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1 Значительная часть из 31−36 ныне существу�
ющих типов Metazoa известна в ископаемом со�
стоянии (Valentine, 2004; Nielsen, 2006). Это не
только те типы, представители которых имеют
минерализованный, обычно кальцитовый или
арагонитовый, скелет, но и не имеющие его. Бес�
скелетные формы найдены в немногочисленных
лагерштеттах�местонахождениях с уникальной
сохранностью останков организмов, позволяю�
щих выявить многие черты их строения, в том
числе и мягких тканей. Хорошо изученные
останки многоклеточных животных среднекем�
брийской фауны Берджес шелл (Briggs et al.,
1994), найденные в кембрийских лагерштеттах
на территории Канады, и нижнекембрийской
фауны Ченьдзянь (Xian�Guang et al., 2004) Юж�
ного Китая позволяют заключить, что все совре�
менные типы появились не позже кембрия (не
позже 520–540 млн. лет назад). Такое заключе�
ние следует как из непосредственных находок
кембрийских представителей ныне живущих ти�

1 Работа поддержана Российским фондом фундаментальных
исследований (проект № 08�04�01347) , а также Програм�
мами Президиума РАН “Происхождение биосферы и эво�
люция геобиологических систем” и “Биологическое раз�
нообразие”.

пов, так и из анализа и сравнения с ними уровня
организации неизвестных в ископаемом состоя�
нии типов. В более древних докембрийских от�
ложениях (>540 млн. лет) достоверные предста�
вители современных типов не обнаружены, но в
нескольких уникальных местонахождениях
позднедокембрийской, вендской, фауны найде�
ны отпечатки бесскелетных организмов необыч�
ного строения, которые не удается убедительно
отнести к какому�либо современному типу. Из
этого вытекают проблемы преемственности
вендской и кембрийской фауны, геологического
времени становления современных типов, ско�
рости и механизма формирования их планов
строения и особенностей онтогенеза. Прежде
чем перейти к непосредственному их рассмотре�
нию, следует обосновать применяемый здесь
подход, согласно которому при сравнении выс�
ших таксонов мы оперируем не случайным набо�
ром бесчисленного множества признаков, по�
степенно, шаг за шагом накопившийся в эволю�
ции таксона за длительное время, а неким
быстро сформировавшимся комплексом нераз�
рывно связанных признаков, характеризующих
планы строения сравниваемых таксонов (Рож�
нов, 2009).
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Рассмотрена преемственность докембрийской и фанерозойской фауны на уровне типов многокле�
точных животных. Показано, что дискретные следы выедания бактериально�водорослевых пленок
Dickinsonia и сходными организмами объясняются внеорганизменным пищеварением, характер�
ным для плакозойного уровня организации, которым обладает современный Trichoplax. Отсутствие
морфологически выраженного переднего конца тела, любых пищесборных и двигательных выро�
стов подтверждает такой уровень организации для этих животных. Выдвинуто предположение о
том, что расширенный плакозойный уровень организации можно перенести на большинство венд�
ских животных. На таком общем фоне появлялись отдельные признаки, которые в кембрии уже бы�
ли включены в планы строения ныне живущих типов. Проанализировано соотношение морфоло�
гического архетипа (плана строения) и морфогенетического архетипа. Показано, что узловые мо�
менты морфогенетического архетипа, как и план строения, могли сохраняться с момента
формирования таксона.
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МОРФОЛОГИЧЕСКИЙ ПЛАН СТРОЕНИЯ 
И МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЙ АРХЕТИП

Каждый организм с морфологической точки зре�
ния можно представить как некий набор разнообраз�
ных признаков. Эти признаки имеют разное распро�

странение среди организмов. Одни из них являются
уникальными для данного организма или неболь�
шой группы очень сходных по многим признакам
организмов. Другие признаки распространены шире
и характеризуют группу менее сходных организмов.
Все их можно упорядочить, выявив среди организ�
мов иерархическую систему распространения, кото�
рой соответствует иерархия соответствующих таксо�
нов. В результате такой процедуры каждому высше�
му таксону соответствует комплекс неразрывно
связанных признаков, который можно называть
планом строения или морфологическим архетипом.
Морфологическое разнообразие многоклеточных
животных столь же велико, как и пути их онтогене�
тического развития. Если нет двух одинаковых жи�
вотных, то нет и двух полностью одинаковых онтоге�
незов. Поэтому если есть иерархия морфологических
архетипов, то должна существовать соответствую�
щая ей иерархия морфогенетических архетипов. Ес�
ли под морфологическим архетипом подразумевает�
ся комплекс неразрывно связанных признаков
взрослого животного, то под морфогенетическим ар�
хетипом – главные особенности появления этих
признаков в онтогенезе. Морфогенетический архе�
тип позволяет уточнить морфологический архетип и
понять возможности его изменений.

Можно пояснить это на примере иглокожих. Их
план строения, основанный на изучении только со�
временных представителей, включает пятилучевую
симметрию, как наиболее характерную (рис. 1). Но
среди раннепалеозойских иглокожих, живших 400–
540 млн. лет назад, встречаются билатерально�асим�
метричные формы, первично не имевшие радиаль�
ной симметрии (рис. 1). Билатерально�ассиметрич�
ному строению таких форм в онтогенезе современ�
ных пятилучевых иглокожих соответствует асиммет�
ричное развитие целомов, которое приводит к закру�
чиванию и замыканию их формирующейся метаме�
рии в радиальную симметрию (Рожнов, 2008). По�
этому вместо пятилучевой симметрии плана строе�
ния современных иглокожих в морфогенетический
архетип всех иглокожих должно входить билатераль�
но�асимметричное развитие личинки, в конечном
счете приводящее к замыканию асимметричной ме�
тамерии в цикломерию. Впрочем, такой архетип мо�
жет соответствовать более высокому таксономиче�
скому рангу чем тип, так как у этих билатерально�
асимметричных животных имеются черты сходства с
хордовыми и полухордовыми (Jefferies, 1986). 

