateria showed that the gene repertoire and gene regulatory networks that play a key role
in the mesoderm emergence have an earlier evolutionary origin than expected. The appearance of Cnidaria
and Bilateria occurred on the eve of the Cambrian explosion, when a huge number of new organisms species
appeared. It is assumed that the genetic basis of Cambrian explosion was prepared by Hox-genes, which pro-
vided a fundamental complication of Bilateria development genetic programs.
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