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Проблема происхождения Bilateria проанализирована методами классической триады (сравнитель-
ная анатомия, сравнительная эмбриология, палеонтология) и молекулярной биологии. Рассмотре-
ны три группы концепций классической сравнительной анатомии относительно происхождения
Bilateria: планулоидно-турбеллярные, архицеломатные, метамерные. Сравнительная эмбриология
дает убедительные доказательства того, что брюшная сторона всех Bilateria происходит от бласто-
поральной поверхности (за исключением Chordata), так же как того, что рот и анус происходят от
переднего и заднего концов удлиненного бластопора. С точки зрения палеонтологии некоторые
вендские многоклеточные представляют собой переходные формы между Radiata и Bilateria. У совре-
менных Bilateria гены "Brachyury", "goosecoid" и "fork head' экспрессируются вдоль удлиненного бла-
стопора и вокруг рта и ануса. У современных Cnidaria их гомологи экспрессируются вокруг рта. Эти
данные подтверждают справедливость старой идеи амфистомии (происхождение рта и ануса от краев
щелевидного бластопора) и гомологию брюшной стороны Bilateria и орального диска кишечно-
полостных. Комбинация четырех подходов позволяет предложить концепцию происхождения Bilateria
от вендских билатерально-симметричных кишечнополостных с метамерным расположением карма-
нов гастральной полости. Предки билатерий ползали на оральной поверхности (=брюшной стороне).
Такие предки дали начало и фанерозойским книдариям и трехслойным билатериям. Предки Cnidaria
прикрепились к субстрату аборальным полюсом, в результате чего произошла редукция абораль-
ного нервного ганглия. Билатеральная симметрия кораллов трактуется как примитивная особен-
ность книдарий. В случае трехслойных Bilateria удлиненный бластопор сомкнулся посредине и под-
разделился на рот и анус, а гастральные карманы отделились от центральной части кишечной по-
лости и превратились в метамерные камеры целома. Большая сложность первичных Bilateria
служит объяснением обилия в кембрии высокоорганизованных организмов, таких, как членистоно-
гие, моллюски и т.п. Высказано мнение, что гребневики - это единственная группа современных
Eumetazoa с первичной осевой симметрией.

В последние годы происходит резкая пере- типа. Это было связано с тем, что на протяжении
стройка представлений о системе животного царст- долгого времени самыми древними были остатки
ва и основных направлениях эволюции много- многоклеточных кембрийского периода, в кото-
клеточных. Этому способствовало открытие но- ром уже существовали почти все типы животного
вых групп животных высокого таксономического царства. Открытие богатой фауны Венда - перио-
ранга (таких, как Vestimentifera, Loricifera, Micro- да протерозойской эры, непосредственно предшест-
gnathozoa и др.), широкое применение новых ме- вовавшего кембрию, - позволило привлечь к об-
тодов изучения морфологии и развития животных суждению проблемы происхождения Bilateria па-
(прежде всего электронной микроскопии и мече- леонтологический материал. Исследования по
ния бластомеров), а также появление двух новых сравнительной молекулярной биологии (секвени-
направлений биологии - докембрийской палеонто- рование рибосомальной РНК, генов актина, цито-
логии и сравнительной молекулярной биологии. хромов и др., а также секвенирование и выявление

В течение почти полутора столетий проблемы характера экспрессии управляющих развитием
происхождения и эволюции крупных таксонов гомеобоксных генов) внесли настолько важный
животного царства (типов, надтипов, разделов вклад в решение филогенетических вопросов, что
и др.) обсуждались с привлечением только данных в настоящее время имеет смысл говорить не о три-
сравнительной анатомии и эмбриологии. Третья аде, а об эволюционной тетраде. В эту тетраду
составляющая геккелевской триады - палеонто- входят сравнительная анатомия, сравнительная
логия - почти не использовалась при реконструк- эмбриология, палеонтология и сравнительная мо-
ции путей эволюции таксонов с рангом выше лекулярная биология. Сочетание методов этих
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четырех разделов эволюционной биологии позво-
ляет по-новому взглянуть на проблему происхож-
дения Bilateria.

КЛАССИЧЕСКИЕ ГИПОТЕЗЫ
ПРОИСХОЖДЕНИЯ BILATERIA

Используя сведения о строении и развитии жи-
вотных, сравнительные анатомы разработали
несколько десятков концепций о происхождении
Bilateria, которые до сих пор излагаются в руко-
водствах по зоологии и сравнительной анатомии
беспозвоночных. Попробуем объединить их в не-
сколько основных групп, оговорившись, что пред-
ставленный ниже обзор не претендует на полноту.

