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В 2020 году исполняется 50 лет со времени ос-
нования академиком Б.Л. Астауровым журнала
“Онтогенез”. За прошедшие годы журнал стал ав-
торитетным научным изданием в области биоло-
гии развития и смежных научных дисциплин, ин-
тегрирующим центром биологии развития в Рос-
сии. Журнал индексируется в Web of Science,
РИНЦ и издается в англоязычной версии как
Russian Journal of Developmental Biology. Особая
заслуга в том, что журнал остается признанной
публикационной площадкой, объединяющей
российских и зарубежных биологов, принадле-
жит авторитетной редколлегии журнала, рабо-
тавшей под бессменным руководством д.б.н.
Сергея Григорьевича Васецкого. В редакцион-
ной коллегии журнала работали выдающиеся
ученые-биологи, преданные науке люди, чьими
усилиями сохранялся и развивался журнал. Вре-
мя идет, и С.Г. Васецкий принял решение сло-
жить с себя полномочия главного редактора.

Решением Президиума Российской академии
наук от 29 мая 2019 г. главным редактором журна-
ла “Онтогенез” сроком на пять лет утвержден
член-корреспондент РАН, д.б.н. А.В. Васильев.
Кроме того, решением Президиума Российской
академии наук, ФГБУН Институт биологии раз-
вития им. Н.К. Кольцова РАН стал соучредите-
лем журнала “Онтогенез”. Таким образом, по-
явилась возможность целенаправленного разви-
тия журнала. Формируется новая редколлегия, в
которую приглашены активные и авторитетные
ученые со всего мира.

Редакционная коллегия и редакционный со-
вет будут сочетать богатые традиции и бесценный
опыт наших предшественников с современными
подходами к изданию научных журналов. Мы
продолжаем публиковать статьи, которые спо-
собствуют более полному пониманию процессов
и механизмов развития. В наших ближайших пла-
нах создание сайта журнала “Онтогенез”, выпуск
тематических номеров, повышение оперативно-
сти обработки рукописей, введение новых тема-
тических рубрик и форматов статей. Так, уже по-
явилась возможность публикации в журнале
кратких сообщений, вышел первый тематиче-
ский номер журнала, подготовленный членами
обновленной редколлегии, заместителем главно-
го редактора д.б.н. И.Ю. Баклушинской и ответ-
ственным секретарем журнала к.б.н. Ю.А. Краус.
Показательно, что этот номер посвящен юбилею
выхода основополагающего труда Ч. Дарвина
“Происхождение видов”. Развитие эволюцион-
ной биологии – яркий пример интеграции ново-
го в биологической науке с традиционными тео-
риями и взглядами.

Наша цель – вместе с авторами и читателями
сформировать современный облик журнала, сде-
лать его еще более интересным и востребованным
для широкой аудитории исследователей, работа-
ющих в разных областях биологии развития.

Главный редактор журнала “Онтогенез”
член-корреспондент РАН,

д.б.н.  Андрей Валентинович Васильев
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160 лет, прошедшие со дня выхода первого издания гениального труда Ч. Дарвина “Происхождение
видов путем естественного отбора” были чрезвычайно плодотворны для биологии, в первую оче-
редь для становления теории эволюции и развития концепции вида. Несмотря на это, практически
все вопросы, сформулированные Ч. Дарвиным, по-прежнему актуальны, в том числе проблема вида
и значение гибридизации в эволюции.

Ключевые слова: вид, гибридизация, филогенетические реконструкции
DOI: 10.1134/S0475145019060028

ВВЕДЕНИЕ
Современная биология, как и другие науки, и

некоторые сферы современной обыденной жиз-
ни, оказалась под прессом больших массивов
данных, “big data”. Геномика и протеомика про-
ходят описательный этап, такой этап для морфо-
логических исследований длится уже не первое
столетие. Осмысление и сравнительный анализ
полученных в новых областях данных возможны
лишь при формировании соответствующих тео-
ретических построений (Popper, 1959; Winkler,
2016), которые, вне всяких сомнений, на совре-
менном этапе будут основаны на эволюционном
мировоззрении, начало формирования которого
было положено трудами предшественников, в
первую очередь, Ч. Дарвина. “Происхождение ви-
дов” (Darwin, 1859) имеет непреходящую ценность
благодаря формулированию, как минимум, четырех
основополагающих понятий: естественный отбор,
популяционное мышление, оценка роли случайно-
сти и времени в эволюции, концепция общего пред-
ка. Зрелость осмысления идеи эволюции отражена в
структуре “Происхождения видов”, логичной и
тщательно выверенной, названия глав книги соот-
ветствуют направлениям эволюционной биологии,
актуальным и по сей день. С этой точки зрения зна-
чение работ Ч. Дарвина невозможно переоценить.

КОНЦЕПЦИЯ ВИДА
В СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ

Спустя более полутора сотен лет после выхода
свет первого издания великого труда Ч. Дарвина

(Darwin, 1859) не разработано общепринятое
определение вида. Основа для такого отложенного
старта была заложена, фактически, самим Ч. Дар-
виным. Одной из предпосылок последовавших
затруднений оказалась неопределенность терми-
нологии. Главы I, II и V “Происхождения видов”
посвящены анализу вариаций при доместикации,
в природе и формулированию законов вариаций.
Термин “variety” использовался Ч. Дарвиным в
разных смыслах, в том числе для обозначения
географических рас (подвидов) и для, как мы
сейчас бы назвали, внутрипопуляционной, из-
менчивости. Одним из наиболее известных на-
учных “прорывов” Ч. Дарвина был вывод о том,
что разновидности могут изменяться постепен-
но, пока не достигнут статуса вида. С этим тези-
сом связано также положение о том, что природа
не делает скачков. Постулат о постепенном ха-
рактере эволюции превалировал долгие годы,
пока не был обоснованно подвергнут сомнению
в революционных концепциях “многообещаю-
щих монстров” Р. Гольдшмидта (1940) и “пре-
рывистого равновесия” Н. Элдриджа и С. Гулда
(Eldredge, Gould, 1972).

В современной биологии определение вида и
теоретическое обоснование способов видообра-
зования остаются в центре внимания (Mallet,
1995). По мнению И.Я. Павлинова трудности ре-
шения этих вопросов объективны, поскольку
“основное содержание современной проблемы
вида в биологии составляет противоречие между
необходимостью общего понятия вида, наделен-
ного единым смыслом в разных биологических

УДК 57.063

КРАТКОЕ
СООБЩЕНИЕ
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дисциплинах, и невозможностью достижения это-
го” (Павлинов, 2009, с. 250). Э. Майр, долго и пло-
дотворно разрабатывавший биологическую кон-
цепцию вида (Biological Species Concept, BSC),
подчеркивал, что, предлагая очередную концеп-
цию вида, исследователи зачастую не отдают себе
отчета в том, что при этом они должны решить две
разные проблемы, поскольку двойственность при-
роды вида ведет к необходимости различения вида
как категории (“определение вида”) и вида как
таксона (“определение границ вида”). Нередко
суть концепции сводится именно к определению
границ вида, т.е. разработке критериев вида
(Mayr, 1987, 1996). Именно такой подход характе-
рен для различных филогенетических концепций
вида, “наследниц” генетической концепции
Ф. Добржанского, определившего вид как защи-
щенный генофонд (Dobzhansky, 1937). Положе-
ние усугубляется возрастанием массы противоре-
чий между устаревающей теорией (классический
дарвинизм, синтетическая теория эволюции) и
фактами, полученными благодаря новым мето-
дам, таким как молекулярно-генетический и цито-
генетический анализы. В итоге, в наиболее полной
современной сводке, посвященной проблеме ви-
да, описаны более 30 концепций вида (Zachos,
2016), и этот процесс представляется бесконеч-
ным. Подтверждение тому – новые концепции,
появление которых связано с переосмыслением
эволюции генома в целом (Campbell et al., 2018).
Так, известно, что митохондриальные геномы эво-
люционируют быстрее ядерных вследствие того,
что подвержены более высокой частоте мутаций и
не рекомбинируют. В связи с этим логично пред-
положить, что коадаптация ядерного и митохон-
дриального геномов сохраняется лишь благодаря
коэволюции генов ядерного и митохондриально-
го геномов. Коэволюция приводит к расхождени-
ям в коадаптированных наборах митонуклеарных
генов всякий раз, когда происходит нарушение
потока генов между популяциями. В результате,
пониженная приспособленность гибридов из-за
митонуклеарной несовместимости прерывает об-
мен генами и эффективно изолирует популяции
особей с общими коадаптированными генотипа-
ми. Понимание этой проблемы привело к воз-
никновению концепций вида, резко отличных от
всех существовавших ранее, таких как концепция
митонуклеарной совместимости (mitonuclear
compatibility species concept (MCSC) (Hill, 2019).

В эволюции понятия вида своего рода есте-
ственный отбор ведет к смещению акцента с ана-
лиза приспособленности фенотипа к анализу
приспособленности генома. В концепции “кон-
фликтного видообразования” в качестве основ-
ного объекта естественного отбора рассматривает-
ся геном, при этом формирование репродуктив-
ной изоляции оказывается побочным продуктом

действия отбора (Shapiro, 2005; Maheshwari, Bar-
bash, 2011; Crespi, Nosil, 2013; Presgraves, 2013).

ГИБРИДИЗАЦИЯ И ЕЕ РОЛЬ В ЭВОЛЮЦИИ
Одним из самых удивительных прозрений

Ч. Дарвина были его предположения о наследова-
нии признаков. Современным биологам трудно
представить, как можно было рассуждать о гибри-
дизации (hybridism), не обладая знанием об осно-
вах наследственности. Тем не менее, в “Проис-
хождении видов” гибридизации посвящена от-
дельная глава (Глава VIII). На современном
уровне знаний мы можем утверждать, что посте-
пенность эволюционных изменений нарушается
при гибридизации, но видообразование не пре-
рывается, напротив, лишь в случае гибридизации
возможно возникновение нового вида уже во вто-
ром поколении. Для растений гибридизация, не-
сомненно, является одним из основных механиз-
мов эволюции. Для высших позвоночных живот-
ных, таких как птицы и млекопитающие,
подобных примеров известно немного, но харак-
терно, что именно для галапагосских вьюрков,
объекта, наблюдения за которым позволили
Ч. Дарвину сделать обобщения, составившие осно-
ву “Происхождения видов”, было показано быст-
рое возникновение нового вида во втором поко-
лении в результате гибридизации (Grant, Grant,
2017; Lamichhaney et al., 2018). Гибридизация мо-
жет вести к реорганизации адаптивных систем
(Anderson, Stebbins 1954; Rieseberg et al., 1995;
Schumer et al., 2018), изменению хромосомных
наборов и последующему их закреплению с по-
мощью мейотического драйва (de Villena, 2001;
Tambovtseva et al., 2019), т.е. формированию раз-
общенных геномов, что равнозначно образова-
нию новых видов (Taylor, Larson, 2019). Д. Шапи-
ро уже почти двадцать лет развивает концепцию
интергеномного взаимодействия как важной со-
ставляющей адаптивного эволюционного изме-
нения, по крайней мере для мира бактерий и ар-
хей (Shapiro, 2002, 2019). С увеличением данных
для высших позвоночных обоснование возмож-
ности быстрого возникновения новых видов пу-
тем гибридизации становится все более весомым
(Mallet, 2007; Abbott et al., 2013). Вместе с тем, в
данном случае еще более актуальной становится
разработка адекватной концепции вида. События
отдаленной гибридизации осложняют рекон-
струкцию филогенетических отношений, как при
использовании морфологических признаков, так
и при включении в анализ данных полных геномов
(Li et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Парадоксально, но популярно мнение о том,

что Ч. Дарвин во время своего 5-летнего путеше-
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ствия лишь собирал всевозможные данные, кото-
рые затем, по двадцатилетнем осмыслении, оказа-
лись фундаментом для революционной концепции
естественного отбора. Это представление, по сви-
детельству самого Ч. Дарвина, не соответствует
действительности, гипотеза о постепенном изме-
нении видов (т.е. эволюции) формировалась на
протяжении многих лет, он описывает это в своей
автобиографии: “Очевидно, что такие факты, как
эти, равно как и многие другие, могут быть объяс-
нены лишь если предположить, что виды изменя-
ются постепенно; и этот вопрос преследовал меня”
(Darwin, 1958, p. 119). “Происхождение видов”, ве-
ликий труд Ч. Дарвина, претерпел собственную
эволюцию, каждое последующее издание суще-
ственно корректировалось автором, особенно по-
казательно изменение названия. Первое издание
(Darwin, 1859) называлось: “К вопросу о проис-
хождении видов…” [“On the Origin of Species…”],
затем название становится немного короче “Про-
исхождение видов” [“The Origin of Species…”] и
существенно более акцентированным на основ-
ной рассматриваемой проблеме – как возникают
виды. Несомненно, такое изменение названия
свидетельствовало о возросшей уверенности ав-
тора в том, что его работа будет принята научным
сообществом.

Юбилей Чарльза Дарвина – возможность отдать
дань уважения выдающемуся мыслителю, чьи ра-
боты изменили мировоззрение и положили начало
научному анализу естественной истории. Колос-
сальное количество статей и книг по проблемам
вида, видообразования, естественного и искус-
ственного отбора и другим сопряженным вопросам
было опубликовано за 160 лет со времени выход в
свет первого издания “Происхождения видов”. Но,
несмотря на это, нет оснований утверждать, что
механизмы эволюции расшифрованы, равно как
далеко не на все вопросы, что были поставлены
Ч. Дарвиным найдены ответы, более того, возник-
ли новые проблемы. В этом, вероятно, и состоит
непреходящая ценность гениального “Происхож-
дения видов”, последняя фраза которого начинает-
ся словами: “В этом взгляде на жизнь есть вели-
чие…” [“There is grandeur in this view of life…” (Dar-
win, 1959, p. 490)].
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С тех пор как Чарльз Дарвин (1809–1882) и Эрнст Геккель (1834–1919) опубликовали свои идеи, на-
всегда изменившие науку, эмбриональное развитие стало обсуждаться научным сообществом в
контексте эволюционной биологии. Восходящие к Геккелю концепции онтогенеза и филогенеза,
актуальные и для современной биологии, вместе с ныне устаревшим биогенетическим законом и
теорией гастреи, претерпели свою собственную эволюцию в работах самого Геккеля. Летопись этой
эволюции позволяет понять, каким образом идеи Геккеля, прошедшие проверку временем (такие
как онтогенез и филогенез), возникли в ходе сложного творческого процесса формирования кон-
цепций, теорий и терминов, многие из которых обрели свою собственную судьбу. В нашей статье
процесс концептуальной и терминологической эволюции прослеживается на страницах “Общей
морфологии организмов” (Generelle Morphologie der Organismen) Геккеля (Haeckel, 1866) – очень
сложной для восприятия работы, оказавшей, тем не менее, большое влияние на развитие науки, а
также в его более поздних работах. С помощью анализа текстов Геккеля, мы охарактеризовали ча-
стотный паттерн использования им терминов. Мы также постарались обозначить здесь некоторые
проблемы, с которым столкнулся Геккель при разработке новых концепций и терминологии при
написании “Общей морфологии организмов”, а также обратить внимание на его усилия расширить
эту дидактическую работу в последующих трудах.

Ключевые слова: Эрнст Геккель, основной биогенетический закон, теория гастреи, онтогенез, фило-
генез, морфология, зоология
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ВВЕДЕНИЕ
Эрнст Геккель был, возможно, наиболее влия-

тельным ученым, работавшим на переднем крае
развития дарвинизма в континентальной Европе
конца XIX и начала XX веков (Figure 1; Richards,
2008; Hoßfeld, 2010; Rieppel, 2016; Joshi, 2018a;
Watts et al., 2019; Kutschera et al., 2019; Hoßfeld
et al., 2019) (рис. 1). В своей первой большой рабо-
те, двухтомной “Общей морфологии организ-
мов”, появившейся в 1866 году, Геккель впервые
в истории биологии представил подробные фило-
генетические деревья (иначе называемые в совре-
менной литературе “генеалогическими деревьями”),
которые включали и человека (Hoßfeld, Levit,
2016; Hoßfeld et al., 2017; Watts et al., 2019). Этот
труд был посвящен “дорогим друзьям и колле-

гам”: том первый – анатому Карлу Гегенбауэру
(1826–1903), том второй – “основателям теории
общего предка” Чарльзу Дарвину, Иоганну Вольф-
гану фон Гёте (1749–1832) и Жану-Баптисту де Ла-
марку (1744–1829). Гёте был для Геккеля особенно
важной фигурой, он ценил Гёте, как представителя
немецкоязычного мира, того, кто “наиболее усерд-
но, в тихих глубинах занимался аналогиями и тай-
ными отношениями между существами и глубже
всех вникал в действительное бытие этих отноше-
ний” (Haeckel, 1866b, c. 157; Levit and Hoßfeld, 2017).

“Общая морфология организмов” фактически
дает ключ к последующим трудам Геккеля, уста-
навливая концептуальное содержание областей,
получивших развитие в его более поздних рабо-
тах, а также определяя границы этих областей

УДК 575.86611.013
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(Ulrich, 1967, c. 201). В этой монографии Геккель
осознанно вышел далеко за пределы, установлен-
ные Дарвиным, распространив Дарвиновскую
теорию эволюции на всю биологию (Olsson et al.,
2017). Уже в этой работе Геккель призвал эволю-
ционную биологию взять на себя центральную,
преобразующую роль для всех биологических на-
ук. Более того, с его точки зрения эволюционная
биология должна выступать в качестве основы
современного мировоззрения, ориентированно-
го и ориентирующего других на улучшение чело-
вечества в целом, на фундаментальные аспекты
естественных наук. В течение всей жизни Геккель
был облечен своего рода дидактической миссией
(Porges et al., 2019; Dodel, 1906). Спустя два года
после выхода “Общей морфологии организмов”
он выразил свои натурфилософские идеи в более
популярной форме сначала в “Естественной ис-
тории мироздания” (Natürliche Schöpfungsges-
chichte) (Haeckel, 1868), которое выдержало 9 из-
даний и было переведено на 12 языков, включая
английское издание 1876 года и русское издание
1908 года (Kolchinsky, Levit, 2019). Этот труд, а
также его “Антропогенез или эволюционная ис-

тория человека” (Anthropogenie oder Entwickelungs-
geschichte des Menschen) (Haeckel, 1874), в отличие
от “Общей морфологии организмов”, были попу-
лярны и подготовили широкую, действительно
международную читательскую аудиторию, для
восприятия работ самого Дарвина (Nordenskiöld,
1935). Как подчеркивал Роберт Ричардс: “На ру-
беже веков больше людей узнали об эволюцион-
ной теории из его трудов, чем из любого другого
источника, включая собственные труды Дарви-
на” (Richards, 2018, с. 35). Хотя после 1859 года
доктрина Дарвина получили относительно широ-
кое признание, а работы Геккеля распространи-
лись по всему миру, работы обоих авторов в раз-
ное время были запрещены в некоторых странах,
включая Россию, (Kolchinsky, 2019; Kolchinsky,
Levit, 2019). Ситуация только усугублялась тем,
что постоянная вовлеченность Геккеля в научные
исследования, его монистическое мировоззрение,
тесная связь с религией и искусством придавала и
придает трудам Геккеля своеобразный характер,
оставляя место для противоречивых интерпрета-
ций, критики и политико-идеологических ком-
ментариев самого разного рода. (Kleeberg, 2007;
Stewart et al., 2019). “Запретный плод”, однако, ско-
рее соблазнял и притягивал читателей как в обыч-
ных школах, так и в академической среде (Hop-
wood, 2015, c. 189).

В рамках эволюционной биологии Геккель
распространил идеи Дарвина на несколько на-
правлений, в том числе на область эмбриологии.
Хотя закономерности эмбрионального развития
были известны многим исследователям до Гекке-
ля, включая его друга Гегенбауэра, а также Фрица
Мюллера (1921–1897), Геккель одним из первых
сформулировал “фундаментальный закон биоге-
нетики” (биогенетический закон) [Biogenetisches
Grundgesetz] (Junker, Hoßfeld, 2009; Hoßfeld et al.,
2016; Hoßfeld et al., 2019). Теория гастреи, как и до
сих пор актуальные концепции, такие как онтоге-
нез и филогенез, восходят к Геккелю. Дарвин и
Геккель взаимно вдохновляли друг на друга и
влияли друг на друга; возможно, Дарвин быстро
принял теорию рекапитуляции потому, что еe
поддерживал именно Геккель (Richards, 2018).

На основе всего сказанного можно сделать
следующий вывод: хотя далеко идущие обобще-
ния Геккеля не были общепринятыми, его влия-
ние сказалось, например, в том, что эмбриология
вскоре стала считаться незаменимым инструмен-
том для распознавания неочевидных гомологий
между организмами. Далее, можно сказать, что
научные дебаты о биогенетическом законе иллю-
стрируют плодотворное взаимодействие, которое
сложилось между эмбриологией и сравнительной
анатомией в конце XIX века (Hoßfeld et al., 2003;
Hoßfeld, Olsson, 2003a, 2003b; Hoßfeld et al., 2019).
Когда понятий и терминов, введенных Геккелем,
оказывалось недостаточно для ответа на появив-

Рис. 1. Эрнст Геккель, примерно 1872 год, (из архива
Уве Хоссфельда).
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шиеся вопросы, или когда они вступали в проти-
воречие с результатами дальнейших анатомиче-
ских исследований, предпринимались попыки
дополнить или заменить биогенетический закон.
Именно в контексте такой критической дискус-
сии были заложены важные вехи в истории эво-
люционной биологии развития. В конечном счете
биогенетический закон послужил объектом для
творческой критики; идеи, все еще актуальные для
современной биологии, такие как онтогенез и фи-
логенез, были сформулированы в связи с обосно-
ванием биогенетического закона, как и сама идея
причинной связи между онтогенезом и филогене-
зом, которая имплицитно заложена в этом законе
(Levit et al., 2015; Joshi 2018b; Watts et al., 2019).

ОСНОВНЫЕ ПОДРАЗДЕЛЕНИЯ 
МОРФОЛОГИИ: ТЕКТОЛОГИЯ, 

ПРОМОРФОЛОГИЯ, ОНТОГЕНЕЗ
И ФИЛОГЕНЕЗ

Геккель в своих работах следовал принципам
дидактики; он вел рассуждения от общего к част-
ному и формулировал конкретные вопросы, все-
гда стремясь завоевать читателей, заставить их
принять свои рассуждения, концепции и теории
(Ulrich, 1967, c. 205; Levit et al., 2004; Olsson et al.,
2006; Levit et al., 2014). Говоря о “дидактических”
усилиях Геккеля, следует пояснить, что сам Гек-
кель и его ранние читатели признавали, что мас-
сивный двухтомник “Общей морфологии орга-
низмов”, его первый опыт по преобразованию
языка и концепций биологии, не был его лучшим
дидактическим трудом (Haeckel, 1906). Даже са-
мые стойкие сторонники Геккеля высказывали
это мнение, ища объяснения его риторическим
недостаткам в личностном контексте, поскольку
работа была написана в лихорадочном темпе в те-
чение одного года (Schmidt, 1924, I: XXII; Ulrich,
1967). Тем не менее, как отмечали те же самые чи-
татели, Геккель стремился к монументальному
реформированию мышления во всех областях
биологии. Как и в случае других трансформаци-
онных моментов в истории науки, решение Гек-
келем сложной задачи изменения формулировок
неизбежно привело к огромной проблеме смеше-
ния старых и новых понятий и языка (Levit et al.,
2014). Некоторые примеры мы приводим ниже.

Первый том “Общей морфологии организ-
мов” (названный “Общая анатомия организ-
мов”) Геккель начинает с хорошо структуриро-
ванного обзора, где он обсуждает предмет морфо-
логии, или “учение о формах в развивающемся
организме” [Formenlehre des werdenden Organis-
mus]. Знакомя читателей со своей новой термино-
логией, Геккель использует старые термины, оче-
видно для того, чтобы сделать свои рассуждения
как можно более понятными. Геккель разделил
морфологию на две основные области: анатомию

и морфогенез (рис. 2). Морфология “в самом уз-
ком смысле” [im engsten Sinne] была названа ана-
томией в попытке соединить новые концепции
Геккеля с прежней “доэволюционной” анатоми-
ей, которая оперировала с “постоянными во вре-
мени” формами организмов. Фундаментальным
для Геккеля является то, что формы никогда не
бывают статичными в старом до-Дарвиновском
смысле, но могут рассматриваться как таковые с
определенной точки зрения, а именно на уровне
индивидуума, “который в данный момент рас-
сматривается как неизменяемое существо” (Hae-
ckel, 1866a, c. 265).

В рамках этого подхода анатомия была разделе-
на на тектологию и проморфологию. Первая пред-
ставляет собой анализ организмов на основе их
структурных компонентов, вторая – изучение “не-
изменных” базовых стереометрических свойств
форм, (Grundformen), которые объединяются друг с
другом при формировании организма как целого
(Haeckel, 1866a, c. 46-49; Rieppel, 2016, c. 22). Во вто-
ром основном разделе (морфогенез) вводятся но-
вые термины: онтогенез и филогенез. Это делается
для того, чтобы привнести динамический аспект –
рассматривать эволюционирующие организмы
как в рамках их индивидуального жизненного
цикла или “становления” [werdende] (онтогенез),
так и в рамках эволюционной истории филума
или “ствола” [Stamm] (слово греческого проис-
хождения, которое придумал Геккель), к которо-
му они принадлежат (филогенез) (Haeckel, 1866a,
c. 29–30). Как видно из сказанного выше, “онтоге-
нез” четко отождествляется с “эмбриологией”, а
“филогенез” – с “палеонтологией” (рис. 2).

КОНЦЕПЦИИ И СЛОВА, СТАРЫЕ И НОВЫЕ
Творческое использование Геккелем старого и

нового словаря является осознанной попыткой
решить проблему новых концепций, облеченных
в старый язык, и нового языка, который требует
объяснения, а значит неизбежного использова-
ния старого словаря. Потрясающей особенно-
стью творческого гения Геккеля, проявившейся в
“Общей морфологии организмов”, является то,
что он не только создавал неологизмы, но и по-
стоянно адаптировал терминологию, используе-
мую в устоявшихся дисциплинах, для того, чтобы
разъяснить глубокие связи между областями ис-
следования. Например, вышеупомянутое опреде-
ление морфологии с позиций эпистемической
перспективы, а именно обращение с индивидуу-
мами “как если бы” они были неизменными, то,
что Оливье Риппель называет “временным сре-
зом” (Rieppel, 2016, c. 42), имеет корни в онтоло-
гическом принципе, вытекающем из более фун-
даментальных представлений Геккеля о природе
и о том, как она должна быть познаваема. На
предшествующих страницах “Общей морфоло-
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гии организмов” Геккель стремился связать мор-
фологию, в частности, с той частью физики, ко-
торая понималась как наука о силах [Kräfte]. С
наиболее универсальной точки зрения вся приро-
да есть “не что иное, как система движущих сил,
из чего следует, что нигде нет такого понятия, как
действительный покой, так что там, где покой как
бы существует в областях материи, это всего лишь
результат уравновешивающих сил…” (Haeckel,
1866a, c. 11). Поскольку морфология есть изуче-
ние формы, обнаруживаемой в организмах, каж-
дая рассматриваемая таким образом форма есть
“не что иное, как результат равновесия движущих
сил в данный момент”. Наука о формах, или мор-
фология естественных тел, является, таким обра-
зом, в самом широком смысле статикой материи
(Haeckel, 1866a, c. 11) или, если использовать бо-
лее современную формулировку, – изучением
равновесных состояний (Watts et al., 2019). Другой
пример – “эмбриология”. Этот термин, видимо,
был введен для того, чтобы связать новый термин
“онтогенез” с широко известным современникам
Геккеля развитием индивидуума на определенной
стадии его жизненного цикла (рис. 2). Но Геккель
сразу же подчеркнул, что эмбриология – “слиш-
ком узкая область, применимая только к высшим
классам животных” (Haeckel, 1866a, c. 30), и что
терминология для описания эволюции как внут-
ри, так и вне эмбриональной мембраны отсут-
ствует. В дальнейшем Геккель определял онтоге-
нез по-разному: как “эволюционную историю

индивидуумов”, как “эволюционную историю ге-
неалогического индивидуума первого порядка”
или “эволюционную историю продукта развития
яйца” (Haeckel, 1866a, c. 55). Первая часть слова
“онтогенез” – “onta”, использовалась Геккелем
как термин для обозначения развивающегося ор-
ганизма, чтобы избежать, как он пишет далее, ис-
пользования вялого и многосложного термина
“физиологический индивидуум” (Haeckel, 1866a,
c. 367). “Онтов” он также называл “бионтами” –
“bionts” [Bionten] (Haeckel, 1866a, c. 266). Какой бы
термин он ни использовал (а Геккель использовал
термины онта и бионт взаимозаменяемо), он по-
нимал под ними некие конкретные тела, отлича-
ющиеся от абстракций или концептуальных тел:
конкретные индивидуумы (как пространственно
ограниченные единицы формы), которые в дан-
ное время являются объектом рассмотрения и ис-
следования. Как мы увидим ниже, само понятие
“индивидуум” находилось в процессе эволюции в
этот период, чему немало способствовал Геккель.

Точно так же “онта” или живые индивидуумы в
этом смысле противостоят “phyla” (филуму) или
генеалогии индивидуумов [Individuen-Stämmen],
под которыми мы понимаем “абстрактную сово-
купность всех “онта”, родственных по крови”
(Haeckel, 1866a, c. 55). Таким же образом, по-види-
мому, термин “палеонтология” был использован
здесь (см. рис. 2) как наиболее приближенный к
термину “филогенез”. Ранее этот термин исполь-
зовался в тех случаях, когда речь шла об изучении

Рис. 2. Схема, иллюстрирующая структуру морфологии организмов как области науки (по: Haeckel, 1866a, с. 30).
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целостных коллекций родственных видов на об-
ширных эволюционных временах, и именно та-
кое его понимание оказывается центральным для
новых терминов Геккеля: “филон” (phylon) (вари-
анты phylum и phyla на латыни, Stamm (ствол) на
немецком) и его изучение “филогенез”. Но Гек-
кель вскоре пришел к выводу, что термин “пале-
онтология” перегружен тем, что для его новатор-
ского изучения филогенеза было отвлекающими
ассоциациями, связанными со “статическим” до-
Дарвиновским периодом и с относительным от-
сутствием интереса к органической истории со
стороны геологов (Haeckel, 1866a, c. 59–60). Тем
не менее, как мы увидим, позднее это слово будет
неоднократно использоваться в “Общей морфо-
логии организмов” в качестве синонима термина
“филогенез”. Его значение в тексте “Общей мор-
фологии организмов” (и, в глазах Геккеля, дей-
ствительно в науке в целом) будет трансформиро-
вано, поскольку новые термины и их определе-
ния регламентируют всю работу: “Филогенез и
онтогенез должны, таким образом, служить взаи-
мосогласованными ветвями морфогенеза. Фило-
генез представляет собой эволюционную исто-
рию абстрактного индивидуума, отягощенного
некими генеалогическими отношениями; тогда
как онтогенез – это эволюционная история кон-
кретного морфологического индивидуума” (Hae-
ckel, 1866a, c. 60).

В наиболее наглядной форме информация об
использовании Геккелем различных терминов
представлена в табл. 1. В ней обобщены результа-
ты анализа отцифрованных текстов Геккеля, как
научных так и популярных. Таблица позволяет
получить представление сразу о трех терминоло-
гических аспектах работ Геккеля. Во-первых, о
том, какие слова по отношению к какой концеп-
ции употреблялись в той или иной работе. Во-
вторых, о том, как распространялись популяри-
зованные Геккелем немецкие варианты терми-
нов, образованные от латинских и греческих кор-
ней в “Общей морфологии”. И в-третьих, она
позволяет взглянуть на эволюцию терминов, ука-
зывая, какие из них сохранились во всех работах
Геккеля, а какие исчезли, говоря другими слова-
ми “вымерли”.

