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1 Одной из главных задач зоологии, да и биологии
вообще является построение естественной системы
животного мира, т.е. такой системы, в которой вза�
имное расположение таксонов определяется их фи�
логенетическим родством. И у тех, кто изучает бес�
позвоночных животных, здесь возникают большие
проблемы, поскольку ископаемые останки, соответ�
ствующие основным современным типам строения
животных, появляются во время “кембрийского
взрыва жизни” практически одновременно, и ника�
ких переходных форм в докембрии не обнаружива�
ется (Макменамин, 1987).

Современная филогения беспозвоночных стро�
ится на основании комплекса сравнительно�морфо�
логических и генетических признаков. При этом вы�
деляются три основные группы билатерально сим�
метричных животных: Lophotrochozoa, Deutero�
stomia и Ecdysozoa (Field et al., 1988; Halanych et al.,

1 Работа поддержана Российским фондом фундаментальных
исследований (проекты № 09�04�01326, 06�04�49401).

1995; Kim et al., 1996; Aguinaldo et al., 1997; Peterson
et al., 2000; Tessmar�Raible, Arendt, 2003). Термин
“Lophotrochozoa” (Halanych et al., 1995), что означает
“животные с венчиком щупалец и личинкой трохо�
форой”, в настоящее время объединяет щупальце�
вых (Lophophorata) и трохофорных (Trochozoa) жи�
вотных.

Lophophorata объединены по наличию лофофо�
ра – венчика щупалец вокруг рта – и включают в се�
бя группы Bryozoa, Entoprocta, Phoronida и Brachi�
opoda. Следует отметить, что в отличие от Trochozoa,
которые имеют спиральное дробление, Lophophora�
ta обладают классическим радиальным дроблением,
поэтому ранее считались вторичноротыми (Deu�
terostomia); они были перемещены в первичноротые
(Protostomia) лишь на основании изучения рибосо�
мальной РНК (18S rRNA) (Peterson, Eernisse, 2001;
Mallatt, Winchell, 2002).

Trochozoa – это группа таксонов, в которых при�
сутствует личинка трохофора (от греческ. trochos –
колесо; phora – несущий). Так Гатчек (Hatscheck,
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1878) назвал личинку полихеты Polygordius, имею�
щую апикальный султанчик и два пояска локомо�
торных ресничек вдоль экватора. Он же создал тро�
хофорную теорию (Hatscheck, 1888), предположив,
что трохофора рекапитулирует общего предка пер�
вичноротых животных.

В настоящее время в Trochozoa включают следу�
ющие группы: Nemertea, Mollusca, Sipuncula, Echiu�
ra, Pogonophora и Annelida. Сюда же иногда причис�
ляют плоских червей (Platyhelminthes) и коловраток
(Rotifera). При этом немертины, например, не име�
ют в своем развитии ничего похожего на трохофору,
а развиваются через личинку�пилидия или через
атрохную лецитотрофную личинку. Однако Масла�
кова с соавторами (Maslakova et al., 2004) считают,
что у последних имеются рудиментарные трохобла�
сты, а значит, и скрытый прототрох (что представля�
ется нам весьма сомнительным). План строения и
развитие погонофор, плоских червей и коловраток
отличаются еще сильнее. Типы личинок и их разви�
тие в разных таксонах этой группы подробно описа�
ны в обзорах Нильсена (Nielsen, 2004, 2005).

Зададимся вопросом: почему среди множества
разных типов развития, встречающихся в группе Lo�
photrochozoa (мюллеровская личинка плоских чер�
вей, пилидий немертин, актинотроха форонид, ци�
фонаут мшанок и т.д.), именем личинки трохофоры
назван огромный надтиповой таксон? Иными сло�
вами, что есть такого в этой маленькой, просто
устроенной личинке, что делает ее настолько важ�
ной, чтобы назвать ее именем чуть ли не целое цар�
ство животных?

Для ответа на этот вопрос обратимся к плану
строения нервной системы у беспозвоночных жи�
вотных. Общепринято, что у многоклеточных жи�
вотных нервная система является наиболее филоге�
нетически консервативной системой органов и ее
организация значительно меньше подвержена изме�
нениям, нежели структуры, которые она иннерви�
рует, – это делает нервную систему важной для по�
нимания филогенетических взаимоотношений (см.,
например: Child, 1921; Hanström, 1928; Bullock, Hor�
ridge, 1965; Kuhlenbeck, 1967; Hessling, Purschke,
2000; Hessling, Westheide, 2002; Nezlin, Yushin, 2004).

Если мы рассмотрим план строения нервной си�
стемы в базовых группах беспозвоночных, то уви�
дим, что вывести одну систему из другой чаще всего
невозможно, поскольку отсутствуют промежуточ�
ные формы. Так, кишечнополостные имеют диф�
фузный нервный плексус в эпителии стенки, плос�
кие черви – мозговой ганглий в передней части тела
и отходящие от него вперед и назад нервные стволы,
соединенные более или менее упорядоченными по�
перечными комиссурами. А нервная система более
сложно организованных животных (немертины,
моллюски, аннелиды и т.д.) состоит из нервных
стволов и разного количества ганглиев, соединен�
ных комиссурами и коннективами (Bullock, Hor�

ridge, 1965). Как же связать между собой диффузный
плексус, стволы с комиссурами и систему ганглиев?

