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Самодостаточность науки о развитии зароды�
шей, проблемы которой волновали естествоиспы�
тателей с античных времен, была, по�видимому,
осознана в 1840�е годы после выхода в свет работ
К.М. Бэра, очертивших круг вопросов, которые
встают перед исследователями, пытающимися по�
нять закономерности индивидуального развития
животных. Сам термин “эмбриология”, в научном
обиходе впервые появился, вероятно, в 1842 году в
статье Карла Фогта “Embryologie des salmons”, кото�
рая была опубликована в “Естественной истории
рыб пресных вод Европы” под редакцией Л. Агас�
сица (C. Vogt, 1842). К этому времени Х. Пандером
и К. Бэром было разработано учение о зародыше�
вых листках, которое стало краеугольным камнем
сравнительной эмбриологии. Выяснилось, что по
завершении дробления и формировании бластулы
у животных образуются обособленные в простран�
стве клеточные территории – зародышевые листки.
Карл Бэр считал, что зародышевые листки – уни�
версальные структуры, которые возникают на ран�
них этапах эмбриогенеза всех позвоночных живот�
ных. Позднее Александр Ковалевский (1871) пока�
зал, что формирование зародышевых листков
является общим свойством эмбрионального раз�

вития всех многоклеточных животных, включая
беспозвоночных. Гомологичные и универсальные
для всех Eumetazoa зародышевые листки получили
наименование эктодермы и энтодермы. Эти тер�
мины первоначально были использованы для опи�
сания анатомии взрослых Стрекающих (Allman,
1853). Принятая ныне номенклатура листков – эк�
тодерма, энтодерма и мезодерма – прочно вошла в
эмбриологическую литературу вместе с теорией
гастреи Э. Геккеля (E. Haeckel, 1874), чему способ�
ствовал видный английский зоолог Рей Ланкестер
(E. Ray Lankester, 1876 по: Beetschen, 2001). 

Важным этапом развития учения о зародыше�
вых листках было установление принципа специ"
фичности, согласно которому каждый зародыше�
вый листок у разных животных дает одинаковый
круг производных. Наружный листок, или экто"
дерма является источником покровной и нервной
ткани. Внутренний листок, или энтодерма дает
пищеварительную систему. У трехслойных жи�
вотных кроме этих двух зачатков имеется еще и
средний листок, или мезодерма из которой обра�
зуется мускулатура, соединительная ткань, кровь,
целомический эпителий, хрящевой и костный
скелеты. Признание гомологии зародышевых
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листков у представителей всех групп животных
создало прочную основу для сравнительно�эм�
бриологических исследований. Как подчеркивал
наш замечательный соотечественник П.Г. Свет�
лов, без теории зародышевых листков сравни�
тельная эмбриология “превращается в хаос фак�
тов” (Светлов, 1963). 

В настоящее время процесс первоначального
морфогенетического преобразования бластулы, в
ходе которого происходит пространственное
обособление зародышевых листков, принято на�
зывать гаструляцией (от греч. γαστηQρ – желудок),
так как этот процесс у примитивных форм завер�
шается образованием архентерона, или первич�
ного кишечника. Гаструляция происходит у всех
типов многоклеточных животных за исключени�
ем губок, тканевая организация которых суще�
ственно отличается от организации Eumetazoa.
У губок нет энтодермы и никогда – ни в эмбрио�
генезе, ни после метаморфоза – не образуется га�
стральная полость.