1. Планулоидно-турбеллярные гипотезы. Сто-
ронники этих гипотез (см. Graff, 1891; Bresslau,
Reisinger, 1933; Беклемишев, 1937,1944,1952,1964;
Hyman, 1951; Beklemischev, 1963; Salvini-Plawen,
1968,1969; Codreanu, 1970; Иванов, Мамкаев, 1973;
Иванов, 1976, и др.) предполагали, что предками
Bilateria (или некоторых стволов Bilateria) были
организмы, напоминавшие паренхимул или пла-
нул (рис. 1). На переднем полюсе таких организ-
мов находилось скопление ресничных чувстви-
тельных клеток - так называемый "аборальный
орган". Предполагалось, что ротовое отверстие
появилось у таких организмов на заднем конце те-
ла, но настоящего эпителизованного кишечника
они еще не имели. Такие организмы сначала пла-
вали в толще воды с помощью ресничек, потом
опустились на дно. Активный донный образ жиз-
ни способствовал формированию билатеральной
симметрии. Согласно взглядам сторонников пла-
нулоидно-турбеллярных гипотез, первичные Bila-
teria были очень простыми организмами: они не
имели сквозного кишечника и целома. Среди ныне
живущих организмов самые примитивные Bilateria -
это ресничные черви (точнее - бескишечные тур-
беллярии Acoela), от которых произошли все ос-
тальные группы билатерий.

При этом происхождение плана строения Bila-
teria разные авторы представляли себе неодина-
ково. В.Н. Беклемишев (1944, 1952, 1964), а так-
же А.В. Иванов и Ю.В. Мамкаев (1973) считали,
что радиально-симметричный предок перешел от
обитания в толще воды к передвижению по по-
верхности субстрата на "боковой" поверхности
(точнее, на антимере), которая и стала брюшной
стороной турбеллярий. Первичное положение
рта в этом случае - заднее (рис. 1, а-в). Гаймен
(Hyman, 1951) предполагала, что планулообраз-
ный предок перешел к ползанию на оральной по-
верхности, которая стала брюшной стороной Bila-
teria и, следовательно, первичное положение рта
Bilateria - вентральное (рис. 1, г-ж). Особеннос-
тью взглядов В.Н. Беклемишева (1964, см. также
Beklemishev, 1963) было то, что он считал турбел-
лярий потомками неотенических планул гидро-
идных, которые стали половозрелыми на личи-

ночной стадии и утратили последующие стадии
жизненного цикла сидячего полипа и медузы.
Близкую точку зрения в более позднее время раз-
вивал Ригер (Rieger, 1994 а, b).

Необходимо отметить, что для трохофорных
животных (аннелид, членистоногих, моллюсков
и др.) В.Н. Беклемишев (1944, 1952,1964) предпо-
лагал другой путь происхождения от радиально-
симметричных предков. Он считал, что трохо-
форные животные (аннелиды, членистоногие,
моллюски и др.) произошли не от планулообраз-
ных предков, а от организмов, сходных с гекке-
левской гастреей. Гастрея, опустившись на дно,
перешла к ползанию на оральной поверхности,
которая стала брюшной стороной. Поэтому план
строения трохофорных животных, по мнению
В.Н. Беклемишева (1944, 1952, 1964), кардиналь-
но отличается от плана строения сколецид (плос-
ких червей, немертин, круглых червей), которые
произошли от ползавшего на антимере плануло-
образного предка. Вторичноротых животных
В.Н. Беклемишев (1964) выводил от форм, похо-
жих на гребневиков, причем предполагал, что
они перешли к ползанию не на оральной поверх-
ности (как это делают современные ползающие
Platyctenida), а на одной из антимер, лежащей в
глоточной плоскости. Таким образом, В.Н. Бекле-
мишев (1964) предполагал полифилию билате-
рально симметричных животных.

В.А. Догель (1954) тоже производил билате-
рально-симметричных животных от турбелля-
рий, но происхождение самих турбеллярий пред-
ставлял себе дифилетечным. Для ветвистокишеч-
ных турбеллярий В.А. Догель (1954) принимал
концепцию Ланга (Lang, 1884), который выводил
Polyclada от ползающих гребневиков, и таким об-
разом считал брюшную сторону этих ресничных
червей гомологом оральной поверхности гребне-
виков. Всех остальных турбеллярий В.А. Догель
(1954) считал потомками Acoela, которых выво-
дил от неотенических личинок гребневиков.

