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Предлагаются и обсуждаются репродуктивные критерии многоклеточности. В соответствии с эти-
ми критериями, многоклеточность предлагается разделять на три варианта: 1) протонемный, наи-
более примитивный, характерный для многоклеточных прокариот, большинства групп многокле-
точных водорослей и гаметофитов некоторых высших споровых растений; 2) сифоносептальный,
распространенный среди многоклеточных грибов, нескольких групп зеленых и желто-зеленых во-
дорослей; 3) эмбриогенный, наиболее совершенный, присущий всем животным Metazoa, всем спо-
рофитам и некоторым гаметофитам высших растений Embryophyta, харовым водорослям Charophy-
ceae s.s., оогамным родам зеленых и бурых водорослей, некоторым родам красных водорослей. По-
мимо общеизвестного разделения способов размножения на бесполое и половое, предлагается
разделять репродукцию многоклеточных организмов на моноцитную (возникновение нового орга-
низма из одной клетки половым или бесполым путем) и полицитную (фрагментация, продоль-
ное/поперечное деление, почкование на основе многих клеток тела материнского организма), по-
скольку два этих способа имеют разное эволюционное и онтогенетическое происхождение. Демон-
стрируется, что исходным способом оплодотворения яйцеклетки животных Metazoa, растений-
эмбриофитов Embryophyta, большинства групп многоклеточных оогамных водорослей, оогамных и
псевдооогамных многоклеточных грибов было внутреннее (в широком смысле) оплодотворение в
(на) теле материнского организма. В связи с этим предполагается, что при половом процессе исход-
ным способом формирования дочернего многоклеточного организма у животных было живорожде-
ние, а у растений-эмбриофитов и большинства групп оогамных многоклеточных водорослей – про-
растание зиготы на теле материнского организма.
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ВВЕДЕНИЕ

Возникновение многоклеточности в эволю-
ции живых организмов остается одной из важ-
нейших дискуссионных тем эволюционной биоло-
гии на протяжении полутора последних столетий.
Основные гипотезы, объясняющие последователь-
ную филогенетическую трансформацию колони-
альных протистов в первых подлинно многокле-
точных существ, хорошо известны и многократно
воспроизведены в специализированной научной
и учебной литературе (Захваткин, 1949; Иванов,
1968; Иванова-Казас, 1995; Малахов и др., 2019;
Zakhvatkin, 1956; Bonner, 1998; Grosberg, Strath-
mann, 2007; Mikhailov et al., 2009; Knoll, 2011; Her-
ron et al., 2013; Niklas, Newman, 2013; Suga, Ruiz-
Trillo, 2013; Umen, 2014; Coates et al., 2015; Colizzi

et al., 2020; Lamża, 2023). В этих гипотезах и со-
путствующих им дискуссиях главное место отво-
дится морфоанатомическим, онтогенетическим
и молекулярным изменениям, без которых невоз-
можен переход с примитивного одноклеточного
уровня организации жизни на более высокий уро-
вень. В то же время вопросу о том, какими конкрет-
но способами могло осуществляться размножение
и самовоспроизведение первых многоклеточных
существ уделяется существенно меньше внимания,
а некоторые важные аспекты вовсе упускаются из
виду. Однако ясный ответ на этот вопрос необхо-
дим для понимания всего хода последующей эво-
люции репродуктивных систем. Кроме того, как
будет продемонстрировано ниже, особенности
репродукции можно рассматривать в качестве
важнейших критериев самой многоклеточности.
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Традиционное общеизвестное разделение спо-
собов репродукции на две большие группы – беспо-
лые и половые способы – имеет почти универ-
сальное значение, поскольку в той или иной мере
применимо ко всем живым системам, за исклю-
чением лишь прокариотических организмов и
вирусов. Во избежание путаницы необходимо
сразу отметить, что бесполый и половой способы
репродукции не всегда сопровождаются соб-
ственно размножением. Например, у высших
растений (эмбриофитов), а также у большинства
групп водорослей и грибов размножение проис-
ходит прежде всего при бесполом образовании
спор, тогда как в результате полового процесса на
одном материнском организме (обычно гаметофи-
те) зачастую развивается лишь один дочерний орга-
низм (обычно спорофит), то есть увеличения чис-
ленности особей при этом не происходит. Кроме
того, половой процесс у прокариот и некоторых
протистов вовсе не связан с размножением.

Существенная терминологическая путаница
имеет место также при обсуждении различных ва-
риантов партеногенеза – развития организма из га-
меты без ее слияния с другой гаметой. В послед-
ние десятилетия в англоязычной литературе
(Heesch et al., 2021) стало обыденным делом отне-
сение партеногенеза к бесполому размножению
(asexual reproduction). При таком подходе разли-
чие между бесполым и половым размножением
ставится в зависимость от случайного события
(слияния гамет), которое может не произойти в
жизненном цикле отдельной особи по внешним
причинам, не зависящим от ее строения, физио-
логии, образа жизни, таксономического и фило-
генетического положения. То есть классификация
биологического явления (репродукции) ставится в
данном случае в зависимость от случайных небио-
логических причин. Этот подход теоретически
можно было бы оправдать гомологичностью и
большим сходством развития неоплодотворен-
ной гаметы и споры у многих примитивно орга-
низованных существ. Однако у всех высших рас-
тений, оогамных водорослей и всех животных га-
метогенез обычно резко отличается от процессов
бесполой репродукции и связан с пространствен-
ным и функциональным обособлением линии по-
ловых клеток от соматических. В этой связи более
удобным представляется традиционный подход к
пониманию партеногенеза как варианта полово-
го размножения, поскольку партеногенетическое
потомство возникает из крайне специализирован-
ной гаплоидной половой клетки – оогаметы, кото-
рая к тому же во многих случаях сливается для вос-
становления своей диплоидности с теми или ины-
ми другими продуктами гаметогенеза (например,
с полярными тельцами). У растительных орга-
низмов собственно партеногенез следует, несо-
мненно, отличать от других вариантов апомиксиса,
при которых эмбрион возникает не из яйцеклет-

ки, а из других клеток зародышевого мешка – ну-
целлуса или интегумента (Яковлев, 1981, с. 7–8;
Системы репродукции, 2000, с. 142–218).

Кроме того, при рассмотрении способов ре-
продукции многоклеточных организмов важно
принять во внимание следующий аспект. Дочер-
ний многоклеточный организм может возникать
из единственной клетки материнского тела – спо-
ры, зиготы, гаплоидной гаметы, партеногенетиче-
ской яйцеклетки с восстановленной диплоидно-
стью или просто из отдельной соматической
клетки, сохранившей тотипотентность (то есть
способность производить разные типы диффе-
ренцированных клеток) – или же одновременно из
многих материнских клеток при различных вариан-
тах почкования, фрагментации, простого разделе-
ния тела на две или многие части. Сообразно этому
критерию, репродукцию многоклеточных существ
можно разделить на моноцитную и полицитную;
второй термин лишь отчасти пересекается с по-
нятием “вегетативное размножение”, посколь-
ку в ботанической литературе вегетативным назы-
вают также простое митотическое деление однокле-
точных водорослей (Белякова и др., 2006б) и
различные случаи почкования на основе одной ис-
ходной меристематической клетки (Системы ре-
продукции, 2000, с. 342). В разных смыслах упоми-
нается вегетативное размножение и в зоологиче-
ской литературе (Иванова-Казас, 1977). Более
близок по смыслу к понятию “полицитное раз-
множение” термин “бластогенез”, который про-
тивопоставляется эмбриогенезу (Иванова-Казас,
1977, с. 227) и соответствует полицитному почкова-
нию. Как будет показано ниже, разделение спосо-
бов репродукции на моноцитный и полицитный
имеет не меньшее значение для понимания эволю-
ции способов размножения и самовоспроизведе-
ния, чем критерий наличия/отсутствия слияния га-
мет.

При обсуждении тех или иных групп организ-
мов я буду использовать широко распространен-
ные в биологии, но зачастую по-разному понима-
емые термины “архаичный” и “примитивный”.
Под архаичностью я подразумеваю филогенети-
ческую древность и сохранение у рецентных орга-
низмов исходных для соответствующей клады
черт организации. Под примитивностью я пони-
маю простоту строения, независимо от ее первич-
ности или же вторичного упрощения (например,
в результате паразитизма).

В приведенном ниже анализе используются
многочисленные таксономические названия ор-
ганизмов. Читателю, не имеющему серьезного соб-
ственного опыта таксономической работы, важно
принять во внимание, что не существует какой-
либо единой универсальной системы живой при-
роды и универсального метода таксономических
построений. По любой группе организмов в науч-
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ной литературе представлены конкурирующие
взгляды различных специалистов и научных школ
на филогенез соответствующей группы и ее внут-
реннюю классификацию. При этом схемы и систе-
мы, опубликованные позднее по дате, отнюдь не
обязательно являются более правильными или
более аргументированными, нежели опублико-
ванные ранее. В настоящей статье я не имею воз-
можности обсуждать какие-либо частные аспекты
филогенеза, идейную базу многочисленных клас-
сификационных схем, противоречия между эволю-
ционной и кладистической систематикой, при-
годность/непригодность различных компьютер-
но-молекулярных подходов и т.п. Исключительно
для практического удобства мною используются
названия таксонов водорослей, фигурирующие в
базе данных AlgaeBase (https://www.algae-
base.org/), поскольку эта база компилирует одно-
временно все номинальные таксоны водорослей (а
также цианобактерий) и раскрывает соответствую-
щую номенклатуру названий. Использование
AlgaeBase не означает моего автоматического со-
гласия со всеми реализованными в этой базе
классификационными построениями. То же са-
мое касается употребления названий высших так-
сонов гетеротрофных протистов и беспозвоноч-
ных животных, классификации которых весьма
существенно разнятся в работах разных авторов,
опубликованных в последние десятилетия. В це-
лом я следую подходу, используемому в одном из
самых известных современных руководств по зоо-
логии беспозвоночных (Spezielle Zoologie, 2004;
перевод на русский язык: Зоология…, 2008). В от-
личие от более поздних статей (Dunn et al., 2014),
претендующих на реконструкцию филогенеза и по-
строение общей классификации животных, это
фундаментальное руководство отличается тем, что
базируется преимущественно на легко проверяе-
мых и хорошо изученных фенотипических призна-
ках организмов. При использовании названий выс-
ших таксонов наземных растений (эмбриофитов) и
грибов я ориентируюсь на многотомное издание
“Ботаника”, подготовленное коллективом сотруд-
ников биологического факультета МГУ (Белякова
и др., 2006a, 2006б; Тимонин, 2007; Тимонин, Фи-
лин, 2009; Тимонин и др., 2009).

РЕПРОДУКТИВНЫЕ КРИТЕРИИ 
МНОГОКЛЕТОЧНОСТИ

Для дальнейших дискуссий необходимо ясно
обозначить круг организмов, которые можно счи-
тать многоклеточными. К сожалению, грань меж-
ду колониальностью одноклеточных простейших
существ и примитивными формами многокле-
точности понимается в научной литературе очень
размыто. При расширительном подходе к этому
вопросу (Grosberg, Strathmann, 2007) под много-
клеточными организмами, помимо животных,

высших растений и ряда групп водорослей, пони-
маются некоторые группы слизевиков и грибов, а
также отдельные группы прокариотических су-
ществ.

Кроме того, отсутствует четкое разделение раз-
ных типов многоклеточности. Обычно говорят
лишь о простой (simple) и сложной (complex) мно-
гоклеточности (Knoll, 2011; Niklas, Newman, 2013),
подразумевая под последней наличие дифферен-
цированных клеток и тканей. Однако степень
дифференцированности очень сильно варьирует
от одной группы живых существ к другой (и даже
между отдельными стадиями жизненного цикла
одного и того же вида организмов) и демонстри-
рует многочисленные хаотичные переходы от бо-
лее простого к более сложным вариантам и обрат-
но. При расширительной трактовке различают так-
же клональную и агрегативную многоклеточность
(Grosberg, Strathmann, 2007; Coates et al., 2015;
Lamża, 2023), подразумевая под последней обра-
зование клеточных скоплений из исходных сво-
бодно живущих одноклеточных существ. Такой
подход представляется мне неудачным, поскольку
не позволяет провести сколько-нибудь ясной гра-
ницы между разнообразными колониальными
прокариотами, протистами, слизевиками, коло-
ниальными грибами и водорослями с одной сто-
роны, и многоклеточными представителями этих
же самых групп с другой стороны. Я считаю ло-
гичным исходить из того, что унитарный много-
клеточный организм, в отличие от колониально-
го, облигатно развивается как многоклеточный и
воспроизводит себя только после того, как до-
стигнет многоклеточной вегетативной стадии он-
тогенеза. То есть жизненный цикл унитарного мно-
гоклеточного организма выглядит следующим
образом (рис. 1). В таком цикле единственной
одноклеточной (и одноядерной для эукариот)
стадией остается не ведущая самостоятельного об-
раза жизни (то есть питание, размножение) спора,
гамета или зигота. Из споры, зиготы или партено-
генетической гаметы облигатно вырастает много-
клеточное вегетативное тело унитарного организма.
Это первый репродуктивный критерий многокле-
точности. Он позволяет избежать двусмысленно-
сти в понимании колониальности vs унитарной
многоклеточности и адекватно оценивать эволю-
ционные последствия перехода с одного уровня
организации жизни на другой.