Именно это и сделала маленькая трохофора!
В 1901 г. российский зоолог Мейер, работая на

Неаполитанской биологической станции, опубли�
ковал статью (Meyer, 1901), в которой подробно опи�
сал нервную систему трохофоры морской полихеты
Lopadorhynchus (Annelida, Polychaete, Phyllodocidae).
Результат его исследования был поистине сенсаци�
онным. По словам Окессона (Åkesson, 1967), Мейер
детально описал хорошо развитую и сложно органи�
зованную ортогональную нервную систему. Описа�
ние иллюстрировано серией великолепных рисун�
ков, некоторые из которых знакомы большинству
зоологов по книгам и учебникам.

Мейер (Meyer, 1901) описал в составе нервной си�
стемы трохофоры экваториальное кольцо под про�
тотрохом и три кольца в верхнем полушарии, соеди�
ненные семью парами меридиональных нервов. В
нижнее полушарие проходят три парных нерва и
один непарный, которые соединяются поперечны�
ми комиссурами. На нижнем конце все нервы сли�
ваются в общее циркумбластопоральное сплетение
(рис. 1, а, б). 

Окессон (Åkesson, 1967) писал, что многие зооло�
ги нашли здесь то, что искали, – связь между сегмен�
тированными группами беспозвоночных и несег�
ментированными беспозвоночными типа плоских
червей. В большинстве классических руководств и
учебников (см, например: Bütschli, 1921; Hanström,
1928; Dawydoff, 1959; Bullock, Horridge, 1965) личи�
ночная нервная система полихет по Мейеру сравни�
вается с ортогональной нервной системой турбелля�
рий" (Åkesson, 1967). Мы можем добавить к этому
списку и знаменитую книгу Беклемишева “Основы
сравнительной анатомии беспозвоночных” (1964), в
которой “протрохофора” с ортогональной нервной
системой, произошедшая из радиально симметрич�
ного прототипа первичноротых животных, названа
общим предком всех трохофорных животных.

Любопытно, что сам термин “ортогон” был впер�
вые предложен значительно позже Райзингером
(Reisinger, 1925) для плана строения нервной систе�
мы плоских червей при описании нервной системы
турбеллярии. Ортогональная нервная система по
Райзингеру состоит из набора взаимоперпендику�
лярных меридиональных сволов и поперечных ко�
миссур, нейроны при этом концентрируются вдоль
стволов, а также в местах пересечений стволов и ко�
миссур. В 1931 г. Райзингер также предположил тож�
дество планов строения нервного аппарата трохофо�
ры и турбеллярии (цит. по: Reisinger, 1972).

Необходимо, однако, заметить, что задолго до
Мейера Кляйненберг (Kleinenberg, 1886) детально
изучил развитие трохофоры той же самой полихеты
Lopadorhynchus. При этом он подробно описал ее
нервную систему и его описание никак не соответ�
ствовало ортогону. Кляйненберг описывал нерв в ос�
новании прототроха и три связанных с ним группы
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нейронов (дорсальную и две вентролатеральных),
шесть крупных мультиполярных нейронов в перед�
ней полусфере, соединенных кольцевым и двумя ла�
теральными нервами, а также медиодорсальный
нерв в задней полусфере, который ветвится и охва�
тывает анус. Может быть потому, что нервная систе�
ма трохофоры Lopadorhynchus по Кляйненбергу ни�
как не соответствовала концепции ортогональной
нервной системы, после открытия Мейера об описа�
нии Кляйненберга предпочитали не вспоминать,
хотя другие части его классической работы по разви�
тию и метаморфозу полихеты впоследствии много�
кратно цитировались.

Вскоре после работы Мейера Вольтерек (Wolter�
eck, 1904) опубликовал еще одно описание ортого�
нальной нервной системы у трохофоры полихеты из
рода Polygordius. По Вольтереку, нервная система со�
стояла из восьми меридиональных стволов и коль�
цевого нерва прототроха в верхней полусфере и
только двух продольных стволов и одной незамкну�
той кольцевой комиссуры в нижней полусфере. Раз�
личие в числе меридиональных стволов (семь у Lo#
padorhynchus – по Мейеру и восемь у Polygordius – по
Вольтереку) позволило Беклемишеву (1964) предпо�
ложить, что здесь мы имеем дело с еще не установив�
шейся симметрией нервного сплетения, как у более
примитивных бескишечных турбеллярий, – еще од�
но свидетельство гомологии ортогонов плоских чер�
вей и аннелид.

Бючли (Bütschli, 1921) скопировал схему ортого�
нальной нервной системы из работы Мейера, при�
чем, написав об этом, он тем не менее ее несколько
изменил, нарисовав вид сбоку (в оригинальной ра�
боте Мейера были даны только виды с дорсальной и
вентральной сторон) и сделав решетку более упоря�
доченной (рис. 1, в). Схему Бючли затем скопировал
Ханстрем (Hanström, 1928), а у Ханстрема ее заим�
ствовали Буллок и Хорридж (Bullock, Horridge,
1965). Наиболее сильно изменил эту схему Давыдов
(Dawydoff, 1959) (рис. 1, г), однако и он утверждал,
что это схема “по Мейеру”. Давыдов явно пытался
совместить в одно целое ортогон по Мейеру, ортогон
по Вольтереку и схему Кляйненберга (рис. 1, д), не
нашедшего у трохофоры Lopadorhynchus ортогона.

Схема Мейера–Бючли понравилась всем, по�
скольку она все поставила на свои места. Зоологи
действительно нашли то, что давно искали, – дока�
зательство трохофорной теории Гатчека (Hatscheck,
1888), согласно которой трохофора рекапитулирует
организацию общего предка первичноротых живот�
ных (гипотетического трохозоона). Ортогон являет�
ся производным диффузного плексуса кишечнопо�
лостных, а ганглионарная нервная система произо�
шла из ортогона путем централизации, олигоме�
ризации, цефализации и редукции решетки ортого�
на (Беклемишев, 1964; Reisinger, 1925, 1972; Han�
ström, 1928).