Гаструляция, будучи ключевым событием ран�
него онтогенеза, с морфогенетической точки зре�
ния не является каким�то уникальным и высоко
специфическим процессом. Лежащие в основе
гаструляции перемещения клеточных пластов
или миграции мезенхимы являются частным про�
явлением общих принципов морфогенеза, кото�
рые используются для реализации и иных про�
цессов на более поздних стадиях развития. В ос�
нове формирования зародышевых листков лежат
различные морфогенетические процессы, в том
числе ингрессия (иммиграция), эпиболия, деламина"
ция и инвагинация. Гаструляция путем ингрессии
обычна для Стрекающих. Если выселение носит
повсеместный характер, говорят о мультиполяр"
ной иммиграции; если же оно сосредоточено в од�
ной области зародыша, ее называют униполярной.
При гаструляции путем клеточной деламинации
элементы энтодермы образуются в результате на�
правленного деления клеток бластулы, митотиче�
ские веретена которых ориентированы перпенди�
кулярно поверхности зародыша. Морулярной де"
ламинацией называют образование энтодермы
путем спецификации клеток, занимающих внут�
реннюю часть морулы. Гаструляция может проис�
ходить и вследствие впячивания эпителиальной
стенки бластулы, или инвагинации. Если внутрен�
ний энтодермальный слой образуется в результа�
те обрастания внутренних клеток поверхностны�
ми, говорят об эпиболии. Часто при образовании
зародышевых листков сочетаются разные типы
клеточных движений. У позвоночных широко
представлено конвергентное вытяжение.

Морфогенетические движения, которые обес�
печивают гаструляцию, имеют в своей основе
различные и вполне устойчивые клеточные, мо�

лекулярные и генетические механизмы, которые
активируются обычно на стадии поздней бласту�
лы. Спецификация клеток зародыша представля�
ет особый класс явлений. Она жестко не связана с
морфогенетическими движениями в раннем эм�
бриогенезе, и может реализоваться как в период
дробления, так и после него. Перемещаться могут
и гетерогенные клеточные пласты, содержащие
различные презумптивные зачатки, и однород�
ные, дифференцирующиеся в ходе или после за�
вершения гаструляции.

Мы полагаем, что универсальные механизмы
эпителиального формообразования, равно как и
механизмы, обеспечивающие эпиболию, при
которой один слой клеток распространяется по
поверхности другого слоя, или ингрессию и ми�
грацию мезенхимы, возникли в процессе долгой
эволюции независимо и существенно раньше га�
струляции, как способа образования зародыше�
вых листков. Морфогенетические движения, с
помощью которых осуществляется гаструляция
Двухслойных и Трехслойных животных, наблю�
даются и в раннем эмбриогенезе Губок. Транс�
формация зародыша в молодую губку у разных
видов происходит в результате таких процессов,
как инвагинация, ингрессия и эпиболия клеток.
Однако у Губок разнообразные клеточные пере�
мещения, лежащие в основе формирования ли�
чинки, не связаны с образованием зародышевых
листков, т.е. структур, гомологичных эктодерме,
энтодерме или мезодерме Eumetazoa. 

Независимость морфогенетических переме�
щений и формирования зародышевых листков в
период гаструляции Eumetazoa проявляется и в
развитии Стрекающих. Действительно, у послед�
них имеются механизмы инвагинации и эвагина�
ции, которые лежат в основе различных эпители�
альных морфогенезов на продвинутых стадиях
индивидуального развития (Белоусов, 1987). Тем
не менее на стадии гаструляции у Hydrozoa на�
блюдаются лишь ингрессии или деламинации, но
не инвагинация. Не исключено, что существова�
ние автономных (не связанных напрямую с га�
струляцией) механизмов эпителиального формо�
образования, закрепленных в виде особых гене�
тических программ, лежит в основе независимого
возникновения инвагинации в процессах гастру�
ляции в разных группах Metazoa (Беклемишев,
1964). 