В частности, разнообразные варианты коло-
ний у архей Archaea, миксобактерий Mixococcales
и слизевиков Myxomycota, Acrasiomycota даже в са-
мых сложных случаях представляют собой лишь
вторичные скопления однородных по своему стро-
ению самостоятельных клеток или же многоядер-
ные плазмодии, псевдоплазмодии и т.п. Из спор
и/или зигот этих организмов образуются дочер-
ние независимые одноклеточные организмы, ко-
торые затем собираются в новую колонию, или
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же зигота дает начало многоядерному плазмодию
(Новожилов, Гудков, 2000). Сходная ситуация име-
ет место и в случае образования различных специа-
лизированных колоний (ценобиев) водорослей, на-
пример Coelastrum Nägeli, 1849, Scenedesmus Meyen,
1829, Sphaerocystis Chodat, 1897 и мн. др., особен-
но среди зеленых и диатомовых водорослей, ко-
торые представляют собой результат вторичного
срастания или погружения в общую слизистую кап-
сулу исходно независимых, самостоятельно питаю-
щихся и размножающихся клеток. Внутри каж-
дой клетки ценобия снова образуются мелкие
зооспоры, которые срастаются в крошечный дочер-
ний ценобий внутри материнской клетки, а затем
высвобождаются за счет разрыва стенки этой клет-
ки (Матвиенко, 1977, с. 271).

Не рассматриваются мною в качестве много-
клеточных организмов также разнообразные мно-
гоядерные ценоциты (= сомателлы, цитоиды, по-
лицистиды и т.п.), известные у некоторых сложно
организованных инфузорий, опалин, спорови-
ков, динофлагеллят, фораминифер и других проти-
стов. Все эти организмы не соответствуют сформу-
лированному выше первому репродуктивному кри-
терию многоклеточности. Особенной сложности
достигают тела некоторых колониальных инфу-
зорий, образующиеся в результате незавершен-
ного моноцитного почкования, например у пред-
ставителей рода Zoothamnium Bory de St. Vincent,
1824. Тем не менее такая колония остается де-факто
одноклеточным телом, внутри которого нет перего-
родок, и все части которого объединены цитоплаз-

матическими тяжами, содержащими так называе-
мые спазмонемы (Foster et al., 1978). Отсутствует
разделение на клетки и внутри многоядерных тел
(ценоцитов) паразитических динофлагеллят рода
Haplozoon Dogiel, 1906 (Angel et al., 2021), которые
на протяжении многих десятилетий ошибочно
считались примитивными многоклеточными ор-
ганизмами (Иванов, 1968).

Некоторую сложность может вызывать приме-
нение первого репродуктивного критерия по от-
ношению к различным случаям бесполого раз-
множения на начальных этапах развития многокле-
точного организма. Так, например, у некоторых
книдарий Cnidaria в экспериментальных услови-
ях отдельные бластомеры сохраняют способность
давать начало самостоятельным эмбрионам (За-
хваткин, 1949, с. 217). У ряда многоклеточных зе-
леных водорослей Chlorophyta из порядков уло-
триксовые Ulotrichales, сфероплеевые Sphaerop-
leales, эдогониевые Oedogoniales и примитивных
харофитовых водорослей Charophyta s.l. порядка
Coleochaetales в жизненном цикле сохраняется
так называемый одноклеточный спорофит, пред-
ставляющий собой зиготу, которая покрывается
защитной оболочкой и после периода покоя де-
лится мейотически (и митотически), давая нача-
ло 4–32 гаплоидным зооспорам (Белякова и др.,
2006б, с. 221, 267). У многих красных водорослей
Rhodophyta зигота дает начало так называемым
нитям гонимобласта (см. подробнее ниже). Во
всех этих случаях никакого отдельного однокле-
точного цикла питания, развития и размножения

Рис. 1. Обобщенная схема жизненного цикла многоклеточного организма (протонемная многоклеточность).
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не возникает, поскольку упомянутые зиготы не
представляют собой самостоятельных организ-
мов, а продукты их деления облигатно вырастают
в многоклеточные тела.

Встречающаяся у ряда групп высокоразвитых
животных и растений регулярная полиэмбриония
тем более не является примером одноклеточного
размножения, поскольку реализуется на много-
клеточной основе (за исключением случайных ано-
малий развития у отдельных особей). Сначала из
зиготы или партеногенетической яйцеклетки на-
чинает формироваться многоклеточное тело за-
родыша, а уже затем происходит его разделение
на несколько или множество дочерних зародышей
(Иванова-Казас, 1977, с. 199–213, 1995, с. 480), по
сути, речь идет о моноцитном или полицитном
почковании (см. подробнее ниже). У высших рас-
тений под полиэмбрионией часто понимается не
разделение одного зародыша на несколько дочер-
них, а появление многих эмбрионов и эмбриоидов
из разных клеток зародышевого мешка, нуцеллуса,
семязачатка (Системы репродукции, 2000, с. 401).

Определенную трудность вызывает также по-
нимание многоклеточности у вторично упрощен-
ных паразитических животных – ортонектид Or-
thonectida, у которых одной из стадий жизненно-
го цикла является многоядерный плазмодий,
способный размножаться моноцитным почкова-
нием. Однако внутри такого плазмодия, помимо
трофических ядер, присутствуют также генера-
тивные ядра с обособленными участками цито-
плазмы, представляющие собой агаметы (Мала-
хов, 1990, с. 49; Слюсарев, 2008). Таким образом,
тело этих организмов представляет собой не про-
стой плазмодий, известный у протистов, а систе-
му мелких клеток, находящихся внутри другой
более крупной клетки – феномен, известный для
целого ряда групп животных и высших растений
(см. подробнее ниже).

Второй репродуктивный критерий многокле-
точности определяет, какими именно способами
воспроизводит себя многоклеточное тело при мо-
ноцитном способе образования дочернего орга-
низма и позволяет разделить все известные пути
реализации облигатной многоклеточности на три
принципиально различных варианта.

Наиболее простой и самый архаичный вари-
ант – это протонемная многоклеточность, при
которой спора или зигота делятся монотомиче-
ски (митозом или простым цитокинезом), обра-
зуя однорядную нить – протонему (рис. 1). Мо-
нотомическое деление подразумевает обязатель-
ный рост дочерних клеток после их разделения. В
результате образуется многоклеточная структура из
примерно одинаковых по размеру клеток, вполне
подобных исходной клетке или даже превышаю-
щих ее размерами. Такая однорядная нить может
затем разрастаться, многократно ветвиться, пере-

плетаться, образуя многослойное тело (слоевище
или таллом).

К протонемно-многоклеточным относятся сле-
дующие группы организмов:

1) Многоклеточные представители цианобак-
терий Cyanobacteria, актинобактерий Actinobacte-
ria, кариофановых бактерий Caryophanales и неко-
торых других прокариотических групп. Встречаю-
щиеся у прокариот случаи палинтомии (например,
у цианобактерий Gloeocapsa Kützing, 1843, Mycrocys-
tis Kützing, 1833 и др.) приводят к образованию са-
мостоятельных дочерних клеток наноцитов, то-
гда как многоклеточные бактериальные талломы
образуются из спор (акинет) монотомическим
способом (Kaplan-Levy et al., 2010).

2) Некоторые рода золотистых водорослей
Chrysophyceae, например Hydrurus Agardh, 1824,
Nematochrysis Pascher, 1925, Phaeodermatium Hans-
girg, 1889 и др.

3) Отдельные рода желто-зеленых водорослей
Xanthophyceae: Tribonema Derbès et Solier, 1851, Xan-
thonema Silva, 1979, Heteropedia Pascher, 1939, Hetero-
coccus Chodat, 1908 и др.

4) Некоторые рода феотамниофициевых водо-
рослей Phaeothamniophyceae, например Phaeo-
thamnion Lagerheim, 1884 и, возможно, Sphaeridio-
thrix Pascher et Vlk, 1943.

5) Изогамные и гетерогамные рода бурых водо-
рослей Phaeophyceae, например из порядков Disco-
sporangiales, Sphacelariales, Ectocarpales и др., а так-
же монотипный род Schizocladia Henry et al., 2003,
который авторами этого таксона предлагается
рассматривать в качестве самостоятельного клас-
са Schizocladiophyceae, сестринского по отноше-
нию к бурым водорослям.

6) Большинство многоклеточных красных во-
дорослей Rhodophyta, за исключением ряда вы-
сокоразвитых родов (см. ниже), у которых наблю-
дается эмбриогенный вариант развития тел из
карпоспор и тетраспор.

7) Облигатно-многоклеточные представители
зеленых водорослей Chlorophyta s.l., удовлетворя-
ющих первому репродуктивному критерию много-
клеточности, например, Microthamnion Nägeli, 1849
(Trebouxiophyceae: Microthamniales), Schizogonium
Kützing, 1843, Prasiola Meneghini, 1838, Raphidone-
ma Lagerheim, 1892 (Trebouxiophyceae: Prasiolales),
Protococcus Agardh, 1824 (Chlorophyceae: Chlamido-
monadales*), некоторые рода сфероплеевых Chloro-
phyceae: Sphaeropleales*, большинство представите-
лей ульвовых Ulvales, улотриксовых Ulotrichales,

* У зеленых водорослей рода Volvox Linnaeus, 1758, s.l.
(Chlorophyceae: Chlamidomonadales) реализуется эмбрио-
генная многоклеточность, а у рода Sphaeroplea Agardh,
1824 (Chlorophyceae: Sphaeropleales) – сифоносептальная
многоклеточность (см. ниже).
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трентеполиевых Trentepohliales, хетофоровых Chae-
tophorales и эдогониевых Oedogoniales.

8) Облигатно многоклеточные представители
харофитовых водорослей Charophyta s.l. из при-
митивных классов Klebsormidiophyceae, Zygnema-
tophyceae и Coleochaetophyceae. Настоящие высо-
коорганизованные харовые водоросли (класс Cha-
rophyceae s.s.) развиваются по типу эмбриогенной
многоклеточности (см. ниже).

9) Гаметофиты многих родов высших споро-
вых растений, особенно мохообразных Bryomor-
phae и папоротникообразных Pteridophyta, но в
некоторых случаях также и плауновидных Lyco-
podiophyta сохраняют примитивный протонем-
ный характер прорастания споры. На протонеме
путем почкования могут в дальнейшем образовы-
ваться более сложные тела гаметофитов, диффе-
ренцированные на ткани и органы. Однако у других
родов этих же групп растений споры претерпевают
палинтомическое/синтомическое дробление и
развиваются по типу эмбриогенной многокле-
точности (см. ниже).

Второй вариант – сифоносептальная много-
клеточность (рис. 2). Здесь зигота или спора пре-
терпевает изначально множественные кариоки-
незы без разделения цитоплазмы и образует мно-
гоядерную клетку – ценоцит. Далее эта клетка
растет апикально, достигая иногда макроскопи-
ческих размеров в несколько десятков сантимет-
ров, и внутри такого тела, обозначаемого терми-
ном “сифон”, появляются регулярные или нерегу-

лярные перегородки-септы, делящие этот сифон на
многоядерные отсеки или клады (от греческого
κλαδος – ветвь) с разным, реже одинаковым, чис-
лом ядер. Септы образуются за счет центрипе-
тального врастания мембраны и клеточной стен-
ки во внутреннюю полость клетки (Fritsch, 1929;
Egerod, 1952; Enomoto, Hirose, 1971; McDonald,
Pickett-Heaps, 1976; Leliaert et al., 2007; Okuda et al.,
2016). Такой вариант образования тела хорошо
известен у ряда родов зеленых водорослей поряд-
ка сифонокладовые Siphonocladales и некоторых
других не близкородственных родов зеленых во-
дорослей (см. ниже). Однако тот же самый прин-
цип образования многоядерного слоевища, разде-
ленного септами на отделы, имеет место и у различ-
ных многоклеточных грибов и грибоподобных
организмов, в том числе у тех, которые образуют
септы лишь для отделения спорангиев и гаметанги-
ев от многоядерной гифы. Последнее характерно,
например, для многих оомицетов Oomycota и хит-
ридиомицетов Chytridiomycota. По этой причине
я предлагаю понимать сифоносептальность как
вариант многоклеточности, возникший незави-
симо в разных группах грибов и водорослей.
Своеобразное формирование нерегулярных септ,
врастающих центрипетально, известно также при
образовании колоний у некоторых микобактерий
(Добровольская, 1974, с. 299).