До сегодняшнего дня в большинстве книг по эво�
люции нервной системы беспозвоночных можно

прочесть, что нервная система моллюсков и полихет
является производным ортогона (см., например:
Schmidt�Rhaesa, 2007). Справедливости ради отме�
тим, что не все авторы с этим согласны. Так, Сотни�
ков с соавторами (1994) писали, что личинки поли�
хет не обладают классическим ортогоном, а их нерв�
ные решетки не гомологичны ортогону турбе�
ллярий. Нильсен (Nielsen, 2001) отмечал, что в дей�
ствительности типичный ортогон можно найти
лишь у нескольких плоских червей, а его существо�
вание у аннелид и моллюсков проблематично (“is in
the eye of the beholder”). Тем не менее, практически
все авторы сходятся в том, что трохофора является
анцестральной формой, общей для Lophtrochozoa
(или Protostomia, или Spiralia).

Мы подробно остановились на истории вопроса
об ортогоне, чтобы читателю стало понятно, что тео�
рия протрохофоры и ортогона как изначального
плана строения (Bauplan) нервной системы трохо�
форных животных строится в основном на описан�
ном в работах Мейера (Meyer, 1901) и Вольтерека

а б

в г

д

Рис. 1. Схемы строения нервной системы трохофоры Lo#
padorhynchus разных авторов: а, б –Мейера (Meyer, 1901),
вид с дорсальной (а) и вентральной (б) сторон; в – Бючли
(Bütschli, 1921), латеральный вид; г –Давыдова (Dawy�
doff, 1959); д – Кляйненберга (Kleinenberg, 1886) � самая
первая схема нервной системы. 
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(Woltereck, 1904) ортогоне у трохофор полихет Lopa#
dorhynchus и Polygordius, поскольку более никто ни�
каких следов ортогона в группе Lophotrochozoa не
обнаруживал, хотя его периодически искали.

Окессон (Åkesson, 1967) в поисках ортогона тща�
тельно изучил нервную систему трохофор Lopa#
dorhynchus и Polygordius, ортогона не нашел и напи�
сал, что ортогон у Polygordius представляется таким
же сомнительным, как и у Lopadorhynchus. Также не
нашли ортогона в развитии полихет Бубко с соавто�
рами (1979), Ушакова и Евдонин (1987) и ряд других
авторов, изучавших архитектонику нервной систе�
мы по локализации холинэстеразной активности.
Лакалли (Lakalli, 1984) опубликовал детальное опи�
сание нервной системы трохофоры полихеты Spiro#
branchus (Serpulidae) по серийным ультратонким
срезам и ортогона тоже не нашел. Хай�Шмидт (Hay�
Schmidt, 1995) на основании иммуноцитохимиче�
ских исследований личинок P. lacteus описал высо�
коцентрализованную нервную систему, состоящую
из апикального ганглия, латеральных нервов и вен�
трального ганглия.

Так есть ли ортогон у трохофор? Есть ли вообще
что�нибудь похожее на ортогон в группе Lophotro�
chozoa? Почему в течение 100 лет остается нерешен�
ным вопрос о плане строения нервной системы тро�
хофоры, которую можно поймать в планктоне в лю�
бой части света и которая уже более века занимает
без преувеличения центральное положение в фило�
генетической системе беспозвоночных животных?

Ранее главными проблемами, которые препят�
ствовали изучению нервной системы трохофор, бы�
ли, во�первых, их размеры. Тело диаметром 150–
250 мкм слишком мало для классической световой
гистологии. Во�вторых, до недавнего времени отсут�
ствовали специфические маркеры на элементы
нервной системы, что, конечно же, ограничивало
возможности зоологов, зато давало простор для
фантазии. В�третьих, толщина многих нервов в теле
трохофоры меньше разрешающей способности оп�
тического микроскопа (0.2–0.3 мкм), поэтому их
можно увидеть только с помощью электронного
микроскопа, но и это практически невозможно, так
как необходимо сделать 2–3 тыс. серийных срезов на
трохофору. Мало кто смог бы, как Лакалли, посвя�
тить три года жизни изнурительной серийной резке
нескольких трохофор на ультрамикротоме.

Однако в конце ХХ в. ситуация кардинально из�
менилась – наступил, без преувеличения, золотой
век сравнительной морфологии. В обиход зоологов
вошли флуоресцентные гистология и иммуноцито�
тохимия, которые позволили, во�первых, избира�
тельно и достоверно маркировать элементы нервной
системы на тотальных препаратах, а во�вторых, ви�
деть в световом микроскопе даже те структуры, раз�
меры которых значительно меньше оптической раз�
решающей способности микроскопа. Появление
конфокальных лазерных сканирующих микроско�
пов позволило не только видеть все интересующие
нас структуры на тотальных препаратах, но и сохра�

нять их объемные изображения для последующего
анализа (см., например: Мухитов и др., 2010; Hibbs,
2004; Handbook …, 2006).

Сейчас мы можем легко и просто изучать на кле�
точном и субклеточном уровнях строение и развитие
самых разных органов и тканей на тотальных препа�
ратах, включая, разумеется, нервную систему. В на�
шем распоряжении имеются высокочувствительные
и специфичные маркеры как на структурные ком�
поненты нервных клеток и их отростков, так и на хи�
мически специфичные элементы нервной сис�
темы – нейромедиаторы и ферменты их синтеза. К
тому же сейчас мы имеем в своем арсенале очень яр�
кие флуоресцентные метки, которые многократно
увеличивают чувствительность и разрешающую
способность микроскопии и позволяют видеть даже
одиночные отростки нейронов, толщина которых
значительно меньше оптической разрешающей спо�
собности микроскопа.