ПРОБЛЕМА ИНДИВИДУУМА
В каждом из четырех основных разделов книги

Геккель рассматривает вопрос об индивидуации,
который подвергался сомнению как морфолога-
ми, так и физиологами, в ботанике и зоологии на
протяжении предшествующих десятилетий.
(Rieppel, 2016, c. 41–43; Rieppel, 2019). “Пробле-
ма”, одновременно логическая и систематиче-
ская, стала еще более сложной в контексте эво-
люционного развития. Теперь не только индиви-
дуум, понимаемый как зрелый, способный к

воспроизведению организм, состоял из частей
(здесь введено новое измерение в классическое
различие частей/целого), но и каждая из этих ча-
стей, в зависимости от того, о каком организме
идет речь, должна была рассматриваться в раз-
личных временных масштабах в отношении друг к
другу и в отношении к гомологичным частям в
пределах видов и филумов (Rieppel, 2019). В главе 8
книги III первого тома Геккель описывает оше-
ломляющий набор предшествующих подходов к
проблеме индивидуации (Haeckel, 1866a, c. 241–
268). Он пытался найти свое решение в концеп-
ции “относительной индивидуальности” (Haeckel,
1866a, c. 264), которая подразумевала отказ от са-
мого понятия абсолютной индивидуальности,
остатки которого сохранились в дебатах преды-
дущих десятилетий. Геккель систематизировал
эту относительность, предложив шесть “поряд-
ков” индивидуальности, которые были анало-
гичны для протист, растений и животных, при-
меняя термины, использованные в ходе много-
численных дискуссий между ботаниками и
зоологами в предыдущие десятилетия (Rieppel,
2019): Plastiden или клетки, как для одноклеточ-
ных, так и для многоклеточных организмов;
Werkstücke или органы и системы органов, состо-
ящие из клеток; антимеры (Antimeren) или морфо-
логические структуры, расположенные поперек
плоскости симметрии (это могут быть органы с
правой и левой частями, или системы органов в
двусторонне симметричных организмах); мета-
меры (Metameren), или соответствующие части,
располагающиеся вдоль оси, такие как междоуз-
лия вегетативных стеблей, сегменты у червей или
сомитов у позвоночных; особи (Personen); шестой
и последний “порядок” – это колонии или клуб-
нелуковицы (Cormen oder Tierstöcke) (Haeckel,
1866a, c. 241–68).

Каждый из этих шести “порядков” индивиду-
умов рассматривается с обеих “сторон” разделе-
ния “анатомия/морфогенез” на рис. 2. Так, в гла-
ве 9 книги III первого тома “Общей морфологии
организмов” Геккель обсуждает “морфологиче-
скую индивидуальность организмов с точки зрения
их тектологии, двигаясь вверх от клеток (1-й поря-
док) к колониям (6-й порядок), а затем снова рас-
сматривает их как “физиологические индивидуу-
мы” в главе 10 (Haeckel, 1866a, c. 269–363). Поня-
тие “относительная индивидуальность” помогает
структурировать обсуждение Grundformen (про-
морфологии) в IV книге (Haeckel, 1866a, c. 377–
399, 528–539), в то время как в главе 18 книги V
второго тома Геккель рассматривает “эволюци-
онную историю морфологических индивидуу-
мов” по тем же шести порядкам, в контексте об-
суждения книги V “Общего онтогенеза”, который
включал как эмбриологию, так и метаморфоло-
гию (Haeckel, 1866b, c. 110–147). Понятие индиви-
дуума будет доработано Геккелем во II томе для
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того чтобы включить в него тройственную концеп-
цию генеалогического индивидуума, также важ-
ную для его биогенетического закона, но этот мо-
мент не будет обсуждаться здесь (Haeckel, 1866b, c.
26–31; 421–422; Rinard 1981; Rieppel, 2019).

БИОГЕНЕТИЧЕСКИЙ “ЗАКОН”
И ЕГО НАЧАЛА В “ОБЩЕЙ

МОРФОЛОГИИ ОРГАНИЗМОВ”

Ключевым моментом здесь является то, что по-
нятие “индивидуума” для Геккеля, на каком бы
уровне оно ни находилось, необходимо рассмат-
ривать как с морфологических позиций, так и с
физиологических, одновременно как статическое
и динамическое (Olsson et al., 2010; Hoßfeld et al.,
2017). Первым вариантом был “форма-индивиду-
ум” [Formindividuum], чья природа зависела от
единовременных взаимоотношений его элемен-
тов или частей, которые не могли быть разделе-

ны. В последующем варианте описан “индивиду-
ум-производитель” [Leistungsindividuum], кото-
рый рассматривался в его скоротечной жизни от
рождения до смерти (Haeckel, 1866a, c. 265–268).
Но для Геккеля ключевым моментом было то, что
оба проявления индивидуальности взаимосвязаны.
Как писал Оливье Риппель: “… высшие животные
без сложных жизненных циклов последовательно,
через процесс размножения и дифференциации,
реализуют низшие уровни индивидуальности форм
в процессе своего развития, в то время как каждый
из этих низших уровней индивидуальности форм
представляет собой зрелую физиологическую ин-
дивидуальность на последовательных уровнях орга-
низации растений и животных” (Rieppel, 2016: 43).
Эта формулировка, по сути, является основной
концепцией того, что в последующих работах бу-
дет называться “биогенетическим законом”, ясно
описанным позже в “Общей морфологии орга-
низмов” как “тезис” о рекапитуляции, связываю-

Таблица 1. Частота использования терминов в текстах Геккеля (за исключением оглавлений и индексов). В качестве
цифровых источников текстов были использованы сайты https://archive.org или http://caliban.mpipz.mpg.de. В каждом
случае для поиска слов использовалась поисковая система, встроенная в данные сайты; серым цветом отмечены наи-
более популярные работы Геккеля; (a) – (k) – URL-адреса каждого текста

(a) https://archive.org/details/generellemorphol01haec.
(b) https://archive.org/details/generellemorphol02haec.
(c) http://caliban.mpipz.mpg.de/haeckel/natuerliche/natuerliche.html.
(d) https://archive.org/details/diekalkschwmme01haec.
(e) https://archive.org/details/diekalkschwmme02haec.
(f) https://archive.org/details/diekalkschwmme03haec.
(g) https://archive.org/details/anthropogenieod05haecgoog.
(h) https://archive.org/details/systematischephy01haec.
(i) https://archive.org/details/systematischephy02haec.
(j) https://archive.org/details/systematischephy03haec.
(k) http://caliban.mpipz.mpg.de/haeckel/weltraethsel/weltraethsel.html.
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(a) Generelle Morphologie, Bd. 1 (1866) 109 23 5 33 0 21 23 0 0 0 0 0
(b) Generelle Morphologie, Bd. 2 (1866) 84 32 0 146 0 67 146 0 0 0 0 0
(c) Natürliche Schöpfungsgeschichte (1868) 0 17 0 61 0 21 34 5 0 0 0 0
(d) Kalkschwämme, Bd. 1 (1872) 22 4 0 53 3 2 49 4 12 0 4 17
(e) Kalkschwämme, Bd. 2 (1872) 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1
(f) Kalkschwämme, Bd. 3 (1872) 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0
(g) Anthropogenie (1874) 0 11 0 109 87 16 56 73 46 15 8 47
(h) Systematische Phylogenie, Bd. 1 (1894) 0 4 0 71 9 38 83 54 3 0 0 25
(i) Systematische Phylogenie, Bd. 2 (1896) 0 2 0 146 9 40 53 62 36 14 2 26
(j) Systematische Phylogenie, Bd. 3 (1895) 0 6 0 101 10 33 46 55 7 1 0 21
(k) Die Welträtsel (1899, Volksausgabe) 1 9 0 39 30 15 24 42 1 8 0 26
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щей онтогенез и филогенез. Этот тезис мог стать
более ясным только лишь после более полного
обсуждения онтогенеза и филогенеза в томе II
“Общей морфологии организмов”.

Таким образом, вступительные слова тома II
определяют онтогенез более широко, чем в томе I:
“Онтогенез, или эволюционная история органи-
ческих индивидуумов, – это наиболее общая нау-
ка об изменениях формы, через которые проходят
бионты, или физиологические индивидуумы, в
течение своей жизни, от рождения до смерти.”
Отношение онтогенеза к морфологии теперь уже
более развито по сравнению с тем, что описано в
томе I: “Задача онтогенеза, таким образом, состо-
ит в восприятии и объяснении изменений у
форм-индивидумов, то есть, в определении есте-
ственных законов, которым следуют изменения
форм морфологических индивидуумов и через
которые бионты могут быть представлены” (Hae-
ckel, 1866b, c. 3). Филогенез также получает рас-
ширенную трактовку в книге VI, которая откры-
вается следующим определением: “Филогенез,
или эволюционная история органических филу-
мов [Stämme] – это целостная наука об изменени-
ях формы, через которые проходят филумы в те-
чение всего их существования из-за изменений
их видов или видов, включающих последователь-
ные или сосуществующие близкородственные
члены каждого филума” (Haeckel, 1866b, c. 303).

Самая длинная глава во всех двух томах (Гла-
ва 19: “Теория происхождения и отбора”) знако-
мит читателя с краткой историей и расширенным
объяснением центральных понятий наследова-
ния и адаптации, каждое из которых следует сво-
им эмпирически выведенным законам [Gesetze]
(Haeckel, 1866b, c. 180–222). Только в главе 20
“Онтогенетические тезисы” содержится ключе-
вая концепция того, что в более поздних работах
будет называться “биогенетическим законом”.
Она сформулирована среди в общей сложности
44 тезисов, которые являются своеобразной об-
зорной точкой на горной тропе, с которой хоро-
шо видна пройденная территория и тот путь, кото-
рый еще предстоит пройти в “Общей морфологии
организмов”. Использование таких ревизионных
“тезисов” в качестве дидактического метода, несо-
мненно, оказало влияние на более поздние тексты
по биологии, например, ученика Геккеля Ричарда
Гертвига (Richard Hertwig, 1850–1937) (Ulrich
1967, c. 206).

Последние пять тезисов (40–44) касаются
“причинной связи бионтической и филетической
эволюции“, и “закон” лучше всего выражен слова-
ми самого Геккеля: “онтогенез … косвенно обу-
словлен [bedingt] филогенезом… филума, к которо-
му он принадлежит” (40); это “краткое и быстрое
повторение филогенеза, обусловленное физиоло-
гическими функциями наследственности (раз-

множения) и приспособления (питания)” (41); и
“органический индивидуум повторяет [wiederholt]
в быстром и кратком ходе своего развития важней-
шие из тех изменений формы, через которые про-
шли его предки в ходе своей долгой и медленной
палеонтологической эволюции, согласно законам
наследования и приспособления” (42) (Haeckel,
1866b, c. 300).

Из пяти рассматриваемых тезисов, формули-
ровки первых трех (40–42) были принципиаль-
ным образм изменены благодаря последними,
43-му и 44-му тезисам, которые учитывают слож-
ности, обнаруженные Геккелем в свидетельствах
эволюционных изменений онтогенеза: “полная и
точная рекапитуляция” “вычеркивается и сокра-
щается” “[verwischt und abgekürzt], потому что “онто-
генез всегда выбирает наиболее прямой путь” (43);
и сама по себе рекапитуляция становится “фаль-
сифицированной и измененной из-за вторичных
адаптаций” [gefälscht und abgeändert durch secundäre
Anpassung]” и, таким образом, рекапитуляция
“является тем более точной, чем более сходными
были условия существования, при которых раз-
вивались бион и его предки” (44) (Haeckel, 1866b,
c. 300).

Геккель уже в “Общей морфологии организ-
мов” проводил различие между своими “тезиса-
ми” и “законами” (Gesetze), термин, который он,
как мы видели, с удовольствием использовал в от-
ношении эмпирических закономерностей, на-
блюдаемых в наследовании и адаптации (Haeckel,
1866b, c. 180–225), и который он рассматривал
как применимый к законам в его более позднем
обсуждении “филогенетической эволюции” в
главе 26 тома II. Как и в случае расширенного об-
суждения “морфологических тезисов” в томе I
(Haeckel, 1866a, c. 364), здесь использование сло-
ва “тезисы” было уместным, по мнению Геккеля,
для описания самой науки в ее эволюционном
становлении: “Такой науке, как морфология ор-
ганизмов, которая еще находится в колыбели
[in primis cunabilis], надо еще пройти метаморфоз,
прежде чем она сможет осмелиться деклариро-
вать для своих постулатов ранг абсолютных, без-
условных законов природы…. В отношении их
дальнейшего “развития до уровня законов мы
должны надеяться на наших последователей””
(Haeckel, 1866b, c. 295). Геккель взял на себя это
“дальнейшее развитие”.

РАЗВИТИЕ БИОГЕНЕТИЧЕСКОГО ЗАКОНА 
И ТЕОРИИ ГАСТРЕИ В ПОЗДНИХ ТЕКСТАХ

Геккель заметно трансформирует собствен-
ную терминологию в последующих работах,
предпринимая попытки сделать ключевые кон-
цепции, такие как тезис о рекапитуляции, одно-
временно более эпистемически надежными и бо-
лее понятными для широкой аудитории (Olsson,
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Hoßfeld 2007; Hoßfeld, Olsson 2008; Hoßfeld et al.,
2011). В его “Естественной истории мироздания”
(1868), популярность и широкое распростране-
ние которой мы уже отмечали, причинная связь
между развитием бионта и филетической эволю-
цией рассматривалась как важнейшее и неопро-
вержимое доказательство теории происхождения
(рис. 3; Haeckel, 1868, c. 227–258). Именно в
1872 году в первом томе трехтомной монографии
Геккеля об известковых губках впервые появля-
ется термин “биогенетический закон” для отраже-
ния этой связи: губки выражают своим существо-
ванием “глубокий смысл этого биогенетического
основного закона [biogenetischen Grundgesetzes]. Ибо
вся организация этих животных становится для
нас ясной только через их онтогенез, через кото-
рый мы непосредственно приходим к их филоге-
незу” (Haeckel, 1872, т. I, с. 215). Как утверждает
Геккель, то, что было “тезисом” в “Общей морфо-
логии организмов”, теперь, в этом тексте, полу-
чило эмпирическое обоснование (Reynolds, Hüls-
mann, 2008; Reynolds, 2019). В той же работе он
цитирует собственную книгу (“Общую морфоло-
гию”), проясняя свои концепции и сводя в одно
центральное утверждение гипотезу о рекапитуля-
ции, которую он разработал в “Общей морфологии
организмов”. Как он пишет, “основополагающий
закон органической эволюции” он поставил на вер-
шину “теории причинной связи онтогенеза и фило-
генеза”, на которой основана вся эволюционная
история (Haeckel, 1872, т. I, с. 471). В том же первом
томе Геккель посвятил целую главу “филогенезу гу-
бок”, употребляя синонимичные термины “фило-
генез”, “история филума” (или история ствола) и
“палеонтологическая эволюционная история”
(Haeckel, 1872, I: 340). Отдельная глава, посвя-
щенная онтогенезу, вводит термин “история за-
родыша” [Keimesgeschichte] и “индивидуальная
история развития” [individuelle Entwicklungsges-
chichte] как синонимы (Haeckel, 1872, т. I, с. 328).
В третьем томе монографии о известковых губках
Геккель сделал свои результаты более доступны-
ми для широкого круга читателей с помощью
изобразительных средств (рис. 4; Haeckel, 1872b).

В целом популярные работы Геккеля закрепи-
ли использование немецких терминов Keimesges-
chichte и Stammesgeschichte, особенно в его более
поздних работах: “Антропогенез или эволюцион-
ная история человека” (Anthropogenie oder Entwick-
elungsgeschichte des Menschen) и “Загадка Вселен-
ной” (Welträthsel). Как видно из таблицы 1, в трех
этих книгах гораздо меньше специальных терми-
нов, а некоторые и вовсе не используются в ряде
случаев (например, “бион” и “онта”). И наобо-
рот, термин “биогенетический фундаментальный
закон” [biogenetisches Grundgesetz] после 1872 года
все чаще появляется в популярных книгах, что су-
щественно способствовало стабильности терми-
на в последующие десятилетия, несмотря на не-

однозначное восприятие работ Геккеля (Ulrich
1968; Joshi 2018b). Например, в “Антропогенезе”
(1874), выдержавшем к 1910 году шесть изданий,
Геккель стремился показать, до какой степени
можно распознать в одном организме весь исто-
рически связанный ряд его предков. В этой книге
Геккель стремился в наиболее ясной форме пока-
зать эволюционную линию животных, ведущую к
человеку, которую он реконструировал через ис-
торию развития отдельных органов с помощью
биогенетического закона. Именно в этой работе
он представил изображения эмбрионов, которые
быстро стали (и до сих пор являются) знаковыми
для Геккеля (Hopwood, 2015). Он начал использо-
вать изображения эмбрионов уже в 1868 году в
“Естественной истории мироздания”, в главе,
показательно названной “Эволюционные зако-
ны [Entwicklungsgesetze] органического филума
[Stämme] и индивидуумов: филогенез и онтоге-
нез” (рис. 3; Haeckel, 1868, с. 227–258). Примеча-
тельно, что пары иллюстраций эмбрионов для со-
бак и людей, а также курицы и черепахи соответ-
ственно были постепенно доработаны в более
поздних изданиях (1868–1909) (Hopwood, 2015).
И в той же работе повторяется биогенетический
закон, разработанный во II томе “Общей морфо-
логии организмов”, со ссылкой на ключевые гла-
вы “Общей морфологии организмов”, такие как
“Эволюционная история морфологических ин-
дивидуумов” и “Онтогенетические тезисы” (Hae-
ckel, 1868, с. 253).

Но наиболее полное применение биогенети-
ческого закона можно найти в работах Геккеля по
теории гастреи. Согласно Геккелю, гастрея – это
гипотетическая базовая форма (Urform), из кото-
рой эволюционировали все многоклеточные жи-
вотные. Она не оставила следов в палеонтологи-
ческой летописи, и поэтому может быть обнару-
жена только как стадия гаструлы в развитии
многих современных животных: “Основываясь
на идентичности гаструл представителей самых
разных филумов животных, от губок до позвоноч-
ных, я заключаю, согласно биогенетическому за-
кону, что филумы животных имеют общее проис-
хождение от одного единственного неизвестного
предка, который по существу был идентичен га-
струле: Gastraea” (Haeckel, 1872, с. 467). Геккель
считал, что своей теорией гастреи он доказал мо-
нофилетическое происхождение всех многокле-
точных животных. Если два первичных зародыше-
вых листка действительно гомологичны у всех
Metazoa, как постулировал Геккель, то это стало
бы объяснением раннего и очень важного события
в эволюции эмбрионального развития – проис-
хождения зародышевых листков (Haeckel, 1874a,
1875; Grell 1979).

Таким образом, первый том монографии по
известковым губкам (1872) был важен не только
тем, что содержал формулировку “биогенетиче-
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Рис. 3. Рисунки эмбрионов позвоночных животных (по: Haeckel, 1868, с. 240).
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Рис. 4. Схематическое представление каналов водоносной системы губок у различных представителей Leucon: а, б, з,
и – срезы, перпендикулярные апико-базальной оси губки; в–ж – срезы вдоль апико-базальной оси губок на разных
стадиях развиия (по: Haeckel, 1872b, рис. 40).

(а) (б)

(в) (е) (г)

(ж)

(и)(з)
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Рис. 5. Формирование гаструлы у червя (1–6), лягушки (7–11), млекопитающего (12 – 17) (по: Haeckel 1910, Plate II).
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Рис. 6. Зародышевые листки различных организмов (по: Haeckel 1874a, Plate III).
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ского закона”; в той же работе Геккель написал
короткую (4 страницы) главу под названием
“Теория зародышевых листков и филогенетиче-
ское древо животных” (Haeckel, 1872, с. 464–467).
Здесь он впервые сформулировал тезис о гомоло-
гичности зародышевых листков у всех Metazoa.
Уже во II томе “Общей морфологии организмов”
Геккель выдвинул предположение об общем
предке для всего царства животных [Thierreich] и
его происхождении от одной филогенетической
формы (Haeckel, 1866b, с. 408–417). Более того,
позицию Геккеля подкреплял тот факт, что его
филогенетические тезисы “Общей морфологии
организмов” были вполедствии подтверждены
работами Александра Онуфриевича Ковалевско-
го (1840–1901) (Haeckel, 1872, с. 466). В последую-
щих изданиях Геккель прояснил свою мнение о
значении изучения эмбрионов, например, в тре-
тьем издании “Естественной истории мирозда-
ния” (Haeckel, 1872, рис. III, с. 499). В более позд-
них изданиях он использовал рисунки, чтобы ви-
зуализировать теорию гастреи (рис. 5). Он также
приводил в своих работах изображения зароды-
шевых листков различных организмов (рис. 6).

В более поздних работах Геккель развил тео-
рию гастреи, например, в “Морфологии инфузо-
рий” (Zur Morphologie der Infusorien) (Haeckel,
1883) и в “Исследованиях по теории гастреи”
(Studien zur Gastraea-Theorie) (Haeckel, 1873, c. 77),
а также в ряде других работ, например, в его ста-
тье 1874 г., опубликованной в Журнале естествен-
ных наук Йены (Jenaische Zeitschrift für Naturwis-
senschaft) (Haeckel, 1874b). В том же году он опуб-
ликовал весьма популярный “Антропогенез”, в
котором использовал концепцию гастреи, сделав
ее доступной для гораздо более широкого круга
читателей (см. табл. 1).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Геккель понимал и принимал необходимость

введения в научный и общественный дискурс но-
вых терминов и концепций, а также разработки
для них четких определений. Именно это стало
одним из основных достижений Геккеля, начало
которому было положено в его удивительной
“Общей морфологии организмов”. Оглядываясь
назад, Геккель сам признавал несовершенства
этой первой попытки (Ulrich, 1967). Он осознавал
огромное количество и сложность вводимых им
терминологических новшеств и изыскивал спо-
собы сократить использование “специализиро-
ванных” терминов в последующих, более попу-
лярных работах. Терминология, созданная для
концепций онтологенеза и филогенеза, все еще
актуальна сегодня, и именно ее можно признать
основной инновацией в “Общей морфологии ор-
ганизмов”. Вскоре Геккель начал использовать
другие синонимы и немецкую терминологию,

особенно в своих более популярных работах. Эле-
менты его концепций, оказавщих наибольшее
влияние, а именно биогенетический закон и тео-
рия гастреи, можно найти уже в его работах ран-
него и самого творческого периода, когда в тече-
ние одного года были написаны два массивные
тома “Общей морфологии организмов”. Ни она,
ни “Монография по губкам” так и не были пере-
ведены с немецкого языка и оказались доступны
лишь для ограниченной немецкоязычной аудито-
рии (Ulrich, 1967; Olsson et al., 2017). Несмотря на
это, Геккель использовал и сделал более доступ-
ными свои новые концепции в более поздних ра-
ботах, используя как лингвистические, так и
изобразительные средства. Еще при жизни Гек-
келя его удивительная способность сочетать кон-
цепт, язык и изобразительное искусство была от-
мечена учениками и последователями (Porges
et al., 2019; Godel 1906). Биогенетический закон и
его применение в теории гастреи в качестве при-
чинной связи между онтогенезом и филогенезом
послужили для Геккеля лейтмотивом и в его про-
светительской миссии. Эта миссия, неотделимая
от научных исследований, была центральной в
его жизни.
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Since Charles Darwin (1809–1882) and Ernst Haeckel (1834–1919) published their trailblazing ideas, the
scientific community’s discussion of evolutionary biology has included the topic of embryological develop-
ment. The concepts of ontogeny and phylogeny, still current in contemporary biology, together with the now
obsolete biogenetic law and his Gastraea theory, which trace back to Haeckel, all underwent an evolution of
their own in Haeckel’s works. The record of this evolution makes clear how the features of his thinking that
proved durable, such as ontogeny and phylogeny, were established as such through a difficult creative process
of formation of concepts, theories, and terminology that themselves enjoyed varying fortunes. Beginning with
Haeckel’s Generelle Morphologie der Organismen [General Morphology of Organisms] (1866), this paper traces
aspects of the conceptual and terminological evolution that takes place both within the pages of this highly
complex but seminal work and then chronologically in later works. We include the use of text data mining of
his works to establish and analyze word frequency patterns. We seek to indicate here some of the challenges
Haeckel faced in establishing new concepts and terminology in the General Morphology, and we draw atten-
tion to his efforts in later works to extend this didactic work.

Keywords: Ernst Haeckel, Biogenetic Law, Gastraea Theory, Ontogeny, Phylogeny, Morphology, Zoology
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На основе различных гипотез происхождения многоклеточных животных проанализирована про-
блема происхождения жизненного цикла Metazoa. В соответствии с гипотезами гастреи и фагоци-
теллы исходный жизненный цикл предков Metazoa – голопелагический. В рамках гипотез первичной
седентарности предок Metazoa имел пелагобентический жизненный цикл с расселительными ли-
чинками – синзооспорами. В соответствии с этой гипотезой Eumetazoa происходят от прогенети-
ческих личинок седентарного предка. Исходный жизненный цикл Eumetazoa (многоклеточных
животных, обладающих нервной системой, мускулатурой, ртом и кишечником) – это голопелаги-
ческий жизненный цикл. Именно такой жизненный цикл свойствен Ctenophora, которые являются
наиболее рано обособившейся ветвью Eumetazoa. Cnidaria и Bilateria являются сестринскими груп-
пами. Их общий предок приобрел пелаго-бентический жизненный цикл de novo. Пелагическая
часть жизненного цикла Cnidaria включает только бластулы и гаструлы. У части Anthozoa сохраня-
ются планктотрофные гаструлы. Планулы Medusozoa – это лецитотрофные личинки с упрощенным
строением, они утратили расселительную функцию в связи с появлением в жизненном цикле ста-
дии медузы. У трехслойных Bilateria произошла пролонгация пелагической части жизненного цикла
за счет появления ресничных билатерально-симметричных личинок, которые в действительности
представляют собой ювенильные формы, поднятые в толщу воды. Этот филогенетический модус
может быть обозначен специальным термином “ларвализация”. Таким образом, личинки всех трех-
слойных билатерий имеют общее происхождение от ювенильных стадий общего предка билатерий.
Их ресничные шнуры произошли от видоизмененых ресничных щупалец ювенильных стадий об-
щего предка Bilateria. Прослежены гомологичные элементы в ресничных шнурах личинок Trocho-
zoa и Deuterostomia.

Ключевые слова: происхождение многоклеточных, теория гастреи, теория фагоцителлы, теория пер-
вичной седентарности, жизненный цикл, общий предок билатерий, пелагические личинки, ларва-
лизация, ресничные шнуры
DOI: 10.1134/S0475145019060041

ВВЕДЕНИЕ

Проблема эволюция жизненных циклов Meta-
zoa и происхождение их пелагических личинок –
это один из “вечных” вопросов сравнительной эм-
бриологии беспозвоночных. Как известно, суще-
ствует две точки зрения на проблемы первичного
жизненного цикла и происхождения пелагических
личинок. Выдающийся российский эмбриолог
П.П. Иванов считал, что прямое развитие пер-
вично и что “личинка появляется в развитии жи-
вотного потому, что питательного материала,
накапливающегося в ооците в период желткооб-
разования, недостаточно для полного заверше-
ния зародышем своего развития, и он выходит из
яйца на более или менее ранней эмбриональной

стадии” (Иванов, 1937, с. 95). Мнение о том, что
прямое развитие или развитие с непитающимися
лецитотрофными личинками первичны для мно-
гоклеточных, а планктотрофные личинки возни-
кали независимо и несколько раз, широко рас-
пространено в литературе (см., например, Salvini-
Plawen, 1980; Иванова-Казас, 1987, 1988, 1995;
Willmer, 1990; Haszprunar et al., 1995; Jenner, 2000;
Hadfield et al., 2001; Sly et al., 2003; Raff, 2008; Raff,
Raff, 2009 и др.).

Прямо противоположная точка зрения в те же
годы была высказана И.И. Ёжиковым, который
полагал, что если “развитие имеет примитивный
характер, то каждая стадия ведет свободный образ
жизни и самостоятельно поддерживает свое су-
ществование” (Ёжиков, 1939, с. 261). Многие ав-
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торы придерживались мнения, что жизненный
цикл с планктотрофными личинками – это пер-
вичная черта многоклеточных животных и что
переход к лецитотрофным личинкам и прямому
развитию происходил в эволюции многократно в
разных эволюционных ветвях Metazoa (Thorson,
1946; Jagersten, 1955, 1959, 1972; Strathmann, 1978,
1985, 1993; Nielsen, 1985, 1987, 1998, 2012, 2013;
Nielsen, Norrevang, 1985; Davidson et al., 1995; Pe-
terson et al., 1997; Peterson, Davidson, 2000; Erwin,
Davidson, 2002).

Попытки разобраться в этом вопросе неизбеж-
но заставляют нас обратиться к проблеме проис-
хождения многоклеточных животных и их жиз-
ненных циклов.

ПРОБЛЕМА ПРОИСХОЖДЕНИЯ 
МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ

И ИХ ЖИЗНЕННЫХ ЦИКЛОВ

Многочисленные гипотезы происхождения
многоклеточных животных в свое время были рас-

смотрены А.В. Ивановым (1968), работа которого
до сих остается самым подробным обзором на тему
происхождения Metazoa. Мы не будем здесь рас-
сматривать гипотезы происхождения Metazoa от
многоядерных инфузорий путем целлюляризации
(см., например, Hadzi, 1944, 1953, 1963), поскольку
в настоящее время они утратили научное значе-
ние и представляют интерес только в историче-
ском плане. Среди гипотез происхождения Meta-
zoa от колоний одноядерных протистов можно
выделить две группы гипотез, которые целесооб-
разно назвать гипотезами первичной мобильно-
сти и гипотезами первичной седентарности.

К гипотезам первичной мобильности относятся
две до сих популярные гипотезы: гипотеза гастреи,
разработанная Э. Геккелем (Haeckel, 1874), и гипо-
теза фагоцителлы, предложенная И.И. Мечнико-
вым (Metschnikoff, 1886). Обе гипотезы в оригина-
ле можно найти в первоисточниках (Haeckel,
1874; Мюллер, Геккель, 1940; Metschnikoff, 1886;
Мечников, 1950), а подробный их пересказ – в
книге А.В. Иванова (1968). Обе гипотезы имели и
имеют многочисленных сторонников и против-
ников, которые их развивали, модифицировали и
критиковали, однако рамки настоящей статьи не
позволяют углубляться в эти интересные вопро-
сы. Ниже мы упоминаем только те аспекты гипо-
тез, которые важны для обсуждаемой проблемы.

В обеих гипотезах предполагается, что пред-
ком многоклеточных животных была активно
плавающая в толще воды колония гетеротрофных
жгутиконосцев (рис. 1, 2). Колония с небольшим
числом клеток в гипотезе гастреи получила назва-
ние “Морея” (от стадии морулы в дроблении
многоклеточных). Более поздняя филогенетиче-
ская стадия – шарообразная колония – “Бластея”
(от стадии бластулы). В дальнейшем на переднем
полюсе такой колонии появилось впячивание –
первичный кишечник, соединенный с внешней
средой первичным ртом. Такой гипотетический
двухслойный предок с двумя эпителиальными сло-
ями, ртом и хорошо выраженной полостью кишеч-
ника был назван “Гастреей” (рис. 1).