2. Архицеломатные гипотезы. Сторонники
этих гипотез (Masterman, 1897,1898; Remane, 1950,
1958, 1967; Ulrich, 1950, 1951; Marcus, 1958; Siew-
ing, 1967, 1969, 1972, 1973, 1974, 1980, и др.) пред-
полагали, что предками Bilateria были четырехлу-
чевые полипы, гастральная полость которых бы-
ла разделена перегородками на четыре камеры
(рис. 2, а). Такие полипы стали ползать на рото-
вой поверхности, которая превратилась в брюш-
ную сторону. Первичный рот вытянулся и стал
щелевидным (как у современных коралловых по-
липов), а затем сомкнулся посредине так, что от
него осталось только два отверстия: одно на пе-
реднем, а другое - на заднем конце тела (рис. 2, б, в).
Переднее отверстие стало ртом, а заднее - ану-
сом. Гастральные карманы отделились от цент-
ральной части кишечника и дали начало пяти це-
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Рис. 1. Происхождение Bilateria согласно планулоидно-турбеллярным гипотезам: а-в- стадии оседания радиально-
симметричного предка на антимеру, которая становится брюшной стороной Bilateria (по: Иванову, 1968); г-ж - оседа-
ние радиально-симметричного предка на оральный полюс, который становится брюшной стороной (по: Hyman, 1951).
Обозначения: 1- рот, 2 - паренхима, 3 - аборальный нервный центр, 4 — нервный плексус, 5 - нервные стволы.

ломическим камерам: непарной предротовой,
парным околоротовым и парным туловищным
(рис. 2, в). Предротовая и околоротовые камеры
произошли непосредственно от карманов гаст-
ральной полости, а туловищная пара целомов
возникла из заднего гастрального кармана, кото-
рый оказался разделенным из-за того, что аналь-
ное отверстие сместилось на задний конец тела.
Таким путем возникло расчленение тела первич-
ных Bilateria на три архимера. Целом тоже ока-
зался подразделенным на три отдела: предрото-
вой (протоцель), околоротовой (мезоцель) и ту-
ловищный (метацель или соматоцель) (рис. 2, д, е).
Среди современных организмов к таким формам
ближе всего несегментированные целомические
организмы (сипункулиды, плеченогие, форониды,
полухордовые). Впоследствии у Spiralia предрото-
вой и околоротовые целомы редуцировались, а
туловищный (например, у аннелид) подвергся ме-
тамерии (рис. 2, г). У Deuterostomia предротовой
целом расщепился на два диссиметричных мешка,
а туловищный целом (только у хордовых) под-
вергся метамеризации (см. Siewing, 1969, 1973,
1974, 1980). По мнению сторонников архицело-
матных гипотез, все нецеломические Bilateria ут-

ратили целом, а некоторые (например, плоские
черви) - и сквозной кишечник.

Как разновидность архицеломатных гипотез
можно рассматривать и теорию билатерогастреи
Егерстена (Jagersten, 1955, 1959). Он также пред-
полагал, что предком Bilateria был целомический
организм с трехмерной организацией. Правда, по
мнению Егерстена (Jagersten, 1955, 1959), билате-
ральная симметрия была исходной для многокле-
точных. Согласно взглядам этого исследователя,
предком Metazoa был донный билатерально-сим-
метричный бластулообразный организм - била-
теробластея, который в свою очередь дал начало
билатерально-симметричному гаструлообразно-
му существу (билатерогастрее), которое ползало
по дну на ротовой поверхности. Егерстен (Jager-
sten, 1955, 1959), предполагал, что сквозной ки-
шечник возник за счет замыкания щелевидного
рта, а три пары целомических карманов - за счет
обособления периферических камер кишечной
полости. По мнению Егерстена (Jagersten, 1955,
1959), кишечнополостные вторично приобрели
радиальную симметрию в результате приспособ-
ления к сидячему образу жизни.