В этой связи представляются принципиально
важными данные, свидетельствующие о разоб�
щенности процессов обособления внутреннего
зародышевого листка и спецификации его кле�
ток, продемонстрированные у Nematostella vecten"
sis (Kumburegama et al., 2011). У этой актинии об�
разование архентерона начинается с изгибания
стенки бластулы, индуцированного появлением
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бутылковидных клеток на анимальном полюсе.
Оказалось, что этот процесс обусловлен Wnt/PCP
сигналингом при участии материнского фактора
NvStrabismus (NvStbm). Этот белок сосредоточен
в анимальной области зиготы. В период дробле�
ния он сохраняет свою локализацию, а в начале
гаструляции экспрессируется в апикальной обла�
сти бутылковидных клеток бластопора. При ис�
пользовании соответствующего морфолино бло�
кируется и образование бутылковидных клеток, и
начальная инвагинация архентерона, тогда как
спецификация энтодермальных клеток, опосре�
дованная каноническим Wnt�сигналингом, не
подавляется. Наоборот, избирательное блокиро�
вание канонического (Wnt/β�catenin) сигналинга
ингибирует спецификацию энтодермы, но не
влияет на образование бутылковидных клеток и
первоначальную инвагинацию архентерона. Та�
ким образом, у Nematostella, инвагинация архен�
терона и спецификация энтодермы направляют�
ся различными генетическими программами. Как
подчеркивают авторы, эти данные можно рас�
сматривать как свидетельство независимого воз�
никновения инвагинации и спецификации энто�
дермы в ходе эволюции многоклеточных (Kum�
buregama et al., 2011). 

Подробный и объективный анализ противоре�
чивых взглядов эмбриологов разных поколений
на проблему зародышевых листков у губок (Ива�
нова�Казас, 1975; Ересковский, 2005) освобожда�
ет нас от необходимости аналогичного рассмот�
рения. Отметим лишь, что существовало и до сих
пор бытует мнение, что губки – животные с ин�
версией зародышевых листков (Schulze, 1878), у
которых во время метаморфоза происходит пе�
ремещение эктодермы внутрь тела. На этом ос�
новании губок относили к Enanthiozoa (от греч.
ναντιος – противоположный, противолежа�

щий) (Delage, 1898). Как отмечает А.В. Ересков�
ский (Ересковский, 2005), в литературе широко
представлена и другая точка зрения, согласно кото�
рой зародышевые листки у Губок образуются только
во время метаморфоза. Важно подчеркнуть, что на
протяжении всей истории исследования эмбриоло�
гии губок, начиная с Бючли (Bütschli, 1884) суще�
ствовали исследователи, которые, не будучи связан�
ными догмой универсальности гомологии зароды�
шевых листков, полагали, что у губок зародышевые
листки отсутствуют. На этих позициях стоял, в част�
ности, П.П. Иванов (1937, 1945). 

Признание того, что у губок имеется гаструля�
ция, в ходе которой образуются зародышевые
листки, беспросветно запутывает проблему, так
как, по сути дела, оно означает, что в эмбриогенезе
губок формируется первичный кишечник, архен�
терон. Между тем многократно было показано, что
у губок типичное внутриклеточное пищеварение,

'ε

при котором секреция пищеварительных фермен�
тов не происходит. Эта ситуация существенно от�
личается от процесса пищеварения у тех Metazoa,
которые лишены пищеварительной полости. Так,
Trichoplax adhaerens (Placozoa) накрывает пище�
вые частицы вентральной поверхностью, где фор�
мируются временные пищеварительные мешки,
железистые клетки которых секретируют пище�
варительные ферменты (Серавин, Гудков 2005). У
губок подобных железистых клеток на поверхно�
сти тела нет. У них пищеварение внутриклеточное
(Vacelet, Duport, 2004).

В чем смысл раннего разделения клеточного
материала личинки губок на два слоя? Лейтмоти�
вом морфогенеза у губок является формирование
не кишечной полости, а водоносной системы, ко�
торая многократно увеличивает контактирую�
щую с внешней средой поверхность тела, регули�
рует скорость водотока, и, тем самым, способ�
ствует эффективности питания. Водоносная
система губок – это, скорее, “пищедоставляю"
щая”, а не пищеварительная система. Функцио�
нально, как средство доставки энергетических
ресурсов в разные области тела, водоносная си�
стема губок аналогична кровеносной системе Би�
латеральных. С учетом этого, эпителий, выстила�
ющий водоносную систему, и выполняющий на�
ряду с локомоторной функцию извлечения
пищевых частиц из прокачиваемой воды, нельзя
без большой натяжки считать энтодермой. В от�
личие от хоаноцитов производные энтодермы у
Eumetazoa обеспечивают секрецию пищевари�
тельных ферментов.