У высших таксонов план строения, или морфоло�
гический архетип, хорошо очерчивается для основ�
ного ствола таксона – “кроновой группы”, но в пе�
риод становления он становится менее четким, об�
растает особенностями мелких короткоживущих
таксонов из�за проявления эффекта “архаического
многообразия” (Мамкаев, 1968, 1991; Рожнов, 2005,
2006, 2009; Rozhnov, 2002). Правильно очертить и по�
нять его на этой стадии развития помогает выявле�
ние морфогенетического архетипа, характеризую�

Рис. 1. Современные пятилучевые и раннепалеозойские
двусторонне�асимметричные иглокожие.
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щего основные принципы формирования плана
строения, но за морфогенетическим архетипом стоят
особенности регуляторной генетической сети и всего
генома. Очевидное наличие у типов животных мор�
фологического плана строения влечет за собой поиск
отвечающего за его существование некоего генети�
ческого “ядра”, генетического архетипа, который
определяет план строения и заключает в себе ком�
плекс регуляторных генов (Valentine, 2004; Davidson,
Erwin, 2006). У многих исследователей существова�
ние таких ядер вызывает большие сомнения, а раз та�
кие генетические ядра отсутствуют, то и план строе�
ния является фикцией. Поэтому план строения не�
редко называют “застывшей музыкой”, подра�
зумевая под этим временный, короткоживущий ха�
рактер плана строения, вычленение его в данный мо�
мент из непрерывно изменяющегося сочетания при�
знаков. Но палеонтология ясно свидетельствует, что
эта “застывшая музыка” заморозилась у типов более
0.5 млрд. лет назад, в кембрии. Поэтому разга�
дать механизм, обеспечивающий стабильность
планов строения в течение столь длительного
времени, является насущной задачей эволюци�
онной биологии развития.

Так как каждый тип животных, как и любой выс�
ший таксон, характеризуется планом строения, то и
вопрос о происхождении высшего таксона сводится
к исторической последовательности формирования
его плана строения. Представление о формировании
планов строения высших таксонов путем непрерыв�
ного последовательного появления и изменения
признаков, приводящим сначала к небольшой ди�
вергенции и дальнейшему все большему расхожде�
нию таксонов, является наиболее распространен�
ным. Согласно этому мнению, небольшие различия
между группами особей при их изоляции превраща�
ются в межвидовые различия, которые при дальней�
шем расхождении видов увеличиваются, превраща�
ясь в родовые, семейственные, отрядные, а затем
преобразуются различия между классами и типами.
Соответственно увеличиваются и молекулярно�ге�
нетические различия. Палеонтологические данные,
описывая реальную картину формирования планов
строения высших таксонов в геологическом време�
ни, не подтверждают такие представления. 

ОСОБЕННОСТИ ПОЯВЛЕНИЯ ВЫСШИХ 
ТАКСОНОВ И ИХ ПЛАНОВ СТРОЕНИЯ В 

ГЕОЛОГИЧЕСКОЙ ИСТОРИИ

Распространение высших таксонов в геологиче�
ском времени, уходя в древность, всегда упирается в
какую�либо границу. Например, современные типы
животных, встреченные в ископаемом состоянии,
прослеживаются в течение 500−540 млн. лет вплоть
до самого древнего периода фанерозоя – кембрия
(Valentine, 2004). В более древних отложениях, до�
кембрийских, их достоверные находки неизвестны.
Стабильность планов строения в течение столь дли�
тельного времени подчеркивается тем, что ископае�

мые находки относят к современным типам по иден�
тичности плана строения, т.е. по наличию стабиль�
ного неразрывного комплекса признаков, а вовсе не
потому, что удается проследить их постепенное раз�
витие от кембрия доныне. 

Морфогенетический архетип также сохраняется в
истории таксона с момента появления плана строе�
ния. Это можно утверждать на основе реконструк�
ции ключевых моментов онтогенеза у ископаемых
организмов. Конечно, данные по онтогенезу ископа�
емых организмов скудны и связаны в основном с са�
мыми поздними стадиями развития, отраженными
на скелете. Тем не менее, некоторые особенности да�
же раннего развития можно реконструировать по
анализу морфологии аберрантных индивидуумов и
таксонов с необычной морфологией. Не только ред�
кие морфологические особенности аберрантных
особей, но и многие важные адаптивные признаки
появляются периодически в геологической истории
у взрослых животных в результате гетерохроний,
смещающих во времени процесс их становления от�
носительно других морфогенетических процессов, в
результате чего изменяется морфология взрослых
форм. Это позволяет по таким необычным взрослым
формам проследить время формирования соответ�
ствующего морфогенетического процесса в геологи�
ческой истории. Хорошим примером этого является
искривление стебля и кроны, наблюдаемое у некото�
рых взрослых морских лилий, основанное на задерж�
ке или переразвитии онтогенетического процесса
элевации (рис. 2). Элевация представляет собой вы�
прямление стебля и теки и обретение ими единой
оси тела в онтогенезе (Иванова�Казас, 1978). Этот
процесс необходим для морских лилий и всех других
вымерших прикрепленных иглокожих, так как ли�
чинка прикрепляется к субстрату передним концом,
близ которого закладывается будущий рот, а у взрос�
лых животных рот должен оказаться на противопо�
ложном заднем конце, направленном вверх. Это не�
обходимо функционально, поэтому рот со связан�
ными с ним структурами перемещается на задний,
верхний конец личинки. У современных морских
лилий этот детально изученный онтогенетический
процесс хорошо маркируется изменением располо�
жения скелетных элементов и происходит в четко
фиксированной плоскости симметрии (Rozhnov,
1998). При типичном развитии это приводит к появ�
лению единой вертикальной оси тела морской ли�
лии. В некоторых случаях элевация не завершается, и
формируется аберрантная искривленная морская
лилия, обычно не доживающая до взрослой стадии
(рис. 2, ж). Вместе с тем взрослые стебельчатые мор�
ские лилии при питании изгибаются вниз по тече�
нию, что улучшает эффективность сбора пищи из
турбулентных завихрений вокруг рук (рис. 2, а). По�
этому в некоторых случаях в филогенезе морских ли�
лий возникают таксоны, у которых характерным
признаком является искривленность стебля и теки у
взрослых форм. Эта искривленность может возни�



428

ОНТОГЕНЕЗ  том 41  № 6  2010

РОЖНОВ

кать в результате как остановки процесса элевации,
так и его переразвития (Rozhnov, 1998). Так как про�
цесс элевации происходит в четко фиксируемой
плоскости, то искривленность может возникать в
двух противоположных направлениях. Периодиче�
ское появление таких аберрантных форм и таксонов,
у которых эта аберрация стала нормой, наблюдается
со времени первого появления морских лилий
480 млн. лет назад в ордовике до настоящего времени
(рис. 2). Это свидетельствует о том, что такой важный
элемент онтогенеза современных морских лилий су�
ществовал у них с момента возникновения и сохра�
нялся в своих основных чертах в течение 480 млн. лет.
Соответствует ли стабильности таких узловых мор�
фогенетических процессов в течение столь длитель�
ного времени стабильность обеспечивающих их ге�
нетических регуляторных систем, является важной
нерешенной проблемой эволюционной биологии
развития. 

ГЕОЛОГИЧЕСКОЕ ВРЕМЯ ВОЗНИКНОВЕНИЯ 
ТИПОВ ЖИВОТНЫХ

Планы строения и основные особенности их
формирования у всех современных типов многокле�
точных животных, по данным палеонтологи, сохра�
нились с кембрия. Поэтому все теоретические схемы
происхождения типов и их филогенетических взаи�
моотношений приходится помещать в докембрий.
Но в докембрийских отложениях встречаются толь�
ко отпечатки мягкого тела и в отличие от кембрия и
более молодых геологических эпох отсутствуют ске�
летные остатки. Сравнение скелетных кембрийских
организмов и бесскелетных докембрийских создает
трудности при сопоставлении их морфологии и по�
строении единых филогенетических схем, нередко
давая простор фантазии. Отсутствие скелетных
остатков в докембрии наводит на мысль, что планы
строения таксонов этого периода существенно отли�

чались от посткембрийских типов, так как минера�
лизованный скелет входит в план строения многих
современных типов. Присутствие современных ти�
пов в кембрии показывает, что все они должны были
либо быстро сформироваться в самом начале кем�
брия (взрывная модель формирования планов строе�
ния), либо, если придерживаться взглядов о посте�
пенном последовательном формировании планов
строения, следует опускать их филогенетические ли�
нии глубоко в докембрий (Conwey Morris, 2000). Дей�
ствительно, постепенное формирование плана стро�
ения путем случайных изменений от самого прими�
тивного до самого совершенного типа должно
потребовать значительно больше времени, чем их
последующая более чем полумиллиардная фанеро�
зойская история, за которую их план строения не из�
менился.

ДОКЕМБРИЙСКИЕ ОСТАНКИ
ВЕНДСКИХ ЖИВОТНЫХ

В настоящее время известны четыре основных
сообщества позднедокембрийской биоты. Ее часто
называют вендской или эдиакарской по названию
позднедокембрийской системы, выделенной перво�
начально в России (вендская), а затем в Австралии
(эдиакарская) для геологических отложений, под�
стилающих кембрийскую систему и содержащих
только бесскелетные организмы (Соколов, 1964;
Cloud, Glaessner, 1982). Самое древнее сообщество
вендской биоты представлено фауной формации
Доушаньтоу (600–570 млн.) в провинции Гуанчжоу
юго�западного Китая. В фосфоритах этой формации
обнаружены водоросли, микроскопические яйца и
эмбрионы неясного систематического положения,
возможные кишечнополостные и губки, а также
весьма проблематичная микроскопическая билате�
рия Vernanimalcula (Bottjer, Clapham, 2006). Авалон�
ское сообщество (575–560 млн.), обитавшее в морях

а б

в

г

д е ж

Рис. 2. Проявление обычного (а, б) и аномального (в–ж), c характерным расположением кроны под углом к стеблю, процес�
са элевации у современных и ископаемых морских лилий: а, б – палеозойская морская лилия Pisocrinus в позе питания (а) и
в покое (б) (по: Rozhnov, 2002); в – Cremacrinus, типичный раннеордовикский (460 млн. лет назад) представитель специали�
зированного семейства кальциокринид (по: Springer, 1926); г – специализированный представитель отряда кладид Jimbacri$
nus, пермский период ( 270 млн. лет назад) (по: Rozhnov, 2002); д, е – меловой (100 млн. лет назад) Hemicrinus (д; по: Арендт,
1974) и современный Gymnocrinus (е; по: Rozhnov, 2002) представители подкласса артикулят; ж – поздняя стадия аберрантно�
го развития Antedon (современная) (по: Barrois, 1888). 
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палеоконтинента Авалония (современные Ньюфа�
ундленд, Англия, Уэльс, южная часть Ирландии и
часть Западной Европы), представлено наиболее
древними мегаскопическими организмами. Боль�
шинство из них имеет характерную фрактальную
организацию (например, Charnia, Bradgatia) и боль�
шие размеры, позволявшие им создавать ярусность
над дном обычно до 30–35 см, но иногда и до метра
(Narbonne, 2004). Беломорский комплекс (560−
550 млн.) – наиболее разнообразный и включает фа�
уну из местонахождений близ Белого моря в России
и хребта Флиндерс в Южной Австралии. Он объеди�
няет несколько сообществ, приуроченных к разным
зонам мелководного эпиконтинентального моря
(Grazhdankin, Ivantsov, 2006). Наиболее молодым яв�
ляется комплекс Нама, объединяющий наиболее
мелководные ископаемые остатки из Намибии
(Grazhdankin, Seilacher, 2002).