3. "Метамерные" гипотезы. Сторонники этих
гипотез (см. Sedgwick, 1884; Beneden, 1891;
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Рис. 2. Происхождение Bilateria согласно архицеломатным гипотезам (по: Remane et al., 1989): а - строение четырех-
лучевого кораллового полипа - предка Bilateria, б - вытягивание первичного рта и начало дифференцировки гаст-
ральных карманов, в - разделение первичного рта на рот и анус (амфистомия) и отделение гастральных карманов
(=целомических мешков) от кишечника, г - редукция протоцеля и мезоцеля Spiralia, д - строение гипотетического
архицеломатного предка, вид со спинной стороны, е - то же, вид слева. Обозначения: 1 - рот, 2 - анус, 3 - нервный
центр, / - предротовой целом (протоцель), // - околоротовой целом (мезоцель), III - туловищный целом (метацель).

Lameere, 1932; Snodgrass,.1938, и др.) тоже выводи-
ли Bilateria от кораллов, но не от четырехлучевых,
а от многолучевых, т.е. таких, у которых кишечная
полость поделена на множество камер многочис-
ленными перегородками-септами, таких, напри-
мер, как цериантарии (рис. 3, а, б). Предполагается,
что (так же, как в архицеломатных гипотезах)
такие кораллы стали ползать на ротовой стороне,
щелевидный рот замкнулся посредине, а камеры
кишечной полости отделились от центральной
части кишечника и дали начало многочисленным
целомическим камерам (рис. 3, в). Таким образом,
круговое расположение камер кишечной полости
(цикломерия) у радиально-симметричных форм
превратилось в метамерию первичных Bilateria,
а расположенные по кругу щупальца преврати-
лись в боковые метамерные придатки - параподии
или конечности (рис. 3, в). Согласно взглядам сто-
ронников этих концепций, первичные Bilateria

были не только целомическими, но и сегментиро-
ванными организмами с метамерными придатка
ми - зачатками конечностей.

В заключение этого раздела упомяну гипотезу
колониального происхождения Bilateria (хотя они,
конечно, не могут быть отнесены к "классиче-
ским" хотя бы потому, что появились совсем не-
давно). Одна из них была подробно изложена Дьюэлом
(Dewel, 2000). Особенностью таких гипотез являет-
ется то, что индивидуум Bilateria рассматривает-
ся как результат интеграции целой колонии осо-
бей кишечнополостных. Предлагается, например
модель превращения подвижной колонии мор-
ских перьев в особь Bilateria. При этом метамерно
расположенные полипы колонии превращаются
в отдельные органы билатерально-симметрично-
го индивидуума (например, в метамерные гона-
ды). К сожалению, эта остроумная гипотеза не
согласуется с данными эмбрионального развития
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Рис. 3. Происхождение Bilateria согласно "метамерным" гипотезам (а, б-по: Beneden, 1891; в-по: Snodgrass, 1938):
а- строение предка билатерально-симметричных животных, близкого по организации к кораллам-цериантариям
(фронтальный срез), б - то же (вид слева), в - происхождение метамерии из цикломерии. Обозначения: 1 - щелевид-
ный первичный рот, 2 — циркуморальное нервное сплетение, 3 - метамерные карманы гастральной полости (целоми-
ческие мешки), 4 - щупальца (конечности Bilateria).

Bilateria, в онтогенезе которых нет никаких сле-
дов слияния нескольких особей.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ БИЛАТЕРАЛЬНОЙ
СИММЕТРИИ В ОНТОГЕНЕЗЕ BILATERIA

Ранние стадии развития Bilateria подчиняются
радиальной симметрии (конечно, это относится
только к примитивным формам - морским беспо-
звоночным, которые сохранили наружное опло-
дотворение и плавающих в толще воды реснич-
ных личинок). Кстати, именно этот факт служил
одним из основных доказательств первичности
радиальной симметрии в филогенезе Bilateria.

Как известно, билатерально-симметричные
животные имеют два основных типа дробления:
спиральное (характерное для кольчатых червей,
моллюсков и других Spiralia) и радиальное (харак-
терное для Lophophorata и Deuterostomia). Распо-
ложение клеток в дробящемся яйце в обоих типах
дробления подчиняется 4-лучевой радиальной
симметрии. Такое расположение клеток позволя-
ет сформировать радиально-симметричную бласту-
лу, которая по существу является первой личи-
ночной стадией примитивных Bilateria. У кольча-
тых червей и моллюсков ресничная бластула
может состоять из 64-128 клеток, тогда как у щу-

пальцевых и вторичноротых - из многих сотен,
а иногда и тысяч клеток. У вторичноротых, фо-
ронид и брахиопод бластулы имеют равномер-
ный ресничный (точнее, жгутиковый) покров.
У Spiralia бластулообразные личинки более диф-
ференцированы: реснички имеются только на оп-
ределенных клетках, собранных в специализиро-
ванные ресничные кольца. Гаструляция у прими-
тивных Bilateria осуществляется как впячивание
внутрь клеток вегетативного полюса, а сами гастру-
лы обладают радиальной симметрией. Полюса
оси симметрии маркированы теменным султан-
чиком ресничек (зачаточным аборальным орга-
ном) и бластопором.