К сожалению, ультраструктурные и биохими-
ческие механизмы образования септ у многокле-
точных водорослей, грибов и тем более прокари-

Рис. 2. Обобщенная схема жизненного цикла при сифоносептальной многоклеточности.
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от остаются пока недостаточно изученными, а
имеющиеся знания ограничены единичными мо-
дельными объектами (Barr, Gruneberg, 2007; Seiler,
Heilig, 2019). Кроме того, у некоторых сифоноклад-
ных водорослей (Siphonocladus Schmitz, 1879, Dic-
tyosphaeria Decaisne, 1842, Cladophoropsis Børgesen,
1905, Boodlea Murray et De Toni, 1889, Struvea
Sonder, 1845 и Chamaedoris Montagne, 1842) вместо
образования септ происходит особое сегрегатив-
ное разделение тела на отдельные участки, кото-
рые затем снова срастаются (Egerod, 1952; Mc-
Donald, Pickett-Heaps, 1976; Leliaert et al., 2007; Oku-
da et al., 2016). По сути дела, такие тела не являются
многоклеточными, а представляют собой всего
лишь колонии ценоцитов, каждый из которых мо-
жет, отделившись, дать начало новому организму.

Необходимо отметить, что строение септиро-
ванных тел грибов и водорослей не аналогично
усложненному состоянию некоторых протистов
Protista, например грегарин Gregarinea. У послед-
них единая клетка бывает иногда разделена не-
полными перегородками, образованными спле-
тением тонких фибрилл, на сообщающиеся отсе-
ки (Симдянов, 2007, с. 50), а у паразитических
динофлагеллят рода Haplozoon Dogiel, 1906 частич-
ное разделение единого ценоцита осуществляется
за счет альвеолярных везикул (Angel et al., 2021).

Сифоносептальная многоклеточность харак-
терна для следующих групп:

1) Ряда родов ульвофициевых зеленых водорос-
лей порядка Siphonocladales, например Anadyomene
Lamouroux, 1812, Cladophora Kützing, 1843, Valonia
Agardh, 1823 и др., отдельных представителей род-
ственных порядков Dasycladales и Siphonales, у
которых септы образуются при отделении ризои-
дов, спорангиев и гаметангиев, например Bryopsis
Lamouroux, 1809, Derbesia Solier, 1846, Pseudobryopsis
Berthold, 1904 и др., а также рода Sphaeroplea
Agardh, 1824 из хлорофициевых зеленых водорос-
лей порядка Sphaeropleales (Fritsch, 1929).

2) Некоторых родов желто-зеленых водорос-
лей Xanthophyceae или Tribophyceae из порядка
вошериевые Vaucheriales. Многоядерные ветвя-
щиеся нити этих водорослей обычно лишены
септ, но спорангии и гаметангии у них отделяют-
ся перегородками.

3) Различных групп многоклеточных грибов и
грибоподобных организмов (например, Oomycota,
Chytridiomycota и др.). У некоторых грибов, напри-
мер мучнисторосых аскомицетов порядка Erysipho-
mycetes, наблюдается регулярное формирование
септ с последовательным образованием одноядер-
ных отсеков гифы (Белякова и др., 2006a, с. 240). Во
многих случаях, особенно при формировании
грибных плодовых тел, образуются ложные ткани
за счет тесного срастания и даже анастамозов
между гифами. Это явление во многом напоми-
нает вторичное срастание многоядерных ценоци-

тов у сифонокладных водорослей, характеризую-
щихся сегрегативным делением исходной клетки.

4) Некоторых ихтиоспорид Ichthyosporea, ко-
торые считаются группой, близкой к грибам и
животным. По крайней мере отдельные виды их-
тиоспорид формируют многоядерные талломы,
разделенные перегородками, или такие перегород-
ки отделяют спорангии от основного вегетативного
тела (Карпов, 2011). Однако у других видов ихтио-
спорид предполагается наличие синтомического
деления клеток (Suga, Ruiz-Trillo, 2013). В целом,
ихтиоспориды остаются пока слабо изученной
группой, а наличие у них полового процесса
предполагается, но не доказано.

Наконец, третий и самый сложный вариант –
это эмбриогенная многоклеточность (рис. 3). Она
возникает на базе облигатной накопительной
оогамии или накопительной апланоспории, при
которых гамета/спора превышает по размерам
иногда в сотни и даже тысячи раз (Иванова-Ка-
зас, 1975, с. 39) исходные материнские клетки. В
результате палинтомических или синтомических
делений из оогаметы/споры формируется эмбри-
он или эмбриоид (см. ниже). Собственно, только
при этом варианте репродукции впервые в эво-
люции живых систем появляется зародыш как
биологическое явление. При бесполом моноцит-
ном размножении аналогом оогаметы выступает
крупная неподвижная спора – апланоспора, даю-
щая начало эмбриоиду. Термин “эмбриоид” ши-
роко и очень неоднозначно используется в ботани-
ке (реже в зоологии) для обозначения разнообраз-
ных зародышеподобных тел, возникающих из
соматических клеток (Системы репродукции, 2000,
с. 334). Я считаю целесообразным понимать под
эмбриоидами только случаи полной аналогии с по-
ловым зародышем: возникновение тела из един-
ственной, увеличенной в размерах клетки, претер-
певающей палинтомические или синтомические
деления. Остальные случаи возникновения до-
черних тел из соматических клеток я отношу к
почкованию.

Эмбриогенный вариант многоклеточности на-
блюдается у следующих организмов:

1) Всех животных Metazoa как голофилетиче-
ской группы, исходно возникшей на базе эмбрио-
генной многоклеточности.

2) Спорофитов всех высших растений Embryo-
phyta.

3) Гаметофитов ряда родов высших споровых
растений Bryomorphae, Lycopodiophyta и Pterido-
phyta, у которых споры претерпевают палинтоми-
ческое/синтомическое дробление внутри своей
оболочки, зачастую находясь еще внутри споран-
гиев (рис. 4). У мохообразных Bryomorphae такие
споры дают начало многоклеточному эмбриоиду,
из которого затем вырастает более или менее круп-
ный гаметофит (Nehira, 1983). Такой эмбриоид вы-
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глядит вполне подобно эмбрионам, возникающим
из зиготы и дающим начало спорофитному поко-
лению. У плауновидных Lycopodiophyta гамето-
фиты представляют собой микроскопические ор-
ганизмы, в большинстве случаев образующиеся в
результате палинтомического или синтомическо-
го дробления споры, а у селагинелловых Selaginel-
lopsida и полушниковых Isoetopsida гаметофиты и
вовсе не покидают оболочку споры (Филин, 1978а;
Тимонин, Филин, 2009, с. 181–221) (рис. 4). Сре-
ди папоротникообразных Pteridophyta палинто-
мическое/синтомическое деление споры харак-
терно для разноспоровых папоротников, тогда
как равноспоровые сохраняют протонемный ха-
рактер развития гаметофита (Тимонин, Филин,
2009, с. 221–312; Nayar, Kaur, 1971).

4) Харовых водорослей в традиционном узком
смысле Charophyceae s.s.

5) Оогамных родов бурых водорослей Phaeo-
phyceae из порядков Fucales, Desmarestiales, Dic-
tyotales, Laminariales, Chordales, Tilopteridales, Spo-
rochnales и др. (Luthringer et al., 2014), характери-
зующихся сложной дифференцировкой клеток и
тканей, подобно спорофитам высших растений.
Часть этих родов, например Fucus Linnaeus, 1753,
Sargassum Agardh, 1820 и др., имеет диплонтный
жизненный цикл с гаметическим мейозом. То
есть редукция числа хромосом происходит при
образовании гамет аналогично тому, как это име-
ет место в жизненном цикле животных; гаплоид-
ное поколение в таком цикле отсутствует. Другая
часть родов, например Dictyota Lamouroux, 1809,
Padina Adanson, 1763 и др., демонстрирует гапло-
диплонтный жизненный цикл с изоморфными

поколениями, то есть гаметофиты морфоанато-
мически вполне подобны спорофитам. У третьей
группы родов, например Himantothallus Scottsberg,
1907, Desmarestia Lamouroux, 1813, Laminaria Lam-
ouroux, 1813 и др., наблюдается гетероморфность
поколений (Петров, 1977; Luthringer et al., 2014). В
этих случаях сложноорганизованные спорофиты
обычно имеют эмбриогенное происхождение, а
сильно редуцированные нитчатые гаметофиты раз-
виваются из протонемы или вовсе представляют со-
бой одну клетку. Кроме того, у бурых водорослей
известны примеры нерегулярного чередования гап-
лоидных и диплоидных поколений, партеногенети-
ческого прорастания гамет и образования микро-
скопических протонемных спорофитов – плетиз-
моталлюсов, способных производить не только
споры, но и непосредственно давать начало макро-
скопическому слоевищу (Петров, 1977). Вся эта за-
путанная картина репродуктивных стратегий Phaeo-
phyceae свидетельствует, вероятно, о многократ-
ном независимом возникновении у них оогамии
и эмбриогенной многоклеточности на гаплоид-
ной и/или диплоидной фазах жизненного цикла.
Некоторые авторы (Heesch et al., 2021) высказы-
вают неожиданные предположения о вторичных
переходах от оогамии к гетерогамии и изогамии у
бурых водорослей. Однако стоит отметить, что
эти гипотезы базируются исключительно на вере
в непогрешимость и универсальность молекуляр-
но-статистического кладизма как метода рекон-
струкции филогенеза. Примечательно, что в ряде
работ по разным родам бурых водорослей (Nanda,
1993; Edwards, 2000; Kawai et al., 2001; Bogaert et
al., 2017) начальные стадии развития этих водо-

Рис. 3. Обобщенная схема жизненного цикла и начальных стадий развития при эмбриогенной многоклеточности.
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рослей прямо названы эмбриональными, то
есть подмечено сходство дробления их зигот с
эмбриональным развитием высших растений и
животных.

6) Отдельных родов красных водорослей
Rhodophyta. У представителей ряда высокоразви-
тых родов, например Corallina Linnaeus, 1758, Du-
montia Lamouroux, 1813, Jania Lamouroux, 1812, Am-

Рис. 4. Эмбриоидные гаметофиты высших споровых растений. (а–в) – Reboulia hemisphaerica (Linnaeus, 1753) (Marchantio-
phyta); (г, д) – Frullania muscicola Stephani, 1894 (Marchantiophyta); (е–з) – Selaginella spp. (Licopodiophyta); (и–л) – Isoetes sp.
(Licopodiophyta). (а–д) – по: Абрамов, Абрамова, 1978а, 1978б, с изменениями; (е–л) – по: Филин, 1978а, с изменениями.

(а)

(е)

(и) (к) (л)

(ж) (з)

(б) (в)
(д)

(г)

Эндоспорий

Эндоспорий

Экзоспорий

Экзоспорий

Зиготический
эмбрион

Зиготический
эмбрион

Сперматидии

Яйцеклетка



532

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

ГАВРИЛОВ-ЗИМИН

phiroa Lamouroux, 1812, Gracilaria Greville, 1830 и др.,
наблюдается палинтомическое дробление апла-
носпор (тетраспоры и карпоспоры) с последую-
щим образованием своеобразного полушаровид-
ного многоклеточного диска (Chemin, 1937; Jones,
Moorjani, 1973; Michetti et al., 2013; Wai, 2018). Эта
структура вполне соответствует по происхожде-
нию эмбриоидам, образующимся при бесполом
размножении у других групп растительных орга-
низмов. Некоторые авторы (Chemin, 1937, p. 369)
даже сравнивали такое развитие с образованием
эмбриональной морулы животных.

7) Оогамных видов зеленых водорослей рода
Volvox Linnaeus, 1758, s.l., обладающих дифференци-
ацией клеток, соединенных плазмодесмами. Эм-
бриогенный характер многоклеточности оогамных
вольвоксов хорошо известен (Захваткин, 1949, с.
220–232) и детально описан во многих работах;
обзор более современных данных можно найти,
например, у А.Г. Десницкого (Десницкий, 2018).