Мы воспользовались возможностями, которые
дают современные лазерные конфокальные микро�
скопы в сочетании с флуоресцентной иммуноцито�
химией, и изучили развитие нервной системы у тро�
хофор нескольких репрезентативных видов полихет
и моллюсков: Phyllodoce maculata (Polychaeta, Phyl�
lodocidae), Platynereis dumerilii (Polychaeta, Nereida),
Ischnochiton hakodadensis (Mollusca, Polyplacophora),
Mytilus trossulus (Mollusca, Bivalvia).

Выбор объектов исследования определялся сле�
дующими соображениями. Семейство Phyl�
lodocidae, куда входит род Phyllodoce, является цен�
тральным в одном из самых примитивных отрядов
полихет Phyllodocida, поэтому мы считаем его высо�
ко репрезентативным в плане проявления анце�
стральных черт развития. Platynereis – это предста�
витель огромного семейства Nereididae, которое
можно назвать “типичными” полихетами из учеб�
ника. Хитоны, к которым принадлежит I. hakodaden#
sis, – это одни из наиболее примитивных моллюс�
ков. Они во многом схожи с аннелидами, в первую
очередь по строению дефинитивной нервной систе�
мы, которая у хитонов очень похожа на нервную си�
стему полихет (Bullock, Horridge, 1965). Двустворча�
тые моллюски, представителем которых является
мидия, – это второй по величине класс моллюсков,
однако о развитии их нервной системы известно
очень мало. Тем не менее считается, что нервная си�
стема трохофоры мидии соответствует метатрохо�
форе аннелид (Nielsen, 2001).

Кроме того, для всех этих видов можно получить
лабораторную культуру развивающихся личинок и
содержать ее вплоть до метаморфоза и формирова�
ния дефинитивной нервной системы, что совер�
шенно необходимо при изучении нейрогенеза.

Работа представляет собой обзор опубликован�
ных ранее наших и литературных данных, которые,
на наш взгляд, позволяют ответить на два важных
вопроса: есть ли у Trochozoa ортогон и является ли
для них трохофора анцестральной формой?



374

ОНТОГЕНЕЗ  том 41  № 5  2010

НЕЗЛИН

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работу проводили на лабораторных культурах
развивающихся эмбрионов вышеперечисленных
видов полихет и моллюсков. Для выявления нерв�
ной системы использовали коммерческие антитела
против ацетилированного α�тубулина, которые мар�
кируют нейротубулы – специфический компонент
цитоскелета нейронов, и против нейромедиаторов
серотонина (5�hydroxytryptamine, 5�НТ) и FMRF�
амида (FMRFa), поскольку ранее было показано, что
именно эта комбинация антител адекватно маркирует
нейрональные элементы в личиночном развитии тро�
хофорных животных, включая самые ранние нейро�
ны (Croll, Voronezhskaya, 1996; Croll, 2000). Для визуа�
лизации нейрональных элементов использовали ком�
мерческие флуоресцентные маркеры “Molecular
Probes”, США) и лазерные сканирующие конфокаль�
ные микроскопы Zeiss LSM510, Leica TCS SP1, SP5 и
SPE, Германия. Подробные описания получения и со�
держания лабораторных культур развивающихся ли�
чинок, характеристики антител, методики иммуноме�
чения и обработки результатов приведены в соответ�
ствующих публикациях.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Нейрогенез полихеты Ph. maculata начинается с
одиночного периферического 5�НТ иммунореак�
тивного нейрона (5�НТ�нейрона) на заднем конце
тела (Voronezhskaya et al., 2003). Два базальных от�
ростка этого нейрона идут вперед по вентральной
стороне тела и, дойдя до прототроха, ветвятся и мар�
кируют нерв прототроха (рис. 2, а). Затем прямо по�
зади прототроха появляются 5�НТ�нейроны: пара на
дорсальной стороне тела и один – в апикальном сен�
сорном органе (рис. 2, б). Позже на стадии развитой
трохофоры появляются еще 5�НТ�нейроны в апи�
кальном органе и нейроны вокруг ротового отвер�
стия (рис. 2, в).

Одновременно с первым 5�НТ�нейроном в апи�
кальном органе появляется первый FMRFa�имму�
нореактивный нейрон (FMRFa�нейрон), отростки
которого, однако, не выходят за пределы апикально�
го органа (рис. 2, г). Затем на вентральной стороне
появляется одиночный FMRFa�нейрон и увеличи�
вается число FMRFa�нейронов в апикальном органе
(рис. 2, г). У развитой трохофоры к ним добавляются
еще два FMRFa�нейрона на заднем конце тела
(рис. 2, е).

Иммунореакция против тубулина показала, что
других нервных стволов или комиссур, кроме выше�
перечисленных, в теле трохофоры филлодоце нет.
Таким образом, у развитой трохофоры нервная си�
стема включает в себя нерв прототроха, два вентро�
латеральных ствола и околоротовое кольцо в ниж�
ней полусфере, а также апикальный орган и шесть
меридиональных нервов в верхней полусфере. По�
дробнее о развитии нервной системы Ph. maculata
описано ранее (Voronezhskaya et al., 2003).