Очевидно, что важнейшим этапом эволюции
Многоклеточных животных был период, когда
происходила выработка механизмов формирова�
ния пространственно организованной гетероген�
ной структуры, в рамках которой стала возможной
дифференциация тканей и органов. Становление
и эволюция этих механизмов, связанных с эволю�
цией генов и организации геномов, заняли значи�
тельный отрезок времени, предшествующий появ�
лению многоклеточных животных. Эти механиз�
мы сохранились в относительно первозданном
виде у губок и существенно видоизменились в ли�
нии, ведущей к билатеральным животным.

Известно, что обеспечение формирования
многоклеточности осуществляется главным об�
разом за счет систем генов регуляции клеточного
цикла и роста, программируемой клеточной
смерти; адгезии между клетками и клетками и
внеклеточным матриксом, клеточного сигналин�
га и регуляции развития через транскрипционные
факторы, распознавания свой–чужой, и, нако�
нец, генов спецификации и терминальной диф�
ференцировки клеток. Недавние исследования
показали, что в геномах губок закодированы ком�
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поненты всех основных наборов молекул, управ�
ляющих формированием многоклеточного орга�
низма из зиготы и поддержанием собственно мно"
гоклеточности такого животного (Manuel et al.,
2004; Adell, Müller, 2004; Nichols et al., 2006; Lar�
roux et al., 2007; Gazave et al., 2008; Harcet et al.,
2010; Srivastava et al., 2010, и др.). В тоже время,
сложность представленных компонентов у губок
существенно ниже, чем у Eumetazoa, особенно по
сравнению с наиболее продвинутыми, а ряд клю�
чевых эволюционно консервативных компонен�
тов и вовсе отсутствует (см. ниже).

У губок обнаружены разнообразные молекулы
адгезии, обеспечивающие межклеточные контак�
ты и связь между клетками и внеклеточным мат�
риксом. Впервые факторы агрегации были выяв�
лены у Geodia cydonium и Microciona prolifera (Müller,
Zahn 1973; Henkart et al., 1973; Müller, 1982). Эти
факторы в присутствии ионов Ca2+ взаимодей�
ствуют с встроенным в мембрану клетки рецепто�
ром. Агрегация клеток происходит при участии
полипептида 140 kDa, который взаимодействует с
галектином, связывающим индивидуальные моле�
кулы фактора агрегации с рецепторами плазмати�
ческой мембраны. Позднее, были клонированы
гены галектина (Pfeifer et al., 1993, Müller et al.,
1997), обеспечивающего межклеточную адгезию, и
нуклеотидные последовательности интегрина
(Pancer et al., 1997, Wimmer et al., 1999a), который
участвует в соединении клеток с внеклеточным
матриксом. Как оказалось, галектины губок имеют
характерный консервативный углеводный сайт
связывания [LH(F)NPR(G)VNT(G)W(T)EFPF],
который обнаруживается во всех S�лектинах по�
звоночных, а также в лектине губок (Pfeifer et al.,
1993). Таким образом, было установлено, что у гу�
бок имеются гены, кодирующие вещества, близко
родственные молекулам адгезии Первичноротых и
Вторичноротых, и которые играют важную роль в
осуществлении морфогенетических процессов,
связанных с перемещением клеток в пространстве.
Недавний анализ генома губки Amphimedon под�
твердил наличие у губок как кадгенринов, так и
иммуноглобулинов (Srivastava et al., 2010).