В гипотезе гастреи предки Metazoa имели голо-
пелагический жизненный цикл. В соответствии с
пелагическим образом жизни бластея и гастрея об-
ладали радиальной симметрией. Позднее, как над-
ставка над голопелагическим жизненным циклом,
появилась донная стадия. Геккель (Haeckel, 1874)
рассматривал губок и кишечнополостных как наи-
более примитивных многоклеточных, сохранив-
ших организацию гастреи во взрослом состоянии
(рис. 1). Согласно авторам более поздних работ, от
радиально-симметричной пелагической гастреи,
перешедшей к донному существованию, произо-
шли предки Bilateria, у которых, таким образом,
сформировался пелаго-бентический жизненный

Рис. 1. Происхождение многоклеточных животных в
соответствии с гипотезой гастреи.

Cytaea Moraea Blastaea Gastraea

Polifera

Coelenterata

Рис. 2. Происхождение многоклеточных животных в
соответствии с гипотезой фагоцителлы.
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цикл (см., например, Nielsen, 1985, 1987, 1998, 2012,
2013).

В одной из широко известных модификаций
гипотезы гастреи предполагалось, что переход к
донному существованию произошел не на стадии
гастреи, а на стадии бластеи: так возникла билате-
робластея, из которой впоследствии сформиро-
валась билатерогастрея (Jagersten, 1955, 1959, 1972).
В дальнейшем от билатерогастреи произошли как
трехслойные Bilateria, так и двухслойные орга-
низмы (Cnidaria и Ctenophora), а также губки. В
гипотезе билатерогастреи предполагалось, что
первичный жизненный цикл предков Metazoa –
голопелагический, а пелаго-бентический цикл
сформировался уже на стадии бластулообразных
предков (Jagersten, 1955, 1959, 1972).

В гипотезе фагоцителлы (Metschnikoff, 1886;
Мечников, 1950) предками многоклеточных счита-
лись шаровидные колонии жгутиконосцев, кото-
рые питались путем фагоцитоза, т.е. захвата пище-
вых частиц отдельными клетками – членами коло-
нии (рис. 2). Наглотавшиеся пищевых частиц
клетки теряли жгутики и погружались внутрь коло-
нии, формируя внутреннюю массу амебоидных
клеток. В дальнейшем такая временная дифферен-
цировка стала постоянной: наружный жгутиковый
слой (кинобласт) обеспечивал локомоцию, а клет-
ки внутренней массы (фагоцитобласта) – перева-
ривание пищевых частиц, которые они захватыва-
ли через поры между клетками кинобласта. Такой
гипотетический предок с наружным жгутиковым
эпителием и внутренней массой амебоидных кле-
ток-фагоцитов был назван “фагоцителлой”. В
дальнейшем на заднем полюсе фагоцителлы воз-
ник участок, где амебоидные клетки фагоцито-
бласта особенно активно захватывали пищевые
частицы – прообраз первичного рта, однако этот
рот вел не в кишечник, а к амебоидным клеткам
фагоцитобласта (рис. 2).

Гипотеза фагоцителлы была разработана
И.И. Мечниковым (1886) на основе его соб-
ственных исследований эмбриогенеза Hydrozoa.
В эмбриональном развитии гидроидных не
встречается такой способ формирования энто-
дермы, как впячивание стенки бластулы (инва-
гинация). И.И. Мечников (1886) считал, что Hy-
drozoa – самая примитивная группа стрекающих
кишечнополостных, и потому рассматривал инва-
гинацию как вторичный способ формирования
энтодермы, который возник как результат эволю-
ции механизмов процесса гаструляции. И.И. Меч-
ников (1886) и его сторонники рассматривали ли-
шенные рта и кишечника планулы гидроидных и
паренхимулы губок как стадии, рекапитулирую-
щие строение гипотетической фагоцителлы.

Заметим, что согласно современным взглядам,
Medusozoa (в том числе Hydrozoa) – это апо-
морфная группа Cnidaria, в жизненном цикле ко-

торых появилась дополнительная пелагическая
стадия медузы (Collins, 2002; Marques, Collins,
2004; Collins et al., 2006). Планулы Medusozoa –
это короткоживущие лецитотрофные личинки,
они лишены рта и функционирующего кишечни-
ка. Поэтому отсутствие инвагинации, которое ха-
рактерно для эмбриогенеза Hydrozoa, есть след-
ствие редукции рта и кишечника у лецитотроф-
ной планулы.

Исходя из гипотезы фагоцителлы, предки
Metazoa также имели голопелагический жизнен-
ный цикл. Пелаго-бентический жизненный цикл
возникал несколько раз как надстройка над голо-
пелагическим циклом (см. Иванов, 1968). Фаго-
цителлы без рта перешли к донному образу жизни
и дали начало губкам, фагоцителлы с ротовым от-
верстием, но без кишечника перешли к ползанию
по дну и дали начало бескишечным турбелляриям
Acoela (от которых произошли все Bilateria), по-
томки пелагических фагоцителл, сформировав-
шие эпителизованный кишечник, прикрепились
аборальным полюсом и дали начало предкам Cni-
daria (рис. 2).

Гипотезы первичной седентарности также име-
ют давнюю историю. Большое влияние на развитие
эволюционной морфологии имела гипотеза син-
зооспоры, подробно разработанная А.А. Захватки-
ным (1949). Согласно этой гипотезе предками
Metazoa были колонии донных жгутиконосцев.
Они размножались зооспорами, образующимися
в результате палинтомического деления зиготы
(рис. 3, 1). После периода плавания одиночная
жгутиковая зооспора прикреплялась и сначала су-
ществовала в виде одиночного прикрепленного
жгутиконосца. После оседания одиночной зооспо-
ры за счет монотомического деления формирова-
лась колония. На следующем эволюционном этапе
жгутиковые зооспоры, образующиеся в результате
палинтомического деления зиготы, не разъединя-
лись, а оставались соединенными (рис. 3, 2). Такая
расселительная пелагическая стадия была назва-
на А.А. Захваткиным (1949) синзооспорой. Син-
зооспора прикреплялась и сразу давала начало не
одиночной особи, а колонии жгутиконосцев.

По мнению А.А. Захваткина (1949), бластуло-
образные личинки, характерные для многих
Metazoa, представляют собой не что иное, как
синзооспоры. Таким образом, согласно гипотезе
синзооспоры, первичный жизненный цикл Meta-
zoa – это пелаго-бентический жизненный цикл.
А.А. Захваткин (1949) считал, что гипотеза син-
зооспоры объясняет, почему низшие многокле-
точные, например губки и книдарии, являются
прикрепленными организмами. Гипотезу син-
зооспоры поддержал В.Н. Беклемишев (Beklemi-
shev, 1963; Беклемишев, 1964), который предпо-
лагал, что низшие черви (Scolecida) происходят от
неотенических планул гидроидных. Сторонни-
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ком гипотез первичной седентарности был из-
вестный зоолог Рейнгардт Ригер (Rieger, 1994),
который считал, что можно построить эволюци-
онный ряд прикрепленных колониальных пред-
ков разного уровня организации – от низших
Metazoa до трехслойных Bilateria, а одиночные
подвижные формы представляют собой потом-
ков прогенетических личинок таких колоний. В
XXI веке гипотезы первичной седентарности по-
лучили новое развитие (Nielsen, 2008; Mikhailov
et al., 2009).

В современной трактовке гипотеза первичной
седентарности предполагает, что пелаго-бентиче-
ский жизненный цикл был изначально присущ
предкам многоклеточных животных. При этом бла-
стулообразные личинки не рекапитулируют фило-
генетическую стадию бластеи (как в гипотезах пер-
вичной мобильности), а являются чисто рассели-
тельными, первично лецитотрофными личинками.

Согласно гипотезе первичной седентарности,
предками многоклеточных были донные коло-
нии воротничковых жгутиконосцев, которые, по-
степенно усложняясь, дали начало современным
губкам (рис. 3, 3). Среди губок бластулообразные
личинки характерны, например, для Homosclero-
morpha и Calcispongia (подробнее см. Ересков-
ский, 2005). При метаморфозе передняя половина
личинки впячивается и дает начало хоанодерме,
тогда как задняя половина становится зачатком
пинакодермы и клеток мезохила. Если представить
себе, что такая двухслойная стадия не прикрепи-

лась, а продолжала пелагическое существование,
мы получим инвагинационную гаструлу, плаваю-
щую ртом вперед.

В рамках гипотезы первичной седентарности
предполагается, что Eumetazoa происходят от
прогенетических личинок губкоподобных орга-
низмов (рис. 4). Такие прогенетические пелаги-
ческие организмы захватывали пищу отверстием,
образовавшимся в результате впячивания перед-
ней половины бластулы, и переваривали ее в по-
лости, образованной впятившимся эпителием.
Таким образом, гипотетический предок Eumeta-
zoa имел организацию геккелевской гастреи, од-
нако по своему происхождению эта гастрея пред-
ставляла собой прогенетическую личинку губок
(см. Nielsen, 2008).

Губки начинают питаться только после при-
крепления. Типичным для губок способом пита-
ния является фильтрационная микрофагия – т.е.
питание очень мелкими пищевыми частицами,
которые всасываются через микроскопические
поры и захватываются псевдоподиями отдельных
клеток. Поскольку предки Eumetazoa были про-
генетическими потомками личиночных стадий,
первоначально они должны были иметь мелкие
размеры. Это означало, что при питании даже
мелкой добычей они, по существу, оказывались
макрофагами. Возможно, овладение относитель-
но крупной добычей способствовало развитию
настоящей мускулатуры и нервной системы, т.е.

Рис. 3. Происхождение многоклеточных животных в соответствии с гипотезой первичной седентарности: 1 – колония
жгутиконосцев, размножающаяся одиночными зооспорами, 2 – колония жгутиконосцев, размножающаяся синзоос-
порами, 3 – губки, размножающиеся расселительными личинками – жгутиковыми бластулами (=синзооспорами).
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тех черт, которые наряду с наличием рта и кишеч-
ника отличают Eumetazoa от губок.

Исходя из современной версии гипотезы пер-
вичной седентарности, предок Eumetazoa должен
был обладать следующими чертами:

1) это был двухслойный организм (т.е. имел
два эпителизованных слоя: эктодерму и энтодер-
му – разделенных прослойкой мезоглеи, которая
могла содержать клеточные элементы);

2) он вел пелагический образ жизни;
3) он обладал радиальной (осевой) симметри-

ей, которая характерна для первично-пелагиче-
ских организмов;

4) он имел ресничный способ локомоции;
5) он двигался оральным полюсом вперед.
Есть ли среди современных Eumetazoa хотя бы

одна группа, которая обладает таким набором
признаков? Такая группа есть, и эта группа –
Ctenophora. Разумеется, современные гребневи-
ки далеко ушли от гипотетического прототипа, но
они остаются двухслойными животными. Типич-
ные представители Ctenophora – планктонные
организмы, обитающие в толще воды. Гребневи-
ки обладают осевой симметрией, которая сочета-
ется с радиальной симметрией в строении систем
органов. Никаких признаков билатеральной сим-
метрии у гребневиков нет. Несмотря на крупные
размеры, гребневики сохраняют чисто ресничный
способ движения, хотя для локомоции служат не
жгутики, как у личинок губок и у гипотетичеких
предков Eumetazoa, а весьма специализированные
ресничные клетки эпидермиса в составе гребных
пластинок. Отметим, что среди Eumetazoa реснич-
ная локомоция характерна для личинок или для
очень мелких организмов (коловраток, гастротрих,
мелких турбеллярий и других форм, в отношении
которых можно предполагать прогенетическое
происхождение, – см. Малахов, 2009, 2010). Со-
хранение у таких крупных организмов, как греб-
невики, чисто ресничной локомоции – это отго-
лосок их прогенетического происхождения. При
нормальной локомоции гребневики движутся
оральным полюсом вперед.

Таким образом, Ctenophora оказываются са-
мой базальной группой Eumetazoa (рис. 5), и этот
вывод хорошо согласуется с современным пред-
ставлением об очень раннем обособлении греб-
невиков, которое поддерживается молекулярной
филогенетикой и нейрофилогенетикой (Ryan et al.,
2010, 2013; Moroz et al., 2014; Moroz, 2015; Moroz,
Kohn, 2015; Jekely et al., 2015; Telford, 2016; Whelan
et al., 2015; и др.).

Типичные представители Ctenophora имеют го-
лопелагический жизненный цикл, который, таким
образом, оказывается исходным для Eumetazoa. В
пределах типа гребневиков у Platyctenida происхо-
дит переход к донному образу жизни и, таким обра-

зом, формируется пелаго-бентический жизненный
цикл. По-видимому, появление пелаго-бентическо-
го жизненного цикла у Platyctenida произошло неза-
висимо от остальных Eumetazoa. У бентосных греб-
невиков Platyctenida не выражена передне-задняя
полярность и сохраняется осевая симметрия, харак-
терная для их ближайших пелагических предков.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПЕЛАГО-
БЕНТИЧЕСКОГО ЖИЗНЕННОГО ЦИКЛА 
CNIDARIA И ТРЕХСЛОЙНЫХ BILATERIA

По современным данным (Владыченская и др.,
1995; Collins, 1998; Kim et al., 1999; Collins, Valen-
tine, 2001; Halanych, Passamaneck, 2001; Алешин,
Петров, 2002; Hejnol et al., 2009; Whelan et al., 2015;
Budd, Jensen, 2017 и др.), Cnidaria и трехслойные
Bilateria – сестринские группы организмов (рис. 5).
В учебниках и руководствах обычно отражены
представления о радиальной симметрии Cnidaria.
Тем не менее, анализ строения и развития стрека-
ющих кишечнополостных позволяет заключить,

Рис. 4. Происхождение Eumetazoa от прогенетиче-
ских личинок сидячих губкоподобных организмов.

Porifera Eumetazoa

Рис. 5. Филогенетические отношения внутри Eumetazoa.
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что Cnidaria – исходно билатерально-симметрич-
ная группа.

Согласно современным данным, базальной
группой Cnidaria являются представители подти-
па Anthozoa (см. Collins, 2002; Marques, Collins,
2004; Collins et al., 2006). Многочисленные иссле-
дования выявили билатеральный характер экс-
прессии гомеобоксных генов и транскрипцион-
ных факторов в развитии Anthozoa (см. Finnerty,
Martindale, 1997; Martinez et al., 1998; Finnerty,
2001, 2003; Martindale et al., 2002; Finnerty et al.,
2003, 2004; Scholz, Technau, 2003; Martindale et al.,
2004; Kusserow et al., 2005; Matus et al., 2006a,
2006b, 2007a, 2007b, 2008; Marlow et al., 2009; Saina
et al., 2009; DuBuc et al., 2012; He et al., 2018 и др.).
Анализ строения и развития кораллов различных
систематических групп позволяет заключить, что
все Anthozoa – билатерально-симметричные жи-
вотные (Малахов, 2016). Этот вывод тем более па-
радоксален, что все Anthozoa – сидячие формы, а
сидячий образ жизни, как известно, способствует
развитию радиальной, а не билатеральной сим-
метрии (Беклемишев, 1964).

Одним из возможных эволюционных сцена-
риев (рис. 6), объясняющих филогенетическую
близость трехслойных Bilateria и Cnidaria, а также
билатеральную симметрию последних, является
происхождение обеих групп от двухслойного бен-
тосного предка, передвигавшегося на оральной по-
верхности (Малахов, 2004, 2010, 2013; Arendt et al.,

2015, 2016; Arendt, 2018). Впоследствии предки
Cnidaria прикрепились к субстрату аборальным
полюсом и стали сидячими организмами, что
способствовало развитию вторичной радиаль-
ной симметрии (рис. 6, 5, 6). Предположение об
исходной билатеральности общего предка Cni-
daria и трехслойных Bilateria объясняет, почему
базальная группа стрекающих кишечнополост-
ных, а именно Anthozoa, остаются билатераль-
но-симметричными формами, несмотря на их
сидячий образ жизни (см. Малахов, 2016). Предки
трехслойных Bilateria сохранили подвижный образ
жизни (рис. 6, 7). Их щелевидный рот сомкнулся и
дал начало сквозному кишечнику, а обособившие-
ся карманы целентерона – метамерным целомиче-
ским полостям (Малахов, 2004, 2010, 2013).

Для современных Anthozoa характерен типич-
ный пелаго-бентический жизненный цикл (рис. 7).
У одиночных шестилучевых кораллов Actiniaria
пелагический период включает непитающуюся
жгутиковую бластулу и планктотрофную гаструлу
с хорошо развитой кишечной полостью, ртом и
аборальным сенсорным органом. Гаструлообраз-
ная личинка актиний оседает на оральную по-
верхность, некоторое время ползает по дну на
оральной поверхности, а затем переворачивается
и прикрепляется аборальным органом к субстра-
ту (Gemmil, 1921, 1922). В таком характере мета-
морфоза личинок актиний трудно не увидеть ре-

Рис. 6. Происхождение Cnidaria и трехслойных Bilateria: 1 – пелагический предок Eumetazoa, 2 – Ctenophora, 3 – пе-
реход к донному образу жизни, 4 – двуслойный билатерально-симметричный предок Cnidaria и трехслойных Bilateria,
ползавший на оральной поверхности, 5, 6 – переход Cnidaria к прикрепленному образу жизни и формирование
вторичной радиальной симметрии, 7 – предок трехслойных Bilateria. Толстые стрелки показывают филогенетические
трансформации, тонкие стрелки – направление движения организмов.
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капитуляцию того филогенетического пути, ко-
торый прошли предки Cnidaria (см. выше).

Уже у плавающей личинки актиний появляет-
ся два мезентерия, придающих личинке билате-
ральную симметрию, а после оседания число ме-
зентериев закономерно увеличивается, при этом
их закладка характеризуется выраженной билате-
ральной симметрией (Wilson, 1888; Gemmil, 1920,
1921; Nyholm, 1943; Hyman, 1940; Chevalier, Beau-
vais, 1987; Малахов, 2016).

У одиночных кораллов Ceriantharia в толще во-
ды живут и питаются весьма поздние стадии с боль-
шим числом щупалец и мезентериев (Beneden,
1891, 1923; McMurrich, 1910; Carlgren, 1924; Leloup,
1964; Молодцова, Малахов, 1995а, б). В других
группах кораллов стадии с таким числом щупалец и
мезентериев – это бентосные ювенильные особи.
Таким образом, у цериантарий исходно бентосные
ювенильные стадии как бы “поднимаются” в тол-
щу воду и превращаются в планктотрофных личи-
нок, претерпевая соответствующие адаптации к
планктонному образу жизни. Это филогенетиче-
ское явление, а именно пролонгация пелагиче-
ской части жизненного цикла за счет адаптации
исходно бентосных ювенильных стадий к планк-
тонному существованию, может быть обозначено
термином “ларвализация”. Как мы увидим, данное
явление играет важную роль в происхождении ли-
чиночных стадий многоклеточных животных.

В других группах кораллов, например у Octo-
corallia и Zoantharia, личинки становятся лецито-
трофными, утрачивают рот и функционирующий
кишечник (Hyman, 1940). Упрощенные лецито-
трофные личинки (планулы) характерны для всех
Medusozoa. Планулы лишены рта, но это двух-
слойные личинки, состоящие из эктодермы и эн-
тодермы. Таким образом, планулы – это лецито-
трофные гаструлы. Очевидно, что в случае Medu-
sozoa упрощенное строение личинок связано с
появлением в жизненном цикле новой рассели-
тельной стадии – медузы.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ЛИЧИНОК 
ТРЕХСЛОЙНЫХ BILATERIA

Учитывая, что Cnidaria и трехслойные Bilateria
являются сестринскими группами, можно пред-
полагать, что пелаго-бентический жизненный
цикл предков трехслойных животных первона-
чально протекал так же, как у стрекающих ки-
шечнополостных. Исходно его пелагическая
часть включала, как у Cnidaria, только бластулу и
гаструлу (рис. 8). У всех Bilateria произошла про-
лонгация пелагической части жизненного цикла
за счет появления билатерально-симметричных
личинок с ресничными шнурами, обеспечиваю-
щими локомоцию и питание. При этом первые ли-
чиночные стадии (ресничные бластулы и гаструлы)

обладают радиальной симметрией и отражают ра-
диально-симметричный этап эволюционного раз-
вития. Последующие личиночные стадии (трохо-
форы, актинотрохи, торнарии, диплеврулы и др.) в
своем строении подчиняются билатеральной сим-
метрии. Несмотря на то, что эти личинки ведут пе-
лагическое существование и приспособлены к
жизни в толще воды, в их строении отражается ор-
ганизация билатерально-симметричных донных
стадий развития предка, хотя и в измененной
форме. По существу, билатерально-симметрич-
ные личинки Bilateria – это ювенильные формы,
поднятые в толщу воды (рис. 9). Органы исходно
донной ювенильной формы при этом изменились
таким образом, чтобы обеспечить существование в
толще воды. Таким образом, билатерально-сим-
метричные личинки Bilateria возникли благодаря
процессу “ларвализации” первоначально донных
ювенильных стадий.

Большое разнообразие во внешнем облике,
строении ресничных шнуров и анатомической ор-
ганизации ставит вопрос о том, возможно ли вооб-
ще говорить о едином происхождении личинок
трехслойных Bilateria. Неудивительно, что многие
авторы, рассматривая вопрос о происхождении ли-
чинок с весьма разных позиций, приходили к сход-
ному выводу о независимом происхождении личи-
нок в разных группах Bilateria (Hyman, 1951;

Рис. 7. Жизненный цикл шестилучевых кораллов Ac-
tiniaria: 1 – взрослая прикрепленная особь, 2 – опло-
дотворение, 3 – бластула, 4 – планктотрофная гастру-
ла, 5 – оседание личинки на оральную поверхность,
6 – ювенильная особь, прикрепившаяся аборальным
полюсом.
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Рис. 8. Первоначальный жизненный цикл предков
трехслойных Bilateria: 1 – взрослая особь, 2 – оплодо-
творение, 3 – бластула, 4 – гаструла, 5 – ранняя донная
ювенильная особь, 6 – поздняя ювенильная особь.
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Иванова-Казас, 1985, 1995; Strathmann, 1993;
Haszprunar et al., 1995; Sly et al., 2003; Valentine,
Collins, 2000; Raff, 2008). Другие авторы все же до-
пускают, что билатерально-симметричная планк-
тотрофная личинка могла сформироваться уже у
предка билатерий (Davidson et al., 1995; Peterson
et al., 2004; Marlow et al., 2014), однако облик такой
личинки остается неясным. В настоящее работе мы
попытаемся сформулировать оригинальную гипо-
тезу происхождения личинок трехслойных Bilateria.

Если мы признаем, что трехслойные Bilateria
имели общего предка, то в строении билатераль-
но-симметричных пелагических личинок всех
билатерий мы должны находить общие черты,
унаследованные от такого предка. Анализ орга-
низации щупальцевого аппарата Cnidaria показы-
вает, что вокруг первичного рта исходно распола-
гается два круга щупалец (см. Малахов, 2016). Мы

предполагаем, что у общих предков Bilateria на
основе двух кругов щупалец сформировались две
системы органов (рис. 10). Наружный круг щупа-
лец дал начало метамерным придаткам (конечно-
стям). Внутренний круг дал начало ресничным
щупальцам, образующим замкнутый контур во-
круг щелевидного первичного рта. После смыка-
ния последнего передняя часть этого контура дала
ресничные щупальца, средняя часть вдоль линии
замыкания бластопора – ресничную подошву
(невротрох), а задняя часть – ресничное кольцо во-
круг ануса – телотрох (рис. 10). При переходе юве-
нильных стадий к планктонному существованию
эти составляющие дали начало ресничным шну-
рам личинок (рис. 11).

Высказанные выше соображения близки к по-
строениям Нильсена (Nielsen, 1985; 2005, 2018) о
происхождении ресничных образований трохо-
форных личинок Protostomia от ресничного коль-
ца, окружавшего первичный рот у гипотетиче-
ской гастреи. Однако на самом деле, ресничный
контур вокруг щелевидного бластопора является
прототипом ресничных шнуров не только Pro-
tostomia, но и Deuterostomia. Действительно, при
сравнении развертки ресничных образований ти-
пичной трохофоры аннелид и торнарии кишеч-
нодышащих нельзя не отметить удивительное
сходство, позволяющее выделить гомологичные
элементы ресничного вооружения.

Ресничное вооружение типичной личинки
первичноротых животных – трохофоры – вклю-
чает следующие элементы (рис. 12). Во-первых,
это более или менее широкое адоральное реснич-
ное поле, простирающееся по поверхности тела
личинки справа и слева ото рта на боковые сторо-

Рис. 9. Жизненный цикл предков трехслойных Bilate-
ria с билатерально-симметричной планктотрофной
личинкой: 1 – взрослая особь, 2 – оплодотворение,
3 – бластула, 4 – гаструла, 5 – билатерально-симмет-
ричная планктотрофная личинка, 6 – поздняя юве-
нильная особь. Пунктирная стрелка показывает фило-
генетический переход билатерально-симметричной
ювенильной стадии к пелагическому образу жизни.
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Рис. 10. Происхождение ресничных щупалец и мета-
мерных конечностей трехслойных Bilateria: I – ки-
шечнополостный предок с двумя кругами щупалец,
II – замыкание щелевидного бластопора и диффе-
ренцировка щупалец, III – общий предок трехслой-
ных Bilateria (на всех рисунках вид с оральной = вен-
тральной стороны). Обозначения: 1 – щупальца на-
ружного круга, 2 – щупальца внутреннего круга, 3 –
щелевидный первичный рот, 4 – рот, 5 – анус, 6 –
адоральные ресничные щупальца, 7 – ресничная пол-
зательная подошва, 8 – ресничное кольцо вокруг ану-
са, 9 – метамерные конечности.
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Рис. 11. Происхождение ресничных шнуров личинки
Bilateria от ресничных органов ювенильной стадии:
I – донная ювенильная стадия, II – пелагическая
планктотрофная личинка. Обозначения: 1 – адораль-
ные ресничные щупальца ювенили и адоральное рес-
ничное поле личинки, 2 – ресничная ползательная по-
дошва ювенили и невротрох личинки, 3 – ресничное
кольцо вокруг ануса у ювенили и телотрох личинки.
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ны и далее на спинную сторону. На спинной сто-
роне имеется разрыв, хорошо известный из дан-
ных сравнительной эмбриологии разных групп
трохофорных животных (Newby, 1940; Anderson,
1973; Иванова-Казас, 1974, 1977; Adrianov et al.,
2008). Поэтому развертка ресничных образова-
ний типичной трохофоры напоминает букву “Т”,
где адоральное ресничное поле соответствует го-
ризонтальной перекладине (рис. 12). У планкто-
трофных личинок передний и задний края адо-
рального ресничного поля окаймлены увеличен-
ными ресничками, образующими ресничные
шнуры – прототрoх и метатрох, которые играют
важную роль в питании. У непитающихся леци-
тотрофных личинок прототрох и метатрох, как
правило, не выражены (т.е. реснички переднего и
заднего краев адорального ресничного поля не
отличаются от остальных ресничек). Вдоль линии
замыкания бластопора по брюшной стороне про-
ходит ресничная полоска – невротрох, которая
обычно особенно широка у ползающих лецито-
трофных личинок. Вокруг ануса имеется реснич-
ное кольцо – телотрох. Таким образом, реснич-
ные образования трохофоры образуют непрерыв-
ный контур вокруг линии смыкания бластопора.

Разумеется, трохофорные личинки даже в
пределах аннелид, а тем более в пределах весьма
обширной группы трохофорных животных (Tro-
chozoa), весьма разнообразны, и их сравнение с
“типичной” трохофорой – интересная и важная
задача, которую надо рассматривать в отдельной
работе.

Торнарии – личинки представителей типа He-
michordata, т.е. вторичноротых животных, кото-
рые как по классическим, так и по современным
представлениям весьма далеки от трохофорных
животных. Более того, анализ филогенетических
деревьев, построенных на основе данных молеку-
лярной филогеномики, говорит о базальном по-
ложении вторичноротых на филогенетическом
древе трехслойных Bilateria (Peterson, Eernisse,
2001; Halanych, 2004; Philippe et al., 2005, 2009;
Dunn et al., 2008, 2014; Giribet, 2015; Telford et al.,
2015). В соответствии с этим планктонные личин-
ки вторичноротых имеют ряд архаичных черт, на-
пример, таких как наличие в ресничных шнурах
не ресничных, а жгутиковых клеток. Цилиарное
вооружение торнарии хорошо известно из клас-
сических и современных работ (Agassiz, 1872;
Bateson, 1884; Morgan, 1891, 1894; Spengel, 1893;
Heider, 1909; Stiasny-Wijnhoff, Stiasny, 1926, 1927;
Dawydoff, 1948; Jagersten, 1972; Urata, Yamaguchi,
2004; Nielsen, Hay-Smidt, 2007) и состоит из сле-
дующих элементов: адоральное ресничное поле
окаймлено преоральным и посторальным рес-
ничными шнурами; на заднем конце личинки
имеется кольцевой телотрох; по средней линии
брюшной стороны проходит ресничная полоска
невротроха (рис. 13). У планктотрофных торнарий

в связи с необходимостью обеспечить питание ли-
чинки в течение долгого периода пелагического су-
ществования конфигурация адорального реснич-
ного поля и форма пре- и посторальных ресничных
шнуров сильно усложняется (Morgan, 1891; Stiasny-
Wijnhoff, Stiasny, 1927; Damas, Stiasny, 1961). Не
менее сложная конфигурация адорального рес-
ничного поля и ресничных шнуров свойственна
планктотрофным личинкам иглокожих, у кото-
рых, однако, редуцированы невротрох и телотрох.

Адоральное ресничное поле играет главную
роль в питании трохофорных личинок и личинок
вторичноротых животных. Биением ресничек пи-
щевые частицы передвигаются по адоральному
ресничному полю, но сам захват пищевых частиц
происходит по-разному. У трохофорных личинок
пищевые частицы захватываются посредством
механизма “down-stream collecting” (рис. 14), ко-
гда реснички ресничных шнуров бьют навстречу
друг другу (Strathmann et al., 1972; Henderson,
Strathmann 2000; Riisgård et al., 2000; Rouse, 1999,

Рис. 12. Типичная трохофора с брюшной стороны (I)
и развертка ее ресничных шнуров (II). Обозначения:
1 – проторох, 2 – адоральное ресничное поле, 3 – ме-
татрох, 4 – невротрох, 5 – телотрох.
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Рис. 13. Типичная личинка вторичноротых животных –
торнария с брюшной стороны (I) и развертка ее рес-
ничных шнуров (II). Обозначения: 1 – преоральный
ресничный шнур, 2 – адоральное ресничное поле,
3 – посторальный ресничный шнур, 4 – невротрох,
5 – телотрох.
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2000; Pernet, Strathmann, 2011). У личинок вто-
ричноротых животных пищевые частицы захва-
тываются посредством механизма “up-stream col-
lecting” (рис. 15), когда реснички ресничных шну-
ров бьют в противоположные стороны, при этом
пищевые частицы отбрасываются на адоральное
поле за счет реверсивного удара ресничек (Bulli-
vant, 1968; Strathman, 1971, 1975; Strathmann,

Bonar, 1976; Gilmour, 1978, 1981, 1985, 1986, 1988;
Hart, 1991; Lacalli, 1993; Riisgård, Manriquez, 1997;
Riisgard, 2002; Riisgård et al., 2004; Strathmann,
2005; Riisgård, Larsen, 2010). Это важное различие,
тем не менее, является чисто функциональным и не
может препятствовать признанию гомологии адо-
рального ресничного поля и других элементов рес-
ничного вооружения личинок. Какой способ сбора
пищевых частиц можно считать первичным?