Нейрогенез полихеты P. dumerilii также начинает�
ся с образования одиночного периферического
5�НТ�нейрона на заднем конце тела (Nezlin et al.,
2010) (рис. 3, а). Затем появляется два 5�НТ�нейрона
в апикальном органе, а базальные отростки заднего
нейрона идут вперед по вентральной стороне тела и
формируют нерв прототроха (рис. 3, б). После этого
трохофора платинереиса превращается в метатрохо�
фору и очень быстро начинается формирование де�
финитивной нервной системы вдоль путей, проло�
женных первыми нейронами. При этом первыми
появляются дефинитивные нейроны в вентральных
стволах (рис. 3, в).

Вскоре после появления первого заднего 5�НТ�
нейрона обнаруживаются первые FMRFa�нейроны:
три в апикальном органе и один � на дорсальной сто�
роне тела в районе прототроха. Отростки этого ней�
рона также маркируют нерв прототроха (рис. 3, г).
Затем количество FMRFa�нейронов в районе апи�
кального органа увеличивается, появляются два ла�
теральных нейрона на нерве прототроха, а также
проявляется FMRFa�иммунореакция в первом зад�
нем 5�НТ�нейроне (рис. 3, д). FMRFa�нейроны и
отростки начинают быстро появляться в формирую�
щейся дефинитивной нервной системе (рис. 3, е).

Иммунореакция против тубулина также показа�
ла, что других нервных стволов или комиссур, кроме
вышеперечисленных, в теле трохофоры нет. Вообще
P. dumerilii имеет сильно упрощенную лецитотроф�
ную трохофору, которая живет в планктоне очень
короткое время и быстро вступает в метаморфоз. Ве�
роятно, с этим связано упрощенное строение ее
нервной системы по сравнению с Ph. maculata. У раз�

Рис. 2. Схема развития нервной системы трохофоры по�
лихеты Ph. maculata (Phyllodocidae); иммунореакция
против серотонина, вид с латеральной стороны (а–в) и
FMRFa, вид с вентральной стороны (г–е) (по: Voronezh�
skaya et al., 2003, с модификациями). Трохофора: а, г –
ранняя (48 ч с начала развития), б, д – развитая (52 ч),
в, е – поздняя (60 ч). Объяснения см. в тексте.
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витой трохофоры нервная система включает в себя
нерв прототроха, парный вентральный ствол и апи�
кальный сенсорный орган. (Подробнее о развитии
нервной системы P. dumerilii см.: Nezlin et al., 2010).

Нейрогенез хитона I. hakodadensis начинается в
передней полусфере (Voronezhskaya et al., 2002)
(рис. 4). Первыми появляются две пары латеральных
нейронов, которые иммунореактивны и к 5�НТ, и к
FMRFa (рис. 4, а, г), а вскоре и 5�НТ�нейроны в апи�
кальном сенсорном органе (рис. 2, а). Иммунореак�
ция к FMRFa показала, что базальные отростки ла�
теральных нейронов идут под основание апикально�
го органа в район формирования церебрального
ганглия, переходят на контролатеральную сторону и
поворачивают назад по вентральной стороне тела,
маркируя будущие вентральные стволы (рис. 4, д).

Вскоре после этого число 5�НТ� и FMRFa�ней�
ронов в районе апикального органа увеличивается, и
одновременно с этим начинается формирование де�
финитивной нервной системы. Сначала появляются
5�НТ�нейроны в вентральных стволах (рис. 4, б), а
затем педальные плексус и FMRFa�нейроны (рис. 4,
в, е). Таким образом, нервная система трохофоры хи�
тона состоит из апикального сенсорного органа, а
также церебрального ганглия и педальных стволов,
которые принадлежат уже к дефинитивной нервной
системе. При метаморфозе нейроны апикального
органа дегенерируют. (Подробнее о развитии нерв�
ной системы Ph. maculata см.: Voronezhskaya et al.,
2002).

Нейрогенез мидии M. trossulus также начинается в
передней полусфере, но с формирования не лате�
ральных, а апикальных нейронов (Voronezhskaya
et al., 2008). Сначала один, а потом еще три сенсор�
ных 5�НТ�нейрона появляются в апикальном
органе трохофоры (рис. 5, а), затем на стадии ве�
лигера их число увеличивается до пяти, а корот�
кие базальные отростки иннервируют апикаль�
ную область (рис. 5, б). На стадии позднего велиге�
ра эти нейроны погружаются вглубь тела и, по�
видимому, включаются в состав формирующегося
церебрального ганглия (рис. 5, в).

Первые FMRFa�нейроны появляются практиче�
ски сразу же после обнаружения первых 5�НТ�ней�
ронов в количестве 4–5 штук и располагаются на
апикальном полюсе личинки вокруг 5�НТ�нейро�
нов. Затем на стадии велигера самый правый и са�
мый левый из них смещаются вентрально и назад по
латеральным сторонам тела и посылают по два от�
ростка: один вперед и дорсально, а другой – назад и
вентрально (рис. 5, д). Когда дорзальные отростки
достигают области будущих церебральных ганглиев,
в них начинают дифференцироваться первые дефи�
нитивные нейроны. Когда на стадии позднего вели�
гера вентральные отростки достигают области буду�
щих педальных ганглиев, там также начинают диф�
ференцироваться первые нейроны (рис. 5, д). После
этого сенсорные FMRFa�нейроны апикального ор�
гана исчезают, а задние отростки пары латеральных

нейронов прорастают еще дальше назад в область
будущих висцеральных ганглиев, где тоже начинает�
ся дифференцировка нейронов (рис. 5, е). Сами ла�

Рис. 3. Схема развития нервной системы трохофоры по�
лихеты P. dumerilii (Nereida); иммунореакция против се�
ротонина (а–в) и FMRFa (г–е) (по: Nezlin et al., 2010, с
модификациями). Трохофора: а, г – ранняя (20 ч с нача�
ла развития), б, д – развитая (28 ч), в, е – ранняя метатро�
хофора (56 ч). Вид с латеральной (а, б, г, д) и вентральной
(в, е) сторон; объяснения см. в тексте. 
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Рис. 4. Схема развития нервной системы трохофоры хи�
тона I. hakodadensis (Mollusca, Plyplacophora), вид с вен�
тральной стороны; иммунореакция против серотонина
(а–в) и FMRFa (г–е) ( по: Voronezhskaya et al., 2002, с мо�
дификациями). Трохофора: а, г – ранняя (24 ч с начала
развития), б, д – развитая (30 ч), в, е – поздняя (50 ч);
объяснения см. в тексте. 
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теральные FMRFa�нейроны сохраняются на краю
велума вплоть до оседания и метаморфоза.