ПРИНЦИПЫ РЕКОНСТРУКЦИИ
ВЕНДСКИХ ЖИВОТНЫХ

Необычность вендских организмов затрудняет
определение их таксономической принадлежности
(рис. 3). Все мнения по поводу таксономической
принадлежности вендских организмов можно услов�
но разделить на две неравные группы. Первая, иду�
щая от работ Глеснера (Glaessner, 1984), Федонкина
(1987), Гелинга (Gehling, 1987) и многих других, ос�
нована на стремлении отнести вендские организмы к
одному из ныне существующих типов. Это стремле�
ние понятно, так как в кембрии уже существуют все
современные типы многоклеточных животных и не�
обходимо найти их возможных предков в венде. Но
своеобычность вендских животных такова, что сразу
же возникает несколько интерпретаций их морфоло�
гии и соответственно таксономической принадлеж�
ности, часто противоположных друг другу, как из�за
неоднозначности многих признаков, так и из�за их
необычных сочетаний. Поэтому Зейлахер (Seilacher,
1989) предположил, что большинство вендских жи�
вотных не имеют прямого отношения к современ�
ным типам животного мира, а представляют собой
тупиковую ветвь развития многоклеточных. Он на�
звал этих животных Vendozoa. Они были устроены по
принципу надувных матрацев и имели, по его мне�
нию, необычную физиологию питания, связанную с
симбиотическими хемотрофными бактериями и ос�
мотическим усвоением растворенной в воде органи�
ки. Чтобы понять, могут ли иметь известные венд�
ские организмы прямое отношение к предкам кем�
брийских типов животных, следует, хотя бы в общем
виде, очертить тот возможный круг ископаемых
остатков, среди которых этих предков можно искать. 

МОГЛИ ЛИ БЫТЬ ПРЕДКИ ФАНЕРОЗОЙСКИХ 
ТИПОВ В ДОКЕМБРИИ 

МИКРОСКОПИЧЕСКИМИ?

Вендская биота достаточно хорошо изучена, и по�
сле раскопок вендских отложений на Зимнем берегу
Белого моря, проведенных М.А. Федонкиным,
А.Ю. Иванцовым и другими сотрудниками Палеон�
тологического института им. А.А. Борисяка РАН,
трудно ожидать обнаружения новой фауны, значи�
тельно отличающейся от уже известной и содержа�
щей ясно выраженных предков современных типов.
Можно предположить, что эти предки были микро�
скопическими животными, размером значительно
меньше миллиметра, и поэтому не сохранившиеся в
виде отпечатков на мелкопесчанистой породе, в ко�
торой обычно находят остатки вендских организмов.
Такое предположение убивает сразу двух зайцев: объ�
ясняет отсутствие остатков предковых для кембрий�
ской биоты форм и позволяет продолжить историю
последовательного формирования современных ти�
пов сколь угодно глубоко в докембрий. Это предпо�
ложение детально обосновали известные исследова�
тели эволюционной биологии развития Петерсон и
Дэвидсон (Peterson, Davidson, 2000). 

Согласно утверждениям этих исследователей, по�
явлению позднедокембрийских билатеральных мно�
гоклеточных большого размера с включением в их
механизм региональной спецификации Hox�генов
предшествовала длительная история развития била�
теральных многоклеточных, сходных по уровню ор�
ганизации с первичными личинками большинства
современных морских билатеральных животных. Та�
кие личинки имеют свой особый план строения, от�
личный от взрослого животного. Развитие этого типа
личинок называется непрямым, так как осуществля�
ется в два этапа. На первом в результате эмбриогене�
за “примитивного типа” с ранней спецификацией
клеточных линий формируется личинка, сравни�
тельно просто устроенная, но способная к самостоя�
тельному активному движению и питанию. На вто�
ром этапе формируется план строения взрослого жи�
вотного в процессе постэмбрионального развития,
на котором региональная спецификация приобрета�
ет исключительно важную роль. Согласно этой тео�
рии, современные билатерии возникли в результате
надстройки онтогенеза личинкоподобных древних
первично�билатеральных животных благодаря фор�
мированию генетической системы, способной осу�
ществлять региональную спецификацию, и появле�
нию резервных клеток. Пролиферация резервных
недифферинцированных клеток обеспечивала воз�
можность значительного роста животных при одно�
временном контроле формирования переднезадней
оси кластером Hox�генов. В результате древнейшие
микроскопические билатерии смогли быстро до�
стичь крупных размеров. 

Конечно, первые многоклеточные животные,
возникшие от одноклеточных, должны были иметь
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микроскопический размер и примитивный эмбрио�
генез. Тем не менее эта теория вызывает несколько
возражений. Во�первых, даже примитивный эм�
бриогенез вряд ли мог ограничить размеры всех жи�
вотных в микроскопических рамках. Ведь известны
даже гигантские одноклеточные. Во�вторых, важные
билатеральные черты, по данным палеонтологии,
вырабатывались при достаточно больших размерах
и, как будет видно дальше, на более примитивном
уровне организации, чем тот, который должны были

бы иметь первые билатерии с хорошо развитой реги�
ональной спецификацией развития. Об этом как раз
свидетельствуют, как мы попытаемся показать даль�
ше, некоторые представители вендской фауны. По�
этому, вслед за Конвей Моррисом (Conwey Morris,
2000), трудно согласиться с тем, что все основные
черты билатерий сформировались за длительный пе�
риод эволюции микроскопических (< 1 мм) живот�
ных. 

Рис. 3. Некоторые представители вендской биоты; образцы происходят из вендских отложений Зимнего Берега Белого моря:
а, б – дискретные следы выедания мата, оставленные Yorgia и Dickinsonia: а – прорисовка плиты (по: Иванцов, Малаховская,
2002), б – фотография детали цепочки следов; в − отпечаток Dickinsonia (витрина Музея ПИН РАН); г – реконструкция Char$
niadicus (по: Jenkins, Gehling, 1978); д – Parvancorina sagitta, латексный слепок, ПИН № 4852/89; е – Temnoxa molliuskula, ПИН
№ 4852/104; ж – поселение Nemiana, ПИН № 3993�5610; з – Tribrachidium, ПИН № 3993�5250. 
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Если это так, то все известные вендские организ�
мы должны иметь какое�либо отношение к форми�
рованию современных типов и среди них необходи�
мо выявить те черты в строении, которые позволили
бы связать вендские организмы с их прямыми или
косвенными кембрийскими потомками. Для этого
нужно представить, прежде всего, что мы ожидаем
встретить в докембрии в качестве предков современ�
ных типов.