Исследования последних лет выявили у губки
Amphimedon queenslandica (Demospongiae) ключе�
вой механизм канонического сигналинга с уча�
стием Wnt и β�катенина, большинство генов ко�
торого не обнаружены у хоанофлагеллят. Были
идентифицированы такие гены как Wnt, Frizzled,
SFRP (secreted Frizzled�related proteins), GSK3
(Glycogen synthase kinase 3), Lrp5/6, Dvl, Axin,
APC, β�catenin, Tcf и Groucho и подробно иссле�
дована динамика их экспрессии в эмбриогенезе
этой губки (Adamska et al., 2010). Вместе с тем, в
геноме Amphimedon отсутствуют ортологи ряда
ключевых компонентов неканонического пути

Wnt/РСР, которые появляются у книдарий (Kum�
buregama et al., 2011). Полученные результаты
свидетельствуют, что Wnt/β�катениновый сигна�
линг, один из важнейших элементов управления
морфогенезом всех Metazoa, в процессе эволю�
ции возник на этапе формирования предка ныне
существующих Metazoa. Последующая дуплика�
ция генов и возможное увеличение сложности
белковых взаимодействий привели к формирова�
нию более сложно регулируемых Wnt�путей, на�
блюдаемых у современных Билатеральных. 

Как и у всех Metazoa в раннем развитии губок
Wnt�сигналинг принимает участие в формирова�
нии эмбриональной оси и переднезадней поляри�
зации, которая внешне проявляется в направле�
нии движения личинки. Асимметричность перед�
незадней оси детерминируется экспрессией гена
WntA в зоне будущего заднего полюса. Как из�
вестно, у губок нет Нох�генов, поэтому высказы�
вается предположение, что в эволюции животных
поляризующий код Wnt появляется раньше Нох�
кода (Guder et al., 2006; Ryan, Baxevanis, 2007).
Wnt�сигналинг участвует в детерминации оси и
при бесполом размножении: так, у Ephydatia muel"
leri гены Wnt определяют формирование оси юве�
нильной особи, вылупляющейся из геммулы
(Windsor, Leys, 2010). При действии хлористого
лития, который ингибирует киназу GSK3, и тем
самым увеличивает концентрацию β�катенина у
молодых особей E. muelleri происходило увеличе�
ние числа оскулюмов, что интерпретируется, как
умножение числа осей тела. В геноме Amphimedon
queenslandica выявлены три Wnt последовательно�
сти, а в геноме Oscarella lobularis – две (Lapébie
et al., 2009). Сравнивая эти гены с родственными
генами книдарий авторы отмечают, что их число у
губок значительно меньше, чем у книдарий, у ко�
торых, как и у позвоночных, их начитывается 12

(Kusserow et al., 2005). Несмотря на определенные
отличия Wnt генов губок от соответствующих ге�
нов эуметазоа, все Wnt гены губок обнаруживают
структурное сходство (Lapébie et al., 2009). Поля�
ризация личинки у A. queenslandica обусловлена
также асимметричной экспрессией гена TGF"β на
переднем полюсе. И Wnt, и TGF"β экспрессиру�
ются радиально относительно переднезадней оси
(Adamska et al., 2007).

В геноме губок представлено большинство се�
мейств генов (NK, Six, Pax, bHLH), обеспечиваю�
щих развитие сенсорных клеток (хотя количество
генов этих семейств, как правило, меньшее, чем у
Eumetazoa), однако, у них нет генов семейств
Hox/paraHox и многих других ключевых регуля�
торов нейрогенеза, и, соответственно, у губок нет
нервной системы (Galliot et al., 2009; Srivastava
et al., 2010). С учетом принципа специфичности
зародышевых листков на этом основании можно
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сказать, что у губок имеется покровный эпите�
лий, но не эктодерма. Примечательно, что у губок
нет и ряда других критически важных для гастру�
ляции и спецификации зародышевых листков
факторов. Так, в геномах губок не обнаружены ге�
ны, вовлеченные в процесс формирования мезо�
дермы у трехслойных и процессы гаструляции,
как у билатеральных, так и у радиальных живот�
ных – FoxA, Gsc, Twist, Snail (Srivastava et al.,
2010). В геноме губок отсутствует и другой крити�
чески важный фактор Otx, который наряду, а в ря�
де доказанных случаев совместно, с FoxA регули�
рует процессы инвагинациии и спецификации
энтодермы у Eumetazoa (Oliveri et al., 2006; Mazza
et al., 2007; Galliot et al., 2009). Таким образом, не�
смотря на наличие у губок основных семейств ге�
нов, ряд эволюционно консервативных факторов
спецификации зародышевых листков еще отсут�
ствуют, и соответствующие звенья генетических
регуляторных сетей, вероятно, не могут функцио�
нировать.