Таким образом, нервная система трохофоры и ве�
лигера мидии состоит из апикального сенсорного
органа и парного вентрального ствола, вдоль кото�
рого формируются парный церебральный, педаль�
ные и висцеральные ганглии. (Подробнее о разви�
тии нервной системы M. trossulus см.: Voronezhskaya
et al., 2008).

ОБСУЖДЕНИЕ

Мы вынесли “Золотой век сравнительной мор�
фологии” в заголовок статьи, чтобы подчеркнуть,
что иммуноцитохимическое маркирование в сочета�
нии с лазерной сканирующей микроскопией позво�
ляет легко и просто изучать закладку и развитие
нервной системы с точностью до одиночных нейро�
нов и их проекций. При этом, поскольку в нашем
распоряжении имеются высокоспецифичные анти�
тела против элементов нервной системы и лазерные
конфокальные микроскопы, позволяющие выяв�
лять на тотальных препаратах и адекватно записы�
вать на носитель информации трехмерное изобра�
жение структур интереса вплоть до мельчайших де�
талей, достоверность полученных результатов не
вызывает сомнений (разумеется, при постановке со�
ответствующих контролей). Это дало нам возмож�
ность перепроверить вызывающие сомнения лите�
ратурные данные, особенно такие, которые много

лет кочуют из учебника в учебник и на основании
которых строятся глобальные филогенетические
теории.

Наши результаты, полученные при помощи флу�
оресцентной иммуноцитохимии и лазерной конфо�
кальной микроскопии, показывают, что у репрезен�
тативных видов полихет и моллюсков в развитии
нервной системы нигде (ни на стадии трохофоры,
ни на более ранних или поздних стадиях) нет ника�
ких следов ортогона. Более того, полученные в по�
следние годы литературные данные также согласу�
ются с нашими. Как мы уже упоминали, подробная
реконструкция нервной системы трохофоры поли�
хеты Spirobranchus по серийным ультратонким сре�
зам не выявила ортогона (Lakalli, 1984). Тщательное
иммуноцитохимическое изучение развития нервной
системы у полихеты Pomatoceros lamarckii (Serpulidae)
также показало нервную систему, далекую от ортого�
на (McDougall et al., 2006).

Начиная с 80�х гг. ХХ в. исследователи получили
в свои руки технику иммуноцитохимического мар�
кирования нервной системы и стали активно изу�
чать развитие нервной системы моллюсков (см. об�
зор литературы в: Croll, 2000). Ни один автор не опи�
сывает ничего похожего на ортогон. Кролл и
Воронежская (Croll, Voronezhskaya, 1996) показали,
что комбинация из антител против тубулина, серо�
тонина и FMRFа выявляет самые первые элементы
нервной системы в личиночном развитиии гастро�
под и является надежным маркером для изучения
дифференцировки и развития нервной системы. С
тех пор эти и другие авторы изучили развитие личи�
ночной нервной системы у многих гастропод: Crep#
idula fornicata (Prosobranchia) (Dickinson et al., 1999),
Aplysia californica (Opisthobranchia) (Dickinson et al.,
2000), Ilyanassa obsoleta (Prosobranchia) (Dickinson,
Croll, 2003), Lymnaea stagnalis (Pulmonata) (Voron�
ezhskaya et al., 1999; Voronezhskaya, Elekes, 2003). Ни�
кто не нашел ничего похожего на ортогон.

Изучались и другие моллюски. Так, никаких сле�
дов ортогона не было обнаружено в нейрогенезе хи�
тона Mopalia muscosa (Polyplacophora) (Friedrich et al.,
2002) и лопатоногого моллюска Antalis entalis
(Scaphopoda) (Wanninger, Haszprunar, 2003). Не на�
шли ортогона и у трохофоры сипункулиды Phas#
colion strombus (Sipuncula) (Wanninger et al., 2005).

Таким образом, приходится признать, что дан�
ные, опубликованные Мейером (Meyer, 1901) и
Вольтереком (Woltereck, 1904), не имеют отношения
к нервной системе трохофоры полихет, а основанная
на них трохофорная теория, которая предполагает,
что трохофороподобная личинка с ортогональной
нервной системой является анцестральной формой
и доказывает родство Scolecida и Trochozoa, не отра�
жает реальных филогенетических взаимоотноше�
ний между ними.