Из приведенного перечня организмов видно,
что эмбриогенная многоклеточность не возникла
на базе прокариотических клеток. Это обстоятель-
ство, несомненно, не случайно и, вероятно, связа-
но с тем, что прокариотические клетки не спо-
собны к обеспечению эффективного межклеточ-
ного транспорта веществ и, соответственно, к
образованию дифференцированных тканей. В ре-
зультате у прокариот нет примеров эмбрионального
развития, необходимого для исходной дифферен-
цировки клеток. Более того, в связи с отсутствием
эндоплазматического ретикулума, транспорт ве-
ществ внутри прокариотических клеток лимитиро-
ван возможностями диффузии, что налагает суще-
ственные ограничения на размер клеток. Крупные
размеры (иногда до 0.75 мм диаметром) клеток у
некоторых прокариот, например у бактерии Trio-
margarita namibiensis Schulz et al., 1999, объясняются
тем, что вся центральная часть таких клеток занята
вакуолями, тогда как цитоплазма образует лишь
тонкий периферический слой (Schulz et al., 1999).

МОНОЦИТНАЯ 
РЕПРОДУКЦИЯ ПРОТОНЕМНЫХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ОРГАНИЗМОВ
Моноцитная репродукция у протонемных мно-

гоклеточных организмов может протекать по типу
изогамии, гетерогамии, оогамии или аналогов
оогамии, а бесполое моноцитное размножение –
по типу зооспории или апланоспории. Эволюци-
онные модели возникновения различности гамет
(анизогамии) из исходного изогамного полового
процесса многократно предлагались в специаль-
ной литературе (Parker at al., 1972; Bell, 1978; Bul-
mer, Parker, 2002; Blute, 2013; Umen, Coelho, 2019),
и поэтому нет необходимости останавливаться на
обсуждении этого вопроса в настоящей статье. В
целом, не вызывает сомнений тот факт, что появле-

ние анизогамии почти всегда коррелирует с увели-
чением сложности тела организма и, в частности, с
появлением многоклеточности (Bell, 1978).

Более подробного рассмотрения заслуживают
разнообразные эволюционные трансформации в
пределах широко понимаемой оогамии, поскольку,
как это будет продемонстрировано ниже, оогамия
является необходимой предпосылкой для перехода
к сложным формам многоклеточности. Оогамный
половой процесс (или его аналоги) при прото-
немной многоклеточности осуществляется еще
крайне примитивным образом, так как в этом
случае оогамета (за редкими исключениями) не
накапливает питательных веществ для дальней-
шего развития, а остается сопоставимой по объе-
му с обычными соматическими клетками или да-
же оказывается существенно мельче последних. В
результате этого дальнейшее развитие партеноге-
нетической или оплодотворенной оогаметы (зи-
готы) неизбежно происходит путем монотомиче-
ского прорастания, то есть последовательного де-
ления и роста дочерних клеток, формирующих
нитчатую структуру (протонему).

Нужно отметить, что примеры примитивной
оогамии встречаются уже у одноклеточных и од-
ноклеточно-колониальных организмов. Некото-
рые рода колониальных диатомовых водорослей
Diatomophyceae, например так называемые цен-
трические диатомеи (порядки Thalassiosirales, Co-
scinodiscales, Melosirales, Chaetocerotales) и пен-
натные диатомеи рода Rhabdonema Kützing, 1844,
демонстрируют оогамию, при которой половые
клетки оказываются мельче соматических (Беля-
кова и др., 2006б, с. 85–93; Давидович, 2019, с. 31,
62; Kaczmarska et al., 2013). Подобная же прими-
тивная оогамия известна у некоторых однокле-
точных требуксиофициевых водорослей Treboux-
iophyceae (Gonzalves, Mehra, 1959). У большин-
ства изученных видов грегарин Gregarinea при
половом размножении две родительские гапло-
идные клетки объединяются, образуя так называ-
емый сизигий, и покрываются общей оболочкой
(рис. 5). Внутри оболочки сизигия каждая роди-
тельская клетка делится путем синтомии (шизо-
гонии) и образует гаметы. Последние могут быть
одинаковыми по размеру и функциональности
(изогамия) или же существенно различаться (ани-
зогамия). У разных родов грегарин неподвижные
женские гаметы могут при этом быть крупнее или
мельче подвижных мужских гамет, обладающих
жгутиками (Захваткин, 1949, с. 197; Симдянов,
2007, с. 26, 52–61; Grassé, 1953). В большинстве
случаев образующиеся гаметы оказываются мно-
гократно мельче исходных родительских клеток
или же слегка мельче (при образовании един-
ственной зиготы внутри сизигия), но никогда не
превышают их по размеру. Слияние гамет проис-
ходит внутри оболочки сизигия. Каждая образо-
вавшаяся зигота окружается собственной защит-
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ной оболочкой и становится ооцистой. В даль-
нейшем ооциста претерпевает два мейотических
деления, и образующиеся гаплоидные клетки да-
ют начало новому поколению одноклеточных
или полицистидных особей грегарин (Симдянов,
2007, с. 33, 50).

У родственных грегаринам кокцидий Coccidea
оогамета образуется напрямую из гаплоидной ро-
дительской клетки – мерозоита – без разделения
последней, а двужгутиковые (редко безжгутиковые)
мужские гаметы возникают в результате синтоми-
ческого деления мерозоита. Возможность слияния
гамет при этом достигается тем, что родительские
клетки находятся в тесной близости друг от друга
внутри тела организма-хозяина. Мейоз в жизненном
цикле кокцидий, как и у грегарин, осуществляется в
образовавшейся из зиготы ооцисте (Бейер, 2007).

Некоторые высокоразвитые инфузории, обра-
зующие колонии путем незавершенного почкова-
ния (Фурсенко, 1924; Иванов, 1968, с. 30–31), де-
монстрируют своеобразный аналог оогамии, при
котором макрогамета (макрозооид) остается не-
подвижной, а подвижная мелкая микрогамета
(микрозооид) подплывает и осуществляет оплодо-
творение (рис. 6).

У собственно протонемно-многоклеточных
организмов примеров примитивной оогамии (без
увеличения размера гаметы) известно сравнительно
мало. Например, такая оогамия хорошо изучена у
зеленых водорослей рода Prasiola Meneghini, 1838
(Trebouxiophyceae: Prasiolales). В верхней части их
многоклеточного диплоидного таллома происхо-
дят мейотические деления и образуются двухжгу-
тиковые сперматозоиды и безжгутиковые оога-
меты (яйцеклетки). Женские гаметы примерно в
два раза крупнее мужских, но мельче исходных
диплоидных клеток таллома. Они высвобожда-
ются из-за разрушения (растворения, dissolution)
нижних клеточных стенок (таллом однослойный)
и оказываются в пузыревидном пространстве, огра-
ниченном сохраняющейся внешней общей обо-
лочкой таллома (bladder-like coating lamella). Од-
новременно в это пространство высвобождаются
сотни или даже тысячи разнополых гамет, и про-
исходит оплодотворение. Из зиготы вырастает
протонема, а из нее – новый диплоидный таллом
(Friedmann, 1959; Cole, Akintobi, 1963). Таким об-

разом, имеет место гермафродитизм и самоопло-
дотворение в замкнутом пространстве, что напо-
минает соответствующие процессы у различных
внутриполостных паразитических организмов.

Еще реже у протонемно-многоклеточных су-
ществ встречается накопительная оогамия, при ко-
торой происходит увеличение объема яйцеклетки, в
сравнении с предшествующими ей клетками веге-
тативного тела (рис. 7). Такой вариант известен у
ряда многоклеточных зеленых водорослей Chloro-
phyta из порядков улотриксовые Ulotrichales и эдо-
гониевые Oedogoniales и у примитивных харофито-
вых водорослей Charophyta s.l. порядка Coleochae-
tales. В их жизненном цикле сохраняется так
называемый одноклеточный спорофит, представ-
ляющий собой зиготу, которая покрывается за-
щитной оболочкой и после периода покоя делит-

Рис. 5. Образование сизигия и копуляция у грегарины Stylocephalus longicollis (Stein, 1848).

Рис. 6. Аналогия оогамного полового процесса у ин-
фузории Zoothamnium arbuscula Ehrenberg, 1839. (а) –
колония с макрозооидами (ma), (б) – конъюгация
(mac – макроконъюгант, mic – микроконъюгант,
mi – микрозооид); по: Фурсенко, 1924; Иванов, 1968.
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ся мейотически, а затем митотически, давая нача-
ло 4–32 гаплоидным зооспорам (Виноградова,
1977б, с. 282, 285; Белякова и др., 2006б, с. 221,
267). У эдогониевых Oedogoniales из особых анд-
роспор, оседающих на оогонии или соседние с
ним клетки, образуются своеобразные карликовые
гаметофиты – наннандрии, верхние клетки кото-
рых функционируют как антеридии (Виноградова,
1977б, с. 293; Белякова и др., 2006б, с. 254) (рис. 7).
Сходный процесс наблюдается у Cylindrocapsopsis
Iyengar, 1957 (Chlorophyceae: Sphaeropleales) (Ви-
ноградова, 1977б, с. 294).

Своеобразная аналогия примитивной оогамии
среди протонемных многоклеточных встречается
у красных водорослей Rhodophyta (рис. 8). Их
мужские гаметы – спермации – лишены жгути-
ков и пассивно переносятся к женским половым
органам – карпогонам. Женской гаметы как та-
ковой нет вовсе. Мужская гамета сливается с яд-
ром карпогона. Затем ядро слияния прорастает в
диплоидный гонимобласт (карпоспорофит). На
гонимобласте образуются карпоспорангии, про-
дуцирующие споры. Из этих спор образуется вто-
рое диплоидное поколение – тетраспорофит (Ви-
ноградова, 1977а).

Собственно размножение (увеличение числен-
ности особей) у протонемно-многоклеточных орга-
низмов происходит в основном при производ-
стве спор. По сути дела, спора у примитивных
организмов вполне гомологична неоплодотво-
ренной гамете, что было убедительно показано
еще А.А. Захваткиным (Захваткин, 1949; Zakhvat-
kin, 1956). У многих водорослей неоплодотворен-
ные гаметы, в том числе жгутиконосные, могут
развиваться в новые талломы (Белякова и др.,
2006б, с. 225–226, 234; Smith, 1947).

Хорошо известно, что, подобно эволюционно-
му переходу от мелких подвижных гамет к круп-
ным неподвижным гаметам, в различных группах
организмов происходит переход от мелких
зооспор к неподвижным апланоспорам, которые
во многих случаях не превышают по объему
обычные вегетативные клетки, но у ряда организ-
мов накапливают питательные вещества и суще-
ственно увеличиваются в размерах. При этом для
большинства протонемно-многоклеточных су-
ществ характерно производство большого количе-
ства мелких спор. Особенно впечатляющие приме-
ры демонстрируют некоторые рода красных водо-
рослей: каждый спорофит производит около 12 млн
карпоспор, а один тетраспорофит – 100 млн тет-
распор (Виноградова, 1977а, с. 212).

Гомологичным процессу спорообразования
можно считать моноцитное почкование прото-
немно-многоклеточных организмов. Так, у одно-
го из изогамных родов бурых водорослей – сфа-
целярии Sphacelaria Lyngbye, 1818 – вегетативное
размножение осуществляется многоклеточными
структурами, формирующимися на концах вет-
вей (Петров, 1977, с. 162). Таким образом, каждая
такая структура возникает из одной апикальной
клетки и подобна многоклеточной споре, начав-
шей свое развитие еще во время нахождения на

Рис. 7. Накопительная оогамия при протонемной
многоклеточности на примере Oedogonium stellatum
Wittrock ex Hirn, 1900; по: Виноградова, 1977б, 1977в,
с изменениями.
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Рис. 8. Схема развития карпоспорофитного поколения флоридиевых красных водорослей (Rhodophyta: Florideophy-
ceae); по: Виноградова, 1977а, с изменениями.
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материнском теле (рис. 9). Сходным образом
формируются моноцитные выводковые почки у
гаметофитов некоторых папоротников (Гладко-
ва, 1978, с. 222–223).

МОНОЦИТНАЯ РЕПРОДУКЦИЯ 
СИФОНОСЕПТАЛЬНЫХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ОРГАНИЗМОВ

Половой процесс у сифоносептальных организ-
мов протекает преимущественно по типу изогамии
или гетерогамии. Однако у некоторых групп встре-
чается примитивная оогамия (без увеличения раз-
меров яйцеклеток, в сравнении с исходными клет-
ками материнского тела), аналоги оогамии или же
соматогамия (слияние двух вегетативных клеток).

Так, у хитридиомицетов Chytridiomycota из по-
рядка Monoblepharidales многоядерный мицелий
обычно не содержит септ, но зооспорангии, оого-
нии и антеридии отделяются от тела перегородка-
ми (Белякова и др., 2006a, с. 157). В каждом оогонии
образуется одна или несколько мелких яйцеклеток
(рис. 10). Одножгутиковые сперматозоиды опло-
дотворяют яйцеклетку внутри оогония. Зиготы
сохраняют амебоидное движение или же могут
двигаться за счет одного жгутика, оставшегося от
слияния со сперматозоидом. После выхода из
оогония или внутри него зигота покрывается обо-
лочками и некоторое время находится в состоя-
нии покоя. В дальнейшем из такой зиготы разви-
вается многоядерная гифа (Сизова, 1976, с. 32–
34; Sparrow, 1933).