Планктотрофные личинки трехслойных Bila-
teria – это адаптированные к жизни в толще воды
ювенильные, в прошлом бентосные, стадии. Мы
не можем сказать, как питались гипотетические
общие предки билатерий. Если они собирали ча-
стицы с поверхности осадка, то тогда реснички на
обращенной к субстрату поверхности щупалец не
имели дифференцировки (рис. 16). При адаптации
к питанию из толщи воды произошла дифферен-
цировка ресничного аппарата и появились рес-
ничные шнуры, окаймляющие адоральное рес-
ничное поле. При этом у трохофорных животных
сформировался механизм “down-stream collect-
ing”, тогда как у вторичноротых – “up-stream col-
lecting” (рис. 16).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящая статья представляет собой краткий

конспект положений, которые нуждаются в даль-
нейшем развитии.

Независимо от того, какую из гипотез проис-
хождения многоклеточных мы принимаем (гипо-
тезу гастреи, фагоцителлы или гипотезу синзоос-
поры), исходный жизненный цикл Eumetazoa
(многоклеточных животных, обладающих нерв-

Рис. 14. Механизм работы ресничных шнуров трохо-
форы – “down-stream collecting”: I – трохофора с брюш-
ной стороны, II – схема захвата пищевых частиц. Обо-
значения: 1 – прототрох, 2 – адоральное ресничное
поле, 3 – метатрох, жирные стрелки показывают
направление биения ресничек, тонкие стрелки пока-
зывают движение частиц по адоральному полю.

1

1

2

2

3

I II

Рис. 15. Механизм работы ресничных шнуров торна-
рии – “up-stream collecting”: I – торнария с брюшной
стороны, II – схема захвата пищевых частиц. Обозна-
чения: жирные стрелки показывают направление би-
ения ресничек, тонкие стрелки – движение частиц по
адоральному полю, прерывистые толстые стрелки –
направление токов воды.

I II

Рис. 16. Происхождение двух механизмов сбора пище-
вых частиц из толщи воды: I – гипотетический предок
Bilateria, собиравший частицы с поверхности осадка,
II – поперечный срез щупальца предка Bilateria, соби-
рающего частицы с поверхности осадка, III – попереч-
ный срез щупальца Trochozoa (“down-stream collect-
ing”), IV – поперечный срез щупальца Deuterostomia
(“up-stream collecting”). Обозначения: жирные стрелки
показывают направления филогенетических трансфор-
маций, прерывистые стрелки – направление токов во-
ды, тонкие стрелки – движение пищевых частиц.
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ной системой, мускулатурой, ртом и кишечни-
ком) – это голопелагический жизненный цикл.
Такой жизненный цикл сохранили Ctenophora,
которые могут рассматриваться как наиболее ра-
но обособившаяся ветвь Eumetazoa.

У общих предков Cnidaria и трехслойных Bilate-
ria сформировался пелаго-бентический жизнен-
ный цикл. Пелагическая часть жизненного цикла
Cnidaria включает радиально-симметричные рес-
ничные бластулы и гаструлы. У части Anthozoa га-
струлы являются долго плавающими планкто-
трофными личинками и выполняют расселитель-
ную функцию. Личинки Medusozoa утратили
расселительную функцию, которую взяли на себя
медузы. В связи с этим планулы Medusozoa имеют
упрощенное строение и лишены рта. Тем не ме-
нее, поскольку планулы – это двухслойные ли-
чинки, их можно рассматривать как лецитотроф-
ные гаструлы.

У трехслойных Bilateria произошла пролонгация
пелагической части жизненного цикла за счет по-
явления билатерально-симметричных личинок с
ресничными шнурами, обеспечивающими локо-
моцию и питание. По существу, билатерально-
симметричные личинки Bilateria – это ювенильные
формы, поднятые в толщу воды. Этот филогенети-
ческий модус может быть обозначен термином
“ларвализация”. Органы исходно донной юве-
нильной формы при этом изменились таким обра-
зом, чтобы обеспечить существование в толще во-
ды. Таким образом, билатерально-симметричные
личинки Bilateria имеют общее происхождение.

Ресничные шнуры личинок представляют со-
бой видоизменение ресничного шупальцевого
аппарата ювенильных стадий общего предка Bila-
teria. В силу этого, ресничный аппарат личинок
даже очень далеких в филогенетическом отноше-
нии групп построен по общему плану, и в нем
можно выделить гомологичные элементы. Ос-
новные элементы ресничного аппарата личинок
билатерий – адоральное ресничное поле, невро-
трох и телотрох.

Работа выполнена в рамках государственной
темы № АААА-А16-116021660057-5 при поддерж-
ке Российского Фонда Фундаментальных Исследо-
ваний (проекты №№ 19-04-00449; 17-04-00586), а
также Российского Научного Фонда (проект № 18-
04-00082 – работа с научной литературой).
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The problem of origin of the metazoan life cycle is analyzed based on various hypotheses of the origin of mul-
ticellular animals. Accordingly to Gastrea theory and Phagocytella theory, the ancestral metazoan life cycle
was holopelagic. In the framework of the hypotheses of the primary sedentarity, the metazoan ancestor had
bentho-pelagic life cycle with dispersal larvae, the synzoospores. In accordance with this hypothesis, Eu-
metazoa came from the progenetic larvae of the sedentary ancestor. The primary life cycle of Eumetazoa (i.e.,
metazoans with nervous system, musculature, mouth, and gut) was holopelagic. Exactly this life cycle is typ-
ical for recent Ctenophora, which is the earliest branched stem of the eumetazoans. Cnidaria and Bilateria
are the sister groups. Their last common ancestor acquired the bentho-pelagic life cycle de novo. The pelagic
part of cnidarians life cycle is comprised of blastula and gastrula stages only. Some anthozoans still maintain
the planktotrophic gastrula larvae in their life cycles. Planulae of Medusozoa are simplified lecithotrophic
larvae, which had lost the function of spread because of appearance of medusa stage in the life cycle. In Bi-
lateria, the prolongation of the pelagic part of the life cycle occurred due to the appearance of the ciliated bi-
laterally symmetrical larvae which are actually the juveniles raised into the water column. This phylogenetic
modus can be designed by the special term “larvalization”. Thus, the ciliated pelagic larvae of all bilaterians
have the common origin from the juvenile stages of the last common bilaterian ancestor. Their ciliated bands
came from the modified ciliated tentacular apparatus of juvenile stages of the last common bilaterian ances-
tor. Homologous elements in the ciliated bands of trochozoan and deuterostomian larvae are traced.

Keywords: Metazoa origin, Gastrea theory, Phagocytella theory, theory of the primary sedentarity, life cycle,
last common bilaterian ancestor, pelagic larvae, larvalization, ciliated bands
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Каждый тип многоклеточных животных имеет свой план строения, или “bauplan”. При этом фило-
типической стадией считается та стадия онтогенеза, на которой появляются признаки, характери-
зующие bauplan данной группы. У разных животных филотипической стадии соответствуют совер-
шенно разные стадии развития. Губки (Porifera) – одна из наиболее просто устроенных и, вероятно,
древнейшая филогенетическая группа современных животных. На основе сравнительного анализа
развития губок в процессе (1) полового и бесполого размножения, (2) регенерации из небольших
фрагментов тела, (3) реагрегации диссоциированных клеток, мы предлагаем гипотетический вари-
ант филотипической стадии развития губок, и вводим для нее термин “спонготип” [spongotype]. Это
ювенильная губка с одним оскулюмом, находящаяся на стадии рагона. Основной признак, который
позволяет рассматривать рагон в качестве филотипической стадии Porifera – полное соответствие
расположения всех клеточных и анатомических структур рагона и половозрелой губки. Можно ска-
зать, что на стадии рагона формируется осевой комплекс зачатков структур взрослой губки, а за ней
следуют только ростовые процессы.

Ключевые слова: Porifera, филотипическая стадия, Bauplan, рагон, метаморфоз, регенерация, почко-
вание, прорастание геммулы, эволюция
DOI: 10.1134/S047514501906003X

ВВЕДЕНИЕ
Bauplan (план строения) – основное понятие

биологии развития и эволюционной морфоло-
гии, применяемое при выделении новых крупных
групп животных (например, в ранге типа) и при
создании филогенетических построений высоко-
го таксономического уровня. Bauplan – это тот са-
мый “морфологический тип”, который, как счи-
тал Кювье (Cuvier, 1817), должен служить основой
для разделения животных на четыре большие
группы (позвоночные, моллюски, членистые, ра-
диата). Сейчас под термином bauplan мы понима-
ем план строения организма, который сформиро-
вался в ходе эволюции крупного таксона и харак-
теризуется оригинальной архитектоникой.

Из концепций, связанных с термином bauplan,
можно выделить две основные. Первая восходит
к идеям Оуэна о существовании архетипа (Owen,
1848). Bauplan выявляется на основании сравни-
тельного анализа строения взрослых животных, а

более ранним стадиям развития никакого внима-
ния не уделяется. Однако хорошо известно, что
сходные траектории развития могут приводить к
формированию сильно отличающихся друг от
друга взрослых животных, а заметно различаю-
щиеся стадии могут присутствовать в развитии
похожих организмов (см., например, Иванова-
Казас, 1995; Gilbert, Raunio, 1997). В рамках вто-
рой концепции Bauplan можно охарактеризовать
в ходе сопоставления строения личинок, которые
обладают значительной эволюционной консер-
вативностью (Raff, 1996). Эмбриональное разви-
тие при этом опять не рассматривается.

Одновременно с “морфологическим типом”
Кювье, появилась концепция “плана развития”,
которая была введена фон Бэром (von Baer,
1828). Бэр в основе каждого плана строения ви-
дел создавший его путь развития, специфически
(для данного плана строения) организованный,
то есть “тип развития”. Таким образом, план

УДК 575.86;611.013
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развития по Бэру – это bauplan в процессе его
онтогенетического формирования. Интересно,
что наблюдения фон Бэра над процессами разви-
тия были в числе тех фактов, которые обеспечили
подтверждение дарвиновской теории общности
происхождения (Darwin, 1859).

Существуют, однако, группы типов (и клас-
сов) животных, траектории развития которых су-
щественно отличаются друг от друга, но проходят
через общие стадии. Хороший пример этого явле-
ния – развитие целомических Spiralia, в состав
которых входят типы Annelida, Mollusca, и Sipun-
culida. Во взрослом состоянии представители
этих типов сильно отличаются друг от друга, и то
же самое можно сказать об их раннем развитии и
характерных для него морфогенезах. Однако
большинство этих животных проходит через об-
щую стадию развития – личинку – трохофору. И
именно на этой стадии становится наиболее оче-
виден общий для всех перечисленных групп bau-
plan. Первым, кто сфокусировал свои исследова-
ния на подобных стадиях, назвав их Korpergrund-
gestalt, был Зидель (Seidel, 1960). Позднее Сандер
ввел для них термин “филотипическая стадия”
[phylotypic stage] (Sander, 1983). Оба автора рас-
сматривали подобные стадии как ключевые для
развития всех представителей данной таксономи-
ческой группы. Они не считали филогенетически
значимыми такие стадии как дробление и гастру-
ляция, не обращали внимания на особенности
морфогенетических процессов, обеспечивающих
развитие.

Филотипическая стадия снова стала одной из
центральных тем биологии развития после пуб-
ликации результатов исследований Слэка и его
коллег (Slack et al., 1993), причем обсуждение
этой темы стало строиться на данных молеку-
лярной биологии. Эти авторы охарактеризовали
филотипическую стадию как стадию, на которой
завершаются основные морфогенетические дви-
жения, а все зачатки органов и структур оказывают-
ся на своих местах, то есть окончательно формиру-
ется осевой комплекс зачатков. Другими словами,
филотипическая стадия – это такая стадия эмбрио-
нального развития, на которой появляются призна-
ки и структуры, характерные для типа. Филотипи-
ческие стадии были выявлены для многих живот-
ных: стадия хвостовой почки (фарингула) для
позвоночных; стадия зародышевой полоски для
артропод; полностью сегментированный, завер-
шивший эпиболию на вентральной стороне, заро-
дыш пиявок и т.д. (Slack et al., 1993; Minelli, Schram,
1994; Hall, 1998; Gilbert, 2013).

Филотипические стадии – далеко не самые
ранние в эмбриогенезе. Более того, в пределах од-
ной и той же филогенетической группы они могут
“перемещаться” по относительной временной

шкале онтогенеза. Относительное смещение ста-
дий во времени может быть ассоциировано с
адаптациями ранних стадий к условиям среды, с
эволюционными изменениями репродуктивной
стратегии и тактики, или же с особенностями снаб-
жения эмбрионов питательными веществами. В то
же время, сами филотипические стадии в очень ма-
лой степени изменяются в результате адаптивной
эволюции (Slack et al., 1993). Консервативные фи-
лотипические стадии “заложены” между предыду-
щими и последующими стадиями развития, кото-
рые гораздо более эволюционно пластичны.

Наиболее общие черты паттерна морфологи-
ческого разнообразия развития хорошо описыва-
ются моделью песочных часов. Эта модель пред-
полагает, что ограничения, накладывающиеся на
процессы развития (developmental constraints),
максимальны в “среднем” эмбриогенезе (Du-
boule, 1994; Raff, 1996), что приводит к морфологи-
ческой консервативности этой фазы. Один из часто
цитируемых примеров эволюционной консерва-
тивности “среднего” эмбриогенеза – консерватив-
ность паттерна экспрессии генов HOX-кластера
вдоль передне-задней оси различных представите-
лей Bilateria (Dubule, 1994; Raff, 1996; Slack et al.,
1993). В настоящее время активно изучаются как
сами консервативные стадии эмбриогенеза, так и
их роль в создании ограничений, обеспечивающих
эволюционную консервативность планов строе-
ния животных (Kalinka, Tomancak, 2012; Drost et al.,
2017; Yanai, 2018).

Однако необходимо отметить, что существова-
ние филотипических стадий развития постоянно
ставится под сомнение. С одной стороны, некото-
рые сравнительные исследования показали отсут-
ствие единообразия предполагаемых филотипиче-
ских стадий, а с другой стороны, само это понятие
вызывает ассоциации с устаревшими типологиче-
скими концепциями (см., например, Richardson
et al., 1997, 1998; Fèlix, 1999; Scholtz, 2004, 2005).

Далеко не для всех типов животных филотипи-
ческие стадии были выделены и охарактеризова-
ны. Например, наличие или отсутствие филоти-
пической стадии в онтогенезе представителей та-
кой большой и разнообразной группы как Porifera
до сих никогда не обсуждалось. Данный обзор –
первая попытка поиска филотипической стадии в
развитии губок.

ВЫЯВЛЕНИЕ ФИЛОТИПИЧЕСКОЙ 
СТАДИИ В ОНТОГЕНЕЗЕ PORIFERA

Формирование плана строения многоклеточ-
ных животных контролируется в ходе онтогенеза
многоуровневыми каскадами взаимодействий
продуктов регуляторных генов, экспрессия кото-
рых упорядочена в пространстве и во времени
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(Peter, Davidson, 2011). Исследования роли регу-
ляторных генов в эмбриональном развитии Pori-
fera очень немногочисленны. Однако уже было
показано, что морфологически различающиеся
регионы, расположенные вдоль оси тела личинки
и взрослой губки, специфицируются за счет гене-
тических механизмов (Degnan et al., 2015). Дей-
ствительно, для всех однооскулюмных губок, а
также для всех радиально симметричных губок с
вторичным оскулюмом, характерна четко выра-
женная радиальная симметрия относительно
апико-базальной оси тела (рис. 1). У большинства
губок тело регионализовано: в нем выделяются
эктосома и эндосома, различающиеся структурой
скелета и водоносной системы (Ereskovsky, Lav-
rov, 2019).

К сожалению, проблему наличия или отсут-
ствия у губок филотипической стадии невозмож-
но обсуждать на молекулярном уровне из-за от-
сутствия сравнительных данных. Однако к реше-
нию этой проблемы можно привлечь данные
сравнительной эмбриологии и рассмотреть ее с
морфологической точки зрения.

РАЗВИТИЕ ГУБОК
ПРИ ПОЛОВОМ РАЗМНОЖЕНИИ

Как уже отмечалось, для разных групп живот-
ных в качестве филотипических могут быть оха-
рактеризованы очень разные стадии эмбриональ-
ного развития. Раннее развитие губок крайне раз-
нообразно (Ereskovsky, 2010). Поэтому с точки
зрения морфологии невозможно выделить ка-
кую-либо стадию развития, общую для всех фи-
логенетических групп губок. Один и тот же пат-
терн дробления и одинаковая морфология на ста-
дии бластулы могут в ходе дальнейшего развития
привести к формированию сильно различающих-
ся личинок. И наоборот, развитие морфологиче-
ски сходных личинок может начинаться с разных
паттернов дробления и быть основано на очень
разных морфогенезах (рис. 2).

В качестве иллюстрации этого положения
можно привести следующие данные. Для губок
известно четыре типа дробления: инкурвацион-
ное (подкласс Calcaronea: Calcarea), полиакси-
альное (подкласс Calcinea: Calcarea и сем. Halisar-
cidae: Demospongiae), псевдорадиальное (Chon-
drosidae, Spirophorida, Polymastiida: Demospongiae
и Hexactinellida) или хаотическое (все Homoscler-
omorpha и большинство Demospongiae) (рис. 2:
1–4). В ходе дробления формируются бластулы
трех типов: стомобластула, целобластула и мору-
ла (рис. 2: 5–9). Интересно, что последние два ти-
па бластул формируются при использовании раз-
ных паттернов дробления (рис. 2). В ходе эмбрио-
нального развития у губок формируется девять

типов личинок, и морфогенезы, обеспечивающие
формирование личинки, очень разнообразны
(Ereskovsky, Dondua, 2006; Ereskovsky, 2010).

У всех личинок хорошо выражена переднезад-
няя полярность, которая проявляется в структуре
наружного слоя клеток, в организации массы внут-
ренних клеток (если она имеется), а также в рас-
пределении спикул (если они имеются). Допус-
кая некоторую схематизацию, можно выделить у
губок два основных типа строения личинок: полая
однослойня личинка (целобластула, кальцибла-
стула, цинктобластула, амфибластула) и двухслой-
ная личинка, не имеющая полости (перенхимелла,
хоплитомелла, трихимелла) (рис. 3) (Ereskovsky,
2010).

Основное событие метаморфоза личинок –
приобретение ими элементов плана строения
(bauplan) взрослых губок, в первую очередь – во-
доносной системы. Первая структура взрослого
организма, формирующаяся de novo, это экзопи-
накодерма, которая изолирует молодую губку от
водной среды. На более поздних этапах метамор-
фоза формируются хоаноцитные камеры и кана-
лы водоносной системы, прорываются отверстия
оскулюма и остий, а также синтезируются эле-
менты скелета, характерные для взрослых губок.

Набор морфогенетических процессов, за счет
которых происходит метаморфоз, сильно зависит
от типа личинки (то есть от еe строения). В ре-
зультате метаморфоза из личинки развивается
монооскулюмная губка, водоносная система ко-
торой часто отличается от водоносной системы
взрослой губки. У Calcarea молодая особь, только
что завершившая метаморфоз, имеет водоносную
систему асконоидного типа и называется олинтус
(Minchin, 1900); у Demospongiae и Homoscleromor-

Рис. 1. Губки, обладающие хорошо выраженной апи-
ко-базальной осью тела и радиальной симметрией.
а – монооскулюмная губка Sycon sp.; б – Haliclona sp.
с радиально симметричными “ветвями”; в – Rossella sp.,
формирующая вторичный оскулюм.

(а) (б) (в)
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pha молодая губка имеет водоносную систему лей-
коноидного или сиконоидного типа и называется
рагон (рис. 4, 5a, б) (Sollas, 1888). Однако принци-
пиальных различий между строением рагоном и
олинтусом не существует.

У губок с прямым развитием, которые либо вы-
ходят из материнского организма (в случае живо-
рождения), либо развиваются в водной среде (в
случае яйцерождения), развитие проходит через

стадию ювенильной особи, также имеющей струк-
туру рагона (Sara et al., 2002; Watanabe, 1978).

РАЗВИТИЕ ГУБОК ПРИ РАЗНЫХ 
ВАРИАНТАХ БЕСПОЛОГО РАЗМНОЖЕНИЯ

При почковании у всех губок, исключая род
Oscarella (Homoscleromorpha) (Ereskovsky, Tokina,
2007), почка на ранних стадиях развития пред-
ставляет собой конгломерат, состоящий из диф-

Рис. 3. Основные типы строения личинок губок: a – кальцибластула; б – псевдобластула; в – амфибластула; г – ди-
сферула; д – хоплитомелла; е – паренхимелла (личинка представителя Poecilosclerida); ж – трихимелла; з – цинкто-
бластула (ap – передний полюс; bm – базальная мембрана, cc – личиночная хоаноцитная камера, ci – клетки, несущие
жгутики, cr – клетки с внутриядерными кристаллоидами; crc – клетки креста, fc – жгутиковая камера, mc – материн-
ские клетки, ic – внутренняя камера; ilc – внутренние клетки личинки, mcc – полицилиарные клетки, pi – личиночная
пинакодерма, pp – задний полюс, s – личиночные спикулы, sb – симбиотические бактерии) (по: Ereskovsky, 2010, с из-
менениями).

ci

mc

crc

ilcilc

ilc

ic

ap

s

s

cc

s

mcc

fc cr
sb

pp

bm

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

Рис. 2. Схематическое изображение процессов дробления и последующих морфогенезов, ведущих к формированию
личинок губок. 1–4 – паттерны дробления, характерные для губок: инкурвационное (1), полиаксиальное (2), радиаль-
ное (3), хаотическое (4). 5–9 – три основных варианта строения бластулы губок: стомобластула (5), целобластула (6, 7), мо-
рула (8, 9). 10–31 – морфогенетические процессы и формирование предличинок. 32–46 – личинки. 10 – инкурвация;
11, 12 – строение целобластулы сохраняется до личиночной стадии; 13 – мультиполярная ингрессия; 14 – униполяр-
ная пролиферация; 15, 25 – ингрессия материнских клеток (показаны черным цветом) внутрь морулы; 16 – клеточная
деламинация; 17 – морульная деламинация; 18 – уплощение морулы; 19 – морульная деламинация; 20 – мультипо-
лярная эмиграция; 21 – целобластула Calcinea, не имеющая базальной мембраны; 22 – инвагинация; 23 – пре-парен-
химелла; 24, 27, 28, 29, 30 – морулы; 25 – пре-псевдобластула; 26 – двухслойная морула; 31 – целобластула Homoscle-
romorpha, имеющая базальную мембрану; 32 – амфибластула Calcaronea; 33 – кальцибластула Calcinea; 34 – целобла-
стула Halisarcidae; 35 – дисферула Halisarcidae; 36 – паренхимелла Halisarcidae; 37 – паренхимелла Verticillitidae; 38 –
псевдобластула Chondrosida; 39 – трихимелла Hexactinellida; 40 – молодая губка рода Tetilla с прямым развитием; 41 –
паренхимелла Tethyida; 42 – целобластула Polymastia и Chondrilla; 43–45 – паренхимелла Dendroceratida (43), Haplo-
sclerida (44), Poecilosclerida (45); 46 – цинктобластула Homoscleromorpha (по: Ereskovsky, 2010, с изменениями).
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ференцированных клеток разных типов, и нахо-
дящийся на поверхности тела взрослой особи. У
подобных почек нет ни каналов, ни оскулюма, и
только иногда они имеют хоаноцитные камеры
(см. обзоры: Fell, 1993; Ereskovsky et al., 2017). От-
соединившись от взрослого организма, почки
оседают на субстрат и прикрепляются к нему, по-
сле чего начинают расти и формировать водонос-
ную систему. Таким образом, почки практически
всех губок напоминают стадии, которые личинка
проходит во время метаморфоза – сначала ста-
дию куколки, а потом рагона (рис. 5в).

Почкование губок группы Homoscleromorpha в
значительной степени отличается от этого про-
цесса у других губок, причем эти различия касают-
ся и морфогенетических процессов, и структуры
почки. Почка представляет собой вырост стенки
тела родительской особи и развивается за счет эпи-
телиального морфогенеза – эвагинации. Клетки в
области почкования не мигрируют, не образуют
сгущений, не пролиферируют. В состав почки вхо-
дят все типы клеток, которые можно будет обнару-
жить у формирующейся из нее взрослой губки
(Ereskovsky, Tokina, 2007). Перед оседанием на суб-
страт почка приобретает структуру рагона с сико-
ноидной водоносной системой.

Многие пресноводные и некоторые эстуар-
ные/морские губки из класса Demospongiae фор-
мируют покоящуюся структуру, которая называ-
ется геммула (Simpson, 1984; Fell, 1993). Геммула
представляет собой компактную однородную массу
клеток, окруженную коллагеновой капсулой, часто
включающей спикулы. Прорастание геммулы со-
провождается митозами тезоцитов (внутренних то-
типотентных клеток), активной клеточной мигра-
цией и клеточной дифференцировкой. В результате

всех этих процессов получается маленькая, но пол-
ностью функциональная ювенильная губка, имею-
щая структуру рагона с лейконоидной водоносной
системой (рис. 5г) (Brien, 1932; Höhr, 1977).

Таким образом, ювенильные губки, формиру-
ющиеся за счет бесполого размножения как в слу-
чае почкования, так и при прорастании геммул,
имеют строение рагона.

РАЗВИТИЕ ГУБОК В ХОДЕ 
РЕГЕНЕРАЦИОННЫХ ПРОЦЕССОВ

На губках выполнено большое количество экс-
периментов по диссоциации и последующей реаг-
регации клеток. Было показано, что клетки многих
губок на последних стадиях реагрегации организо-
ваны в компактное сферическое тело, совсем не
похожее на рыхлые структуры с немногочисленны-
ми межклеточными контактами, наблюдающиеся
на начальных этапах реагрегации (Lavrov, Kosevich,
2014, 2016). На следующем этапе у агрегатов фор-
мируется пинакодерма. Эта стадия называется
“примморф” (Custodio et al., 1998), и ее достижение
означает завершение агрегации клеток и отделение
внутренней среды агрегата от окружающей среды с
помощью сплошного слоя пинакодермы. После
прикрепления к твердому субстрату структура
примморфа полностью преобразуется за счет раз-
нообразных морфогенетических процессов, и в
результате формируется маленькая, но полно-
стью функциональная и хорошо структурирован-
ная губка (Lavrov, Kosevich, 2014, 2016). Эта губка
имеет строение рагона (рис. 5e).

Молодая губка, которая формируется из не-
большого фрагмента тела взрослой особи, тоже
развивается через стадию рагона, хотя родитель-
ские особи могут иметь самое разнообразное
строение (рис. 5д). В случае, если родительская
особь является асконоидной губкой, регенерация
не связана с масштабными перестройками трех-
слойной структуры фрагмента ее тела, состояще-
го из эпителиальной пинакодермы, мезохила и
эпителиальной хоанодермы. Трехслойный фраг-
мент просто сворачивается хоанодермой внутрь,
образуя при этом замкнутую внутреннюю полость
(Jones, 1957). Небольшой фрагмент тела сиконоид-
ной губки подвергается в начале регенерации се-
рьезным деструктивным изменениям, в особенно-
сти затрагивающим ту часть системы каналов во-
доносной системы, которая расположена вблизи
раневой поверхности (Короткова и др., 1965). Раз-
витие регенерата лейконоидной губки также свя-
зано с существенной реорганизацией исходного
строения родительской губки (Connes, 1966; Ко-
роткова, Никитин, 1968).

Рис. 4. Строение ювенильной губки на стадии рагона
(at – атриум, cc – хоаноцитные камеры, o – оскулюм,
os – остия) (по: Sollas, 1888, с изменениями).

os

o

at
cc



404

ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 6  2019

ЕРЕСКОВСКИЙ

СТАДИЯ РАГОНА – ФИЛОТИПИЧЕСКАЯ 
СТАДИЯ РАЗВИТИЯ ГУБОК

В обзоре был проведен сравнительный анализ
развития представителей типа Porifera в ходе:
1) полового и бесполого размножения; 2) реагрега-
ции диссоциированных клеток; 3) регенерации из
небольшого фрагмента тела. Результаты этого ана-
лиза позволяют утверждать, что у губок имеется
филотипичекая стадия развития, которой можно
дать название “спонготип” (spongotype). Этой фило-
типическй стадии соответствует стадия монооску-
люмной ювенильной губки – рагона. Стадия раго-
на типична для Demospongiae, ей же сответствует
олинтус, характерный для Calcarea (рис. 4, 5а). Ра-
гон имеет хорошо выраженную апико-базальную
ось, его тело радиально симметрично. Для него ха-

рактерны небольшие размеры порядка 1–2 мм.
Поверхность рагона покрыта уплощенными эпи-
телиальными клетками – пинакоцитами. Основ-
ная причина, позволяющая рассматривать рагон
как филотипическую стадию Porifera – полное со-
ответствие расположения всех его клеточных и
анатомических структур и половозрелой губки.
Можно сказать, что на стадии рагона формируется
осевой комплекс зачатков структур взрослой губ-
ки, а за ней следуют только ростовые процессы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В заключение необходимо еще раз подчерк-

нуть, что развитие практически любого предста-
вителя типа Porifera в любой ситуации (половое
размножение, бесполое размножение, регенера-

Рис. 5. Разнообразные онтогенетические и регенерационные процессы, ведущие к формированию филотипической
стадии губок – стадии спонготипа: а – спонготип; б – метаморфоз личинки; в – развитие губки из почки; г – развитие
губки из геммулы; д – реагрегация клеток; е – регенерация губки из небольшого фрагмента тела.

(а)

(б) (в) (г)

(д)
(е)



ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 6  2019

ВЫЯВЛЕНИЕ ЭВОЛЮЦИОННО ПЕРВИЧНЫХ ЧЕРТ ПЛАНА СТРОЕНИЯ 405

ционные процессы) и при использовании любых
морфогенетических процессов проходит через
общую для всех губок стадию рагона. Эта стадия
морфологически единообразна для всех филоге-
нетических групп типа Porifera. Мы предлагаем
рассматривать эту стадию не только как филоти-
пическую стадию Porifera, но и как модель гипо-
тетической предковой губки – спонготип. Для то-
го, чтобы подтвердить или опровергнуть коррект-
ность сделанных выводов, необходимо провести
детальное исследование молекулярно-генетиче-
ских механизмов, регулирующих формирование
рагона у представителей разных филогенетиче-
ских групп губок. Такое исследование будет спо-
собствовать лучшему пониманию механизмов,
вовлеченных в эволюцию планов строения как
губок, так и других многоклеточных животных.

Работа была выполнена при поддержке гранта
РНФ 17-14-01089.
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Each animal phylum has its own bauplan. The phylotypic stage is the ontogenetic stage during which the phy-
lum level characteristics appear. This stage refers to different stages of development in different animals.
Sponges are one of the simplest, and probably the oldest multicellular lineage of extant animals. On the basis
of the analysis of sponge development during i) sexual and asexual reproduction, ii) regeneration from small
body fragments, and iii) cell reaggregation, we suggest a hypothetical variant of their phylotypic stage (spon-
gotype): the mono-oscular juvenile – the rhagon. The major feature which permits to consider the rhagon as
the phylotypic stage of Porifera is the final, definitive position of all the cellular and anatomical elements of
the future adult sponge. At the rhagon stage the pattern of the axial complex of anlagen is already formed, and
only growth processes occur at the later stages.