ЧТО МОГУТ ПРЕДСТАВЛЯТЬ СОБОЙ 
ДОКЕМБРИЙСКИЕ ПРЕДКИ СОВРЕМЕННЫХ 

METAZOA?

Для ответа на этот вопрос необходимо реконстру�
ировать не какую�то обобщенную форму, обладаю�
щую всеми необходимыми чертами строения совре�
менных типов многоклеточных животных, а скорее,
обобщенную модель некоего предкового таксона,
вписывающегося в трофическую структуру возмож�
ной на то время биоты. Как же правильно подойти к

этой проблеме? Начнем с аналогии появления со�
временных и других палеозойских классов иглоко�
жих в ордовике, потому что сравнивать скелетные
формы кембрийских типов с бесскелетными пред�
ставителями докембрийской фауны трудно из�за
разной сохранности материала. Сравнивать станов�
ление ордовикских “скелетных” классов с кембрий�
скими “скелетными” предками методологически
проще. Такое сравнение показывает, что классы мор�
ских беспозвоночных последний раз возникают в ор�
довике и после ордовика появляются лишь таксоны
меньшего порядка. Это отражает общую тенденцию
уменьшения максимального ранга появляющихся
таксонов с течением геологического времени
(рис. 4). Классы, дожившие с ордовика до современ�
ности, возникли в геологической летописи внезапно
с уже сформированным планом строения. В ордови�
ке вокруг стволов этих больших классов появились
многочисленные линии малых и средних классов. В
этом выражается архаическое многообразие. Кем�
брийские классы, предковые для возникших в ордо�
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Рис. 4. Развитие биологического разнообразия в фанерозое: вверху – изменение числа родов морских животных (Sepkoski,
1995), внизу – максимальный ранг новых таксонов, возникавших на основных рубежах фанерозоя (Rozhnov, 2001). 
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вике, с морфогенетической точки зрения представ�
ляют собой не разделенные на классы подтипы: при�
знаки, входившие в ордовике в план строения
классов, составляя единый неразделимый комплекс,
в кембрии могли комбинироваться в самых необыч�
ных нестабильных сочетаниях. Например, моноти�
пические в кембрии подтипы иглокожих пельмато�
зоа (с единственным в кембрии классом эокрино�
идей) и элевтерозоа (с единственным в кембрии
классом эдриоастероидей) являлись предками для
всех появившихся в ордовике классов иглокожих,
распределявшихся среди этих подтипов. Фактически
в ордовике произошло разделение этих подтипов на
классы. Все классы третьего подтипа билатерально�
асимметричных карпозойных иглокожих появились
в кембрии. Этот подтип уже был разделен на классы,
но, с морфогенетической точки зрения, по существу
и уровню организации таксономический уровень
этого подтипа был выше (надподтип), а входившие в
него классы были собственно подтипами, не разде�
ленными на классы. Это следует из того, что в мор�
фологии представителей карпозойных иглокожих
комбинируются признаки иглокожих и хордовых
(Jefferies, 1986; Rozhnov, 2002). Карпозойные иглоко�
жие отражают разделение предкового надтипа на ти�
пы иглокожих, хордовых и полухордовых, но они не
являются предками ни для иглокожих, ни для других
типов, а лишь отражают архаическое многообразие,
возникавшее при разделении некоего предкового
надтипа на таксоны меньшего ранга. Таким образом,
в раннем палеозое мы фактически фиксируем разде�
ление надтипа на типы, а типы – на подтипы и клас�
сы. В геологическом масштабе это происходит край�
не быстро. Интерполируя полученные данные на
вендскую биоту, мы можем представить многокле�
точных животных этого периода как некий таксон
очень высокого ранга, как многоклеточных, еще не
разделенных даже на надтипы или только начинаю�
щих разделяться. Это может объяснить достаточно
простую организацию вендских животных, у кото�
рых начинают появляться признаки, характерные
для более сложной организации. Эти появляющиеся
признаки могли в дальнейшем модифицироваться и
комбинироваться, формируя планы строения появ�
ляющихся типов.

Возникновение разнообразия новых таксонов не
только с появлением новых признаков, но и их по�
следующей комбинаторикой показано Розановым
(1973) на примере раннекембрийских археоциат –
ископаемого типа животных, близкого к губкам. Он
сравнил распределение в геологическом времени (по
векам раннего кембрия) число появляющихся новых
признаков с числом родов правильных археоциат.
Оказалось, что на первом этапе становления архео�
циат число новых признаков сначала постепенно
растет, а в конце атдабанского века быстро увеличи�
вается (рис. 5). На втором этапе происходит бурный
расцвет группы за счет появления небольшого коли�
чества новых усложненных признаков при исчезно�

вении части старых и при быстром росте числа родов.
На третьем, самом длинном, если верить точности
современных методов определения абсолютного
возраста, этапе “остаточного перераспределения”
новых признаков не появляется вовсе, небольшое их
число исчезает, а число родов достигает своего мак�
симума за счет перекомбинации уже выработанных
признаков. На четвертом этапе происходит резкое
вымирание группы при доживании небольшого чис�
ла ранее возникших родов. 

Таким образом, в докембрии мы можем ожидать
встретить не предковые линии современных типов, а
более высокие таксономические категории, надтипы
и выше, не разделенные на типы. Признаки, входя�
щие в план строения фанерозойских типов, в докем�
брии могли только формироваться и не быть соеди�
ненными еще в неразрывно связанные компклексы
планов строения сформированных в кембрии типов.
Этому состоянию развития биоты должно соответ�
ствовать и архаическое многообразие, определяю�
щее уровень организации вендских многоклеточных
животных. 

РЕПЕРНЫЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 
ВЕНДСКИХ МETAZOA

Для определения преобладающего морфологиче�
ского, морфогенетического и таксономического
уровня организации вендских животных мы должны
четко и достоверно определить некий репер – услов�
ную точку отсчета среди них. Для этого мы использу�
ем два важных факта. Во�первых, описанные в лите�
ратуре следы выедания водорослево�бактериальных
матов. Во�вторых, бросающееся в глаза отсутствие
конечностей и щупалец почти у всех вендских жи�
вотных и присутствие у некоторых из них следов по�
верхностной сегментации. 

Следы выедания водорослево�бактериального
мата дают нам четкий репер организации пищевари�
тельной системы у некоторых вендских организмов.
Основным первичным пищевым ресурсом для бен�
тосных организмов в венде были, видимо, хорошо
развитые тогда на мелководье бактериально�водо�
рослевые маты и пленки. Некоторые из вендских
животных, несомненно, выедали их, что видно по
следам жизнедеятельности (рис. 3, а, б). Таким спо�
собом питания можно объяснить следы их дискрет�
ного перемещения у Dickinsonia costata, D. cf. tenuis,
Yorgia waggoneri, Epibaion axiferus (Иванцов, Малахов�
ская, 2002). Мы предполагаем, что в этом случае име�
ло место внеорганизменное, или кожное, пищеваре�
ние (Rozhnov, 2009). Эти животные закрывали своим
телом участок пленки, что приводило к разрушению
ее системы, гибели бактерий и водорослей, их разру�
шению, перевариванию энзимами, выделявшимися
нижней поверхностью тела, и усвоению через ту же
поверхность. Для этого им было необходимо сравни�
тельно длительное время находиться на поверхности
пленки без движения, а, закончив трапезу, пере�
браться на соседний участок пленки. Это, по нашему
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мнению, и привело к появлению дискретных следов
выедания вендских пленок (рис. 3, а, б). Дискрет�
ность следов и хорошее отражение ими морфологии
нижней поверхности тела указывают на наличие у
этих животных именно наружного, так называемого
внеорганизменного пищеварения, или “кожного
пищеварения”. Такое пищеварение описано у неко�
торых современных иглокожих и медуз. Но особенно
большую роль оно играло у Trichoplax adhaerens, зага�
дочного современного животного, из�за простоты
своего строения выделенного в монотипический тип
Placozoa Grell, 1971 и которого иногда сравнивают с
гипотетическим предком многоклеточных – фаго�
цителлой (Иванов, 1973).

ТРИХОПЛАКС КАК СОВРЕМЕННЫЙ 
ПРЕДСТАВИТЕЛЬ ВЕНДСКИХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ

Трихоплакс представляет собой мелкое, округ�
ленное в покое, диаметром 2–3 мм, плоское, толщи�
ной 20–40 мкм животное, живущее на стеклах мор�
ских аквариумов и на талломах находящихся там во�

дорослей. По краю этой маленькой “лепешки”
проходит валик, образованный заворотом обращен�
ного к субстрату “вентрального эпителия” на верх�
нюю “дорсальную сторону” (Иванов и др., 1980).
Движущийся по субстрату трихоплакс постоянно об�
разует псевдоподиоподобные выросты, благодаря
чему его форма может меняться от округлой до аме�
боподобной и нитевидной (Окштейн, 1987). Тело
трихоплакса состоит из трех слоев клеток: дорсаль�
ного и вентрального эпителиев, а также срединного
слоя звездчатых фибриллярных клеток, объединен�
ных в единый синцитий. Эпителиальные клетки не�
сут жгутики, расположенные более тесно на вен�
тральной стороне. Среди вентрального эпителия
встречаются безжгутиковые секреторные клетки,
секрет которых обеспечивает внеорганизменное пи�
щеварение трихоплакса (Серавин, Гудков, 2005). У
трихоплакса отсутствует характерный для других
Metazoa экстрацеллюлярный матрикс, благодаря че�
му жидкость и питательные вещества, образующиеся
в результате внеорганизменного пищеварения, могут
поступать внутрь трихоплакса и там усваиваться.
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РОЖНОВ

Мелкие органические частицы стимулируют откры�
тие проходов между дорсальными клетками, попада�
ют внутрь тела и там фагоцитируются фибриллярны�
ми клетками (Wenderoth, 1986). 

Тем не менее питание трихоплакса осуществляет�
ся в основном с помощью внеорганизменного пище�
варения (Серавин, Герасимова, 1998; Серавин, Гуд�
ков, 2005). Как показали эксперименты с его кормле�
нием жгутиконосцами Cryptomonas, последние
захватываются и обездвиживаются как на дорсаль�
ной, так и на вентральной стороне тела (Grell,
Bentwitz, 1981), но переваривание происходит только
на вентральной стороне тела, поэтому жгутиконос�
цы, захваченные клетками дорсальной стороны, пе�
ремещаются биением ресничек на вентральную сто�
рону, где оказываются под плотно прижатым к суб�
страту телом изолированными от окружающей
среды в “пищеварительной сумке”. Вентральные
клетки вместе со специальными секреторными вы�
деляют в образовавшуюся полость различные пище�
варительные ферменты (Grell, Bentwitz, 1981). Обра�
зование этих пищеварительных полостей иногда на�
зывают “временной гаструляцией” (Behrend, Ruth�
mann, 1986). Трихоплаксы способны к коллективно�
му питанию, образуя плотные полосовидные скоп�
ления на стенках аквариума и на талломах зеленых
водорослей. Медленно передвигаясь, они выделяют
пищеварительные соки и переваривают находящие�
ся под ними водоросли.