У некоторых родов желто-зеленых водорослей
Xanthophyceae или Tribophyceae из порядка воше-
риевые Vaucheriales многоядерные ветвящиеся
сифоны обычно лишены септ, но спорангии и га-
метангии отделяются перегородками. У Vaucheria
de Candolle, 1801 и Pseudodichotomosiphon Yamada,
1934 в шаровидном оогонии образуется единствен-
ная мелкая яйцеклетка, а в антеридиях – многочис-

ленные двухжгутиковые сперматозоиды. Сперма-
тозоид проникает в оогоний через пору в оболочке.
Диплоидная зигота после периода покоя прорастает
в новый таллом (Белякова и др., 2006б, с. 109–110;
Kobara, Chihara, 1984).

У хлорофициевых зеленых водорослей из рода
Sphaeroplea Agardh, 1824 (Sphaeropleales) много-
ядерные сифональные тела разделены центрипе-

Рис. 9. Моноцитное почкование при протонемной
многоклеточности на примере видов рода Sphacelaria
Lyngbye, 1818; по: Петров, 1977, с изменениями.

Рис. 10. Споровое и половое размножение при сифо-
носептальной многоклеточности на примере Mono-
blepharis spp. (a–в) – бесполое размножение зооспо-
рами; (г) – ветвление зооспорангиев; (д–м) – после-
довательные этапы полового процесса; (н) – участок
сифоносептального тела с половыми органами и зиго-
тами; по: Сизова, 1976; Sparrow, 1933, с изменениями.

Зооспоры

(а)
(б) (в)

(г)

(и)

(з)(ж)(е)(д)

(н)(м)(л)(к)



536

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

ГАВРИЛОВ-ЗИМИН

тально образованными септами, но специальные
органы полового размножения не формируются.
Мелкие яйцеклетки и сперматозоиды образуются
в любом из сегментов тела (Fritsch, 1929). После
внутреннего оплодотворения зиготы одеваются
плотными оболочками и покидают материнскую
нить в результате разрушения последней. При про-
растании зиготы образуются 4 зооспоры, каждая из
которых дает затем начало новому сифоносепталь-
ному растению (Виноградова, 1977б, с. 294).

Аналогом примитивной оогамии у сифоносеп-
тальных многоклеточных организмов можно счи-
тать половое размножение многоклеточных аско-
мицетов Ascomycota, базидиомицетов Basidiomy-
cota, оомицетов Oomycota и некоторых других.
Настоящая оогамия у этих организмов полностью
отсутствует. Вместо этого наблюдаются разнооб-
разные варианты слияния участков гиф, функцио-
нирующих как одноклеточные гаметангии, а также
образование мужских гамет (спермациев) при от-
сутствии женских или же наоборот (Белякова и др.,
2006a, с. 78).

Бесполое моноцитное размножение сифоно-
септальных многоклеточных обычно осуществ-
ляется мелкими одноклеточными зооспорами
или же неподвижными, в том числе многоклеточ-
ными, апланоспорами (аскоспорами, базидио-
спорами и т.д.). Особым вариантом образования
спор считается процесс формирования однокле-
точных или многоклеточных конидий у многих
групп грибов (Белякова и др., 2006a, с. 77).

МОНОЦИТНАЯ 
РЕПРОДУКЦИЯ ЭМБРИОГЕННЫХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ОРГАНИЗМОВ
Моноцитная репродукция эмбриогенных ор-

ганизмов во всех известных случаях связана либо
с накопительной оогамией (при половом процес-
се или партеногенезе), либо с накопительной апла-
носпорией (при бесполом воспроизведении). В
обоих случаях новый организм начинает разви-
ваться из одной неподвижной клетки, превыша-
ющей по размерам обычные вегетативные (сома-
тические) клетки организма. Деления такой клет-
ки происходят по типу палинтомии – быстро
повторяющихся кариокинезов и цитокинезов без
периода роста дочерних клеток, или же по типу
синтомии – быстро повторяющихся кариокине-
зов с последующим одномоментным разделением
цитоплазмы материнской клетки (рис. 3). В ре-
зультате таких делений появляется особая фаза он-
тогенеза – эмбрион как принципиально новое био-
логическое явление или же аналог эмбриона – эм-
бриоид, если речь идет о развитии из споры.
Эмбрионы (эмбриоиды), в отличие от пророст-
ков протонемных и сифоносептальных много-
клеточных, не способны к самостоятельной жизни;
они полностью зависимы от поступления питатель-

ных веществ со стороны материнского организма
или от запасов веществ, накопленных матерью в ви-
де желтка внутри яйца. Таким образом, можно
предложить следующие определения терминов.

Эмбрион – начальная стадия развития эм-
бриогенно-многоклеточных организмов, от пер-
вого деления зиготы или партеногенетической
яйцеклетки до начала самостоятельной жизни –
выхода из оболочки зиготы (яйца) или отделения
от материнского организма.

Эмбриоид – аналог (в ряде случае также гомо-
лог) эмбриона, начальная стадия развития эмбрио-
генно-многоклеточных организмов при бесполом
моноцитном размножении, от первых делений ис-
ходной клетки (споры или спороподобной клетки)
до начала самостоятельной жизни.

Вероятно, самый примитивный эмбриогенез
характерен для харовых водорослей Charophyceae.
Их зигота (ооспора), находясь еще внутри своей
оболочки, претерпевает синтомические деления
мейоза, в результате чего образуется четырехъядер-
ная клетка. Одно из этих гаплоидных ядер отделя-
ется перегородкой, претерпевает еще одно па-
линтомическое деление и дает начало клеткам
корня и стебля. Оставшаяся трехъядерная клетка
выполняет функцию хранения питательных ве-
ществ (Голлербах, 1977, с. 347). Таким образом,
стадия эмбриона представлена здесь всего лишь
несколькими клетками. После достижения этой
стадии оболочка зиготы вскрывается и начинает-
ся интенсивный постэмбриональный рост корня
и стебля монотомическим способом.

Наибольшей сложности оогамия и эмбриоге-
нез достигают у животных Metazoa. У них, в отли-
чие от растительных и грибных организмов, про-
цесс женского мейоза носит характер неравного
деления, в результате чего образуется одна яйце-
клетка и несколько редукционных (полярных) те-
лец. Эволюционный смысл этого явления не поня-
тен, поскольку у прочих эмбриогенно-многокле-
точных существ оно не известно. Стоит упомянуть,
что у некоторых животных по не вполне понятным
причинам неравным оказывается также и муж-
ской мейоз (Hodgson, 1997; Swallow, Wilkinson,
2002; Gavrilov-Zimin et al., 2015; Gavrilov-Zimin,
2018, p. 25–33).

Кроме того, неясным по эволюционному зна-
чению и причинам возникновения выглядит осо-
бый вариант эмбриогенеза “клетка внутри клет-
ки”, известный для ряда вторично упрощенных
паразитических животных (миксоспоридии, кни-
дарии рода Polypodium Ussov, 1885, ортонектиды,
дициемиды), а также для покрытосеменных рас-
тений Magnoliopsida.

Миксоспоридии Mixozoa на протяжении по-
лутора столетий рассматривались большинством
зоологов в качестве одной из групп протистов
(Пугачев, Подлипаев, 2007), хотя гипотеза об их
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принадлежности к многоклеточным животным
Metazoa впервые высказана еще в 1899 г. (Štolc,
1899). В последние годы, напротив, общеприня-
той стала точка зрения о том, что миксоспоридии
представляют собой потомков стрекающих ки-
шечнополостных Cnidaria, сильно упростивших-
ся в связи с паразитизмом. В качестве аргументов
многоклеточности миксоспоридий приводятся их
структурные и биохимические особенности, а так-
же сопоставление нуклеотидных последовательно-
стей генов (Siddall et al., 1995; Foox, Siddall, 2015).
Репродуктивные особенности миксоспоридий и
начальные этапы их онтогенеза, на первый взгляд,
кажутся уникальными и загадочными (Feist et al.,
2015; Gruhl, Okamura, 2015). Однако при всей сво-
ей аберрантности, репродукция миксоспоридий
принципиально соответствует сложной эмбрио-
генной репродукции многоклеточных существ:
1) в ходе мейоза образуются безжгутиковые га-
плоидные гаметы, которые можно считать яйце-
клетками, поскольку мейоз проходит по женскому
типу с образованием полярных телец; 2) диплоид-
ность восстанавливается партеногенетическим пу-
тем, хотя детали этого процесса остаются во мно-
гом неясными; 3) партеногенетическая зигота дро-
бится палинтомически, как зигота эмбриогенных
многоклеточных организмов, хотя и без обычных
для животных стадий бластуляции и гаструляции;
4) в результате дробления формируется многокле-
точная (с дифференцировкой клеток) расселитель-
ная стадия жизненного цикла, именуемая актино-
спорой; 5) внутри тела этой расселительной стадии
бесполым путем образуются так называемые споро-
плазмы, дающие начало бесполым поколениям.

Еще более аберрантным, но пока недостаточ-
но изученным способом функционирует репродук-
тивная система у другого паразитического предста-
вителя стрекающих кишечнополостных – Polypodi-
um hydriforme Ussov, 1885 (Cnidaria: Polypodiozoa).
Половое поколение этого вида представляет со-
бой свободно плавающих, раздельнополых прес-
новодных медуз. Женские гонады у них заклады-
ваются, но не функционируют. Мужские гонады
производят безжгутиковые двуядерные гаметы,
которые непонятным способом проникают в
ооциты организма-хозяина (рыбы). Далее эти га-
меты без оплодотворения приступают к неравному
дроблению, в результате чего образуется своеобраз-
ная морула, помещающаяся внутри крупной по-
липлоидной клетки, называемой трофамнионом.
Эмбриогенез длится несколько лет, сообразно раз-
витию ооцитов хозяина, и заканчивается форми-
рованием личинки, похожей на вывернутую на-
изнанку планулу. На теле этой личинки образуются
многочисленные почки и весь организм приобрета-
ет вид столона. Незадолго до нереста хозяина, сто-
лон внутри ооцита выворачивается и обретает нор-
мальное для кишечнополостных положение кле-
точных слоев. Выход столонов из яйцеклеток

хозяина происходит еще в половых протоках ры-
бы. После попадания в воду полиподиумный сто-
лон претерпевает фрагментацию с образованием
дочерних медузоидных форм (Raikova, 1994).

Тело дициемид Dicyemida устроено крайне
примитивным образом, состоит всего лишь из 8–
40 клеток и не имеет каких-либо тканей, органов
и межклеточных полостей. Общее число клеток
детерминировано и характерно для каждого вида.
Тело взрослых червеобразных стадий (нематоген
и ромбоген) образовано одним слоем покровных
соматических реснитчатых клеток и одной (редко
несколькими) крупной внутренней аксиальной
генеративной клеткой (рис. 11) с полиплоидным
ядром. Во внутренних цитоплазматических каме-
рах этой клетки располагаются более мелкие
клетки – аксобласты, дающие начало особям сле-
дующих поколений (Иванова-Казас, 1975; Мала-
хов, 1990; McConnaughey, 1951; McConnaughey,
McConnaughey, 1954; Furuya, Tsuneki, 2003; Fu-
ruya et al., 2003; Noto et al., 2003). Размножение
осуществляется партеногенетическим и обоепо-
лым способами. При партеногенезе аксобласт
претерпевает неравномерные митотические деле-
ния таким образом, что более крупная клетка
макромер становится новой аксиальной клеткой,
а микромер продолжает делиться, в результате че-
го формируется покровный слой нематогена сле-
дующего поколения. Затем макромер вытягивается
и претерпевает еще одно неравномерное деление;
меньшая из двух дочерних клеток становится но-
вым аксобластом и проникает в цитоплазму более
крупной клетки. После этих процессов молодой
нематоген покидает родительскую особь, протис-
киваясь между ее клетками. У разных видов дици-
емид в аксиальной клетке могут одновременно
развиваться от одного–двух до более сотни до-
черних нематогенов (Иванова-Казас, 1975; Мала-
хов, 1990; McConnaughey, 1951; McConnaughey,
McConnaughey, 1954; Furuya, Tsuneki, 2003; Fu-
ruya et al., 2003). Таким образом, у дициемид на-
чальный этап размножения связан с единствен-
ной клеткой – аксобластом, которую можно на-
звать агаметой или псевдогаметой. В этом случае
можно говорить об особом варианте амейотиче-
ского партеногенеза, при котором отсутствует не
только оплодотворение, но и редукционное деле-
ние ооцитов (Иванова-Казас, 1975, с. 100). Взрос-
лая особь дициемид, осуществляющая половое
размножение, называется ромбоген. Морфоана-
томически эта особь не сильно отличается от не-
матогена, но в ее аксиальной клетке из аксобла-
стов формируются гермафродитные гонады, на-
зываемые инфузориогенами. В этом случае после
первого неравного деления аксобласта микромер
отделяется от макромера, утрачивает свою цито-
плазму и остается в аксиальной клетке ромбогена
в виде свободного ядра, называемого парануклеус
(рис. 12). В следствие накопления парануклеусов,
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происходящих от многих зародышей, аксиальная
клетка ромбогена постепенно становится много-
ядерной. В результате последующих неравных де-
лений макромера от него снова отделяются микро-
меры, которые дают начало оогониям и спермато-
гониям, а сам исходный макромер становится
аксиальной клеткой инфузориогена. Оогонии
располагаются по периферии, а сперматогонии
оказываются внутри осевой клетки в результате
впячивания в ее цитоплазму одного из микроме-
ров и его последующих делений. Сперматогони-
альные клетки после прохождения мейотических
делений утрачивают основную часть своей цито-
плазмы, и из них образуются лишенные жгутиков
спермии. Эти спермии проникают в расположен-
ные рядом с осевой клеткой ооциты и оплодотво-
ряют их. Из зиготы формируется подвижная личи-