Keywords: Porifera, phylotypic stage, Bauplan, rhagon, metamorphosis, regeneration, budding, gemmule
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У большинства покрытосеменных органы в цветке закладываются акропетально – от околоцветни-
ка к гинецею. В статье приведен обзор отклонений от типичного для цветков акропетального пат-
терна развития, которые можно встретить как в олигомерных, так и в полимерных циклических
цветках. Растения, у которых обнаруживается один и тот же нетипичный для покрытосеменных
паттерн развития цветка, не обязательно связаны близким родством, сходство в структуре и разви-
тии их цветков скорее объясняется конвергентными особенностями организации и функциониро-
вания репродуктивной сферы. И наоборот, у представителей одного семейства наряду с обычным
паттерном развития цветка зачастую можно обнаружить и отклоняющиеся варианты. Цветки род-
ственных или неродственных растений, имеющие одинаковый план строения, могут демонстри-
ровать как базовый характер морфогенеза, так и развиваться по несвойственному большинству
цветковых пути. Иными словами, эволюция паттернов развития цветка весьма гомопластична.
Неоднократный переход к нестандартным паттернам развития (и обратно) случался в эволюции
покрытосеменных, по-видимому, очень легко и носил сальтационный характер.

Ключевые слова: морфогенез, цветок, акропетальный паттерн, базипетальный паттерн, филлотак-
сис, олигомерия, полимерия, полиандрия, общие примордии
DOI: 10.1134/S0475145019060089

ВВЕДЕНИЕ

Рассуждая об эволюции чего-либо, обычно име-
ют в виду, что эволюция изучаемой структуры, ор-
гана, процесса и т.п. движется от некоего исходного
предкового состояния к приобретенному, продви-
нутому состоянию. Высшим растениям в этом
смысле не повезло. Чарльз Дарвин уже давно вы-
сказался, что происхождение высших растений –
“отвратительная тайна”. Отвратительность, по
мнению автора теории происхождения видов путем
естественного отбора, заключалась в том, что цвет-
ковые появились “внезапно” и за короткий проме-
жуток времени дали большое разнообразие форм
(Friedman, 2009). Появившись в меловом периоде
как бы из ниоткуда, они радиировали с потрясаю-
щей скоростью (Herendeen et al., 2017), что противо-
речило учению Дарвина о постепенном и плавном
характере эволюции. С тех пор мнение о скорости
и самих механизмах эволюции подверглось зна-
чительному пересмотру. Однако, несмотря на
весь прогресс современной ботанической науки
“отвратительность” никуда не исчезла. Главным
образом, до сих пор неясно, как и когда в эволю-
ции семенных растений отделилась линия цвет-

ковых растений, как и каким образом произошло
становление покрытосемянности, как и каким
образом возникли цветки (Мейен, 1964; Краси-
лов, 1989; Endress, 2006, 2019; Friis et al., 2006).
Морфологов главным образом интересуют гомо-
логии цветка и его частей с теми репродуктивны-
ми структурами, которые имеются у голосемен-
ных. Второй вопрос – как именно выглядели
цветки древнейших покрытосеменных и были ли
они у них вообще, поскольку приобретение пло-
долистика с его замкнутой отграниченной от
внешней среды завязью в эволюции группы мог-
ло произойти и до формирования цветков. Тре-
тий вопрос – являются ли покрытосеменные моно-
филетической группой или же становление покры-
тосемянности и цветка произошло независимо в
разных группах растений. Обычно все эти вопро-
сы рассматриваются в комплексе.

На данный момент устоялось мнение, что по-
крытосеменные представляют собой монофиле-
тическую группу (например, Wickett et al., 2014;
Magallón et al., 2015; Gitzendanner et al., 2018). Та-
ким образом, можно предполагать наличие цвет-
ка предкового, исходного для всех покрытосе-
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менных типа. Изучать эволюцию цветка только и
можно, отталкиваясь от этого предкового состоя-
ния. Так сложилось, что строение цветка предко-
вого типа нам, в сущности, неизвестно. Получае-
мые реконструкции “примитивного” цветка яв-
ляются в какой-то степени следствием “научной
моды” – в свое время в качестве предков покры-
тосеменных последовательно перебрали почти
все имеющиеся современные и ископаемые груп-
пы голосеменных (Friis et al., 2011), соответствен-
но с выбором голосеменного предка менялись и
представления об исходном для покрытосемен-
ных строении цветка: можно сравнить, напри-
мер, взгляды Веттштейна (Wettstein, 1924) и Тах-
таджяна (1964). Данные молекулярной филогене-
тики также не позволяют прояснить вопрос о
предках цветковых растений поскольку они вы-
являются как сестринская группа по отношению
ко всем современным голосеменным (например,
Hansen et al., 1999; Donoghue, Doyle, 2000; Gra-
ham, Iles, 2009; Doyle, 2012). Сейчас ближайшим
ископаемым родственником покрытосеменных
полагают Caytonia (Doyle 2008, 2012; Taylor E.L.,
Taylor T.N., 2009; Endress, 2019), репродуктивные
структуры которой совсем не похожи на цветки,
но есть много общего в строении ее семенных
капсул и семяпочек цветковых. Раз голосеменные
нам не помощники, то остается выявлять исход-
ное для покрытосеменных строение цветка, срав-
нивая современные (и ископаемые) цветки друг с
другом. До наступления “эры” молекулярной фи-
логенетики этим занимались, разрабатывая ко-
дексы примитивности и продвинутости призна-
ков (Имс, 1964; Тахтаджян, 1966, 1970; Базилевская
и др., 1968; Endress, 2011a,b). Сейчас эволюцию
признаков строения цветка пытаются изучать,
используя методы компьютерного анализа, осно-
ванные на топологии молекулярно-филогенети-
ческих деревьев. У этих методов также есть огра-
ничения – топологии получаемых деревьев в це-
лом сходны между собой, но могут несколько
различаться в зависимости от алгоритма построе-
ния и участков ДНК, выбранных для анализа, на
маленьких выборках на результат сильно влияет
набор таксонов, в молекулярное дерево по понят-
ным причинам невозможно напрямую вставить
ископаемые. Немаловажно, что для анализа мор-
фологической эволюции целостность цветка ис-
кусственно разбивают на отдельные признаки, так
как планами строения цветка (т.е. их диаграммами)
компьютеры оперировать пока не научились.

Самые последние достижения в реконструк-
ции цветка предкового типа таковы – исходный
для покрытосеменных цветок был обоеполым,
актиноморфным, со свободными органами, око-
лоцветник был простой, т.е. из одинаковых эле-
ментов, без дифференциации на чашечку и вен-
чик (Endress, Doyle, 2009, 2015; Sauquet et al.,
2017). Возможно, все органы располагались кру-
гами (Sauquet et al., 2018; Sokoloff et al., 2018). Это

последнее утверждение “потрясает основы” не-
скольких последних десятилетий: длительное
время считали, что для исходного цветка был ха-
рактерен спиральный филлотаксис1.

Представления об исходном для цветка спи-
ральном типе филлотаксиса (напр., Тахтаджян
1966; Cronquist, 1988; Endress, 1990) базировались
на наблюдении, что такие цветки полимерные,
т.е. имеют нефиксированное и обычно большое
число органов (это сочетание признаков почти
весь XX век считали примитивным, противопо-
ставляя полимерные спиральные и олигомерные
циклические цветки с относительно небольшим
и фиксированным числом органов). Интересно
отметить, что все цветки почти нацело делятся на
спиральные и циклические, цветков со смешан-
ным филлотаксисом очень мало (Endress, 2006;
Sauquet et al., 2018; Sokoloff et al., 2018). Здесь явно
есть некая пространственная закономерность.
Большое число органов легче разместить по спи-
рали, меньшее – чередующимися кругами (Хох-
ряков, 1974; Endress, Doyle, 2007; Endress, 2006,
2011a). Растений со спиральными цветками отно-
сительно мало, они встречаются у базальных по-
крытосеменных, магнолиид и ранункулид (En-
dress, Doyle, 2009, 2015; Sauquet et al., 2017). Пере-
ход из одного состояния в другое осуществляется
у растений, по-видимому, достаточно легко (En-
dress, 1987, 1990, 2006; Endress, Doyle, 2007, 2015),
иногда это можно наблюдать даже в пределах од-
ного цветка, например, у Magnoliaceae (Zagórska-
Marek, 1994; Leins, Erbar, 2010). Упорядоченное
расположение органов может сменяться на нере-
гулярное при очень маленьком размере органа от-
носительно размера цветка (Endress, 2006, 2011a),
особенно часто это происходит в цветках с мно-
гочисленными тычинками и плодолистиками.
Таким образом, феномен “переключения” типа
филлотаксиса можно объяснить отношением
размера флоральной меристемы к размеру про-
дуцируемых ей примордиев – чем больше это от-
ношение, тем выше вероятность того, что орга-
ны будут располагаться по спирали. По-видимо-
му, полимерные крупные цветки не следует
считать примитивными, так как их появление не
связано с проявлениями законов эволюции, а
является следствием пространственной законо-
мерности (Хохряков, 1974). Оба типа филлотак-
сиса обеспечивают наиболее оптимальную, ком-
пактную для разного числа органов упаковку бу-
тона (Endress, 1987).

1 Слово “филлотаксис” подразумевает расположение ли-
стьев. Гомология органов цветка и листьев – вопрос до сих
пор дискуссионный, поэтому в цветках правильнее было
бы говорить об “органотаксисе”. Тем не менее в литерату-
ре для описания расположения органов в цветках обычно
пользуются термином “филлотаксис”.
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БАЗОВЫЕ ПАТТЕРНЫ
МОРФОГЕНЕЗА ЦВЕТКА

Морфогенез цветка как специализированного
репродуктивного побега с закрытым ростом– это
последовательность заложения его органов, другое
определение для растений как модульных организ-
мов представить невозможно. Морфогенез цветка
служит, в конечном счете, для получения дефини-
тивной структуры. Исходя из вышеозначенных не-
оспоримых признаков предкового цветка (обоепо-
лые со свободными органами) и особенностей
функционирования апикальных меристем логично
предположить, что порядок заложения органов та-
кой – сначала закладываются элементы около-
цветника, затем андроцея и в последнюю очередь –
гинецея. Таким образом, на флоральной меристе-
ме в акропетальной последовательности появятся
примордии элементов околоцветника, затем ты-
чинок и плодолистиков (Endress, 2006, 2011b; Ru-
dall, 2011). Отклонения от этого базового паттерна
и будут проявлениями эволюции морфогенеза.
Здесь имеется в виду именно порядок заложения,
а не скорость формирования дефинитивной
структуры, так как иногда органы, заложившись в
“правильное” время, задерживаются в своем раз-
витии, например, лепестки у многих высших дву-
дольных. Отметим, что в недавних обзорах, по-
священных базипетальным паттернам развития,
приведены примеры обоих типов (Rudall, 2010,
2011).

Флоральная меристема закладывает органы
несколько иначе, чем продуцирующая листовые
примордии апикальная меристема побега (Clas-
sen-Bokhoff, 2016). Листья появляются поочеред-
но по мере того, как апикальная меристема побе-
га достигла некоего критического размера, чтобы
стать способной отделить новый примордий, по-
сле этого размер апикальной меристемы восста-
навливается и т.д. (Kwiatkowska, 2008; Barton,
2010). Таким образом, листья закладываются ак-
ропетально и никак иначе. Флоральная меристе-
ма перед началом заложения органов относитель-
но крупная, терминация роста происходит еще до
того, как появятся все примордии (Kwiatkowska,
2008; Landau et al, 2015; Classen-Bokhoff, 2016; De-
nay, 2017), у Arabidopsis, например, после заложе-
ния чашелистиков. После терминации роста по
мере появления примордиев размер флоральной
меристемы не увеличивается или увеличивается
незначительно – она вся расходуется на заложе-
ние органов. Закрытый рост и заложение органов
уже после того, как флоральная меристема до-
стигла своего окончательного размера, предо-
ставляют в конечном счете возможность отойти
от строго акропетального заложения органов
(Classen-Bokhoff, 2016).

В спиральных цветках отклонения от акропе-
тального заложения органов, по-видимому, не-
возможны в силу геометрических закономерно-

стей. В каждом узле прикрепляется единствен-
ный орган (рис. 1а), зачатки органов появляются
постепенно через равные промежутки времени и
равные угловые расстояния: в спиральных цвет-
ках угол между двумя последовательно заложив-
шимися органами примерно равен 137.5° или ре-
же 99.5° (Endress, 1987; 1990, 2011a; Endress, Doyle
2007; Leins, Erbar, 2010). Важным свойством спи-
ральных цветков является также относительно
большой объем флоральной меристемы, который
значительно превышает размер продуцируемых
ею примордиев, причем с самого начала развития
цветка. Терминация флоральной меристемы, по-
видимому, происходит здесь поздно, особенно в
крупных цветках (Sokoloff et al., 2018). Собствен-
но этим и объясняется как полимерность спи-
ральных цветков, так и неопределенное число ор-
ганов в них. Таким образом, в спиральных цвет-
ках все органы разновозрастные, расположенные
на разных уровнях и разных радиусах (рис. 1а).
Из-за этого они остаются свободными, срастать-
ся им “неудобно” (Endress, 1987, 1990, 2011a). Мож-

Рис. 1. Строго акропетальные паттерны развития
цветков. а – спиральный цветок с простым около-
цветником, координатная сетка помогает установить,
что все органы находятся на разном удалении от цен-
тра цветка и на разных радиусах. б – циклический
цветок высшего двудольного с простой полиандрией.
в – олигомерный цветок высших двудольных. г – ти-
пичный цветок однодольного растения. На всех ри-
сунках для каждого варианта представлены диаграм-
мы четырех последовательных стадий развития и схе-
ма продольного разреза сформированного цветка, на
которой стрелками показано направление заложения
органов. Черные плоские дуги – элементы простого
околоцветника, черные выпуклые дуги – чашелисти-
ки. Белые дуги – лепестки. Овалы – тычинки. Круг –
гинецей (вне зависимости от его строения). На диа-
граммах не показано срастание органов.

(а)

(б)

(в)

(г)
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но сказать, что в спиральных цветках есть морфоге-
нетический запрет на срастание органов.

Интересно, что у однодольных спиральные
цветки отсутствуют (Endress, 1995; Remizowa
et al., 2010). В этой монофилетической группе рас-
тений циклический цветок был унаследован от об-
щего предка. У подавляющего большинства одно-
дольных цветки тримерные пентациклические с
двукруговым околоцветником. Потеря одного из
кругов или реже околоцветника целиком у одно-
дольных случается, но увеличение числа кругов
околоцветника у однодольных не реализуется.
Циклическое расположение элементов около-
цветника диктует расположение кругами и осталь-
ных органов, даже если они в большом и неопреде-
ленном числе.

Циклические цветки более разнообразны в
паттернах строения и развития (Endress, 1987,
1990, 2011a; Leins, Erbar, 2010). Органы в пределах
круга располагаются на одном уровне, причем
обычно из-за чередования кругов органы n и n + 2
кругов расположены на одинаковых радиусах
(рис. 1б–1г). Это дает возможность для срастания
органов. С геометрической точки зрения цикли-
ческие цветки характеризуют еще два понятия –
число кругов (полнота цветка) и число органов в
круге (меризм). Число кругов редко превышает 5,
а число органов в круге – 6–7 (обычно 3 у одно-
дольных и 5 у высших двудольных). Можно доба-
вить, что околоцветник в циклических цветках
обычно двукруговой (рис. 1б–1г). Таким обра-

зом, циклические цветки принципиально олиго-
мерные. Полимерные циклические цветки (ме-
ризм и полнота варьируют относительно незави-
симо!) встречаются реже (Endress, 2011a; Ronse De
Craene, 2016).

У многих групп растений с циклическими
цветками можно наблюдать эквифинальность
морфогенеза – один и тот же план строения цвет-
ка (по полноте и меризму) обеспечивается не-
сколько разным морфогенезом (например, Ajani
et al., 2016; Erbar, Leins, 1997; Erbar, 2010). Обычно
вариации связаны с одновременным или неодно-
временным заложением органов в пределах одного
круга. Хорошим примером могут служить одно-
дольные с тримерным пентациклическим цвет-
ком, у которых в зависимости от строения соцве-
тия элементы околоцветника и иногда андроцея
закладываются в пределах одного круга одновре-
менно или поочередно (Remizowa et al., 2013). Ин-
тересно отметить, что одновременность или не-
одновременность заложения элементов около-
цветника (и других органов) почти никак не
влияет на возможность их срастания друг с дру-
гом. Одновременность заложения до какой-то
степени важна только при постгенитальном срас-
тании органов одного круга. При постгениталь-
ном срастании органы закладываются по отдель-
ности и затем слипаются эпидермами, здесь важ-
но, чтобы срастающиеся участки соседних
органов соответствовали друг другу (см. Endress,
2006 – явление синорганизации). Если такого со-
ответствия нет, то срастание откладывается на
более поздние стадии развития цветка, когда
участвующие в срастании органы выравняются в
размерах.

ОТКЛОНЕНИЯ ОТ АКРОПЕТАЛЬНОГО 
ПАТТЕРНА ЗАЛОЖЕНИЯ ОРГАНОВ

Околоцветник. Астериды

В соцветиях-корзинках Asteraceae (Asterales),
многоцветковых соцветиях Valerianaceae s.str.
(Dipsacales), у некоторых Apiaceae (Apiales) и Acan-
thaceae (Lamiales) отклонения от акропетального
паттерна заложения органов можно наблюдать в
околоцветнике (рис. 2а): чашелистики закладыва-
ются после лепестков, обычно одновременно с ты-
чинками (Sattler, 1973; Harris, 1995; Erbar, Leins,
1997; Schönenberger, Endress, 1998; Schönenberger,
1999; Erbar, 2010; Ajania et al., 2016). У астерид, к
которым относятся все четыре семейства, этот
феномен объясняется общей тенденцией к редук-
ции чашечки. У Apiaceae и Acanthaceae степень
развития чашелистиков разная, они меньше ле-
пестков и даже иногда отсутствуют. У Apiaceae
функцию защиты бутона выполняют лепестки (в
отличие от большей части высших двудольных
они здесь не задерживаются в развитии), допол-
нительную защиту обеспечивают листья внутри

Рис. 2. Цветки с базипетальным развитием около-
цветника. а – цветок астерид с заложением чашечки
после венчика, также возможны варианты (не пока-
заны), в которых чашелистики закладываются одно-
временно с андроцеем или гинецеем. б – цветок с
подчашием Dipsacaceae s.str., также возможны вари-
анты (не показаны), в которых чашелистики закла-
дываются перед или после заложением тычинок. в –
цветок с подчашием Rosaceae. Листочки подчашия
показаны угловатыми дугами.

(а)

(б)

(в)
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соцветия и непосредственно под ним. Время за-
ложения чашечки варьирует у разных представи-
телей, пять чашелистиков закладываются перед
лепестками, одновременно с ними или после них
(Erbar, Leins, 1997; Erbar, 2010; Ajania et al., 2016).
При плоде чашечка у зонтичных не сохраняется.
Для Acanthaceae характерны те же тенденции, но
функцию защиты бутона на ранних стадиях берут
на себя сросшиеся прицветнички (Schönenberger,
Endress, 1998; Schönenberger, 1999), число срос-
шихся чашелистиков не всегда стабильно, чашеч-
ка может состоять из большего, чем пять, числа
узких чашелистиков, иногда их число невозмож-
но установить, так как свободные верхушки у них
не выражены. У сложноцветных чашечка преоб-
разуется в структуры так называемого паппуса
(волоски, щетинки, пленки), способствующие
распространению плодов-семянок, или исчезает
совсем. Плотность соцветий у сложноцветных та-
кова, что цветкам чашечка как защита бутона, в
сущности, не нужна (Sattler, 1973; Harris, 1995). У
сложноцветных эту роль по отношению ко всему
соцветию выполняют листочки обертки корзин-
ки. У Valerianaceae s.str. чашечка разрастается
только ко времени формирования плода, обычно
она выглядит, как кольцо с щетинками, т.е. очень
похожа на паппус сложноцветных. При эволюци-
онных преобразованиях чашечки чашелистики
некоторых акантовых, многих сложноцветных и
валериановых полностью утратили свою индиви-
дуальность, предполагаемое число чашелистиков
(их 5) можно установить только при обращении к
родственным формам (Cronquist, 1955; Schönen-
berger, Endress, 1998; Schönenberger, 1999; Semple,
2006; Endress, 2008, 2011b; Naghiloo, Classen-Bock-
hoff, 2017).

Околоцветник. Цветки с подчашием

Подчашие, которое представляет собой ли-
сточки, расположенные снаружи от чашелисти-
ков, отмечено у нескольких неродственных групп
высших двудольных – в порядке Dipsacales, се-
мействах Malvaceae (Malvales), Rosaceae и Dirach-
maceae (Rosales), Lythraceae (Myrtales) и т.д., сре-
ди однодольных подчашие имеется у Tofieldiaceae
(Alismatales). Природа этого образования не во
всех случаях до конца ясна, вероятнее всего под-
чашие возникало независимо в вышеперечислен-
ных группах. Обычно листочки подчашия заклады-
ваются перед чашелистиками, что соответствует
базовому акропетальному паттерну формирования
околоцветника – например, у Malvaceae (Bello
et al., 2016), Dirachmaceae (Ronse De Craene, Miller,
2004) и Tofieldiaceae (Remizowa et al., 2006). У Dip-
sacaceae s.str в плотных головчатых соцветиях раз-
витие цветка с базипетальными паттернами фор-
мирования околоцветника начинается с листочков
подчашия (рис. 2б), затем закладываются лепест-
ки. Время появления чашечки запаздывает по-

разному у изученных родов (Naghiloo, Classen-
Bockhoff, 2017). Таким образом, чашечка развива-
ется базипетально по отношению к венчику, как
у и многих астерид без подчашия. У не образую-
щих плотных соцветий Rosaceae, если листочки
подчашия в числе чашелистиков, то они заклады-
ваются немного позже чашечки (рис. 2в), обычно
почти одновременно с лепестками, если послед-
ние имеются (Innes et al., 1989; Ronse De Craene,
2003; Hollender et al., 2012). Паттерн заложения
элементов подчашия у таких розоцветных с тру-
дом поддается описанию и является, скорее,
предметом договора. Обычно в развитии видно,
что закладывающиеся чашелистики уже соедине-
ны некими меристематическими валиками, если
принять эти валики за элементы подчашия, то
следует говорить об одновременном заложении
чашечки и подчашия. У Lythrum (Lythraceae) ли-
сточки подчашия (их число равно числу чашели-
стиков) также закладываются после чашечки ба-
зипетально (Cheung, Sattler, 1967; Sattler, 1973).
Базипетальное заложение многочисленных эле-
ментов подчашия, появляющихся значительно
позже чашелистиков (когда уже имеются почти
все остальные органы цветка), можно наблюдать
у Neuradaceae: Malvales и Agrimonia: Rosaceae
(Decraene, Smets, 1995).

Если интерпретировать подчашие как часть
цветка, то имеет место нарушение акропетально-
го паттерна в пределах околоцветника, но общий
порядок заложения органов – околоцветник, ан-
дроцей, гинецей – остается неизменным.

Андроцей. Полиандрия

Большая часть отклонений от акропетального
порядка заложения органов встречается в цикли-
ческих цветках с полимерным андроцеем (Rudall,
2010, 2011; Leins, Erbar, 2010; Endress, 2006, 2011a;
Ronse Decraene, Smets, 1992, 1993a). Такие цветки
имеют некоторое сходство со спиральными цветка-
ми – они крупные и число тычинок (но не осталь-
ных органов) в них неопределенно большое.

Полиандрию (рис. 3) вне зависимости от типа
филлотаксиса цветка принято разделять на про-
стую и комплексную (Ronse Decraene, Smets,
1992, 1993a; Leins, Erbar, 2010). При простой поли-
андрии все многочисленные тычинки закладыва-
ются индивидуальными примордиями. При ком-
плексной полиандрии сначала появляются один
кольцевой или несколько (обычно 5) первичных
примордиев, на которых затем уже закладывают-
ся индивидуальные тычинки, в последнем случае
тычинки расположены пучками. Кольцевые пер-
вичные примордии (иногда говорят о кольцевой
меристеме) образуются исключительно на вы-
пуклом или плоском к моменту их появления
цветоложе. Тычинки в таких цветках при малом
размере их примордиев неупорядоченно запол-
няют все доступное пространство, при относи-
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тельно крупных примордиях закладываются че-
редующимися кругами или группами. При зало-
жении пучками индивидуальные примордии
тычинок располагаются в шахматном порядке
или радиальными рядами (Leins, Erbar, 2010; En-
dress, 2006, 2011a; Ronse Decraene, Smets, 1992,
1993a). Комплексная полиандрия отмечена толь-
ко у высших двудольных, в не связанных близким
родством группах (Endress 2006, 2011a,b; Leins,
Erbar, 2010),

При комплексной полиандрии индивидуаль-
ные примордии тычинок (все или частично) по-
являются после заложения гинецея. При простой
полиандрии всегда только часть тычинок могут
закладываться после гинецея. Практически во
всех отклоняющихся от типичного паттерна слу-
чаях акропетальный порядок появления около-
цветника, андроцея и гинецея как совокупностей
соответствующих органов сохраняется (Endress,
2006). Эти отклонения в полиандричных цветках
можно разделить на два типа – с сохранением ак-

ропетальной последовательности заложения ты-
чинок и с базипетальным заложением тычинок.

Простая полиандрия и задержка заложения внут-
ренних тычинок. Эта ситуация возможна только в
цветках с гипантием (рис. 3а). Гипантий представ-
ляет собой вогнутое чашевидное, блюдцевидное
или бокальчатое образование, на котором по
внешнему его краю и склонам прикрепляются
околоцветник и андроцей, а на дне – гинецей. В
ходе морфогенеза цветка с простой полиандрией
склоны гипантия начинают формироваться в ос-
новном уже после того, как заложились элементы
околоцветника, внешние тычинки и гинецей, са-
ми примордии плодолистиков еще могут быть не
видны, но граница будущего гинецея видна чет-
ко. В процессе формирования гипантия цветоло-
же начинает разрастаться, в результате чего ан-
дроцей как бы отодвигается от гинецея. Рост ги-
пантия продолжается достаточно долго так, что
свободное пространство между гинецеем и уже
заложенными тычинками становится достаточ-
ным для размещения новых примордиев, и на
нем появляются примордии тычинок. В случае
простой полиандрии все тычинки закладываются
кругами, у самых внутренних тычинок располо-
жение может становиться нерегулярным, если
примордии тычинок маленькие относительно
диаметра гипантия (Endress, 2006, 2011a). Чем
дольше продолжается рост гипантия, тем больше
можно разместить на нем “дополнительных” ты-
чинок (Ronse Decraene, Smets, 1991, 1992). Таким
образом, в цветках с гипантием часть тычинок за-
кладываются позже плодолистиков (рис. 3а). При
этом в самом андроцее, если рассматривать его
отдельно, акропетальный порядок заложения ор-
ганов сохраняется – дополнительные тычинки
появляются внутри от уже имеющихся. В каче-
стве примеров можно привести Geum и Rosa: Ro-
saceae: Rosales (Ronse Decraene, Smets, 1992; Maas
et al., 1995), Acca и Rhodomyrtus: Myrtaceae: Myr-
tales (Ronse Decraene, Smets, 1991, 1992), Punica:
Lythraceae: Myrtales (Ronse Decraene, Smets, 1991) и
Deinanthe: Hydrangeaceae: Cornales (Hafford, 1998).

Отдельного внимания заслуживает то, что при
увеличении размеров гипантия на нем заклады-
ваются дополнительно именно тычинки, а не
элементы околоцветника или плодолистики.
Рост гипантия в данном случае организован так,
что увеличение его размеров происходит между
андроцеем и гинецеем – это не дает возможно-
сти увеличить число органов околоцветника. С
плодолистиками сложнее. В случаях с ценокарп-
ным гинецеем “нежелательность” появления
дополнительных плодолистиков еще как-то объ-
яснима – к целостной конструкции, приспособ-
ленной к определенному типу опыления, роста
пыльцевых трубок, вскрыванию плода нерацио-
нально пристраивать снаружи что-то дополни-
тельное. Но и в апокарпном гинецее дополни-
тельные плодолистики снаружи от уже имеющихся

Рис. 3. Развитие цветков с полиандрией. а – простая
полиандрия на гипантии/вогнутом цветоложе. б –
комплексная полиандрия с акропетальным заложе-
нием тычинок на кольцевом первичном примордии.
в – комплексная полиандрия с акропетальным зало-
жением тычинок на нескольких первичных примор-
диях. г – комплексная полиандрия с базипетальным
заложением тычинок на кольцевом первичном при-
мордии. д – комплексная полиандрия с базипеталь-
ным заложением тычинок на нескольких первичных
примордиях. Серым показаны склоны гипантия/во-
гнутого цветоложа. Пунктирные линии – границы
первичных примордиев.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)
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не появляются. Здесь это можно объяснить тем, что
новые объемы меристематической ткани постепен-
но появляются со стороны андроцея, и новые при-
мордии размещаются, ориентируясь на ближайшие
к ним примордии тычинок, а не на плодолистики. В
таких условиях расположение плодолистиков не
было бы однородным. Другое объяснение состо-
ит в том, что плодолистики, если они расположе-
ны более чем в один круг, “умеют” закладываться
только акропетально ко внутри от уже имеющих-
ся плодолистиков, “обратный” базипетальный
ход по каким-то причинам в гинецее невозможен.
Вероятно, базипетальный паттерн можно было
бы организовать и в гинецее, если бы прирост ги-
пантия шел в направлении от гинецея, а не на-
оборот.

Цветки с гипантием не обязательно имеют мно-
го кругов тычинок. У многих бобовых андроцей
двукруговой, но примордии внутренних тычинок
появляются после (иногда значительно) заложения
гинецея, как только гипантий подрастет настолько,
чтобы предоставить им место (например, Prenner,
2003; Tucker, 2000, 2003a).

Комплекная полиандрия с сохранением акропе-
тального заложения тычинок. При комплексной
полиандрии (рис. 3б–3д) сначала появляется, как
было сказано выше, первичный кольцевой или
несколько отдельных первичных примордиев ан-
дроцея (Ronse Decraene, Smets, 1991, 1992; Leins,
Erbar, 2010). Ко времени формирования индиви-
дуальных тычинок андроцей хорошо отграничен
от гинецея, даже если индивидуальные плодоли-
стики еще плохо заметны – у подавляющего боль-
шинства растений с комплексной полиандрией
гинецей ценокарпный с конгенитально сросши-
мися плодолистиками, формироваться такой ги-
нецей начинает как единое целое. При формиро-
вании кольцевого примордия на выпуклом или
плоском цветоложе многочисленные индивиду-
альные тычинки на нем закладываются чередую-
щимися кругами, мерность которых значительно
превышает мерность околоцветника, или без ви-
димого порядка заполняют все отведенное им
пространство. Кольцевые примордии с акропе-
тальным заложением тычинок (рис. 3б) можно
наблюдать, например, у Papaver, Eschscholzia: Pa-
paveraceae: Ranunculales (Ronse Decraene, Smets,
1990, 1992, 1993a; Ronse De Craene, 2003), Nelumbo:
Nelumbonaceae: Proteales (Hayes et al., 2000), Aca-
cia: Leguminosae: Fabales (Ronse Decraene, Smets,
1992; Prenner, 2011), Caloncoba, Camptostylus: Acha-
riaceae: Malpighiales (Bernhard, Endress, 1999). В
цветках с гипантием (т.е. на вогнутом цветоложе)
образуются отдельные первичные примордии
пучков тычинок (рис. 3в). Характерно, что пучки
тычинок расположены напротив лепестков и да-
же конгенитально срастаются с ними –на основа-
нии молодого лепестка с внутренней, обращен-
ной к гинецею его стороне появляется первич-
ный примордий андроцея. По мере роста

гипантия первичные примордии подрастают по
направлению к гинецею, и уже на них в акропе-
тальном направлении закладываются индивиду-
альные тычинки. Этот редкий паттерн развития
цветка найден, например, у Melaleuca, Callistemon и
Chamaelaucium из семейства Myrtaceae (Ronse
Dectaene, Smets, 1991; Orlovich et al., 1998; Leins,
Erbar, 2010).