Теперь рассмотрим вопрос о сходстве и различи�
ях в строении и развитии нервной системы трохофор
в разных группах Trochozoa. Последовательность со�
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Рис. 5. Схема развития нервной системы трохофоры и
велигера мидии M. trossulus (Mollusca, Bivalvia), вид с ла�
теральной стороны; иммунореакция против серотонина
(а–в) и FMRFa (г, е): а, г – трохофора – ранний велигер
(36 ч с начала развития), б, д – развитая трохофора (48 ч),
в, е – поздний велигер (5 сут; объяснения см. в тексте (по:
Voronezhskaya et al., 2008, с модификациями).
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бытий в нейрогенезе всех изученных нами трохо�
форных животных такова: сначала дифференциру�
ются ранние периферические нейроны; их аксоны
образуют контур будущей дефинитивной нервной
системы; формируется личиночная нервная систе�
ма; вдоль путей, проложенных ранними нейронами,
формируется дефинитивная нервная система; личи�
ночная нервная система и ранние нейроны исчезают
или частично включаются в состав дефинитивной
нервной системы. На этом сходство заканчивается.

Способ формирования и строение нервной си�
стемы трохофор изученных нами полихет, хитона и
мидии разительно отличаются. При этом различия
между двумя видами полихет, разумеется, не столь
значительны, хотя тоже достаточно заметны.

Так, у филлодоце контур нервной системы фор�
мируется задним и двумя дорсальными 5�НТ�ней�
ронами, а также тремя вентральными FMRFa�ней�
ронами. Нейроны апикального сенсорного органа в
этом участия не принимают. Дифференцировка
нервной системы происходит в направлении сзади–
вперед. Нервная система трохофоры состоит из апи�
кального органа и связанного с ним церебрального
ганглия, нерва прототроха, шести меридиональных
нервов в эписфере, окологлоточного кольца и вен�
тральных стволов, замкнутых в передней и задней
части тела.

У платинереиса контур нервной системы форми�
руют задний нейрон (он экспрессирует и 5�НТ, и
FMRFa), 5�НТ�нейроны апикального органа и три
FMRFa�нейрона – дорсальный и два латеральных.
Дифференцировка нервной системы происходит в
направлении сзади�вперед и спереди назад. Нервная
система на стадии трохофоры – ранней метатрохо�
форы состоит из апикального органа и связанного с
ним церебрального ганглия, нерва прототроха, че�
тырех меридиональных нервов в эписфере и двух
вентральных стволов с поперечными комиссурами.

А вот контур нервной системы хитона формиру�
ется двумя парами латеральных клеток в эписфере,
которые экспрессируют и 5�НТ, и FMRFa. Диффе�
ренцировка нервной системы происходит в направ�
лении спереди назад. Нервная система трохофоры
состоит из мощного апикального органа, который
впоследствии дегенерирует, и связанного с ним це�
ребрального ганглия, двух вентральных и двух вен�
тролатеральных стволов с поперечными комиссура�
ми. Нерв прототроха отсутствует.

У мидии контур нервной системы формируется
парой FMRFa�нейронов, расположенных на апи�
кальном конце тела трохофоры, а 5�НТ�нейроны
находятся только в апикальном органе. Дифферен�
цировка нервной системы происходит в направле�
нии спереди назад. Нервная система состоит из апи�
кального органа, связанного с ним церебрального
ганглия и пары вентральных стволов. Нерв прото�
троха также отсутствует.

Литературные данные дают нам еще большее
разнообразие нейрогенезов. Например, у эмбрионов

заднежаберного брюхоногого моллюска Aplysia cali#
fornica контур нервной системы очерчивают четыре
задних FMRFa�нейрона, а нервная система трохо�
форы состоит лишь из апикальных 5�НТ�нейронов
и двух вентральных стволов (Marois, Carew 1997a, b;
Dickinson et al., 2000). Нервная система трохофоры
пресноводного легочного брюхоногого моллюска
L. stagnalis состоит из двух апикальных нейронов,
трех задних нейронов и пары продольных стволов,
замкнутых на заднем конце тела (Croll, Voronezhs�
kaya, 1996).

Нервная система пилидиев немертин, которых
часто причисляют к личинкам трохофорного типа
(см, например: Иванова�Казас, 1985б; Schmidt�
Rhaesa, 2007), отличается еще сильнее (Hay�Schmidt,
1990a−c; Nezlin, 2000; Santagata, 2002). Недавно Чер�
нышёв и Магарламов (2010) показали, что серотони�
нергическая часть нервной системы у атрохной ли�
чинки гоплонемертины Quasitetrastemma stimpsoni со�
стоит из нескольких апикальных и субапикальных
нейронов, одиночного каудального нейрона и пары
боковых стволов, которые являются частью форми�
рующейся дефинитивной нервной системы. Если
справедливо предположение авторов, что передние
нейроны личинки включаются в состав дефинитив�
ной нервной системы (аналогично тому, как это про�
исходит у мидии), то собственно личиночная нерв�
ная система атрохной личинки состоит лишь из оди�
ночного заднего нейрона. Столь значительные
отличия от трохофор аннелид и моллюсков делают
предположение о том, что атрохная личинка немер�
тин гомологична трохофоре (Maslakova et al., 2004),
маловероятным.

К трохофорам иногда также причисляют и ли�
чинку форонид актинотроху (см., например: Hyman,
1959), однако строения нервной системы актино�
трох и трохофор еще сильнее отличаются (Незлин,
1988; Hay�Schmidt, 1990a−c; Nezlin, 2000; Santagata,
2002). Мы считаем, что ни у немертин, ни у форонид
трохофороподобной личинки нет и никогда не бы�
ло. Если согласиться с теми, кто считает модифици�
рованными трохофорами личинки типа актинотро�
хи, пилидия и даже личинки атрохного типа, то, как
ранее писал Уиллмер (Willmer, 1990), практически
любую свободноплавающую личинку можно на�
звать трохофорой, а значит, это определение теряет
всякий смысл.