ночная стадия – инфузориформ, которая покидает
материнский ромбоген, а затем почку организма-
хозяина (моллюска) и попадает во внешнюю вод-
ную среду (Иванова-Казас, 1975; Малахов, 1990;
McConnaughey, 1951; McConnaughey, McCon-
naughey, 1954; Furuya, Tsuneki, 2003; Furuya et al.,
2003). Способ проникновения инфузориформа в
нового моллюска-хозяина остается до сих пор не-
достаточно изученным, но предполагается, что так
называемые урночковые клетки инфузориформа
дают начало двухклеточному зародышу, который
вырастает в нематогена-основателя, а тот в свою
очередь продуцирует новых нематогенов или ром-
богенов. Из вышеизложенной информации стано-
вится ясно, что развитие новых нематогенов,
ромбогенов и инфузориформных личинок дици-
емид происходит полностью внутри материнско-
го организма, от которого они получают необхо-
димое питание. Таким образом, дициемид цели-
ком как таксономическую группу следует считать
живородящими организмами.

У ортонектид Orthonectida основной по продол-
жительности стадией жизненного цикла (рис. 13)
является многоядерный плазмодий, располагаю-
щийся в тканях организма-хозяина. Плазмодий не
имеет определенной формы, и от разных участков
его поверхности путем простого почкования могут
образовываться дочерние плазмодии. Внутри плаз-
модиев, помимо трофических ядер, присутствуют
генеративные ядра с обособленными участками ци-
топлазмы, представляющие собой агаметы. Эти
агаметы без оплодотворения претерпевают не-
равномерное дробление с последующей гаструля-
цией по типу деламинации (Иванова-Казас, 1975,
с. 92; Малахов, 1990, с. 49) и с формированием
взрослых особей, минуя личиночную стадию. В ре-
зультате такого своеобразного партеногенеза внут-
ри плазмодия формируются самцы и самки следу-
ющего обоеполого поколения, причем у разных
видов особи обоих полов могут формироваться
внутри одного плазмодия или же в разных плазмо-
диях. Половые особи ортонектид не способны к
самостоятельному питанию, но обладают значи-
тельной подвижностью за счет многочисленных
покрывающих тело ресничек. Яйцеклетки и спер-
матозоиды образуются в половых особях еще во
время их нахождения в материнском плазмодии
(Слюсарев, 2008, с. 421). Готовые к половому раз-
множению особи выходят из плазмодия по специ-
альным выростам, направленным к поверхности
тела хозяина, и попадают в окружающую морскую
воду, где и осуществляется наружно-внутреннее
оплодотворение: сперматозоиды попадают в воду
через специальное половое отверстие на теле самца
и затем проникают в тело самки через ее гениталь-
ное отверстие. Оплодотворенные яйцеклетки пре-
терпевают неравномерное дробление, в результате
которого образуется морулоподобный зародыш. Из
зародыша формируется мелкая (размер тела около

Рис. 11. Строение нематогена и цикл партеногенети-
ческого размножения дициемид Dicyemida.
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15 мкм) покрытая ресничками личинка, которая
покидает материнский организм через генитальное
отверстие. После свободного плавания в морской
воде личинка проникает в тело нового хозяина, где
ее наружный реснитчатый покров сбрасывается, а
из внутренних безжгутиковых клеток формиру-
ются один или несколько плазмодиев следующе-
го поколения (Иванова-Казас, 1975, с. 92; Мала-
хов, 1990, с. 49; Слюсарев, 2008). Таким образом,
ортонектиды демонстрируют бесполое размно-
жение (путем почкования плазмодиев), амейоти-
ческий партеногенез и обоеполое размножение,
при которых особи нового поколения развивают-

ся полностью внутри материнского организма
(полное живорождение).

Образование зародышевого мешка покрыто-
семенных растений Magnoliopsida и происходя-
щие внутри этой единой многоядерной клетки
процессы формирования зародыша и эндосперма
столь хорошо известны, что нет необходимости
останавливаться на них здесь подробнее. Однако
стоит отметить то примечательное и довольно
странное обстоятельство, что среди растений эм-
бриогенез по типу “клетка внутри клетки” появ-
ляется лишь в этой самой молодой, эволюционно
продвинутой, группе, тогда как аналогичные пе-
речисленные выше примеры среди животных ха-

Рис. 12. Цикл полового гермафродитного размножения дициемид Dicyemida.
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рактерны только для очень примитивных пере-
шедших к паразитизму групп.

СИНХРОНИЗАЦИЯ 
КОПУЛЯТИВНЫХ ПРОЦЕССОВ

Если учитывать известные эволюционные пре-
имущества полового размножения над бесполым
(Felsenstein, 1974), более выгодным для увеличе-
ния изменчивости и биологического разнообра-
зия представляется размножение гаметами и про-
дуктами их слияния (зиготами), нежели спорами.
Общеизвестно, что наступление репродуктивно-
го периода в жизненном цикле конкретного вида
живых организмов так или иначе скоординирова-
но с разнообразными факторами внешней среды
(Brawley, Johnson, 1992). Однако для размноже-
ния зиготами необходимо синхронизировать не
только наступление гаметогенеза, но и сам мо-
мент выделения гамет у разных особей популя-
ции так, чтобы мужские и женские гаметы оказа-

лись в определенном месте пространства в одно и
то же время, то есть встретились. Расстояния, ко-
торые способны преодолевать сами гаметы ис-
ключительно за счет клеточных движений, очень
невелики. Этот вопрос подробно изучался, на-
пример, у диатомовых водорослей (Давидович,
2019, с. 151–162; Davidovich et al., 2012). Их муж-
ские гаметы за счет жгутиковой активности, аме-
боидного движения или формирования особых
цитоплазматических нитей могут передвигаться
на дистанции, лишь в несколько раз (редко в де-
сять раз) превышающие диаметр самих гамет.
Движение мужских гамет носит при этом хаоти-
ческий характер, а женские гаметы диатомей во-
все не способны к активному передвижению. Для
копуляции необходимо, чтобы родительские осо-
би находились в тесной близости друг к другу. За-
частую даже в результате близкого, но неудачного
расположения родительских особей их гаметы так
и не могут слиться друг с другом (Давидович, 2019, с.
152). Однако в целом для микроскопических одно-

Рис. 13. Обобщенная схема жизненного цикла ортонектид Orthonectida.
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клеточных организмов, образующих плотные попу-
ляции, синхронизация выхода гамет не представля-
ется существенной проблемой (Brawley, Johnson,
1992). Гаметогенез одноклеточных являет собой
всего лишь прямую трансформацию взрослого од-
ноклеточного организма в одну или несколько га-
мет, занимает относительно короткое время, сопо-
ставимое со временем жизнеспособности гамет, и
напрямую зависит от наступления определенных
внешних факторов (одинаковых для всех особей
популяции), а образующиеся гаметы обычно сход-
ны по размеру с взрослыми особями. Таким обра-
зом, в одной и той же точке пространства в одно и
то же время неизбежно оказываются многочис-
ленные гаметы, способные к слиянию. Кроме то-
го, некоторые одноклеточные организмы перед ко-
пуляцией образуют сизигий, внутри замкнутой обо-
лочки которого осуществляется слияние (рис. 5),
или же объединение гамет происходит в тесном
пространстве внутренних полостей тела организ-
ма-хозяина (при паразитизме).

Совсем иначе обстоит дело у многоклеточных
существ. Во-первых, в силу увеличения размеров
своих тел каждый многоклеточный организм за-
нимает в пространстве место, многократно пре-
вышающее размер производимых им гамет. Во-вто-
рых, до начала гаметогенеза такой организм должен
достичь сложной многоклеточной стадии вегета-
тивного тела (см. выше первый репродуктивный
критерий многоклеточности), что создает опре-
деленные, часто весьма значительные, индивиду-
альные вариации по срокам готовности к полово-
му процессу и созреванию гамет. В-третьих, по-
явление оогамии у многоклеточных организмов
приводит к тому, что собственная подвижность
сохраняется лишь у мужских гамет (а иногда утра-
чивается у гамет обоих полов). При всех этих осо-
бенностях и условиях добиться перекрестного
оплодотворения гамет на многоклеточном уровне
организации можно следующими способами: 1) со-
храняя неподвижные женские гаметы в теле мате-
ринского организма до тех пор, пока они не будут
найдены сперматозоидами (внутреннее оплодо-
творение в широком смысле); 2) принудительно
выбрасывая во внешнюю среду женские гаметы
синхронно с выбросом сперматозоидов другими
особями популяции (наружное оплодотворение);
3) обеспечивая массовый пассивный выход гамет
во внешнюю среду в строго определенное время
(наружное оплодотворение).

Первый путь, несомненно, оказывается техни-
чески более простым и реализуется независимо
почти у всех групп архаичных многоклеточных.
Так, у подавляющего большинства губок, у три-
хоплаксов, примитивных бескишечных турбелля-
рий, предельно упрощенных ортонектид и дицие-
мид, многоклеточных грибов, вольвоксов, боль-
шинства оогамных многоклеточных водорослей, а
также у всех высших растений имеет место внут-

реннее оплодотворение яйцеклетки, а начальные
этапы эмбриогенеза проходят внутри тела мате-
ринского организма, или же зигота становится
покоящейся стадией и оказывается в наружной
среде уже после смерти и распада материнского
тела. Ясное понимание этого обстоятельства поз-
воляет дать ответ на стародавний вопрос класси-
ческой биологии о том, было ли для животных и
других многоклеточных существ исходным спо-
собом размножения наружное оплодотворение с
соответствующим полным развитием дочернего
организма во внешней водной среде. Во многих
старых и современных общетеоретических рабо-
тах это считалось настолько само собой разумею-
щимся, что даже никак специально не аргументи-
ровалось (Иванов, 1968; Иванова-Казас, 1995; Ма-
лахов и др., 2019; Franz, 1924; Mikhailov et al., 2009).
Сообразно таким представлениям, на гипотетиче-
ских схемах возникновения первых Metazoa из
колониальных хоанофлагеллят Choanof lagellata
обычно нарисовано, что яйцеклетки каким-то
образом попадают в воду и там оплодотворяются
сперматозоидами (рис. 14). Однако уже из того
факта, что все животные и вообще все организмы
с эмбриогенной многоклеточностью характери-
зуются облигатной оогамией, следует, что жен-
ские гаметы сами выйти наружу из многоклеточ-
ного тела или даже из колонии протистов никоим
образом не могут, а половых протоков, мускулатуры
и нервной системы, которая регулировала бы при-
нудительный выброс гамет у архаичных организ-
мов еще нет; все эти новообразования появляют-
ся в эволюции, начиная с уровня организации ки-
шечнополостных животных и выше, то есть с
Eumetazoa (Гаврилов-Зимин, 2022). Остается тео-
ретически возможным вариант пассивного выхо-
да оогамет через простой разрыв стенки тела или
клеточной стенки некоего условного гаметангия
по принципу вскрытия нарыва. Таким способом
вскрываются, например, разнообразные гаметан-
гии и спорангии у низших и высших растений.
Однако для обеспечения оплодотворения этот
способ не вполне подходит, поскольку каждый
нарыв или спорангий вскрывается в тот момент,
когда он созрел, не сообразуясь с другими нары-
вами на теле того же самого организма и, тем бо-
лее, другого организма. Для наружного оплодо-
творения нужна строгая синхронизация выброса
мужских и женских гамет. У высокоразвитых жи-
вотных, как хорошо известно, это достигается бла-
годаря нервной системе и органам чувств. У самых
примитивных животных и у растений ни того ни
другого нет. Поэтому, вопреки широко распро-
страненному мнению, всем наиболее архаичным
многоклеточным существам свойственно прими-
тивное внутреннее оплодотворение яйцеклетки
непосредственно внутри тела или же на теле мате-
ринского организма. Это означает неизбежность
исходного живорождения у Metazoa и прораста-
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ния спорофита на гаметофите у растений (Гаври-
лов-Зимин, 2022). То есть схема возникновения
животных должна выглядеть следующим образом
(рис. 15). Сначала у неких хоанофлагеллят непо-
движная зигота претерпевала деления, оставаясь
внутри колонии, а продукты этого деления – по-
движные зооспоры – покидали колонии, уплыва-
ли и давали начало новым организмам. Затем ко-
лонии стали разрастаться, подвижности отдель-
ной зооспоры было уже недостаточно, для того
чтобы покинуть огромную колонию и уплыть ку-
да-то на новое место. В этих условиях логичным
оказывается появление синзооспоры (не распав-
шегося на части продукта дробления зиготы) – ги-
потетической стадии развития, реконструирован-
ной А.А. Захваткиным (Захваткин, 1949; Zakhvatkin,
1956) в его теории возникновения многоклеточных
Metazoa. Фактически, синзооспора представляла
собой первую в эволюции организмов личиноч-
ную стадию, которая еще не умела питаться, но
обеспечивала расселение. Именно такой вариант
размножения/развития наблюдается у современ-
ных губок Porifera.