Комплексная полиандрия с базипетальным зало-
жением тычинок. У большей части растений с
комплексной полиандрией индивидуальные ты-
чинки на первичных примордиях закладываются
базипетально – от гинецея к околоцветнику,
многочисленные примеры приведены в обобща-
ющих работах (например, Corner, 1946; Ronse De-
craene, Smets, 1992; Endress, 2006, 2011a; Leins,
Erbar, 2010). Таким образом, при комплексной
базипетальной полиандрии не только тычинки
закладываются после плодолистиков (но не ан-
дроцей целиком!), но и нарушен базовый акропе-
тальный паттерн их появления.

Базипетальный паттерн может реализовывать-
ся на первичном кольцевом примордии (рис. 3г):
тычинки закладываются чередующимися круга-
ми или без определенного порядка, равномерно
заполняя отведенное им пространство – напри-
мер, у Dilleniaceae: Dilleniales (Endress, 1997),
Salicaceae: Malpighiales (Bernhard, Endress, 1999),
Capparaceae: Brassicales (Ronse Decraene, Smets,
1997), Lecythidaceae: Ericales (Tsou, Mori, 2007) и
даже очень редко у Leguminosae: Swartzia (Tucker,
2003b). Второй вариант – заложение тычинок
группами (рис. 3д), например, у Malvaceae: Malva-
les и Loasaceae: Cornales (Ronse Decraene, Smets,
1992; Leins, Erbar, 2010). Особенность кольцевого
базипетального варианта (рис. 3г) в том, что при
основании кольцевого примордия может начать-
ся зональный рост – цветоложе вместе c первич-
ным кольцевым примордием подрастает в на-
правлении заложения тычинок, что позволяет
получить большее их число. В случаях, когда зо-
нальный рост сосредоточен исключительно под
андроцеем, формируется тычиночная трубка, как
у Malvaceae.

При формировании пучков тычинок (рис. 3д)
они чаще чередуются с лепестками – Hypericaceae:
Malpighiales (Ronse Decraene, Smets, 1992; Leins,
Erbar, 2010), Paeoniaceae: Saxifragales (Leins, Erbar,
2010), Philadelphus, Carpenteria: Hydrangeaceae:
Cornales (Roels et al., 1997; Hufford, 1998), а если и
расположены напротив них, то не образуют с ни-
ми комплекса – лепесток и противолежащий ему
пучок тычинок закладываются отдельно –
Theaceae: Ericales (Leins, Erbar, 2010), Lagerstro-
emia: Lythraceae: Myrtales (Ronse Decraene, Smets,
1991). Первичные примордии пучков тычинок по-
являются на выпуклом или вогнутом цветоложе.
При вогнутом цветоложе происходит формирова-
ние гипантия, который удлиняется вместе с пер-
вичными примодиями андроцея по направлению к
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околоцветнику. На выпуклом цветоложе (у Hyperi-
caceae) дополнительного роста цветоложа, на-
сколько можно судить, нет – первичные примор-
дии сразу формируются “нужного” размера.

Инвертированные цветки. Инвертированные
цветки (рис. 4), несомненно, – самый интерес-
ный случай как отклонения от типичного для по-
крытосеменных плана строения цветка, так и от
акропетального заложения органов. В инверти-
рованных цветках андроцей занимает место гине-
цея в центре цветка, гинецей же расположен бли-
же к околоцветнику, на месте тычинок. Инверти-
ровано и число соответствующих органов –
тычинки в небольшом числе, в то время как плодо-
листиков много. Цветки такого строения найдены
только у однодольной Lacandonia (Triuridaceae,
Pandanales, рис. 4а) и у базального покрытосемен-
ного Trithuria (Hydatellaceae, Nymphaeales, рис. 4б).
Интерпретация репродуктивных структур Lacan-
donia как цветков общепринята (Ambrose et al.,
2006; Rudall, 2008; Álvarez-Buylla, 2010). Относи-
тельно Trithuria существуют 2 точки зрения: ее ре-
продуктивные единицы некоторые авторы счита-
ют псевдантиями – конденсированными соцве-
тиями из редуцированных мужских и женских
цветков (Endress, Doyle, 2009; Endress, 2010a),
другие же придерживаются эвантовой интерпре-
тации (Rudall et al., 2009; Sokoloff et al., 2010). В
обоих родах околоцветник циклический, плодо-
листики свободны. Примечательно, что типич-
ный порядок заложения околоцветник-андро-
цей-гинецей не нарушен (Ambrose et al., 2006; Ru-
dall et al., 2007, 2009; Sokoloff et al., 2010). Сначала
закладывается околоцветник, затем в центре цвет-
ка появляются тычинки, после них базипетально
появляются примордии плодолистиков, самые
молодые плодолистики находятся возле около-
цветника. В обычных цветках при базовом акропе-
тальном характере заложения органов определе-
ние позиции новых органов определяется уже
имеющимися, в циклических цветках это приво-
дит к четкому чередованию кругов органов. В ин-
вертированных цветках этому требованию отве-

чает только околоцветник. Начиная с андроцея, у
Trithuria (рис. 4б) расположение органов стано-
вится неупорядоченным (Rudall et al., 2007, 2009;
Sokoloff et al., 2010). У Lacandonia (рис. 4а) после
заложения околоцветника в центре цветка появ-
ляются три крупных округлых первичных при-
мордия, они удлиняются с ростом цветоложа, за-
тем на первичных примордиях появляется круп-
ный зачаток тычинки и два ряда расположенных
ниже него зачатков плодолистиков (Ambrose et al.,
2006; Álvarez-Buylla, 2010). Одновременно с зало-
жением тычинок появляются первичные примор-
дии второй очереди (предназначенные только для
заложения плодолистиков), они занимают три
свободных сектора флоральной меристемы, пер-
вый плодолистик здесь закладывается ближе к ты-
чинкам, остальные появляются ниже двумя ряда-
ми. На всех шести первичных примордиях по ме-
ре удлинения цветоложа в базипетальном
направлении закладываются новые плодолисти-
ки. Сравнивая с комплексной базипетальной по-
лиандрией можно сказать, что именно наличие
общих примордиев является некоторой гаранти-
ей упорядоченного расположения органов, нахо-
дящихся между околоцветником и центром цвет-
ка. Базипетальное развитие гинецея и андроцея
можно наблюдать не только в обоеполых, но и в
однополых цветках Hydatellaceae (Rudall et al.,
2007), в то время как у Triuridaceae с однополыми
цветками базипетальный характер заложения
плодолистиков наблюдается только у Triuris (Am-
brose et al., 2006), у остальных изученных родов
все плодолистики закладываются одновременно на
общем складчатом примордии или кругами в акро-
петальной последовательности (Rudall, 2008).

Инверсия “гинецей-андроцей” произошла,
вероятно, из-за того, что представителям Hydatel-
laceae и Triuridaceae изначально были свойствен-
ны однополые цветки и при переходе к обоеполо-
му цветку андроцей и гинецей поменялись места-
ми. Большая часть Triuridaceae – действительно,
двудомные растения. Положение Lacandonia,
единственного представителя семейства с обое-
полым цветком, на молекулярно-филогенетиче-
ских деревьях (например, Mennes et al., 2013) не
оставляет сомнений во вторичном приобретении
этим родом обоеполого цветка. С Trithuria такой
красивой картины не получается. Примерно по-
ловина видов Trithuria – двудомные или однодом-
ные растения с однополыми цветками, вторая по-
ловина – имеют обоеполые цветки (Sokoloff et al.,
2008). Результаты анализа эволюции половой
принадлежности цветков на молекулярно-фило-
генетических деревьях не дают однозначного ре-
зультата (Anger et al., 2017, Graham et al., 2019).

Цветки с общими примордиями элементов око-
лоцветника и тычинок. У некоторых высших дву-
дольных с однокруговым или двукруговым ан-
дроцеем лепестки и противолежащие им тычин-
ки закладываются общим примордием (Ronse

Рис. 4. Развитие инвертированных цветков. а – La-
candonia. б – Trithuria. Пунктирные линии – границы
первичных/общих примордиев.

(а)

(б)
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Decraene et al., 1993). Часто такие цветки приво-
дят как пример нарушения акропетального по-
рядка заложения органов – лепестки после тычи-
нок (см. Sattler, 1973; Rudall, 2009, 2011). Уже само
наличие общего примордия является свидетель-
ством того, что лепестки закладываются одновре-
менно с противолежащими им тычинками. У рас-
тений с однокруговым андроцеем развитие цвет-
ка начинается с заложения чашелистиков, затем,
чередуясь с чашелистиками, появляются общие
примордии лепестков и тычинок, последним за-
кладывается гинецей, т.е. акропетальный поря-
док заложения околоцветника, андроцея и гине-
цея не нарушен (рис. 5а). У каждого из общих
примордиев с самого начала присутствует “пере-
тяжка” или углубление, разделяющая примордий
на две части – из внешней, как правило, меньшей
части развивается лепесток, а из крупной внут-
ренней – тычинка. Тычинки в таких цветках не
чередуются с лепестками. Подобный паттерн раз-
вития встречается у неродственных групп, напри-
мер у представителей Primulaceae: Ericales (Ronse
Decraene, Smets, 1995) и Plumbaginaceae: Caryo-
phyllales (De Laet et al., 1995).

У высших двудольных в пентамерных или тет-
рамерных цветках с двукруговым андроцеем так-
же возможны общие примордии лепестков и про-
тиволежащих им тычинок (рис. 5б–5в), при этом
тычинки, лежащие напротив чашелистиков, за-
кладываются “самостоятельно”. Последователь-
ность развития цветка в большинстве подобных
изученных случаев выглядит так – сначала на
флоральной меристеме появляются примордии
чашелистиков, затем одновременно примордии
“свободных” тычинок и общие примордии ле-
пестков и противолежащих им тычинок, послед-
ним закладывается гинецей (см. также Endress,
2010b). Интересным свойством этого паттерна
развития, является то, что положение лежащих
напротив чашелистиков тычинок может быть как
снаружи, так и внутри от тычинок, расположен-
ных на радиусе лепестков. Более того, изначаль-
ный характер их расположения может изменить-
ся в ходе развития цветка (Endress, 2010b, Leins,
Erbar, 2010). Цветки такого устройства можно об-
наружить, например, у Caryophyllaceae: Caryo-
phyllales и Geraniaceae: Geraniales (Ronse De-
craene, Smets, 1995; Ronse Decraene et al., 1998,
Endress, 2010b).

В литературе часто можно встретить указания,
что время появления общих примордиев лепест-
ков и тычинок может быть различным. Для неко-
торых таксонов считают, что они появляются
следующими за примордиями чашелистиков,
опережая заложение “свободных” тычинок, для
других – что сначала закладываются тычинки на-
против чашелистиков и только после них появля-
ются общие примордии (см. например Ronse De-
craene, Smets, 1993b, 1995). Оба этих варианта при
внимательном рассмотрении являются ошибкой

интерпретации данных. Во-первых, расположен-
ные напротив лепестков тычинки (в данном слу-
чае в комплексе с лепестками) никогда не закла-
дываются раньше тычинок, расположенных на-
против чашелистиков (Endress, 2010b). Во-вторых,
относительное время заложения органов устанав-
ливают исходя из размера примордиев (более круп-
ные свидетельствуют о более раннем их появле-
нии), но у двудольных с двукруговым андроцеем
примордии лепестков и примордии расположен-
ных напротив них тычинок обычно более мелкие,
чем примордии тычинок напротив чашелистиков
(Endress, 2010b). И в-третьих, изображений разви-
вающихся цветков, на которых имеются только об-
щие примордии или только примордии “свобод-
ных” тычинок и отсутствуют примордии другого
типа обнаружить не удается.

У растений с тримерными цветками также
встречаются общие примордии элементов около-
цветника и тычинок. Среди высших двудольных
можно отметить Caulophyllum: Berberidaceae: Ra-

Рис. 5. Развитие цветков с общими примордиями эле-
мент околоцветника + тычинка. а – цветок высшего
двудольного с однокруговым андроцеем. б – цветок
высшего двудольного с двукруговым андроцеем, ты-
чинки напротив чашелистиков в наружном круге. в –
цветок высшего двудольного с двукруговым андроце-
ем, тычинки напротив чашелистиков во внутреннем
круге. г – цветок однодольного с шестью общими
примордиями. д – цветок однодольного с тремя об-
щими примордиями. Пунктирные линии – границы
общих примордиев. На схемах продольных разрезов
линиями без стрелок показаны органы, заложившие-
ся одновременно.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)
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nunculales (Brett, Posluszny, 1982). У Caulophyllum
два круга чашелистиков и два круга лепестков. И
лепестки, и противолежащие им тычинки закла-
дываются общими примордиями – сначала
внешние, затем внутренние общие пары. Из-за
наличия общих примордиев можно было бы ска-
зать, что внутренние лепестки (но не весь около-
цветник целиком) закладываются позднее внеш-
них тычинок. Тем не менее в данном случае пра-
вильнее говорить об одновременном заложении
венчика и андроцея, так как разделение всех об-
щих примордиев на соответствующие части на-
чинается одновременно.

В тримерных цветках однодольных два круга
элементов околоцветника и два круга тычинок. У
Allium: Amaryllidaceae: Asparagales (Sattler, 1973),
Tofieldia: Tofieldiaceae: Alismatales (Remizowa et al.,
2006a) и Scheuchzeria: Scheuchzeriaceae: Alismatales
(Posluszny, 1983; Volkova et al., 2016) и внешние, и
внутренние листочки простого околоцветника
закладываются общими примордиями с тычин-
ками (рис. 5г). Все шесть общих примордиев по-
являются практически одновременно (наружные
лишь немного ранее внутренних, лучше это за-
метно у Allium) и одновременно же разделяются
на индивидуальные примордии листочков около-
цветника и тычинок. Последним закладывается
гинецей. Таким образом, заложение околоцвет-
ника и андроцея происходит одновременно.

У большей части однодольных, где обнаруже-
ны общие примордии (см. Endress, 1995; Hardy,
Stevenson, 2000; Narita, Takahashi, 2008; Remizowa
et al., 2012), они формируются только для внут-
ренних элементов околоцветника и тычинок,
причем околоцветник может быть как простой,
так и двойной, с сильной дифференциацией на-
ружных и внутренних элементов (рис. 5д). Как
правило, после заложения внешних элементов
околоцветника одновременно появляются при-
мордии наружных тычинок и общие примордии
внутренних элементов околоцветника и тычинок.
Таким образом, внутренние элементы околоцвет-
ника и андроцей закладываются одновременно.
Для некоторых Сommelinaceae в литературе име-
ются сообщения о базипетальном развитии андро-
цея – наружные тычинки закладываются позднее
появления общих примордиев (Hardy, Stevenson,
2000). Эту точку зрения можно опровергнуть, так
как после заложения внешних тычинок на них
сильно давят развивающиеся чашелистики, из-за
этого наружные тычинки несколько задержива-
ются в развитии, их примордии меньше по разме-
ру, что создает видимость позднего их заложения
(см. также Endress, 2010b).

Итак, в олигомерных цветках с однокруговым
или двукруговым андроцеем наличие общих при-
мордиев околоцветника и тычинок приводит к
одновременному заложению по крайней мере
внутренних элементов околоцветника и всего ан-
дроцея. С чем связано наличие общих приморди-

ев с эволюционной точки зрения – не совсем по-
нятно. У двудольных общие примордии лепест-
ков и тычинок отмечены только у растений с
верхней завязью. У однодольных наличие общих
примордиев не коррелирует, как кажется, ни с
чем – они отмечены при любом положении завя-
зи и любом типе околоцветника. Адаптивный
смысл наличия общих примордиев также неясен.
Архитектура цветков с общими примордиями
весьма разнообразна и может быть достигнута и
без их наличия. Синдромы опыления также са-
мые разные. Можно было бы предположить, что в
силу одновременного заложения большого числа
органов сокращается абсолютное время развития
цветка, но и это предположение не находит под-
тверждения.

ОБСУЖДЕНИЕ
Как видно из приведенных выше примеров,

случаи отклонения от строго акропетального зало-
жения органов в цветках не редки. С уверенностью
можно сказать, что этот феномен не встречается в
спиральных цветках. У однодольных базипеталь-
ные паттерны отмечены только у некоторых Triuri-
daceae (Ambrose et al., 2006; Rudall, 2008; Álvarez-
Buylla, 2010). Другие приведенные Рудалл (Rudall,
2011) примеры базипетального заложения органов
у однодольных, строго говоря, таковыми не явля-
ются. Например, одновременное заложение тычи-
нок и внутренних элементов околоцветника не
свидетельствует о базипетальном заложении по-
следних. В цветках с многочисленными тычинка-
ми при строго акропетальном порядке их заложе-
ния иногда внешние тычинки задерживаются в
развитии, что связано, вероятно, с давлением на
них околоцветника. Более сложный случай пред-
ставляют пальмы (Arecaceae: Arecales) с полимер-
ным андроцеем. В оригинальных исследованиях
(Uhl, Moore, 1977, 1980; Uhl, Dransfield, 1984; Uhl,
1988) показано, что у полиандричных пальм ты-
чинки закладываются акропетально кругами или
группами в виде дуг и секторов. При заложении
тычинок группами сначала появляются группы
напротив внешних элементов околоцветника, за-
тем – напротив внутренних. Если тычинки закла-
дываются секторами, то внутри сектора они появ-
ляются акропетально, располагаясь без видимого
порядка. В самых многотычинковых цветках, все
многочисленные неупорядоченно расположен-
ные тычинки закладываются одновременно, но
примордии крупнее ближе к центру цветка и ты-
чинки, расположенные по периферии цветка, за-
паздывают в развитии.

В циклических олигомерных цветках высших
двудольных базипетальные паттерны связаны как
правило с околоцветником, а в полимерных – с ан-
дроцеем. Рудалл (Rudall, 2009, 2011), систематизи-
руя разнообразие случаев базипетального заложе-
ния органов, предлагает выделять интразональные
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и интерзональные базипетальные паттерны. Под
зоной она понимает совокупность органов одного
типа – зона чашелистиков, лепестков, тычинок
или плодолистиков. Для однодольных деление
околоцветника на зоны не уточняется. Большин-
ство выявленных случаев базипетального заложе-
ния органов относятся к интразональным паттер-
нам – органы закладываются базипетально в пре-
делах одной зоны, как правило, это цветки с
полимерным андроцеем. Из них необходимо уда-
лить случаи задержки развития органов после их
заложения, например, у Aquilegia (Ranunculaceae)
многочисленные тычинки закладываются акро-
петально, но их созревание происходит базипе-
тально (Feng et al., 1995; Tuker, Hodges, 2005; Ren
et al., 2011). Интерзональные варианты, встреча-
ющиеся в олигомерных цветках, более редки,
здесь вся зона закладывается позже расположен-
ной выше нее зоны, например, лепестки после
тычинок. Надо сказать, что интерзональные ва-
рианты еще более редки, чем предлагает Рудалл
(Rudall, 2009, 2011). Так, при заложении элемен-
тов околоцветника и противолежащих им тычи-
нок общими примордиями нарушения акропе-
тального порядка заложения органов, строго го-
воря, не происходит. Некоторые из приведенных
примеров являются результатом спорной интер-
претации исходных данных. Например, развитие
цветка Valeriana в исходной работе Саттлер (Sat-
tler, 1973) описывает так: сначала тычинки, затем
лепестки, чашечка и гинецей. Приведенные иллю-
страции, однако, свидетельствуют, что венчик за-
кладывается по крайней мере одновременно с ты-
чинками (на общем кольцевом меристематическом
валике), такую последовательность заложения ор-
ганов наблюдали и у Centranthus из того же се-
мейства (Erbar, Leins, 1996). Тоже самое можно
сказать и про Stylidium (Stylidiaceae, Asterales) –
согласно Саттлеру (Sattler, 1973) развитие цветка
этого растения также начинается с тычинок, за-
тем появляются чашелистики и венчик. На иллю-
страциях же видно, что венчик появляется одно-
временно с тычинками, а до этого – чашечка,
именно такую картину описала Эрбар (Erbar,
1992). Оба растения имеют спайнолепестный
венчик, закладывающийся кольцевым валиком.
Интерпретация Саттлера связана с тем, что за по-
явление органа в развитии цветка он принимает
появление его свободной верхушки (Sattler, 1973).
Также Саттлер не принимает концепции общих
примордиев лепесток/тычинка у высших дву-
дольных (при этом он не против общих примор-
диев листочек околоцветника/тычинка у одно-
дольных с простым околоцветником), поэтому во
всех случаях заложения лепестка и тычинки об-
щим примордием последовательность развития
интерпретирована как “тычинки перед венчи-
ком”. Согласно представлениям Саттлера на круп-
ном примордии тычинки или ниже него появляет-
ся примордий лепестка. Взгляды Саттлера не явля-

ются общепринятыми (Ronse Dectaene et al., 1993;
Leins, Erbar, 2010).

Все же случаи несомненных интерзональных
паттернов существуют. В первую очередь, это
олигомерные цветки некоторых астерид, особен-
но с плотными соцветиями, например, все Aster-
aceae, часть Dipsacaceae s.str. и Valerianaceae s.str.
Несвоевременное (позже венчика) заложение ча-
шечки можно объяснить с одной стороны редук-
ционными тенденциями, с другой – гетерохро-
ния в развитии околоцветника позволяет сокра-
тить время развития (Naghiloo, Classen-Bockhoff,
2017) и обеспечить более экономное расходова-
ние ресурсов. Так как чашечка для защиты бутона
уже не нужна, то основная ее функция у перечис-
ленных выше семейств – участие в распростране-
нии плодов. Разрастаться чашечка начинает
именно ко времени образования плодов. Тем не
менее, несмотря на позднее заложение чашечки
развитие цветка начинается c околоцветника –
венчик закладывается перед или, как у Valeriana-
ceae s.str., одновременно с тычинками. Еще один
интерзональный случай – заложение лепестков
после тычинок у Lythrum (Cheung, Sattler, 1967;
Sattler, 1973; Rudall, 2009) и Trapa (Sinjushin, 2018)
из семейства Lythaceae (Myrtales). Цветки Lythrum
сочетают два интразональных и один интерзональ-
ный паттерн – сначала закладывается чашечка, по-
сле нее подчашие, затем наружные тычинки, гине-
цей, внутренние тычинки и наконец – лепестки. У
Trapa подчашие и тычинки напротив лепестков от-
сутствуют, развитие цветка начинается с заложе-
ния чашечки, затем напротив чашелистиков одно-
временно с началом формирования гипантия за-
кладываются тычинки, следующими на гипантии,
чередуясь с чашелистиками закладываются ле-
пестки, последним появляется гинецей (Sinjush-
in, 2018). Из многочисленных представителей Ly-
thraceae развитие цветка кроме Lythrum и Trapa
изучено только у Lagerstroemia, для которой ха-
рактерна комплексная базипетальная полиан-
дрия на гипантии, при этом весь достаточно
сложно организованный андроцей закладывается
одновременно (Ronse Decraene, Smets, 1991).
Единственное, что объединяет Lagerstroemia, Ly-
thrum и Trapa, – наличие гипантия и очень ма-
ленькие размеры примордиев лепестков. После
заложения лепестки долго не увеличиваются в
размерах, вплоть до самых поздних стадий развития
бутона. Похожий случай представляет Dirachma:
Dirachmaceae: Rosales (Ronse De Craene, Miller,
2004), у Dirachma тычинки расположены в один
круг напротив лепестков. Лепестки закладывают-
ся на гипантии позже тычинок, почти одновре-
менно с плодолистиками. Заложение лепестков
после тычинок характерно также для Astrantia:
Apiaceae (Erbar, Leins, 1997; Erbar, 2010). У этого
представителя зонтичных сначала общими при-
мордиями закладываются чашелистики и тычинки
(это, вероятно, единственный случай общих при-
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мордиев такого типа), одновременно с разделени-
ем общих примордиев закладываются лепестки.
По дефинитивной структуре цветка Astrantia ни-
чем не отличается от других зонтичных. В целом в
олигомерных цветках высших двудольных разви-
тие начинается с околоцветника. При заложении
чашечки после венчика мы имеем дело с базипе-
тальным развитием околоцветника, при позднем
заложении лепестков акропетальный паттерн в
пределах околоцветника сохраняется.

Более драматические случаи интерзонального
паттерна наблюдаются при заложении всех тычи-
нок после гинецея. Здесь уже явное нарушение
базовой последовательности – околоцветник-ан-
дроцей-гинецей. Заложение гинецея перед ан-
дроцеем установлено для некоторых видов Senna:
Leguminosae: Fabales (Tucker, 1996; Marazzi, En-
dress, 2008), Platycrater: Hydrangeaceae: Cornales
(Ge et al., 2007); Napoleonaea: Lecythidaceae: Eri-
cales (Ronse De Craene, 2011) и Conostegia: Melasto-
mataceae: Myrtales (Wanntorp et al., 2011). Харак-
терно, что ближайшие родственники всех этих
трех неродственных друг другу растений уже име-
ют склонность к позднему заложению тычинок. У
бобовых при расположении тычинок более чем в
один круг внутренние тычинки закладываются
позже гинецея. Для Lecythidaceae, Melastomataceae
и Hydrangeaceae в целом характерна комплексная
полиандрия или заложение тычинок на гипан-
тии. Таким образом, уже характерные для пред-
ставителей названных семейств особенности до-
ведены у “эктремалов” до предела. Было бы инте-
ресно изучить гистологические особенности
флоральной меристемы и паттерн экспрессии
“тычиночных” генов В-класса у этих растений,
чтобы установить, является ли видимый порядок
заложения органов точным отражением внутрен-
них, не видимых с поверхности, процессов.

Большинство растений с проявлениями базипе-
тальных паттернов – это растения с комплексной
базипетальной полиандрией, т.е. околоцветник,
андроцей и гинецей как совокупности соответству-
ющих органов закладываются акропетально, ты-
чинки на первичных примордиях закладываются
базипетально. Остальные варианты комплексной
полиандрии более редки. В чем привлекательность
этого паттерна? Крупные цветки с многочислен-
ными тычинками в качестве награды опылителю
предоставляют пыльцу. В теории, чем больше ты-
чинок, тем лучше. При строго акропетальном за-
ложении органов гинецей вынужден “ждать”, по-
ка не появятся примордии всех тычинок. Такой
цветок развивается относительно долго, растени-
ям приходится искать компромисс между увели-
чением числа тычинок и сокращением времени
развития цветка. Переход к комплексной базипе-
тальной полиандрии изящно снимает вопрос вре-
мени – индивидуальные тычинки формируются
параллельно с гинецеем, а благодаря зональному
росту в основании андроцея число тычинок мож-

но еще увеличить (Endress, 2006). Особенно мно-
гочисленными получаются тычинки на кольце-
вых первичных примордиях. Наличие зонального
роста в основании андроцея выгодно отличает ба-
зипетальную от акропетальной комплексной по-
лиандрии и простой полиандрии на гипантии с
заложением части тычинок после гинецея. При
акропетальной комплексной полиандрии нет
возможности увеличить число тычинок после за-
ложения гинецея – первичные примордии сразу
демонстрируют свой конечный размер, число ты-
чинок в этом случае можно увеличивать только
уменьшением размера индивидуальных примор-
диев тычинок относительно размера первичного
примордия. Акропетальное заложение тычинок на
удлиняющемся гипантии, по-видимому, трудно
контролировать с генетической точки зрения – ча-
ще при увеличении размеров гипантия дополни-
тельные тычинки появляются не ко внутри от уже
имеющихся и частично после заложения гинецея,
а между ними и перед заложением плодолистиков,
т.е. увеличивается не число кругов тычинок, а их
число в уже имеющихся кругах (см. Ronse De-
craene, Smets, 1991, 1992; Hufford, 1998). И хотя
простая полиандрия на гипантии – второй по
распространенности паттерн развития полимер-
ного андроцея у высших двудольных с цикличе-
скими цветками, число тычинок в таких цветках
редко достигает такового в цветках со вторичной
полиандрией.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, для большинства покрытосеменных ха-
рактерен строго акропетальный порядок заложе-
ния органов цветка. Отклонения от этого порядка
можно встретить только в циклических цветках.
Для того, чтобы лучше понять разнообразие от-
клонений от строго акропетального порядка за-
ложения органов в цветках можно построить
пространство логических возможностей по двум
параметрам – акропетальное/базипетальное за-
ложение совокупностей органов, т.е. околоцвет-
ник-андроцей-гинецей и акропетальное/бази-
петальное заложение органов в пределах одной
категории (табл. 1). В целом, цветковые расте-
ния очень неохотно нарушают базовую акропе-
тальную последовательность заложения катего-
рий органов “околоцветник-андроцей-гинецей”.
Отклонения от этой последовательности прояв-
ляются в основном в том, что 1) часть органов од-
ной категории закладывается одновременно или
после расположенной выше органов другой кате-
гории (внутренние элементы околоцветника од-
новременно с тычинками, часть тычинок после
гинецея), 2) часть или все органы определенной
категории закладываются позже расположенной
выше категории органов, но в этом случае они за-
кладываются на “своевременно” появившихся
первичных примордиях (часть или все индивиду-
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альные тычинки после гинецея при комплексной
полиандрии), 3) одновременное заложение двух
категорий органов (околоцветник одновременно
с андроцеем у некоторых однодольных) и 4) все
органы определенной категории после вышерас-
положенных органов другой категории (гинецей
после андроцея в инвертированных цветках, ред-
кие случаи заложения всех тычинок после гине-
цея у высших двудольных). Заложение органов
цветка всегда начинается с околоцветника и по-
чти всегда заканчивается гинецеем (кроме случа-
ев простой полиандрии на гипантии, где часть
тычинок закладываются позже гинецея и кроме
специально оговариваемых случаев у высших
двудольных). В пределах каждой категории зало-
жение органов также обычно акропетальное. Ба-
зипетальное заложение элементов околоцветни-
ка можно наблюдать в олигомерных цветках выс-

ших двудольных (чашелистики после лепестков у
астерид, листочки подчашия после чашелистиков
в цветках с подчашием). Базипетальное развитие
андроцея характерно для нескольких несвязан-
ных близким родством групп двудольных с ком-
плексной полиандрией. Базипетальное развитие
гинецея можно обнаружить только в инвертиро-
ванных цветках.

Все эти разнообразные паттерны возникают с
одной стороны независимо в неродственных друг
другу семействах и даже порядках покрытосемен-
ных, а с другой стороны роды, принадлежащие
одному семейству (а иногда и виды одного рода)
могут демонстрировать разные паттерны разви-
тия цветка. Например, у Hydrangeaceae зафикси-
рованы типичный паттерн, простая полиандрия
на гипантии, комплексная полиандрия и заложе-
ние всего андроцея после гинецея (Roels et al.,

Таблица 1. Возможное пространство логических возможностей паттернов развития цветка

Органы внутри каждой 
категории акропетально

Околоцветник 
базипетально

Андроцей 
базипетально

Гинецей 
базипетально

Околоцветник-
андроцей-гинецей 
акропетально

Базовый вариант Цветки с подчашием 
(листочки подчашия 
после чашелистиков 
и обычно одновре-
менно с лепестками);
олигомерные цветки 
(чашечка после 
лепестков)

Цветки с полимер-
ным андроцеем и ком-
плексной 
полиандрией

Частичное отклоне-
ние от строго акропе-
тального порядка 
“околоцветник-
андроцей-гинецей”

Внутренние элементы 
околоцветника одновре-
менно с андроцеем 
(цветки с общими примор-
диями);
Lythrum, Trapa, Dirachma, 
Astrantia – лепестки после 
андроцея;
часть тычинок после гине-
цея в цветках с полимер-
ным андроцеем и простой 
полиандрией на гипантии 
или комплексной полиан-
дрией

Олигомерные цветки 
(чашечка после 
лепестков и одновре-
менно с андроцеем 
или после него)

Часть тычинок после 
гинецея в цветках
с полимерным андро-
цеем и комплексной 
полиандрией

Полное отклонение 
от строго акропеталь-
ного порядка “около-
цветник-андроцей-
гинецей”

Околоцветник одновре-
менно с андроцеем 
(цветки с общими примор-
диями);
Senna, Conostegia – андро-
цей после гинецея

Platycrater, Napo-

leonaea – андроцей 
после гинецея

Инвертиро-
ванные 
цветки



420

ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 6  2019

РЕМИЗОВА

1997; Hufford, 1998, Ge et al., 2007). С уверенно-
стью можно сказать, что отклонения от типично-
го варианта развития цветка сосредоточены в ос-
новном в группе высших двудольных (eudicots),
но это далеко не единственная группа растений с
циклическим цветком. Причины возникновения
того или иного паттерна, его адаптивный смысл
также не всегда ясны.