Формирование билатеральной симметрии на-
чинается у примитивных билатерий только после
стадии гаструлы. Это происходит путем разраста-
ния одного из секторов гаструлы, а именно того,
который станет спинной стороной личинки. В ре-
зультате меняется взаимное расположение або-
рального органа и бластопора. Аборальный орган
смещается вперед, а бластопоральная сторона ока-
зывается брюшной стороной личинки. Превраще-
ние бластопоральной стороны в брюшную сторо-
ну зародыша характерно для подавляющего боль-
шинства групп Bilateria: плоских червей, аннелид,
моллюсков, форонид, брахиопод, иглокожих и мно-
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Рис. 4. Превращение бластопоральной поверхности в брюшную сторону в эмбриональном развитии некоторых групп
Bilateria.

гих других (рис. 4). Единственное исключение -
хордовые животные, у которых бластопоральная
сторона становится спинной стороной организма,
но оно имеет объяснение в том, что хордовые суть
перевернутые Bilateria (см. Малахов, 1977).

Во многих группах Bilateria бластопор вытяги-
вается и приобретает щелевидную форму (рис. 5).
Такая форма бластопора характерна для кольча-
тых червей (Treadwell, 1901; Woltereck, 1902;
Shearer, 1911; Akesson 1962, и др.), моллюсков
(Patten, 1886; Conklin, 1897; Heath, 1898; Малахов,
Медведева, 1993, и др.), круглых червей (Goette,
1882; Mueller, 1903; Малахов, 1986, и др.) форонид
(Rattenbury, 1954; Малахов, Темерева, 2000), бра-

хиопод (Ковалевский, 1874; Percival, 1944; Мала-
хов, 1976; Nielsen, 1991, и др.), низших хордовых
(Hatschek, 1881; MacBride, 1898; Conklin, 1932),
онихофор (Balfour, 1883; Sedgwick, 1885) и
др. групп. У членистоногих щелевидный бласто-
пор представлен глубокой продольной бороздой,
идущей по брюшной стороне зародыша и соеди-
няющей зачатки рта и ануса, что отмечено для ра-
кообразных (см. Weygoldt, 1960), хелицеровых
(см., например, Brauer, 1894), многоножек (Heymons,
1901; Лигнау, 1912; Иванов, 1940), насекомых
(Kowalevsky, 1871, 1886; Wheeler, 1893; Иванов,
1940; Jura, 1956, и др.).
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Рис. 5. Щелевидный бластопор в онтогенезе Bilateria (по разным авторам).

Замыкание щелевидного бластопора приво-
дит к формированию трубчатого кишечника.
В примитивных случаях бластопор сначала замы-
кается посредине, разделяясь на два отверстия,
одно - на переднем, а другое - на заднем конце за-
родыша. У личинок морских беспозвоночных
разных систематических групп вдоль замкнувше-
гося бластопора (от рта к анусу) формируется
ресничная полоска - невротрох.

Амфистомия, т.е. разделение бластопора на
два отверстия, одно из которых (переднее) соот-
ветствует рту, а другое (заднее) - анусу, в чистом
виде - довольно редкое явление. Оно встречается
у примитивных аннелид, онихофор и нематод
(рис. 5). У большинства аннелид, моллюсков
и форонид бластопор замыкается сзади наперед,
так что оставшееся от бластопора переднее от-
верстие становится ртом (анус прорывается зано-
во, но, как правило, на месте заднего края щеле-
видного бластопора). У брахиопод и низших хордо-
вых бластопор замыкается спереди назад (рот
и анус при этом прорываются заново). У членисто-
ногих встречаются оба варианта замыкания бласто-
пора. Такие случаи, когда бластопор целиком пе-
реходит в рот (как у немертин и плоских червей)
или в анус (как у иглокожих, волосатиков, неко-
торых улиток и ракообразных), могут рассматри-
ваться как вторичные модификации исходной ам-
фистомии. Здесь уместно процитировать мысль

знаменитого эмбриолога Мак-Брайда (MacBride,
1910, с. 335), сформулированную им в работе о
развитии ланцетника: "Я твердо уверен, что рот и
анус, у всех животных, у которых можно найти
эти два отверстия, обязаны своим происхождени-
ем разделению длинного щелеобразного рта".