У некоторых оогамных многоклеточных водо-
рослей в силу простоты их строения оказывается
довольно затруднительным провести четкую грань
между оплодотворением внутри материнского те-
ла и на его поверхности. Так, у ламинариевых
Laminariales бурых водорослей яйцеклетка перед
оплодотворением высвобождается из оогония, но
остается прикрепленной к его краям. Зигота про-
растает, не отрываясь от материнского гаметофита.
Если же в силу случайных событий, яйцеклетка или
зигота теряют связь с материнским растением, то
при прорастании нарушаются процессы дифферен-
цировки и образовавшийся дефектный таллом
вскоре погибает (Белякова и др., 2006б, с. 133–134).

Наружное оплодотворение хорошо известно и
изучено во многих группах морских и пресновод-
ных животных, у которых этот процесс обеспечива-
ется наличием нервной системы, органов чувств,

мускулатуры и тех или иных половых протоков.
Получая определенный зрительный, тактильный
или химический сигнал друг от друга, половые
партнеры реализуют принудительный синхронный
выброс гамет во внешнюю водную среду. Однако
для наиболее архаичных животных и растений
единственно возможным оказывается пассивный
выход гамет, в частности через разрыв оболочек га-
метангиев, синхронизированный внешними при-
чинами. Сравнительный анализ репродуктивных
стратегий различных многоклеточных существ
показывает, что добиться синхронности при пас-
сивном варианте оказывается чрезвычайно слож-
но. Такой путь реализовался лишь в нескольких
небольших группах морских организмов, строго
синхронизованных в своей репродуктивной ак-
тивности с лунными циклами и/или соответству-
ющей периодичностью приливов/отливов. Пас-
сивный выход гамет при этом технически обеспе-
чивается двумя разными способами, но оба они
связаны с существенными ограничениями и оста-
лись эволюционно тупиковыми.

Первый способ известен у некоторых высоко-
развитых губок Demospongiae, построенных по
прогрессивному типу “лейкон” и достигающих
крупных размеров тела. Строение тела позволяет
этим губкам регулировать поток воды, проходя-
щий через тело и выносящий наружу большое ко-
личество неподвижных яйцеклеток и подвижных
сперматозоидов (Ересковский, 2005, с. 55–59; Reis-
wig, 1970a, 1970b, 1976). При этом в большинстве
случаев остается неизвестным, происходит ли вы-
брос яйцеклеток из тела до их оплодотворения или
уже после такового (Reiswig, 1976, c. 104). Оформ-
ленных гонад у губок нет; женские половые клетки
располагаются диффузно или мелкими группами
среди соматических клеток тела, а сперматозои-
ды собраны внутри временных образований –
сперматоцист (Иванова-Казас, 1975; Ересковский,
2005). Это обстоятельство, несомненно, облегчает
задачу выведения гамет с потоками воды, посколь-
ку отсутствует необходимость вскрытия оболочки

Рис. 14. Графическая интерпретация седентарной гипотезы возникновения многоклеточных животных при допуще-
нии исходности наружного оплодотворения; по: Малахов и др., 2019, с изменениями.
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условного гаметангия, имеющегося у большинства
других многоклеточных организмов. Дополни-
тельным регулятором синхронности выброса га-
мет у губок, вероятно, выступают феромоны.

Второй способ пассивного синхронного выхо-
да гамет реализован у ряда родов бурых и зеленых
водорослей. Они не умеют регулировать потоки
воды, но их репродукция сложным образом ско-
ординирована с лунным циклом и приливно-от-
ливными ритмами (Smith, 1947; Brawley, 1992; Braw-
ley, Johnson, 1992; Feis, 2010; Heesch et al., 2021).
Лучше всего эта синхронизации изучена у раз-
личных фукусов Fucus spp. В отличие от подавля-
ющего большинства других растений, мейоз у фу-
кусов происходит при образовании яйцеклеток и
сперматозоидов, стадия гаметофита отсутствует,

гаплоидная фаза представлена только гаметами
(рис. 16) подобно тому, как это имеет место в жиз-
ненном цикле животных. Неподвижные яйце-
клетки выделяются в воду просто через разрыв
стенки гаметангия и дальше оседают на дно, а по-
движные сперматозоиды находят их за счет феро-
монов, которые действуют на расстоянии всего
лишь от микрометра до миллиметра (Serrão et al.,
1996; Feis, 2010). То есть оплодотворение возможно
только лишь между расположенными рядом друг с
другом водорослями. Синхронность выброса гамет
достигается за счет того, что гаметангии подсыха-
ют при отливе, а затем массово лопаются при по-
вторном намокании и/или изменении солености
во время прилива (так называемый осмотический
стресс). Необходимо при этом, чтобы прилив был

Рис. 15. Схема возникновения многоклеточных животных Metazoa в соответствии с гипотезой первичного живорож-
дения.

Яйцеклетка

Яйцеклетка

Личинки

Личинка

Личинка

Бластула



544

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

ГАВРИЛОВ-ЗИМИН

спокойным, без сильных волн, которые могут
разнести гаметы в разные стороны. Понятно, что
такой способ полового размножения, основан-
ный на сочетании множества специфических
внешних причин, не подходит для большинства
других живых организмов. Однако поверхност-
ное сходство репродуктивной биологии фукусов с
репродуктивным поведением яйцекладущих жи-
вотных даже породило в свое время гипотезу о
происхождении Metazoa непосредственно от фу-
кусов (Franz, 1924). Чрезвычайно точная синхро-
низация созревания и выведения гамет за счет
приливно-отливных ритмов известна и у тех во-
дорослей, которые сохраняют чередование гаме-
тофита/спорофита в своем цикле. Наиболее
изучены в этом отношении разные виды бурых
водорослей рода Dictyota Lamouroux, 1809 (Hoyt,
1927; Bogaert et al., 2020) и зеленые водоросли ро-
да Ulva Linnaeus, 1753 (Smith, 1947).

В лабораторных условиях очень часто удается
добиться синхронного вскрытия гаметангиев за
счет резкого изменения освещенности (Brawley,
Johnson, 1992, c. 237–238), но такие исследования
опять же проводились на водорослях, чья репро-
дукция в естественных условиях приурочена к
приливно-отливным циклам.

Других эффективных способов точной син-
хронизации выделения гамет, помимо приливно-
отливного, у многоклеточных растений, по-види-

мому, не существует. Понимая это, можно пред-
ложить объяснение тому, почему у растений нет
яйцекладки, подобной яйцекладке животных, и
почему у растений абсолютно преобладает беспо-
лое размножение с чередованием спорофита/га-
метофита, несмотря на очевидное эволюционное
преимущество полового размножения и дипло-
идного состояния многоклеточного тела. Ответ
заключается в том, что самостоятельно выводить
во внешнюю среду яйцеклетки синхронно со спер-
матозоидами растения не умеют. Их яйцеклетки в
подавляющем большинстве случаев остаются на
материнском теле, дожидаются пока тем или иным
способом до них доберутся сперматозоиды (или
спермии), а затем прорастают внутри или на теле
материнского организма. Собственно размноже-
ние и распространение обеспечиваются при этом
не гаметами или зиготами, а спорами, поскольку
для этого никакой синхронизации не требуется
вовсе. Вплоть до самых высших этапов эволюции
растений перейти к нормальному самостоятель-
ному половому размножению у них не получает-
ся, а большинство цветковых растений в своем
половом процессе еще и полностью зависят от
животных, особенно от насекомых-опылителей.
Встречаются примеры переноса растительных га-
мет и у некоторых примитивных первичноводных
растений, например у некоторых красных водо-

Рис. 16. Обобщенная схема жизненного цикла фукусов Fucus spp.
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рослей, для которых переносчиками выступают
ракообразные (Ollerton, Ren, 2022).

У животных, наоборот, половое размножение
абсолютно преобладает, а синхронизация выделе-
ния гамет достигается на довольно ранних этапах их
эволюции, начиная с наиболее сложно организо-
ванных губок и кишечнополостных. У последних
появляются примитивная нервная система, гонады
и мускулатура, в частности мускульный кишеч-
ник/желудок, через который в самом простом
случае выводятся наружу половые продукты. У
некоторых гребневиков Ctenophora появляются
даже специализированные половые протоки
(Беклемишев, 1964, с. 334). В результате, как
среди книдарий Cnidaria, так и среди гребневи-
ков Ctenophora у абсолютного большинства ви-
дов преобладает наружное оплодотворение с раз-
витием яиц во внешней среде, и лишь у немногих
видов сохраняется живорождение или яйцеживо-
рождение. Вся дальнейшая эволюция репродук-
тивной сферы животных – это постоянное совер-
шенствование половых протоков, половых желез,
внешних яйцекладных и копулятивных органов и
самих способов откладки защищенных оболочками
яйцеклеток во внешнюю среду. Отдельные аберра-
ции половой системы, ведущие в некоторых не-
больших по разнообразию группах к вторичному
живорождению, подробно рассматривались мною в
специальной статье (Гаврилов-Зимин, 2022).

ПОЛИЦИТНАЯ РЕПРОДУКЦИЯ

Простейший вариант полицитной репродук-
ции, заключающийся в восстановлении целого
тела из отдельных фрагментов, наблюдается по-
чти у всех архаичных многоклеточных существ и,
вероятно, представляет собой исходный плезио-
морфный способ полицитной репродукции для
большинства филогенетических линий много-
клеточных. Несмотря на свою крайнюю прими-
тивность, способность к восстановлению целого

тела из фрагментов сохраняется в ходе всей даль-
нейшей эволюции у большинства групп расте-
ний, в том числе у самых высокоразвитых – по-
крытосеменных Magnoliopsida, а также у боль-
шинства грибов. Напротив, среди животных этот
способ остается возможным лишь у организмов,
стоящих на сравнительно низком уровне морфо-
анатомической организации: губок Porifera, ки-
шечнополостных Coelenterata, различных таксонов
плоских червей Plathelminthes, некоторых немер-
тин Nemertini и кольчатых червей Annelida. Не-
сколько более усложненным вариантом фрагмента-
ции можно считать разделение тела надвое путем
перешнуровки или расщепления. Такие способы
известны, например, у трихоплаксов, некоторых
стрекающих кишечнополостных и плоских червей.
При этом различают: деление без предшествующей
морфогенетической подготовки – архетомия – и
деление после предварительного удвоения частей
тела – паратомия (Захваткин, 1949, с. 171).

Апоморфной особенностью, присущей неко-
торым протонемным и эмбриогенным многокле-
точным организмам, а также представителям ком-
плексных организмов – лишайникам Lecanoro-
mycetes, можно считать появление у них особого
полицитного почкования (= бластогенеза), в ре-
зультате которого из групп соматических клеток
регулярно образуются специализированные вы-
росты, со временем отделяющиеся и вырастаю-
щие в самостоятельные особи. Во многих группах
организмов такое полицитное почкование зани-
мает строго определенное место в жизненном цик-
ле или даже представляет собой основной способ
размножения/воспроизведения и распростра-
нения.

Так, у многих высокоорганизованных пред-
ставителей листоватых и кустистых лишайников
полицитное почкование оказывается единствен-
ным способом репродукции (не считая случайной
фрагментации тела). Этот процесс осуществляется
путем образования так называемых соредий и изи-

Рис. 17. Полицитное почкование у лишайников: размножение изидиями; по: Голубкова, 1977, с изменениями.
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дий (рис. 17) – микроскопических многоклеточных
выростов слоевища, объединяющих симбиотиче-
ские грибные гифы и клетки водоросли (Голубкова,
1977, с. 419; Белякова и др., 2006a, с. 224–226).