Работа выполнена при поддержке РФФИ (ба-
зальные группы покрытосеменных, проект 18-04-
00797а) и РНФ (однодольные, пространство ло-
гических возможностей, проект 19-14-00055).
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One Step Forward, Two Steps Back: Non-Acropetal Patterns 
of Initiation of Floral Organs in Angiosperms
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In the majority of angiosperms, the f loral organs are initiated acropetally – the first organs to be initiated are
the perianth members and the last organs are the carpels. The relatively rare examples of non-acropetal pat-
terns of organ initiation can be found in oligomerous as well as in polymerous f lowers. Taxa sharing the same
non-acropetal developmental patterns are not necessarily closely related to each other and thus similarities in
their f loral structure and development should be regarded as convergences. And vice versa, representatives of
the same family often show different patterns of initiation of f loral organs. Flowers with the same groundplan
can demonstrate either typical acropetal or non-acropetal developmental pattern. In other words, the f loral
developmental patterns are rather homoplastic. Non-acropetal patterns (and reversals to the acropetal con-
dition) appeared many times in angiosperm evolution. Such labile and apparently saltational transitions are
probably due to special features of f loral meristems and modular organisation of angiosperm flowers.

Keywords: morphogenesis, f lower, f loral development, acropetal pattern, basipetal pattern, phyllotaxis, oly-
gomery, polymery, common primordia
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Основы современной эволюционной биологии развития (evo-devo) были заложены К. Бэром, авто-
ром закона зародышевого сходства. Последующее развитие evo-devo связано с доказательством эво-
люционного родства беспозвоночных и позвоночных (А.О. Ковалевский). Следующий этап развития
данного направления – создание теории филэмбриогенеза (А.Н. Северцов), а также концепции це-
лостности организма в онто- и филогенезе (И.И. Шмальгаузен). Новое направление evo-devo – идея
надгеномного (эпигенетического) уровня регуляции онто- и эволюционных процессов (К. Уоддинг-
тон). На современном этапе развития концепции evo-devo, связанной с именами С. Гулда, П. Альбер-
ча, К. МакНамары и др., основное внимание уделяется анализу роли гетерохроний в эволюционных
преобразованиях, а также молекулярным механизмам этих процессов: “генам гетерохроний”, мик-
ро РНК.

Ключевые слова: evo-devo, закон зародышевого сходства, теория филэмбриогенеза, эпигенетическая
регуляция, макро- и микроэволюционные процессы, гетерохронии, гены гетерохроний
DOI: 10.1134/S0475145019060065

ВВЕДЕНИЕ
Одним из важнейших достижений современ-

ной эволюционной биологии стало рождение
эволюционной биологии развития. Идеи взаимо-
связи онтогенетических и филогенетических
процессов высказывались еще на заре эволюци-
онной биологии. Взаимосвязь этих процессов
уже в то время для многих исследователей каза-
лась естественной. К. Бэр, Э. Геккель, Ф. Мюл-
лер, А.О. Ковалевский, В. Гарстанг, Г. де Бир,
А.Н. Северцов, И.И. Шмальгаузен внесли реша-
ющий вклад в понимание роли индивидуального
развития в эволюционных превращениях организ-
мов. Если для Геккеля эта взаимосвязь была в зна-
чительной мере механической (филогенез – “меха-
ническая” причина онтогенеза), то впоследствии
эта проблема анализировалась более основательно.
В частности, А.Н. Северцов (1939) предложил кон-
цепцию, согласно которой изменения на ранних
этапах онтогенеза (архаллаксисы) приводят к ради-
кальным перестройкам развития, тогда как изме-
нения поздних этапов (анаболии) не связаны с
коренными изменениями плана строения. Во
второй половине прошлого столетия интерес к
изучению взаимодействия онто- и филогенеза
значительно возрос в связи с привлечением к ре-
шению данной проблемы достижений молеку-
лярной биологии, молекулярной генетики и
сравнительной геномики.

В этот период удалось установить новые меха-
низмы (прежде всего, генетические) взаимодей-
ствия индивидуального и исторического разви-
тия. Однако участие генетических механизмов в
регуляции эволюционных и онтогенетических
процессов было постулировано значительно
раньше. В 1932 г. Т. Морган (Morgan, 1932a, b), а в
1937 г. его ученик Ф. Добржанский (Dobzhansky,
1937) предложили генетический подход к объяс-
нению эволюционных, а позднее и онтогенетиче-
ских процессов. В частности, Ф. Добржанский
определил эволюцию как изменение частот ге-
нов. Следующий шаг в этом новом направлении
был сделан Э. Льюисом (Levis, 1978, 1985), кото-
рый предложил гипотезу о связи мутаций с эво-
люционными процессами. Данная гипотеза бази-
ровалась на представлениях С. Оно (Ohno, 1970)
об эволюции путем дупликации генов и их после-
дующей дивергенции за счет мутаций паралогич-
ных генов. По Э. Льюису, дуплицированные гены
в разных частях тела (на примере дрозофилы) в ре-
зультате дивергенции формировали новые струк-
туры за счет различий мутационных процессов.

Однако в 1970-е годы возобновился интерес к
гетерохрониям как ведущему механизму эволю-
ционных трансформаций в онто- и филогенезе.
Усилиями С. Гулда, П. Алберча, МакНамары и
других исследователей была показана роль гете-
рохроний. Конечно, evo-devo не сводится только
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к анализу гетерохроний. В 1977 г. направление,
связанное с анализом взаимодействия онто- и
филогенеза, стало самостоятельным разделом
эволюционной биологии и получило название
эволюционной биологии развития (evo-devo). Та-
ким образом, эволюционная биология развития
изучает изменения онтогенеза, имеющие филоге-
нетические последствия. Речь идет, прежде всего,
об эволюции программ развития, основанной на
изменении генных регуляторных сетей и эпигене-
тическом контроле онтогенетических процессов.

НАЧАЛЬНЫЙ ЭТАП СТАНОВЛЕНИЯ 
ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОЛОГИИ РАЗВИТИЯ

История эволюционной биологии развития
ведет свое начало с середины XIX столетия и свя-
зана с именем Карла фон Бэра, который в 1827 г.
высказал идею об определенном сходстве особен-
ностей развития зародышей и последующей спе-
циализации на более поздних этапах онтогенеза.
Он сформулировал концепцию, названную позд-
нее законом зародышевого сходства. К. Бэр отме-
чал, что более общие признаки, характерные, как
мы теперь говорим, для крупного таксона (на-
пример, в ранге класса), выявляются у зародышей
раньше, чем более специальные признаки (в со-
временном понимании, признаки, характерные
для вида). Из самых общих форм развиваются ме-
нее общие, и так до тех пор, пока наконец не воз-
никнет наиболее специализированная форма.
Несмотря на то, что обобщения К. Бэра носили в
определенной мере эмпирический характер, они
оказали значительное влияние на формирование
мировоззрения эволюционистов и эмбриологов
как в России, так и на Западе.

Впоследствии эволюционисты (прежде всего
Э. Геккель и Ф. Мюллер) оценили важность этой
концепции для анализа взаимодействия онто- и
филогенетических процессов. Р. Рэфф и Т. Коф-
мен в книге “Эмбрионы, гены и эволюция” (1986)
отмечают, что эти эмпирические законы сохра-
няют свое значение до сих пор. Э. Геккель в книге
“Эволюция человека” в 1879 году писал, что он-
тогенез (развитие зародыша) и филогенез (разви-
тие данной трибы) – связаны самым тесным об-
разом, и ни один из них не может быть понят без
другого. Несмотря на то, что “Биогенетический
закон” Геккеля–Мюллера подвергается обосно-
ванной критике, приведенная выше оценка соот-
ношения онто- и филогенеза представляется ак-
туальной и в настоящее время.

Одним из основателей эволюционной биоло-
гии развития по праву считают А.О. Ковалевского
(Kowalevsky, 1866), который, исследуя онтогене-
тический цикл асцидий, относящихся к беспо-
звоночным (подтип Оболочники), впервые обна-
ружил и дал детальное описание строения их личи-
нок и показал наличие у них хорды. Обнаружение у

личинок асцидий хорды объясняло, по существу,
происхождение и эволюционные преобразова-
ния, которые привели к формированию позво-
ночных животных. Данная работа имела большой
резонанс среди известных эволюционистов, в
частности, Ч. Дарвина, Э. Гекккеля и др. Дарвин
(Darwin, 1874) писал, что исследование А.О. Ко-
валевского – лучшее свидетельство реальности
эволюции. Работы выдающегося отечественного
эмбриолога стали не только первым свидетельством
реальности эволюции, но и доказательством взаи-
мосвязи онто- и филогенетических процессов.

Исследования взаимосвязи онто- и филогенети-
ческих процессов развивалось параллельно на За-
паде и в России. В нашей стране изучение этих про-
блем, помимо основополагающего труда А.О. Кова-
левского, связано с именами И.И. Мечникова,
А.Н. Северцова, И.И. Шмальгаузена, Д.П. Фила-
това (Levit, 2007; Воробьева, 2010а, б). Данный пе-
риод часто называют морфогенетическим или
эпигенетическим. Он связан, прежде всего, с тео-
рией филэмбриогенеза А.Н. Северцова (1939), а
также концепцией целостности организма в он-
то- и филогенезе И.И. Шмальгаузена (1938, 1983).
Новой ступенью в изучении эволюционных про-
блем онтогенеза стала теория филэмбриогенеза
А.Н. Северцова (1939), в которой обоснована
первичность онтогенетических изменений по
отношению к эволюционным. Теория филэм-
бриогенеза объясняла также главные механизмы
эволюционных превращений, разделяя их на
ароморфозы – масштабные изменения, приво-
дящие к усложнению строения и повышению
энергии жизнедеятельности, и идиоадаптации –
частные приспособления, не меняющие уровень
организации животного или группы. Выделенные
Северцовым модусы филэмбриогенеза (архаллак-
сис, девиации, анаболии) послужили И.И. Шмаль-
гаузену (1938, 1968) ориентирами в разработке
концепции, включающей различные формы адап-
тивных преобразований: алломорфоз, теломор-
фоз, гиперморфоз (переразвитие) катаморфоз,
ароморфоз, эпиморфоз. Впоследствии обсужде-
ние различных форм эволюционных изменений
будет активно анализироваться при изучении ме-
ханизмов гетерохроний (Gould 1977, 2002; Рэфф,
Кофмен, 1986; McNamara, 1986, 1997; McKinney,
McNamara, 1991; Смирнов, 1991, 2005; Иванова-
Казас, 1995; Raff, Raff, 2009; Озернюк, 2010, 2014;
Minelli, 2015a, b; Озернюк, Исаева, 2016). Однако
основным вкладом Шмальгаузена в эволюцион-
ную биологию развития была концепция целостно-
сти организма в индивидуальном и историческом
развитии. В этом контексте филогенез определяет-
ся как исторический ряд онтогенезов, прошедших
отбор, который идет по фенотипам и целостным
онтогенезам (Шмальгаузен, 1938, 1968).

Для развития эволюционного направления в
эмбриологии важное значение имели идеи и ис-
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следования Д.П. Филатова (1931, 1943), который
первым применил экспериментальный подход для
сравнительного анализа морфогенетических про-
цессов (“формообразовательных аппаратов”) на
примере скелета конечностей амфибий. При экс-
периментальном изменении (увеличении) разме-
ров закладки конечностей происходит ускорение
дифференцировки скелета этих органов. Получен-
ные Д.П. Филатовым данные в настоящее время
можно интерпретировать как экспериментальное
доказательство гетерохроний. Результаты этих ис-
следований были подтверждены впоследствии
(Shubin, Alberch, 1986) при изучении эволюцион-
ного происхождения конечностей тетрапод с уча-
стием гетерохронных процессов.

Современные исследования механизмов взаи-
модействия онто- и филогенетических процес-
сов, анализ регуляции темпов роста тех или иных
структур сместились с тканевого уровня на моле-
кулярно-генетический. Дж. Хаксли (Huxley, 1932)
в книге “Problems of Relative Growth”, анализируя
механизмы роста организмов, предложил поня-
тие уровня активности генов для объяснения ро-
стовых процессов (“rate genes”). Идея Дж. Хаксли
послужила основой для развития концепции, по-
стулирующей существование генов, контролиру-
ющих скорость развития и как следствие, харак-
тер онтогенеза (Goldschmidt, 1938). Впоследствии
были обнаружены “гены гетерохроний”, при по-
мощи которых регулируется скорость развития
тех или иных структур на определенных стадиях
онтогенеза (Slack, Ruvkun, 1998; Reinhart et al.,
2000; Kato, Slack, 2008; Hertel, Stadler, 2015).

МАСШТАБЫ ЭВОЛЮЦИОННЫХ 
ПРЕОБРАЗОВАНИЙ:

СООТНОШЕНИЕ МИКРО-
И МАКРОЭВОЛЮЦИОННЫХ ПРОЦЕССОВ

Вопрос о масштабах эволюционных преобра-
зований был и остается одним из важнейших в
эволюционной биологии развития, поскольку
эти преобразования происходят в онтогенезе.
Примерами ароморфозов служат такие события
как возникновение многоклеточности, появле-
ние третьего зародышевого листка (мезодермы),
формирование билатеральной симметрии, метаме-
рии, тканей внутренней среды, внутреннего скеле-
та, цефализации (Иванова–Казас, 1995; Holland,
1998; Kirschner, Gerhart, 2005; Дондуа, 2005; Гил-
берт, 2010; Minelli, 2015a, b; Озернюк, Исаева,
2016). Такие преобразования приводят к суще-
ственным изменениям строения тела животных,
связанные с появлением новых структур и органов:
конечностей тетрапод, крыльев птиц, яиц амниот,
формированием гомойотермности у высших по-
звоночных и др. Эти изменения приводят к завое-
ванию животными нового жизненного простран-
ства, эксплуатации новых ресурсов, новых типов

питания, появлению новых функций (Kirschner,
Gerhart, 2005; Minelli, 2015a, b). Следствием идио-
адаптаций является морфологическая детализа-
ция и специализация отдельных тканей и орга-
нов. Изменения данного типа приводят к форми-
рованию таксонов низшего ранга: видов и родов.

Вопрос о механизмах этих эволюционных из-
менений имеет важное значение для понимания
взаимодействия онто- и филогенетических про-
цессов. Закономерным представляется вывод о
сходстве механизмов, определяющих микро- и
макроэволюционные процессы. Однако в сере-
дине прошлого века, когда этот вопрос был в цен-
тре внимания эволюционистов, Р. Гольдшмидт
(Goldschmidt, 1952) предложил идею макромута-
ций, которые могли бы вызывать крупные фило-
генетические трансформации. Данная идея не
нашла подтверждения: макромутации не были
обнаружены. Последующие достижения в области
регуляции процессов онтогенеза, эволюционной
биологии развития и сравнительной геномики по-
казали общность механизмов микро- и макроэво-
люционных процессов (см. Гилберт и др., 1997).

Следует отметить, что особый взгляд на вопрос
о том, можно ли макроэволюционные изменения
вывести из микроэволюционных, обсуждался па-
леонтологами. В частности, Н. Элдридж и С. Гулд,
авторы теории прерывистого равновесия, заяви-
ли о несостоятельности аллельных замещений
как способа эволюции (Eldredge, Gould, 1972). На
определенном этапе развития эволюционной
биологии были сформулированы и противопо-
ставлялись две альтернативные концепции: идея
прерывистого равновесия – пунктуализма, объ-
ясняющая макроэволюционные изменения, и
идея градуализма – накопления небольших насле-
дуемых изменений, как единого механизма для
микро- и макроэволюции. В результате этой дис-
куссии была сформулирована концепция двух
уровней эволюции – молекулярного и морфоло-
гического. Результатом длительного обсуждения
этой проблемы палеонтологами и эволюционны-
ми биологами (Stanley, 1979; Gould, 1992) стала
компромиссная концепция, согласно которой
макроэволюционные процессы основаны на мик-
роэволюционных, однако макроэволюцию нельзя
объяснить только микроэволюционными изме-
нениями. Для анализа механизмов микро- и
макроэволюционных преобразований необхо-
дим комплексный подход, основанный на дан-
ных эволюционной биологии, биологии разви-
тия, сравнительной геномики, палеонтологии.

Поиски новых взаимосвязей между онтогене-
тическими и эволюционными процессами, пред-
принимаемые в течение длительного времени
Г. де Биром, впоследствии развивал С. Гулд (Gould,
1977), который сумел привлечь к анализу данной
проблемы известных биологов-эволюционистов.
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В частности, в 1998 г. канадский эмбриолог
Б. Холл (Hall, 1998) в книге “Evolutionary Develop-
mental Biology” предложил выделить направление
evo-devo в самостоятельную область эволюцион-
ной биологии. Особенность evo-devo заключается
в интеграции подходов биологии развития, пале-
онтологии, зоологии, экологии на уровне орга-
низма и популяций для анализа эволюционных
процессов.

Следует также отметить, что продолжавшиеся
в течение многих лет дискуссии вокруг синтети-
ческой теории эволюции (синтеза генетики и
эволюции, получивший в название “новый син-
тез”) сменились обсуждением новой парадигмы,
названной “Новый синтез эволюционной биоло-
гии и биологии развития”. Основу этого синтеза
должны обеспечивать открытия генетики развития,
а также новая интерпретация палеонтологических
данных, позволяющих датировать важнейшие мак-
роэволюционные события в палеонтологической
шкале времени (Гилберт и др., 1997).

Заслуживает внимания еще один аспект новей-
шей истории эволюционной биологии развития.
На определенном этапе развития неодарвинизма
стала видна его недостаточность для объяснения
эволюции фенотипа. Объяснить формирование
фенотипических особенностей отдельных видов в
ходе эволюционных преобразований на концепту-
альном уровне смогла зарождающаяся эволюцион-
ная биология развития, использующая для этого
концепцию эпигенетического контроля (Гилберт
и др., 1997).

ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЕ
МЕХАНИЗМЫ РЕГУЛЯЦИИ

При анализе взаимосвязей онтогенетических
и эволюционных процессов на этапе перехода от
молекулярного уровня на клеточный и тканевой
трудно или невозможно объяснить регуляцию
формирования морфологических структур одни-
ми генетическими механизмами. В первую очередь
это касается формирования фенотипа, в частности
становления плана строения, который меняется в
онто- и филогенезе. Для объяснения особенностей
контроля морфогенетических процессов К. Уод-
дингтоном была предложена идея эпигенетиче-
ской (надгеномной) регуляции (Waddington, 1942,
1957). Участие эпигенетических механизмов в регу-
ляции формообразовательных процессов постули-
ровалось и анализировалось ранее (Waddington,
1942, 1957; Шмальгаузен, 1964, 1983; Майр, 1968;
Гилберт и др., 1997).

Несомненно, важнейший вклад в данную про-
блему внесли идеи К. Уоддингтона, который ввел
понятие “эпигенетика” и применил его для описа-
ния особенностей надгеномного уровня регуля-
ции формирования фенотипа (Waddington, 1942,

1957; Уоддингтон, 1964, 1970). Им была сформу-
лирована концепция “эпигенетического ланд-
шафта” – набора эпигенетических траекторий
онтогенеза – креодов, метафорически изобра-
женных автором в виде желоба, по дну которого
движется организм, выбирая оптимальную траек-
торию. Согласно К. Уоддингтону (1970), “Фено-
тип можно представить в виде ветвящейся систе-
мы траекторий, распространяющихся в фазовом
пространстве вдоль временной оси”. Таким обра-
зом, идея “эпигенетического ландшафта” К. Уод-
дингтона стала концептуальной основой эпиге-
нетики. С. Гилберт и др. (1991) оценили эту кон-
цепцию как основу для интеграции генетики,
эмбриологии и теории эволюции.

Для анализа эволюционных преобразований,
в частности роли эпигенетической регуляции,
важное значение имеет иерархия механизмов,
обеспечивающих эти изменения. Б. Холл (Hall,
2003) предложил классификацию основных меха-
низмов evo-devo, лежащих в основе данных пре-
образований. Основу этой иерархии составляет
генотип, а механизмы на этом уровне представле-
ны регуляцией экспрессии генов, их дупликация-
ми и последующей дивергенцией за счет мутаций.
Следующий уровень – генетические модули, со-
стоящие из генных сетей и генных каскадов. По-
следующую ступень иерархии занимают эпигене-
тические процессы, включающие, в частности,
эмбриональную индукцию и другие виды ткане-
вых взаимоотношений, а также функциональная
интеграция, включающая нейро-эндокринную
регуляцию. Наконец на уровне фенотипа меха-
низмами evo-devo выступают внутривидовые и
межвидовые взаимодействия, а также взаимодей-
ствия со средой (Hall, 2003).

В настоящее время онтогенетические траекто-
рии, которые демонстрируются обычно динами-
кой набора признаков, меняющихся в ходе разви-
тия, дают возможность анализировать особенно-
сти этой системной характеристики онтогенеза.
Такой подход был применен, в частности, при
изучении динамики признаков строения черепа
крокодиловых в период раннего онтогенеза на ос-
нове морфометрического анализа (Bhullar et al.,
2015; Gignac, Erikson, 2016; Morris et al., 2019). Для
этих признаков характерна существенная вариа-
бельность. Небольшие гетерохронные изменения
постоянно флуктуируют, не влияя на общий ха-
рактер развития формы черепа, однако если эти
изменения имеют противоположную направлен-
ность, они приводят к дрейфу траектории разви-
тия (Morris et al., 2019). Кроме того, небольшие
модификации строения могут генерировать пол-
ный набор вариантов его структуры. Эти особен-
ности определяются экологическими условиями,
прежде всего, особенностями питания.
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Последующий этап анализа механизмов эпи-
генетической регуляции связан с выяснением мо-
лекулярной природы этого явления. В настоящее
время установлены многие важные механизмы
эпигенетического контроля онтогенетических
процессов (Monk et al., 1987; Heby, 1995; Ваню-
шин, 2006; Ngu et al., 2008; Ikegami et al., 2009; Кэ-
ри, 2012; Monk, 2015). В частности, была установле-
на роль метилирования ДНК, постсинтетических
модификаций белков, прежде всего, гистонов, а
также РНК-интерференции и микроРНК. Эти ме-
ханизмы можно рассматривать как переход на но-
вый эпигенетический уровень, включающий в ито-
ге межтканевую и нейроэндокринную регуляцию.
Эпигенетические механизмы функционируют в
основном как селекторы (переключатели) функ-
ций определенных генов. Например, ДНК-мети-
лирование приводит к изменениям ее свойств:
метилирование ДНК за счет ферментативного
связывания с цитозином с помощью метилтранс-
фераз ингибирует транскрипцию, а деметилиро-
вание – активирует данный процесс (см. Ваню-
шин, 2006; Гилберт, 2010; Кэри, 2012; Monk,
2015). Регуляторный эффект метилирования/де-
метилирования ДНК связан с компактизаци-
ей/декомпактизацией хроматина.

Для понимания механизмов действия метили-
рования ДНК на онто- и филогенетические про-
цессы необходим, прежде всего, анализ динамики
этого вида модификации в ходе индивидуального
развития. Установлено, что уровень метилирова-
ния ДНК претерпевает существенные изменения в
процессе онтогенеза: сперматогенеза и оогенеза
(Monk et al., 1987; Monk, 2015), а также на разных
стадиях индивидуального развития млекопитаю-
щих (оплодотворение, стадия бластоцисты, им-
плантация, ткане- и стадиоспецифическая диф-
ференцировка в ходе органогенезов) (Monk et al.,
1987; Heby, 1995; Ikegami et al., 2009). Процесс ме-
тилирования/деметилирования ДНК регулирует,
в частности, экспрессию ряда генов (Sox-2, Cdx-2,
Eomes, Elf-5), которые кодируют транскрипцион-
ные факторы, функционирующие в ходе раннего
онтогенеза млекопитающих (Ngu et al., 2008; Ike-
gami et al., 2009). Это означает, что деметилирова-
ние ДНК на тех или иных стадиях онтогенеза от-
крывает возможность экспрессии генов, заинги-
бированных метилированием ДНК.

При анализе механизмов модификации бел-
ков особое место занимают гистоны – ядерные
белки, формирующие гистоновые коры, на кото-
рые наматывается ДНК, образуя нуклеосомы.
Модификации гистонов – важнейший механизм
эпигенетического контроля многих биологиче-
ских процессов, регуляция которых сопровожда-
ется изменением уровня и характера экспрессии
генов (Kouzarides, 2007; Ikegami et al., 2009). Мо-
дификации гистонов принимают участие в регу-
ляции многих процессов: от регуляции развития,

в частности, клеточной дифференцировки до ме-
ханизмов обучения и формирования памяти, ста-
рения, канцерогенеза и других патологий.

Модификации гистонов (ацетилирование, ме-
тилирование, фосфорилирование, убиквитини-
рование, АТР-рибозилирование, дезаминирова-
ние, изомеризация пролинов), осуществляются
различными способами, прежде всего с помощью
соответствующих ферментов (Ikegami et al., 2009).
Модификации гистонов приводят обычно к раз-
рыхлению/уплотнению нуклеосом, что увеличи-
вает/уменьшает доступность к ДНК РНК-поли-
мераз и транскрипционных факторов в зоне кон-
такта ДНК и гистонов в нуклеосоме и влияет на
экспрессию генов. Основным звеном эпигенети-
ческого контроля с участием модификации ги-
стонов является узнавание модифицированных
аминокислотных остатков белками, содержащи-
ми специфические домены – регуляторы тран-
скрипции. Речь идет о бромодоменах, распозна-
ющих ацетилированные остатки лизина, и хро-
модоменах, узнающих метилированные остатки.
Эти данные послужили основой концепции “ги-
стонового кода” (Margueron et al., 2005), которая
включает разные типы модификации гистонов,
взаимодействующих на разных иерархических
уровнях регуляции. Следует также отметить, что
метилирование гистонов сопряжено с метили-
рованием ДНК: метилированные участки ДНК
служат меткой для взаимодействия с белками,
которые связываются с гистоновыми ацетилаза-
ми, регулируя таким образом локализацию тран-
скрипционной активности хроматина (Kou-
zarides, 2007; Ikegami et al., 2009).

Модификации ДНК и гистонов влияют на та-
кие процессы как транскрипция, трансляция,
рекомбинация, защита генома от чужеродных
элементов (транспозонов и вирусов), сборка
нуклеосом, динамика теломер, инактивация Х-
хромосомы, клеточный цикл и другие события, с
участием которых регулируются онтогенетиче-
ские процессы (см. Озернюк, Исаева, 2016). В
частности, эпигенетические механизмы принима-
ют участие в контроле таких морфогенетических
событий как формирование осей полярности, меж-
клеточные и индукционные взаимодействия, диф-
ференцировка и трансдифференцировка, репро-
граммирование соматических клеток. Эпигенети-
ческий контроль этих процессов отражается на
особенностях изменения онтогенеза, которые мо-
гут иметь эволюционную перспективу.

ГЕТЕРОХРОНИИ:
“ЭВОЛЮЦИЯ ПРЕОБРАЗУЕТ

УЖЕ СУЩЕСТВУЮЩИЙ МАТЕРИАЛ”
Термин “гетерохронии” был предложен Э. Гек-

келем, однако планомерное изучение роли гетеро-
хроний в филогенетических трансформациях свя-
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зано в первую очередь с именем Г. де Бира (de Beer,
1930, 1958), который поставил задачу объединить
биологию развития, эволюционную биологию и
генетику. Основное внимание он уделил деталь-
ному анализу различных аспектов гетерохроний,
прежде всего их классификации и влиянию на со-
здание новых форм организмов. На многих при-
мерах Г. де Бир демонстрировал изменение тем-
пов формирования тех или иных признаков в он-
тогенезе, а также скорость этих изменений,
которые могут в итоге приводить к появлению
различий между организмами.

Последующие исследования С. Гулда и П. Аль-
берча (Gould, 1977, 2002; Alberch et al., 1979; Alberch,
1982; Alberch, Blanko, 1996) предопределили на-
правления развития концепции гетерохроний на
ближайшие 20 лет (Smith, 2003). Важным этапом
в развитии исследований взаимосвязи эволюци-
онных и онтогенетических процессов стала кон-
ференция в Далеме (Берлин) в 1981 г., посвящен-
ная становлению концепции еvo-devo (Conceptu-
al Change in Biology, 2015). Выход в 1977 г. книги
С. Гулда “Ontogeny and Phylogeny” рассматрива-
ется как дата рождения концепции evo-devo.
С. Гилберт подчеркивает, что в этом же году вы-
шла статья Ф. Жакоба (Jacob, 1977). Следует отме-
тить, что рождение этой области эволюционной
биологии формально относится к 1999 году, когда
при Международном совете по интегративной и
сравнительной биологии была создана секция по
эволюционной биологии развития (Goodman,
Coughlin, 2000). В 2000 году появились два новых
журнала, в которых стали публиковать работы по
эволюционной биологии развития.

Таким образом, в 80-е годы прошлого столетия
анализ регуляции онто- и филогенетических про-
цессов ассоциируется прежде всего с повышен-
ным интересом к исследованиям гетерохроний
(Gould, 1977; Рэфф, Кофмен, 1986; Смирнов,
1991, 2005; Иванова–Казас, 1995; Alberch, Blanko,
1996; McNamara, 1997, 2002; Воробьева, 2010а, б;
Озернюк, Исаева, 2016). В этот период Ф. Жако-
бом (Jacob, 1977) и С. Гулдом (Gould, 1977) были
приведены аргументы, согласно которым для эво-
люционных преобразований используется уже су-
ществующие закладки, структуры и органы: при-
мером такого типа трансформаций служат гетеро-
хронии.

Развивая идеи взаимосвязи эволюционных и
онтогенетических процессов, в частности, анали-
зируя гетерохронии как эволюционный меха-
низм, С. Гулд попытался количественно описать
гетерохронии (Gould, 1977). Он предложил “часо-
вую модель” (“clock model”) изменения гетеро-
хронных процессов в зависимости от возраста,
формы и размера животного. Существенным вкла-
дом в проблему evo-devo стала сформулированная
П. Альберчем концепция ограничений онто- и фи-

логенетических процессов (Alberch, 1982; Alberch,
Blanko, 1996), а также идея о сочетании в онтоге-
незе генетической и эпигенетической программ,
а также программы приспособления организмов
к условиям среды.

Гетерохронии широко распространены в при-
роде: выделяют глобальные гетерохронии, затра-
гивающие весь организм, и локальные, влияющие
на отдельные его структуры. С. Гулд (Gould, 1977)
классифицируя гетерохронии, выделял акселера-
ции, обусловленные ускорением соматической
дифференцировки, и педоморфоз (прогенез), свя-
занный с ускоренным развитием репродуктивной
системы, а также гиперморфоз (задержка разви-
тия репродуктивной системы) и неотения (за-
держка соматической дифференцировки). В на-
стоящее время наиболее активно анализируются
самые распространенные виды гетерохроний, та-
кие как неотения и прогенез (McKinney, Mc-
Namara, 1991; McNamara, 2002; Смирнов, 2005;
Raff, Raff, 2009; Minelli, 2015a, b). Эти два типа ге-
терохроний выявлены у большого количества ви-
дов животных в период индивидуального и исто-
рического развития на основе многочисленных
данных.