Мы привели подробное описание механизма пи�
тания современного трихоплакса для того, чтобы по�
казать большую вероятность существования сходно�
го механизма питания путем внеорганизменного пи�
щеварения у вендских животных, оставивших следы
выедания водорослево�бактериального мата. Внеор�
ганизменное пищеварение частично сохранилось и у
других современных животных. Так у сцифоидной
медузы Cyanea capillata ротовая лопасть охватывает
добычу и формирует временную пищеварительную
камеру. Эпителиальные клетки лопасти выделяют
пищеварительные ферменты в камеру, где и проис�
ходит переваривание захваченной добычи (Серавин,
1991). Таким образом, внеорганизменное пищеваре�
ние, происходящее не в специальной пищеваритель�
ной полости тела, а снаружи, известно не только у
трихоплакс, но и у сцифоидных медуз. Под именем
“кожного пищеварения” внеорганизменное пище�
варение известно у морских звезд и морских ежей
(Pequignat, 1972).

БОЛЬШИНСТВО ВЕНДСКИХ 
МНОГОКЛЕТОЧНЫХ МОГЛИ ИМЕТЬ 

ПЛАКОЗОЙНЫЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ, 
НА ФОНЕ КОТОРОГО ПОЯВЛЯЛИСЬ 
ОТДЕЛЬНЫЕ ПРИЗНАКИ ПЛАНОВ 

СТРОЕНИЯ ФАНЕРОЗОЙСКИХ ТИПОВ

При сравнении Dickinsonia, Yorgia и других венд�
ских животных, оставивших следы выедания водо�
рослево�бактериальных матов, с Trichoplax можно

видеть черты сходства не только во внеорганизмен�
ном пищеварении, но и в отсутствии морфологиче�
ски выраженного переднего конца тела и общей
округлой формы животного (рис. 3, в). При этом
функционально передний конец у этих вендских жи�
вотных мог быть выражен в преобладающем направ�
лении их движения. Такой же функционально перед�
ний конец тела мог быть выражен у трихоплакса, ко�
гда он принимал нитевидную форму и двигался.
Отсутствие морфологически выраженного передне�
го конца и любых постоянных выростов тела у трихо�
плакса хорошо сопоставляются с низким разнообра�
зием гомеобоксных генов, которые у большинства
других многоклеточных определяют в онтогенезе
расположение многих структур вдоль переднезадней
оси тела. Поэтому можно предположить, что и у
сравниваемых вендских животных регуляция фор�
мообразования с помощью гомеобоксных генов на�
ходилась на начальной стадии становления. Таким
образом, для этих вендских животных мы можем
определить уровень организации, характеризую�
щийся отсутствием морфологически выраженного
переднего конца тела, отсутствием полостной пище�
варительной системы при хорошо развитом внеорга�
низменном пищеварении и начальной стадии разви�
тия гомеобоксной системы регуляции морфогенеза.
Этот уровень организации можно условно назвать
плакозойным, по названию типа животных Placozoa,
основанном на трихоплаксе. Но, как будет видно из
дальнейшего, мы понимаем этот уровень шире орга�
низации трихоплакса, в котором он определяет, ско�
рее, его нижнюю границу. 

Определив такой плакозойный репер уровня ор�
ганизации вендских животных, оставивших следы
выедания водорослево�бактериальных матов, мы
можем распространить его и на многих других венд�
ских животных. Основанием для такого расширения
может служить отсутствие у них щупалец, ног и лю�
бых пищесборных придатков, а также следов рта и
ануса. Обычно на отсутствие этих признаков не об�
ращают внимания, так как считают это результатом
дефектной сохранности. Но достаточно сравнить
останки вендских животных с кембрийскими в по�
добных по сохранности местонахождениях, как ста�
нет ясно, что отсутствие у животных этих структур в
венде – реальный факт. Этот факт делает преоблада�
ние внеорганизменного пищеварения у большин�
ства вендских животных весьма возможным и даже
наиболее вероятным, так как внутреннее пищеваре�
ние без эффективного пищесборного аппарата у
крупных животных нерационально. Многие струк�
туры, обычно интерпретируемые как внутренние ка�
налы, могут в действительности являться желобками
на внешней поверхности, служившими для транс�
портировки органических частиц в места обильного
выделения энзимов и для увеличения наружной по�
верхности тела для более эффективного использова�
ния растворенной органики.



ОНТОГЕНЕЗ  том 41  № 6  2010

ИЗ ВЕНДА В КЕМБРИЙ: СТАНОВЛЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ОРГАНИЗАЦИИ 435

Например, полушаровидная Nemiana simplex,
обычно относимая ко книдариям, не имеет никаких
следов щупалец (рис. 3, ж), и поэтому могла иметь
лишь плакозойный уровень организации с усовер�
шенствованным “внеорганизменным пищеварени�
ем”, отражающим начальный этап становления га�
стральной полости, которая направлена входным от�
верстием вверх. Совместное тесное, фактически
ковровое, расположение немиан могло быть анало�
гично “коллективному питанию” трихоплаксов, ко�
торое давало ряд преимуществ.

Плакозойный уровень организации могли иметь
и другие вендские животные, имитирующие, по на�
шему мнению, облик представителей фанерозой�
ских типов. Например, Tribrachidium (рис. 3, з) и
Arkarua нередко относят к иглокожим или к кишеч�
нополостным, но, по нашему мнению, у них сочета�
ются признаки кишечнополостных (примитивная
гастральная полость) и примитивные реснитчатые
структуры, служащие для транспортировки пищи и
известные у личинок многих групп и у некоторых
взрослых животных разного таксономического по�
ложения (Rozhnov, Ivantsov, 2007).