Подводя итоги сказанному, можно заметить,
что в основе возникновения механизмов разви�
тия и становления многоклеточности животных,
этих самых впечатляющих событий в эволюции
животных, лежало становление некой минималь�
ной генетической регуляторной сети. На рисунке
представлены последовательность возникнове�
ния некоторых механизмов, обеспечивающих
развитие Metazoa. Период, предшествовавший
расхождению губок и Eumetazoa, характеризуется
появлением генов, связанных с синтезом разного
рода молекул адгезии и клеточных контактов, что
создало предпосылки межклеточных взаимодей�
ствий. На следующем этапе уже после расхожде�

ния хоанофлагеллят и многоклеточных, но до
расхождения современных типов Metazoa появ�
ляются такие транскрипционные факторы как
Paired, POU, T�box, возникает Wnt�сигналинг,
становятся возможными морфогенетические
движения индивидуальных клеток и их пластов.
После отделения Губок в ветви Eumetazoa проис�
ходит неуклонное расширение объемов основных
классов транскрипционных факторов (Larroux
et al., 2008). Общность базовых генетических ме�
ханизмов, лежащих в основе становления в онто�
генезе многоклеточности и морфогенетических
процессов, является свидетельством общности
происхождения различных типов Metazoa (Adam�
ska et al., 2010; Srivastava et al., 2010). Формирова�
ние на этой основе водоносной системы как спо�
соба улавливания и доставки пищевых частиц в
различные части животного привело к возникно�
вению Parazoa. Развитие архентерона и возник�
новение полостного пищеварения стало возмож�
ным в результате дифференциации зародышевых
листков, что лежало в основе происхождения
Eumetazoa. Итак, появление систем клеточной
адгезии и механизмов ее пространственного и
временного контроля было необходимой предпо�
сылкой возникновения всех Metazoa. Есть все ос�
нования думать, что морфогенетические движе�
ния клеток у Metazoa возникли независимо от
процессов клеточной спецификации, и являются
первичными сравнительно с клеточной диффе�
ренциацией. Не наличие зародышевых листков,
но сходство механизмов морфогенеза лежит в ос�
нове единства Metazoa. Традиционное признание
существования зародышевых листков у Parazoa
устарело. 

Spongia Chidaria Ecdysozoa Lophotrochozoa Deuterostomia

Choanoflagellata

Генетические системы спецификации
зародышевых листков. Система Hox�генов
с выраженной A�P экспресией.
Многообразие сигналинга

Генетические системы многоклеточности
и поляризации личинки

Генетические системы адгезии
и цитодифференциации

 Основные инновации развития, ведущие к возникновению Билатеральных (объяснения в тексте).
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Concerning One Obsolete Tradition: Does Gastrulation in Sponges Exist?
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Abstract—The analysis of comparative�embryological and molecular�biological data leads to the conclusion
that universal basic mechanisms of morphogenesis occurred first in the evolution of animals in the ancestors
of modern sponges and eumetazoans, which served as a basis of different evolution of individual development
in Parazoa and Eumetazoa lines. In the former, morphogenesis in early embryogenesis led to formation of the
water�current system as a means for capturing and delivery of food particles to different parts of the animal.
In the latter, morphogenetic movements manifested themselves as gastrulation, during which the germ layers
and the digestive system formed. The morphogenetic movements of cells in Metazoa emerged independently
of cell specification. They are primary relative to cell differentiation. The unity of all Metazoa is based on the
similarity of mechanisms of morphogenesis rather than on the presence of germ layers.

Keywords: gastrulation, germ layers, morphogenesis, evolution, Parazoa, Metazoa, sponges, cnidarians, Wnt
signaling
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