На основе анализа ранних этапов развития бы-
ло предложено выделять гетерохронии онтогене-
тических и клеточных процессов (McNamara,
1986; McKinney, McNamara, 1991). Гетерохронии
клеточных процессов связаны с межклеточными
взаимодействиями, которые могут приводить к
ранней гистологической дифференцировке. Этот
тип процессов, названный гетерохронией диффе-
ренцировки, был разделен на дифференцировку,
связанную с размерами, и дифференцировку, ко-
торая приводит к появлению эволюционных нов-
шеств (McKinney, McNamara, 1991). Значитель-
ная роль гетерохроний выявлена при изучении
развития скелетных структур, в частности конеч-
ностей амфибий (Shubin, Alberch, 1986; Воробье-
ва, 2010а, б), а также скелета черепа (Smith, 2003;
Abzhanov et al., 2006; Takita et al., 2016; Morris et al.,
2019). Гетерохронии формируются на разных ста-
диях индивидуального развития, а также иллю-
стрируются многочисленными палеонтологиче-
скими свидетельствами. Примеры гетерохроний
в раннем онтогенезе многочисленны. В частно-
сти, значительный спектр путей гаструляции и
вариантов морфологии у представителей Cnidaria
интерпретируется как результат гетерохроний и
гетеротопий (Краус, Родимов, 2007). У хордовых
животных показан различный уровень экспрессии
маркера вентральной мезодермы – гена vent у лан-
цетника Amphioxus и у позвоночных (см. Smith,
2003). Экспрессия этого маркера, как и дифферен-
цировка вентральной мезодермы, у позвоночных
начинается раньше, чем у ланцетника. Ускоренная
дифференцировка вентральной мезодермы отно-
сится к важным эволюционным приобретениям
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позвоночных, сыгравшим существенную роль в
прогрессивных преобразованиях этих животных.
При сравнительном изучении развития лицевой
части черепа и формирования мозга у сумчатых и
плацентарных млекопитающих были выявлены
различия темпов роста этих структур (Smith,
2003). У сумчатых выявлено ускорение развития
костей и мышц ротовой и лицевой части черепа,
тогда как дифференцировка центральной нерв-
ной системы, в частности переднего мозга у них
значительно замедляется. При изучении форми-
рования этих различий на ранних стадиях было
отмечено, что дифференцировка нервного гребня
из нейральной пластинки ускорена по сравнению
с другими плацентарными млекопитающими.

Гетерохронные процессы играют существенную
роль в развитии конечностей. На примере конечно-
стей амфибий было показано, что формирование
этих органов начинается с образования мезенхим-
ных сгущений с их последующим ветвлением, за
которым следует сегментация этих зачатков
(Shubin, Alberch, 1986; Воробьева, 2010а, б). Эти на-
чальные этапы становления общего плана строе-
ния скелета конечностей служат основой для
формирования разных вариантов их последую-
щего морфогенеза у хвостатых и бесхвостых ам-
фибий, а также других тетрапод. Участие гетеро-
хроний в эволюционных преобразованиях прояв-
ляется также на относительно поздних стадиях
индивидуального развития животных. На приме-
ре карповых рыб, относящихся к роду Labeobar-
bus, была показана роль гетерохронных механиз-
мов в формировании близкородственных форм
этих рыб в озере Тана в Эфиопии (Шкиль, Смир-
нов, 2014). Авторы, меняя экспериментально уро-
вень тиреоидных гормонов в тканях, показали
участие гетерохроний в формировании черепа
рыб и амфибий.

Новым этапом в исследовании гетерохроний
стал анализ молекулярно-генетических механиз-
мов (Abzhanov et al., 2004a, b; 2006; Bhullar et al.,
2015; Ahi, 2016; Takita et al., 2016; Morris et al.,
2019). Один из примеров – сравнительный анализ
морфологии галапагосских вьюрков (дарвиновых
вьюрков) и экспрессии некоторых сигнальных
путей (Abzhanov et al., 2004a, b, 2006). Вариации
морфометрических параметров клюва этих птиц
коррелируют с изменением уровня экспрессии
генов BMP4  и кальмодулина, участвующего в
сигнализации, опосредованной ионами кальция.
Впоследствии эти подходы были применены для
анализа гетерохроний в развитии черепа позво-
ночных: рыб, рептилий, птиц и млекопитающих
(Bhullar et al., 2015; Ahi, 2016; Takita et al., 2016;
Morris et al., 2019). В частности, при изучении раз-
вития формы лобно-носовой области черепа у
крокодилов были выявлены гетерохронии, огра-
ничения развития и дрейф траекторий онтогенеза
этих признаков (Morris et al., 2019). В регуляции

гетерохроний в лобно-носовой области черепа,
появляющихся на поздних стадиях эмбриогенеза,
участвует, вероятно, ген bmp4, как это было показа-
но ранее на других объектах (Abzhanov et al., 2004a, b;
Abzhanov et al., 2006). Изменение уровня экспрес-
сии этого гена может быть вовлечено в паттерниро-
вание лобно-носовой области черепа у разных ви-
дов крокодилов. Дополнительным элементом регу-
ляции разметки лобно-носовой области черепа
позвоночных служит Shh-сигналлинг, который
опосредует активность TGF-β сигнального пути
(Hu, Marcucio, 2009; Morris et al., 2019). В регуля-
ции паттернирования этих структур черепа при-
нимает участие сигнальный путь с участием каль-
модулина, который вовлечен в контроль проли-
ферации и дифференцировки хрящевых структур
в раннем эмбриогенезе (Mallarino et al., 2011; Ahi,
2016). Показано, что увеличение уровня экспрес-
сии гена кальмодулина приводит к удлинению
челюстей у саргановых рыб (Gunter et al., 2014).
Авторы делают вывод о том, что уровень экспрес-
сии этого гена обуславливает гетерохронный рост
и лежит в основе морфологических инноваций.

Для анализа механизмов гетерохроний прово-
дились также исследования воздействия различ-
ных соединений на морфогенез конечностей. В
частности, при воздействии ингибитора клеточ-
ного деления колхицина на морфогенез конечно-
стей амфибий были получены четырех- и двупа-
лые конечности (Blanco, Alberch, 1992). Авторы
интерпретируют эти результаты как последова-
тельные стадии развития гетерохронных процес-
сов в ходе эволюции.

Палеонтологические свидетельства эволюци-
онных преобразований получены на ископаемых
организмах, для которых найдены хорошо сохра-
нившиеся образцы, в том числе, с разными стади-
ями онтогенеза (Bengston, Zhao, 1997; Gould,
2002; Vrba, 2003; Love, 2007; Рожнов, 2009, 2014;
Исаева и др., 2013). В частности, при изучении
двустворчатых моллюсков рода Grypheraea юр-
ского периода Гулд (Gould, 2002) показал, что ге-
терохронное увеличение размеров раковины и
уменьшение степени ее закручивания, а также ее
уплощение в филетической последовательности
от G. arcuata и G. gigantean следует рассматривать
как прогрессивную ювенилизацию взрослого ор-
ганизма. С.В. Рожнов отмечает важную роль гете-
рохроний в онто- и филогенезе иглокожих (Рож-
нов, 2009, 2014). У некоторых иглокожих, напри-
мер, у морских лилий, морфогенетические
процессы (в частности, элевация – перемещение
зачатков рта и гидроцеля вместе с развивающи-
мися амбулакральными каналами с переднего
конца на задний) протекает разными темпами,
что рассматривается как гетерохрония. Палеон-
тологические исследования крупномасштабных
сообществ организмов, населяющих определен-
ный тип природной среды, выявили проявления
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педоморфоза (Афанасьева, Невесская, 1994). Пе-
доморфные признаки были обнаружены у мор-
ских донных беспозвоночных (губок, моллюсков,
сипункулид, приапулид, морских пауков) в пери-
оды глобальных природных катаклизмов накану-
не вымирания глубоководных фаун.

Каковы механизмы изменения темпов развития
тех или иных признаков или структур, которые
приводят к гетерохрониям, изменяющим характер
эволюционных преобразований? Гетерохронии
могут быть следствием глобальных изменений
окружающей среды. Предполагается, что крупно-
масштабные колебания климата (например, значи-
тельные и длительные изменения температуры оби-
тания) могут влиять на уровень экспрессии генов,
которые регулируют темпы роста определенных
тканей и органов (Афанасьева, Невесская, 1994).

РОЛЬ “ГЕНОВ ГЕТЕРОХРОНИЙ”
И микроРНК

В настоящее время не вызывает сомнения, что
гетерохронии как важный эволюционный меха-
низм, контролируются геномом. Идея существо-
вания генов, регулирующих темпы развития, бы-
ла предложена Дж. Хаксли (Huxley, 1932) и разви-
та Р. Гольдшмидтом Goldschmidt, 1938, 1952).
Очевидно, что смещение времени экспрессии ге-
нов может вызвать значительные изменения мор-
фогенетических процессов и, как следствие, при-
водить к изменениям генотипа. На темпы разви-
тия отдельных структур в онтогенезе влияют
различные регуляторные факторы: гормоны, из-
менения экспрессии Нох-генов и других тран-
скрипционных факторов, а также гены компо-
нентов сигнальных путей (см. Smith, 2003).

Существенным вкладом в анализ регулятор-
ных механизмов гетерохроний было открытие
“генов гетерохроний”. Эти гены впервые были
описаны у нематоды Caenorhabditis elegans (Am-
bros, Horvitz, 1984; Slack, Ruvkun, 1998; Reihart
et al., 2000; Kato, Slack, 2008; Hertel, Stadler, 2015),
а впоследствии у дрозофилы (Caygill, Johnston,
2008). Это гены lin-4, lin-7, lin-14, lin-28, lin-29.
Например, у нематоды lin-14 и lin-28 кодируют
транскрипционные факторы LIN-14 и LIN-28,
которые необходимы для формирования личи-
ночных органов и регуляции прохождения пер-
вой и второй личиночной стадий соответственно
(Slack, Ruvkun, 1998; Kato, Slack, 2008; Hertel,
Stadler, 2015).

Инактивация этих эволюционно консерватив-
ных генов lin-4 и lin-7 вызывает нарушение тем-
пов развития. У нематоды lin-4 и lin-7 кодируют
микроРНК, которые контролируют длительность
и чередование фаз онтогенеза (Slack, Ruvkun,
1998; Kato, Slack, 2008; Sperling, Peterson, 2009).
lin-4 регулирует переход от первой личиночной

стадии ко второй, а lin-7 – от последней четвертой
стадии к взрослому организму. Мутации lin-4 на-
рушают расписание продолжительности опреде-
ленных стадий развития личинки, а также влияют
на продолжительность жизни нематоды.

Следует отметить, что микроРНК как регуля-
тор темпов развития животных был обнаружен
впервые на C. elegans, а в настоящее время иден-
тифицировано более 2000 разнообразных мик-
роРНК у разных представителей Metazoa (Slack,
Ruvkun, 1998; Kato, Slack, 2008; Hertel, Stadler,
2015). МикроРНК, комплементарно связываясь с
мРНК, блокируют процесс трансляции: при этом
может происходить деградация мРНК. Мик-
роРНК играют важную роль в функционирова-
нии генных регуляторных сетей, принимая уча-
стие в эволюционной регуляции онтогенетиче-
ских процессов (Kittellmann, McGregor, 2019).

МикроРНК входят в состав большой группы
некодирующих РНК, которые регулируют мно-
гие внутриклеточные процессы у эукариотиче-
ских организмов. Некодирующие РНК и мик-
роРНК, в частности, считываются с межгенных
последовательностей, интронов, а также Нох-ге-
нов. Несколько сотен этих РНК считывается с
интронных последовательностей Нох-генов гено-
ма человека (Sperling, Peterson, 2009). МикроРНК
участвуют в регуляции эмбрионального развития
и дифференцировки, в частности нейрогенеза и
гемопоэза, а также дифференцировки стволовых
клеток.

Важнейшая особенность микроРНК – корре-
ляция между увеличением числа и разнообразия
этих РНК и морфологической сложностью Meta-
zoa (см. Hertel, Stadler, 2015). Репертуар регуля-
торных микроРНК существенно расширяется пе-
ред дивергенцией Bilateria, поскольку последова-
тельности, кодирующие эти РНК, не выявлены в
геномах Placozoa и малочисленны у губок и кни-
дарий (см. Hertel, Stadler, 2015). Формирование
новых семейств микроРНК в процессе эволюции
взаимосвязано с усложнением организации мно-
гоклеточных животных, в частности с инноваци-
онными преобразованиями морфогенезов, что
может свидетельствовать об усилении регулятор-
ной роли этих РНК. По-видимому, список регу-
ляторных возможностей этих РНК далеко не ис-
черпан.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

История эволюционной биологии развития
свидетельствует о формировании в прошлом сто-
летии нового научного направления в рамках
эволюционной биологии, описывающего взаи-
модействие онто- и филогенетических процессов
(evo-devo). Вехи почти 200-летней истории evo-
devo включают такие события, как закон зароды-
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шевого сходства К. Бэра, теория филэмбриогене-
за А.Н. Северцова, эволюционная концепция
целостности организма в онто- и филогенезе
И.И. Шмальгаузена. Современный этап разви-
тия evo-devo характеризуется описанием взаи-
модействия между онто- и филогенезом на мо-
лекулярно-генетическом уровне, а также доказа-
тельством важнейшей роли гетерохроний в
индивидуальном и историческом развитии в ра-
ботах С. Гулда, П. Альберча, К. МакНамары и дру-
гих известных исследователей. Действительно,
преобразования онто- и филогенетических про-
цессов посредством гетерохроний определяется в
значительной мере генетическими механизмами.
Однако важнейшая роль в регуляции онто- и фи-
логенетических процессов принадлежит эпигене-
тическим механизмам.

Исследование выполнено при поддержке Рос-
сийского научного фонда (проект № 19-14-00346).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Афанасьева Г.А., Невесская Л.А. Анализ причин различ-

ных последствий кризисных ситуаций на примере
замковых брахиопод и бивальвий // Системные пе-
рестройки и эволюция биосферы. Вып. 1. М.: Нед-
ра. 1994. С. 101–108.

Ванюшин Б.Ф. Метилирование ДНК и эпигенетика //
Генетика. 2006. Т. 42. № 9. С. 1186–1199.

Воробьева Э.И. Современная эволюционная биология
развития: механический и молекулярно-генетиче-
ский или фенотипический подходы // Онтогенез.
2010а. Т. 41. № 5. С. 332–339.

Воробьева Э.И. Evo-devo и концепция эволюции онто-
генеза И.И. Шмальгаузена // Известия РАН. Серия
биол. 2010б. № 2. С. 141–148.

Гилберт С.Ф. Биология развития. Изд-во “Информ-
Планета”, “Политехника”. 2010. 828 с.

Гилберт С.Ф., Опиц Д.М., Рэфф Р.А. Новый синтез эво-
люционной биологии развития // Онтогенез. 1997.
№ 5. С. 325–343.

Дондуа А.К. Биология развития. Санкт-Петербург:
Изд-во СПбГУ. Т. 1. 2005. 277 c. Т. 2. 2005. 221 с.

Иванова-Казас О.М. Эволюционная эмбриология жи-
вотных. Санкт-Петербург: Наука, 1995. 566 с.

Исаева В.В., Озернюк Н.Д., Рожнов С.В. Свидетельства
эволюционных изменений онтогенеза: палеонто-
логические, сравнительно-морфологические и мо-
лекулярные аспекты // Известия РАН. Серия биол.
2013. № 3. С. 273–283.

Корочкин Л.И. Введение в генетику развития М.: Нау-
ка, 1999. 253 с.

Краус Ю.А., Родимов А.А. Гетерохронии и гетеротопии
морфогенетических процессов клеточного уровня –
источник разнообразия и изменчивости гаструля-
ции книдарий / Клеточные, молекулярные и эво-
люционные аспекты морфогенеза. М.: Товарище-
ство научных изданий КМК, 2007. С. 97–99.

Кэри Н. Эпигенетика. Ростов-на-Дону. 2012. 250 с.

Майр Э. Зоологический вид и эволюция. М.: Мир,
1968. 597 с.

Озернюк Н.Д. Соотношение онтогенетических и эво-
люционных процессов в свете достижений совре-
менной генетики: роль дупликации генов // Изве-
стия РАН. Сер. биол. 2010. № 2. С. 134–140.

Озернюк Н.Д. Гетерохронии и эволюционные новше-
ства – модулярность, морфогенетические поля
действия генов, молекулярные механизмы / Моз-
фогенез: гетерохронии, гетеротопии и аллометрия.
М.: ПИН РАН, 2014. С. 49–60.

Озернюк Н.Д., Мюге Н.С. Эволюционные закономер-
ности гомологии регуляторных генов миогенеза //
Известия РАН. Серия биол. 2012. № 4. С. 383-390.

Озернюк Н.Д., Мюге Н.С. Крупномасштабные дупли-
кации генов и дивергенция паралогичных генов на
примере рыб // Генетика. 2013. Т. 49. № 1. С. 73–80.

Озернюк Н.Д., Исаева В.В. Эволюция онтогенеза. М.:
Товарищество научных изданий КМК, 407 с.

Рожнов С.В. Роль гетерохроний в становлении планов
строения высших таксонов иглокожих // Известия
РАН. Серия биол. 2009. № 2. С. 155–166.

Рожнов С.В. Роль модулярности и гетерохроний в ста-
новлении высших таксонов Metazoa по палеонто-
логическим данным / Морфогенез: гетерохронии,
гетеротопии и аллометрия. М.: ПИН РАН, 2014.
С. 61–82.

Рэфф Р., Кофмен Т. Эмбрионы, гены и эволюция. М.:
Мир, 1986. 402 с.

Северцов Н.А. Морфологические закономерности эво-
люции М.–Л.: 1939. 609 с.

Смирнов С.В. Педоморфоз как механизм эволюцион-
ных преобразований организмов / Современная
эволюционная морфология. Киев: Наукова думка,
1991. С. 88–103.

Смирнов С.В. Метаморфоз хвостатых амфибий и эво-
люция механизмов его регуляции / Эволюционные
факторы формирования разнообразия животного
мира. М.: Товарищество научных изданий КМК,
2005. С. 124–134.

Уоддингтон К.Х. Морфогенез и генетика. М.: Мир,
1964. 278 с.

Уоддингтон К.Х. Основные биологические концепции /
На пути к теоретической биологии. Ред. Астау-
ров Б.Л. М.: Мир, 1970. С. 11–36.

Филатов Д.П. Значение фактора объема в ускорении
некоторых морфогенезов // Журн. экспер. биоло-
гии. 1931. Т. 7. С. 137–162.

Филатов Д.П. Механика развития как метод изучения
некоторых вопросов эволюции // Журн. общ. био-
логии. 1943. Т. 7. С. 137–162.

Шмальгаузен И.И. Организм как целое в индивидуаль-
ном развитии. М.–Л.: Изд-во АН СССР, 1938. 144 с.

Шмальгаузен И.И. Факторы эволюции. Теория стаби-
лизирующего отбора. М.: Наука, 1968. 487 с.

Шмальгаузен И.И. Пути и закономерности эволюци-
онного процесса. Избранные труды. М.: Наука,
1983. 360 с.

Abzhanov A., Protas M., Grant B.R. et al. Bmp4 and mor-
phological variation of beaks in Darwin’s finches // Sci-
ence. 2004a. V. 305. P. 1462–1465.



ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 6  2019

ИСТОРИЯ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОЛОГИИ РАЗВИТИЯ 433

Abzhanov A., Tabin C.J. Shh and Fgf8 act synergetically to to
drive cartilage outgrowth during cranial development //
Dev. Biol. 2004b. V. 273. P. 134–148.

Abzhanov A., Kuo W.P., Hartmann C. et al. The calmodulin
pathway and evolution of elongated beak morphology in
Darwin’s finches // Nature. 2006. V. 442. P. 563–567.

Ahi E.P. Signalling pathways in trophic skeletal develop-
ment and morphogenesis: insights from studies on tele-
ost fish // Dev. Biol. 2016. V. 420. P. 11–31.

Alberch P. The generative and regulatory role of develop-
ment in evolution / Environmental adaptation and evo-
lution. Stuttgart. N.Y.: Fischer, 1982. P. 19–26.

Alberch P., Blanco M.J. Evolutionary patterns in ontogenet-
ic transformation // Int. J. Dev. Biol. 1996. V. 40.
P. 845–859.

Alberch P., Gould S.J., Oster G.F., Wake D.B. Size and shape
in ontogeny and phylogeny // Paleontology. 1979. V. 5.
P. 296–317.

Ambros V., Horvitz H.R. Heterochronic mytants of nema-
tode Caenorhabditis elegans // Science 1984. V. 226.
P. 409–416.

Bhullar B.-A.S., Morris Z.S., Sefton E.M. et al. A molecular
mechanism for yhe origin of a key evolutionary innovation,
the bird deack and palate, revealed by an integrative ap-
proach to major transitions in vertebrate history // Evolu-
tion. 2015. V. 69. P. 1665–1677.

Blanco M., Alberch P. Evolutionary patterns in ontogenetic
transformation: from lows to regulation // Int. J. Dev.
Biol. 1996. V. 40. P. 845–858.

Bengston S., Zhao Y. Fossilized metazoan embryos from the
earliest Cambrian // Science. 1997. V. 277. P. 1645–
1648.

Caugill E.E., Johnston L.A. Temporal regulation of metamor-
phic processes in Drosophila by the let-7 and miR-125 het-
erochronic microRNAs // Curr. Biol. 2008. V. CB 18.
P. 943–950.

Darwin C. The descent of man and selection in relation to
sex. 2nd ed. London: John Murray. 1874. 688 p.

De Beer G.R. Embryology and Evolution. Oxford: Claren-
don Press, 1930. 231 p.

De Beer G.R. Embryos and Ancestors. Oxford: Clarendon
Press, 1958. 197 p.

Dobrzhansky T.G. Genetics and the Origin of Species. N.Y.:
Columbia Univ. Press, 1937. 237 p.

Eldredge N., Gould S.J. Punctuated equilibria: An alterna-
tive to phyletic gradualism / Models in Paleontology
(T.J.M. Schopf). San Francisco. Freeman, Cooper and
Company. 1972. P. 82–115.

Gignac P.M., Erickson G.M. Ontogenetic biteforce modeling
of Alligator mississippiensis: implications for dietary transi-
tions in large-bodied vertebrate and the evolution of croc-
odilian feeding // J. Zool. 2016. V. 299. P. 229–238.

Goldschmidt R.B. Physiological Genetics. N.Y.: McGraw-
Hill, 1938. 338 p.

Goldschmidt R.B. Evolution as viewed by one geneticist //
Amer. Scientist. 1952. V. 40. P. 84–94.

Goodman C.S., Coughlin B.C. The evolution of evo-devo bi-
ology // Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 2000. V. 97(9).
P. 4424–4425.

Gould S.J. Ontogeny and Phylogeny. Cambridge: Cam-
bridge Univ. Press, 1977. 501 p.

Gould S.J. Punctuated equilibrium in fact and theory //
Skeptic. V. 1. № 3. P. 48–65.

Gould S.J. The structure of Evolutionary Theory. Cam-
bridge. USA: Harvard Univ. Press, 2002. 1433 p.

Hall B.K. Evolutionary Developmental Biology. Dordrecht:
Kluwer Acad. Publ., 1998. 237 p.

Hall B.K. Evo-Devo: evolutionary developmental mecha-
nisms // Int. J. Dev. Biol. 2003. V. 47. P. 491–495.

Hertel J., Stadler P.F. The expansion of animal microRNA
families revisited // Life. 2015. V. 5. P. 905–920.

Hu D., Marcucio R.S. Unique organization of the functional
ectodermal zone in birds and mammals // Dev. Biol.
2009. V. 325. P. 200–210.

Huxley J.S. Problems of Relative Growth. London:
Methuen and Company. 1932. 342 p.

Ikegami K., Ohgane J., Tanaka S. et al. Interplay between
DNA methylation, histone modification and chromatin
remodeling in stem cells and during development // Int.
J. Dev. Biol. 2009. V. 53. P. 77–96.

Jacob F. Evolution and tinkering // Science. 1977. V. 196.
P. 1161–1166.

Kato M., Slack F.J. MicroRNAs: small molecules with big
roles – C. elegans to human cancer // Biol. Cell. 2008.
V. 100. P. 71–81.

Kirschner M.W., Gerhart J.C. The Plausibility of Life. New
Haven, London. Yale Univ. Press, 2005. 314 p.

Kittelmann S., McGregor P. Modulation and evolution of an-
imal development through microRNA regulation of
gene expression // Genes. 2019. V 10(4). 321. 
https://doi.org/10.3390/genes10040321

Kouzarides T. Chromatin modifications and their function //
Cell. 2007. V. 15. P. 175–191.

Kowalevsky A. Entwicklungescyichte der einfachen Ascidi-
en // Mem. l’Acad. St. Petersbourg. Ser. 7. Bd. 10. P. 1–19.

Levit G.S. The roots of evo-devo in Russia: It there a char-
acteristic “Russian tradition”? // Theor. Biosci. 2007.
V. 126. P. 131–140.

Love A.C. Morphological and paleontological perspectives
for a history of Evo-Devo / From embryology to Evo-
Devo. Eds. Laubichler M.D., Maienschtein J. Cam-
bridge, London: The MIT Press, 2007. P. 267–307.

Lewis E.B. A gene complex controlling segmentation in
Drosophila // Nature. 1978. V. 276. P. 565–570.

Lewis E.B. Regulation of the genes of the bithorax complex
in Drosophila // Cold Spring Harbor Symp. Quant. Biol.
1985. V. 50. P. 155–164.

Margueron R., Trojer P., Reinberg D. The key to develop-
ment^ interpretingthe histone code? // Curr. Opin.
Gen. Dev. 2005. V. 15. P. 163–176.

McKinney L.M., McNamara K.J. Heterochrony: Evolution
of Ontogeny. N.Y.: Plenum, 1991. 437 p.

McNamara K.J. A guide to the nomenclature of heterogene-
ity // J. Paleontol. 1986. V. 60. P. 4–13.

McNamara K.J. Shapes of Time: The Evolution of Growth
and Development. Baltimore: John Hopkins Univ.
Press, 1997. 261 p.

McNamara K.J. Changing times, changing places: heter-
ochrony and heterotopy // Paleobiology. 2002. V. 28.
P. 551–558.



434

ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 6  2019

ОЗЕРНЮК

Minelli A. EvoDevo and its significance for animal evolu-
tion and phylogeny // Evol. Dev. Biol. Inverteb. Ed.
Wanninger A. V. 1. Wienn: Springer. 2015a. P. 1–24.

Minelli A. Morphological misfits and the architecture of de-
velopment / Macroevolution: Explanation, Interpreta-
tion and Evidence. Eds. Serrelli E., Gontier N. Htidel-
berg: Springer, 2015b. P. 329–343.

Monk M., Baubelik M., Lehnert S. Temporal and regional
changes in DNA methylation in the embryonic, extra-
embryonic and germ cell lineage mouse embryo devel-
opment // Development. 1987. V. 99. P. 371–382.

Monk M. Germine-derived DNA methylation and early
embryo epigenetic reprogramming: The selected surviv-
al of imprints // Int. J. Biochem. Cell Biol. 2015. V. 41.
P. 128–138.

Morgan T.H. The rise of genetics // Science. 1932a. V. 76.
P. 261–288.

Morgan T.H. Genetics and physiology of development //
Amer. Natur. 1932b. V. 60. P. 489–515.

Morris Z.S., Vliet K.A., Abzhanov A. et al. Heterochronic
shifts and conserved embryonic shape underlie croco-
dilian craniofacial disparity and convergence // Proc. R.
Soc. B. 2019. V. 286. 20182389.

Ngu R.K., Dean W., Dawson C. et al. Epigenetic restriction
of embryonic cell lineage fate by methylation of Elf5 //
Nature Cell Biol. 2008. V. 10. № 11. P. 1280–1290.

Ohno S. Evolution by gene duplication. Berlin: Springer
Verlag. 1970.

Ozernyuk N.D. Evolutionary mechanisms: modularity,
morphogenetic fields, gene regulation // Paleontol. J.
2015. V. 49. P. 1524–1529.

Pasquinelli A.E. MicroRNAs and their targets: recognition
and emerging reciprocal relationship // Nat. Rev. Genet.
2012. V. 13. P. 271–283.

Raff R.A., Raff E.C. Evolution in the light of embryos: seeking
the origins of novelties in ontogeny / Form and Function in
Developmental Evolution. Eds. Laubichler M.D., Maien-
schein J. Cambridge: Cambridge Univ. Press, 2009.
P. 83–111.

Reinhart B.J., Slack F.J., Basson M. The 21-nucleotide let-7
RNA regulates developmental timing in Caenorhabditis
elegans // Nature. 2000. V. 408. P. 86–89.

Stanley S.M. Macroevolution: pattern and process. San
Francisco: W.H. Freeman and company, 1979. 332 p.

Shubin N., Alberch P. A morphogenetic approach to the or-
igin and basic organization of tetrapod limb // Evol. Bi-
ol. 1986. V. 20. P. 319–387.

Slack F.J., Ruvkun G. Heterochronic genes in development
and evolution // Biol. Bull. 1998. V. 195. P. 375–376.

Smith K.K. Thime’s arrow: heterochrony and evolution of de-
velopment // Int. J. Dev. Biol. 2003. V. 47. P. 613–621.

Sperling E.A., Peterson K.J. microRNAs and metazoan phy-
logeny / Animal Evolution – Genomes, Threes and
Fossils. Eds. Telford M.J., Littewood D.T.J. Oxford:
Oxford Univ. Press. 2009. P. 157–170.

Takita M., Yano W., James H.F. et al. Cranial shape evolution
in adaptive radiations of birds: comparative morphometrics
of Darvin’s finches and Hawaiian honeycreepers // Phil.
Trans. R. Soc. B. 2016. V. 372. 20150481.

Vrba E.S. Ecology, development and evolution: perspec-
tives from the fossil record / Environment, Develop-
ment and Evolution. Eds. Hall B.K., Pearson B.J.,
Muller G.B. Cambridge. MIT Press. 2003.

Waddington C. Canalization of development and the inher-
itance of acquired character // Nature. 1942. V. 50.
P. 563–565.

Waddington C. The Strategy of the Genes / A Discussion of
some Aspects of Theoretical Biology. London: Georg
Allen and Unwin, 1957. 262 p.

History of Evolutionary Developmental Biology
N. D. Ozernyuk*

Koltzov Institute of Developmental Biology of Russian Academy of Sciences, 
Vavilova st. 26, Moscow, 119334 Russia

*e-mail: ozernyuk@mail.ru

Received May 10, 2019; revised July 2, 2019; accepted July 8, 2019

Foundations of evolutionary developmental biology (evo-devo) were laid by K. von Baer’s, the author of the
law of embryonic similarity in various animal species. Subsequent exploration of this problem was related to
proof of the relationship of the invertebrate and vertebrate animals (A.O. Kowalevsky). Next phase of evo-
devo progress was the creation of theory of phylembryogenesis (A.N. Severtsov), and the concept of integrity
of the organism in onto- and phylogenesis (I.I. Schmalhausen). In context of evo-devo the idea of epigenetic
regulation in ontogenesis is of great importance (C. Waddington). At the present stage of evo-devo develop-
ment, the importance of heterochrony are explored, in particular, the molecular mechanisms of heterochrony
formation: “geterochronic genes” and microRNAs.
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