Полицитное почкование чрезвычайно развито
у харовых водорослей Charophyceae s.s. и обеспе-
чивается у них специальными клубеньками на ри-
зоидах или особыми звездчатыми скоплениями
клеток (Белякова и др., 2006б, с. 270).

Значительное разнообразие полицитных вы-
водковых тел наблюдается у гаметофитов различ-
ных печеночников Marchantiophyta и мхов Bryo-
phyta (Абрамов, Абрамова, 1978а, с. 65–66, 1978б,
с. 81–82; Потемкин, Софронова, 2009, с. 30). Вы-
водковые клубеньки и почки известны у споро-
фитов некоторых видов плауновидных Lycopodi-
ophyta (Филин, 1978а, с. 106, 114) и псилотовых
Psilotopsida (Тимонин, Филин, 2009, с. 298). Для
спорофитов многих хвощовых Equisetopsida ха-
рактерно образование многочисленных подзем-
ных клубеньков (Филин, 1978б, с. 140–141). У
спорофитов некоторых видов папоротников Pte-
ridiophytina известны выводковые клубеньки и поч-
ки (Тимонин, Филин, 2009, с. 255). Однако наи-
большей распространенности достигает поли-
цитное почкование среди цветковых растений
(Системы репродукции, 2000, с. 315).

У животных полицитное почкование широко
распространено среди губок Porifera, трихоплак-
сов Trichoplax spp. (рис. 18), стрекающих кишеч-
нополостных Cnidaria, плоских червей Plathel-
mintes, камптозой Kamptozoa, кольчатых червей

Annelida, многих тентакулят Tentaculata и полу-
хордовых Hemichordata, ряда низших хордовых –
оболочников Tunicata, некоторых видов иглоко-
жих Echinodermata; в единичных случаях извест-
но у представителей некоторых других групп
(Иванова-Казас, 1977, 1995; Зоология…, 2008).

Особым типом полицитного почкования, апо-
морфным для некоторых эмбриогенно-много-
клеточных организмов, можно считать полиэм-
брионию. Этот термин, как и многие другие, при-
меняющиеся в репродуктивной биологии, имеет
довольно расплывчатое значение. В большинстве
случаев (и в данной статье) под полиэмбрионией
подразумевают регулярное разделение развиваю-
щегося зиготического зародыша на несколько вто-
ричных зародышей (Иванова-Казаc, 1995, с. 205). В
то же время у многих эмбриогенно-многоклеточ-
ных организмов возможно случайное или экспе-
риментально вызванное разделение развивающе-
гося зародыша на отдельные бластомеры. Так,
например, в некоторых случаях говорят о факуль-
тативной первичной полиэмбрионии, проявляю-
щейся в экспериментах и представляющей собой
выращивание самостоятельных организмов из
отдельных бластомеров, например у некоторых
гидромедуз (Захваткин, 1949, с. 217; Иванова-Ка-
зас, 1977, с. 200–201). На мой взгляд, в данном
случае речь идет не о полиэмбрионии в упомяну-
том выше смысле, а лишь о принудительной ре-
конструкции того этапа жизненного цикла, кото-
рый имел место у одноклеточных предков рас-

Рис. 18. Схема жизненного цикла трихоплакса Trichoplax adhaerens Schulze, 1883; бесполое размножение обеспечива-
ется полицитным почкованием.

Цикл полового
размножения

Цикл бесполого
размножения

Оплодотворение

Почкование

Яйцеклетка (n)

Зигота (2n)

Дробление

Псевдогаструла Эмбрион

Псевдобластопор

Взрослый организм
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сматриваемых организмов, а именно – этапа
разделения зиготы на отдельные зооспоры.

Чрезвычайно широко понимается полиэмбри-
ония в литературе по цветковым растениям (Си-
стемы репродукции, 2000, с. 401), где этим терми-
ном предлагается называть не только достаточно
редкие случаи регулярного разделения исходного
зиготического зародыша, как, например, у пио-
нов Paeonia spp., но и разнообразные случаи воз-
никновения зародышеподобных структур из ве-
гетативных частей тела. С таким расширитель-
ным подходом я не готов согласиться, поскольку
он порождает терминологическую путаницу.

Редкие случаи полиэмбрионии среди животных
известны у некоторых родов круглоротых мша-
нок Cyclostomatida, моногенетических сосальщи-
ков Monogenea, эндопаразитических перепончато-
крылых Hymenoptera и веерокрылых Strepsiptera на-
секомых, а также у млекопитающих – броненосцев
рода Dasypus Linnaeus, 1758 (Иванова-Казас, 1995,
с. 205, 208, 257, 271, 275, 475, 480).

Крайне своеобразный аналог полиэмбрионии
можно усмотреть в развитии так называемого кар-
поспорофитного поколения флоридиевых красных
водорослей (Rhodophyta: Florideophyceae) (рис. 8). У
большинства флоридиевых зигота (оплодотворен-
ный карпогон) так или иначе сливается с ауксил-
лярными (питающими) клетками материнского
слоевища (гаметофита). После слияния карпогон
формирует многочисленные многоклеточные от-
ростки – нити гонимобласта. Затем все или только
часть клеток гонимобласта становятся карпоспора-
ми. После отделения от материнского растения
карпоспоры дают начало следующему диплоидно-
му поколению – тетраспорофитам (Виноградова,
1977a; Searles, 1980). Если принять в отношении
флоридиевых идею об аналогии полиэмбрионии,
то тогда исчезает необходимость в такой услож-
ненной теоретической конструкции как дополни-
тельное поколение спорофитов – карпоспорофит-
ное поколение, и представления о жизненном цик-
ле красных водорослей оказываются тогда вполне
сопоставимыми с описанием обычного гаметофи-
то-спорофитного цикла прочих растений.

Целый ряд групп многоклеточных организмов
полностью утрачивают способность к полицит-
ной репродукции (за исключением упомянутых
выше редчайших случаев полиэмбрионии). Тако-
вы, например, различные таксоны в пределах поли-
филетической группы первичнополостных червей
Nemathelmintes, эхиуриды Echiurida, плеченогие
Brachiopoda, членистоногие Arthropoda, моллюски
Mollusca, позвоночные Vertebrata. Очевидно, такая
утрата связана с высокой степенью специализации
тканей и органов этих организмов и с соответствую-
щей утратой тотипотентности (плюрипотентности)
большинством соматических клеток, составляю-
щих их тело. В то же время не вполне понятным

представляется почти тотальное отсутствие поли-
цитной репродукции у голосеменных растений и
даже у столь примитивно организованных много-
клеточных растений как вольвоксы Volvox spp.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многократность возникновения многоклеточ-

ности в разных группах организмов позволяет в на-
стоящее время дать лишь очень приблизительную
минимальную оценку общего числа таких эволю-
ционных событий. По-видимому, было не менее
50 случаев независимого возникновения много-
клеточности среди эукариот и не менее несколь-
ких десятков – среди прокариот. Особую слож-
ность для подсчета представляют примеры про-
тонемной многоклеточности среди бактерий и
водорослей, поскольку современные системы
этих организмов изобилуют родами, включаю-
щими одновременно виды с простыми однокле-
точными, колониально-одноклеточными и об-
лигатно-многоклеточными телами (AlgaeBase:
https://www.algaebase.org/). Столь же затрудни-
тельно подсчитать многочисленные случаи пере-
хода от сифонально-одноклеточной к сифоносеп-
тальной многоклеточности среди грибов, грибопо-
добных организмов и водорослей, развивающихся
через исходную стадию многоядерного сифона.
Гораздо более ясная картина вырисовывается в
отношении эмбриогенно-многоклеточных су-
ществ. Так, не вызывает сомнений однократное
независимое возникновение животных и отдель-
но вольвоксов на базе соответствующих предко-
вых шарообразных колоний с внутренней поло-
стью (Захваткин, 1949; Малахов и др., 2019). Обще-
принятым в ботанической литературе считается
также однократное возникновение высших расте-
ний Embryophyta и харовых водорослей Charo-
phyceae s.s. на основе предшествовавшей прото-
немной многоклеточности их предковых форм
(Umen, 2014). Считается, что спорофиты высших
растений во всех случаях развиваются эмбриоген-
но, тогда как гаметофиты во многих случаях сохра-
няют протонемное развитие. Эмбриогенная много-
клеточность среди бурых и красных водорослей,
по-видимому, возникала многократно, но на осно-
ве уже достигнутой протонемной многоклеточно-
сти более архаичных представителей этих групп.

Примечательно, что все сложно дифференци-
рованные многоклеточные организмы, обладаю-
щие тканями и органами, развиваются по типу
эмбриогенной многоклеточности на базе облигат-
ной накопительной оогамии или накопительной
апланоспории. Вероятно, это связано с тем хорошо
известным фактом, что для исходной дифференци-
ровки очень важен большой объем цитоплазмы в
яйцеклетке и ее сложная структурированность,
которая затем обеспечивает предопределенность
дробления и формирование конкретных тканей и
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органов из определенных бластомеров. Для жи-
вотных, помимо исходной предопределенности
дробления, актуально еще и формирование внут-
ренних полостей тела, в частности первичной по-
лости – бластоцеля, а этого, вероятно, невозмож-
но достигнуть на базе протонемного или сифоно-
септального развития.

Подводя итог всему вышесказанному, можно
выделить следующие заключительные положения:

1. Предлагаемый первый репродуктивный кри-
терий многоклеточности предусматривает, что
унитарный многоклеточный организм, в отличие
от колониально-одноклеточного, облигатно раз-
вивается как многоклеточный и воспроизводит
себя только после того, как достигнет многокле-
точной вегетативной стадии онтогенеза.

2. Второй репродуктивный критерий много-
клеточности определяет, какими именно спосо-
бами воспроизводит себя многоклеточное тело
при моноцитном способе образования дочернего
организма, и позволяет разделить все известные
пути реализации облигатной многоклеточности
на три принципиально различных варианта: про-
тонемный, сифоносептальный и эмбриогенный.

3. Наиболее сложная эмбриогенная многокле-
точность возникает исключительно на базе обли-
гатной накопительной оогамии или накопитель-
ной апланоспории, при которых гамета/спора
превышает по размерам (иногда в сотни и тысячи
раз) исходные материнские клетки. В результате
последующих палинтомических или синтомиче-
ских делений из оогаметы/споры формируется
эмбрион или эмбриоид – стадии онтогенеза, от-
сутствующие у других многоклеточных и одно-
клеточных организмов.

4. Появление многоклеточности, особенно на
базе оогамии, создает существенные технические
проблемы для синхронизации копулятивных
процессов. Наиболее простым выходом из этой
ситуации оказывается сохранение неподвижных
женских гамет в/на теле материнского организма
до тех пор, пока они не будут найдены спермато-
зоидами. Этот способ реализуется у абсолютного
большинства многоклеточных растений и гри-
бов, а также у наиболее архаичных животных. В
этой связи живорождение рассматривается как
исходный способ отрождения потомства у Metazoa.
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Reproductive Criteria of Multicellularity and Original Modes of Reproduction
I. A. Gavrilov-Zimina, b, *
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The reproductive criteria of multicellularity are proposed for the first time. Terminologically the multicellu-
larity is advised to subdivide into three variants: 1) protonemal – the most primitive, known in multicellular
prokaryotes, in majority groups of multicellular algae and in gametophytes of some embryophyte plants; 2)
siphonoseptal, distributed amongst multicellular fungi, some groups of green and yellow-green algae; 3) em-
bryogenic, the most complicated, characteristic of all animals (Metazoa), sporophytes and some gameto-
phytes of embryophyte plants, charophyte algae (Charophyceae s.s.), oogamous genera of green and brown
algae, some genera of red algae. In addition to well-known subdivision of the reproduction into sexual and
asexual variants, it is advised to consider monocitic (appearance of the new organism from one cell in course
of sexual or asexual reproduction) and polycitic (fragmentation, longitudinal/transverse division, budding,
basing on numerous cells of maternal organisms), because both these modes have different evolutional and
ontogenetic origin. It is demonstrated that the internal fertilization was the original feature of reproduction
in animals (Metazoa), land plants (Embryophyta), most groups of multicellular oogamous algae, in ooga-
mous and pseudoogamous fungi. Correspondingly, in course of the sexual reproduction, viviparous develop-
ment was the ancestral for animals, whereas the germination of the zygote on (or inside) maternal organism
was the ancestral for Embryophyta and most oogamous algae.

Keywords: multicellularity, gametogenesis, oogamete, spore, viviparity, evolution, sexual and asexual repro-
duction, polyembryony
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