С точки зрения становления трофической струк�
туры, вендские консументы первого порядка, тем бо�
лее такие крупные как диккинсония, представляли
собой пищевой ресурс, доступный после смерти и
разложения деструкторами для питания консумен�
тов второго порядка. Этим последним необходимо
было передвигаться, собирая детрит или перемеща�
ясь от одного такого трупа к другому. При отсутствии
ног, следов которых у вендских животных не найде�
но, они могли передвигаться с помощью ресничек,
или ундулирующих движений тела. Последний спо�
соб был менее распространен из�за выпуклой сре�
динной части и слабой сегментации тела, слабого
развития мускулатуры и, видимо, нервной системы.
У Trichopax передвижение с помощью ресничек яв�
ляется обычным, а возможность ундулирующих дви�
жений находится в зачаточном состоянии. Для энер�
гетически выгодного передвижения такие животные
должны были бы выявить передний и задний концы
и приобрести двустороннюю симметрию. Таким об�
разом, Parvacorina и сходные формы могли иметь до�
статочно простую плакозойную организацию, но
имитировать более сложные формы благодаря при�
способлению к питанию трупами или собиранию
детрита (рис. 3, д, е). Наличие у них хорошо выра�
женной переднезадней оси могло обеспечиваться
еще спецификацией клеточных линий, как это имеет
место у личинок многих билатерий (Peterson, David�
son, 2000), без участия или частичным участием позд�
нее возникшей региональной спецификации с по�
мощью комплекса Hox�генов. Мускулатура и нерв�
ная система у них, по�видимому, были развиты
слабо, что могло быть наиболее существенным отли�
чием этих животных от настоящих Bilateria, в том
числе и от Acoela.

Таким образом, в рамках плакозойной организа�
ции могли появляться признаки более высокоорга�
низованных животных: появление сначала времен�
ной, а потом и постоянной гастральной полости, а
также билатеральной симметрии и сегментации тела,
сначала поверхностной. Для некоторых вендских
остатков, прежде всего для Kimberella, можно пред�
положить более высокий уровень организации, судя
по ее более сложному строению и следам ее питания
(Fedonkin et al., 2007). Хотя и в этом достаточно ис�
ключительном случае не все так однозначно. Анато�
мически они могли быть устроены значительно про�
ще, чем требует предполагаемая для них моллюско�
вая организация. 

Значительно сложней охарактеризовать способы
питания петалонам, вытянутые тела которых подни�
мались в толщу воды при помощи стебля, отходив�
шего от тонкого дисковидного прикрепительного
образования большого диаметра, лежащего на грунте
(рис. 3, г). Возможно, что они вообще не были мно�
гоклеточными животными (Seilacher, 2007) или были
чистыми симбиотрофами (Serezhnikova, 2007, 2008)
– во всяком случае они не могут быть восьмилучевы�
ми кораллами, с которыми их нередко сравнивают,
из�за совершенно иного типа роста (Narbonne, 2004).

Предполагаемый нами фоновый, достаточно ши�
роко понимаемый, плакозойный уровень организа�
ции большинства вендских многоклеточных орга�
низмов хорошо вписывается в консументальную
структуру вендской биоты. Отличительной особен�
ностью ее было отсутствие среди многоклеточных
фильтраторов и хищников (Rozhnov, 2009).

Таким образом, на наш взгляд, вендские много�
клеточные животные имели в основном плакозой�
ный уровень организации, в рамках которого появи�
лись признаки будущих надтипов и типов. Само же
обособление типов, соединение ранее появившихся
признаков в единый неразрывный комплекс, обра�
зовавший план строения современных типов, про�
изошло очень быстро в раннем кембрии.

ВОЗМОЖНЫЕ ФАНЕРОЗОЙСКИЕ 
ПРЕДСТАВИТЕЛИ ВЕНДСКИХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ

Многоклеточные животные типичного вендского
облика почти полностью исчезли в кембрии. Часть
из них дала начало типичным кембрийским живот�
ным нового облика, активно участвовавшим в “кем�
брийской агрономической революции” (Seilacher,
Pfluger, 1994). Другая часть вымерла в основном из�за
исчезновения их основного ресурса питания – водо�
рослево�бактериальных матов, которые не смогли
больше развиваться в результате биотурбации осадка
потомками вендских многоклеточных (Droser et al.,
2002). Из других трофических ниш они также были
вытеснены более совершенными потомками. Но не�
которые из них, с внеорганизменным пищеварени�
ем, видимо, смогли приспособиться к новой биоте.
Это не только трихоплакс, о котором уже говори�
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лось, но и, возможно, некоторые современные пара�
зитические группы. Прежде всего, это представители
класса Dicyemida и Orthonectida, которых традици�
онно включают в состав типа Mesozoa (Иванов, 1983;
Малахов, 1990). При этом ортонектиды имеют не�
сколько более высокий уровень организации, чем
дициемиды, и несут некоторые черты строения эу�
метазойных многоклеточных (Слюсарев, 2008). 

Таким образом, выявленные по палеонтологиче�
ским данным особенности становления типов мно�
гоклеточных животных и формирования их планов
строения ставят ряд вопросов к биологии развития.
Среди этих вопросов − причины и конкретные меха�
низмы не только быстрого, взрывного характера их
возникновения, но и последующей столь длитель�
ной стабильности планов строения. Требует своего
объяснения прекращение возникновения новых ти�
пов после кембрия. Возникает вопрос: почему одни
таксоны способны давать огромное количество жиз�
ненных форм, а другие – минимальное. Поиски от�
ветов на эти вопросы приводят к вывод о том, что па�
леонтология и эволюционная биология развития
должны обращать больше внимания друг на друга,
находить взаимопонимание, больше задавать друг
другу вопросов и совместно находить на них пра�
вильные ответы.
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From Vendian to Cambrian: the Beginning of Morphological Disparity
of Modern Metazoan Phyla
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Abstract—Continuity of the transition from Precambrian to the Phanerozoic metazoan fauna at the phylum level is
analyzed. The discrete traces of feeding on bacterial mats by Dickinsonia and similar organisms are explained by ex�
tracorporeal digestion, characteristic of a placozoan level of organization, as in the extant Trichoplax. The absence of
a morphologically developed anterior end of the body, of food�gathering appendages of any kind, and of appendages
responsible for movement suggest that these animals were at this level of organization. Probably, an expanded placo�
zoan level of organization can be assumed for most Vendian animals. Against this background, new characters
emerged in the Cambrian to be included in the body plan of extant animal phyla. The relationships between the mor�
phological archetype (body plan) and morphogenetic archetype are considered. It is shown that major features of a
morphogenetic archetype could be retained from the time the taxon was formed.

Keywords: Metazoa, higher taxa, body plan, morphogenesis, origin, Vendian, Cambrian
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