Но и среди тех животных, у кого есть личинка�
трохофора, различия в строении и формировании
личиночной нервной системы в разных группах на�
столько велики, что гомологичность трохофор внут�
ри Trochozoa представляется нам весьма сомнитель�
ной. Трудно себе представить, что у гомологичных
трохофор, очень похожих друг на друга внешне и за�
нимающих одинаковую экологическую нишу, у од�
них видов ранние элементы нервной системы про�
исходят из передней, а у других − из задней полусфе�
ры. У одних нерв прототроха формируется раньше
всех и является основным компонентом нервной
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системы, а у других отсутствует вовсе. У одних ней�
роны апикального органа дегенерируют, а у других
становятся частью дефинитивной нервной системы.
Этот список различий можно было бы продолжать.

В литературе последних десятилетий существует
большое разнообразие мнений о гомологичности
трохофороподобных личинок в разных группах бес�
позвоночных. Большинство исследователей счита�
ют, что личинка�трохофора первична и рекапитули�
рует личиночные формы предка (см., например:
Jägersten, 1972; Nielsen, 2001; Schmidt�Rhaesa, 2007).
Однако некоторые считают трохофор и вообще пе�
лагические личинки вторичной вставкой в онтоге�
нез донных животных и соответственно не придают
им филогенетического значения, считая их конвер�
гентно схожими (см., например: Bonik et al., 1979).

Третьи признают и эволюционную преемствен�
ность личинок, и возможность их конвергентной
эволюции. Так, Сальвини�Плавен (Salvini�Plawen,
1980) считает, что личинки трохофорного типа у раз�
ных представителей Spiralia произошли независимо
от общей лецитотрофной гипотетической формы,
называемой перикалиммой. Схожих взглядов при�
держивается Иванова�Казас (1985а, б; 1986), кото�
рая, однако, считает общим предком трохофор не
перикалимму, а личинку атрохного типа. По ее мне�
нию, мюллеровская личинка поликладид и пилидий
немертин принадлежат к трохофорному типу, но
развились независимо друг от друга из личинок
атрохного типа и не рекапитулируют признаков
предков, общих с другими трохофорными животны�
ми (Иванова�Казас, 1986).

Наши данные полностью подтверждают идею
Ивановой�Казас (1986) и Сальвини�Плавена (Salvi�
ni�Plawen, 1998) о том, что высокоспециализирован�
ные личинки морских беспозвоночных не могут счи�
таться начальной точкой эволюции. Свободно пла�
вающие личинки неизбежно должны подвергаться
мощному конвергентному давлению отбора, по�
скольку это – специфическая жизненная стадия с
очень упрощенным строением и очень малым набо�
ром функций и задач: расселение и оседание (Salvini�
Plawen, 1980, 1998; Willmer, 1990; Иванова�Казас,
1995). 

Более того, фундаментальные различия в строе�
нии и развитии нервной системы разных трохофор
не позволяют нам считать, что они произошли от об�
щего предка, пусть даже и независимо. Трохофоры в
разных таксономических группах очень похожи
внешне и занимают схожую экологическую нишу,
но строение и развитие их нервной системы, которая
является одной из самых эволюционно консерва�
тивных, если не самой консервативной, демонстри�
рует принципиальные различия. Идея дивергентно�
го развития из общего предка противоречит нашим
результатам.

Наоборот, логично предположить, что сходство
между трохофорами в разных таксонах обусловлено
конвергенцией, а личинки такого типа возникали в
разных группах трохофорных животных совершен�

но независимо и, может быть, неоднократно. То есть
необходимо признать, что теории, основанные на
филогенетическом родстве личинок трохофорного
типа, не только не доказывают родства Trochozoa и
Scolecida, но и не отражают реальные филогенетиче�
ские взаимоотношения внутри группы, называемой
трохофорными животными. Необходимо исклю�
чить из филогенетических дискуссий ортогон и тро�
хофору как анцестральную форму, общую для Loph�
trochozoa или для их личинок.

Автор выражает глубокую благодарность своим
коллегам, в соавторстве с которыми были опублико#
ваны оригинальные работы, на основании которых на#
писан этот обзор. 
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The Golden Age of Comparative Morphology: Laser Scanning Microscopy 
and Neurogenesis of Trochophore Animals

 L. P. Nezlin
Koltsov Institute of Developmental Biology, Russian Academy of Sciences, ul. Vavilova 26, Moscow, 119334 Russia

      e#mail: nezlinl@mail.ru
In the metameric annelids recapitulating ancestral oligomeric
state in their ontogenesis, orthogon is a derivative of diffuse
plexus.

      Student folklore of the Biological Department,
Moscow State University

Abstract—Immunochemical labeling of neuronal elements and laser confocal microscopy have considerably
expanded the capacity of comparative morphology and allowed us to monitor the neurogenesis of various tro�
chophore animals at the level of individual identified neurons and their projections. It has been demonstrated
that many generally accepted concepts of the larval nervous system and the phylogenetic theories constructed
on this basis are incorrect. Comparative analysis has demonstrated that the orthogonal brain is absent at all
developmental stages in the representative Lophotrochozoa members. Fundamental differences in the struc�
ture and development of the nervous system have been found in the trochophores belonging to different tax�
onomic groups within Lophotrochozoa; these differences demonstrate that the trochophore larva in these
groups are not homologous, while their similarity is most likely a result of convergence. Our results challenge
the concept of trochophore as the ancestral form common for all trochophore animals. It is necessary to ex�
clude from phylogenetic discussions the orthogon as a basic plan for the structure of the nervous system and
the trochophore as an ancestral form for all Lophtrochozoa.

Key words: trochophore, neurogenesis, orthogon, mollusks, polychaetes, phylogeny
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