Таким образом, данные классической эмбрио-
логии свидетельствуют, во-первых, о том, что
брюшная сторона билатерально-симметричных
животных представляет собой разрастание блас-
топоральной стороны, а во-вторых, что рот и
анус Bilateria суть производные переднего и зад-
него концов щелевидного бластопора.

ВЕНДСКИЙ ПЕРИОД - ЭПОХА
ФОРМИРОВАНИЯ БИЛАТЕРАЛЬНО-

СИММЕТРИЧНЫХ ЖИВОТНЫХ

Вендский период - это последний период про-
терозойской эры, длившийся около 80 млн. лет и
непосредственно предшествовавший кембрию.
Судя по всему, именно в это время (между 620
и 545 млн. лет назад), непосредственно предшест-
вовавшее так называемому "кембрийскому взры-
ву", происходило формирование билатеральной
симметрии и начальная радиация основных ство-
лов Bilateria, породившая богатый и разнообраз-
ный животный мир раннего фанерозоя. Остатки
организмов вендского периода представлены
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Рис. 6. Вендские Bilateria (1, 2, 5-8 - по: Fedonkin, 1998; 3 - по: Dzik, Ivantsov, 1999; 4 - no: Fedonkin, Waggoner, 1997;
9 - по: Иванцов, 2001): 1 - молодая Dickinsonia, 2 — взрослая Dickinsonia, 3 - Yorgia, 4 -Kimberella, 5 — Spriggina, 6 - Prae-
cambridium, 7 - Vendia, 8 - Onega, 9 - Archaeaspis.

только отпечатками разнообразных по строе-
нию, но преимущественно довольно крупных форм
длиной от 1-2 см до 1 м (Федонкин, 1981, 1987; Со-
колов, 1997). Судя по отпечаткам, большинство
организмов вендского периода не имели твердого
минерального скелета, и это резко отделяет био-
ту Венда от сообществ последующих периодов
фанерозоя.

Строение вендских организмов трактуется раз-
ными авторами неодинаково. Иногда их рассмат-
ривают как своеобразных гигантских простей-
ших, напоминающих современных Xenophyophorea
(Zhuravlev, 1993), или как синцитиальные формы,
имеющие облик "стеганых одеял" (Seilacher, 1989,
1991, 1992). Такие трактовки предполагают, что
вендская фауна - это своего рода неудачный экспе-
римент природы, который не имел продолжения
в эволюции органического мира.

Более продуктивны трактовки вендских орга-
низмов как многоклеточных животных, которые
не имели еще минерального скелета (Федонкин,
1981, 1984, 1985а, б, 1987, 2001; Fedonkin, 1985,
1998; Martin et al., 2000). Вопрос о том, почему
вендские многоклеточные были бесскелетными,
еще далек от решения. Одна из возможных гипо-
тез состоит в том, что они обитали в холодновод-
ных бассейнах вне контролируемого цианобакте-

риальными сообществами карбонатного пояса
(Fedonkin, 1995; Федонкин, 1997, 2000). Тем не ме-
нее само отсутствие минерального скелета у
вендских многоклеточных - это надежно уста-
новленный факт, который говорит о том, что
природная среда, в которой протекала морфоло-
гическая эволюция ранних Metazoa, сильно отли-
чалась от условий фанерозоя.

Среди вендских организмов с радиальной сим-
метрией можно выделить несколько групп (Фе-
донкин, 1984). Это формы с радиальной симмет-
рией бесконечно большого порядка: округлые
отпечатки таких форм, как Nemiana или организ-
мы с концентрическими бороздками - Cyclome-
dusa, Ediacaria, и др. Встречаются и формы с ра-
диальной симметрией неопределенного порядка:
отпечатки с большим числом радиально-расходя-
щихся придатков-щупалец - Hiemalora, Eoporpita,
и др. или с неопределенным числом камер-анти-
мер - Bonata. Вендские радиально-симметричные
формы с небольшим числом антимер демонстри-
руют необычный порядок симметрии. Так, среди
вендских организмов часто встречаются формы
с 3-лучевой радиальной симметрией (например,
Anfesta) или с чисто вращательной осевой симмет-
рией третьего порядка {Albumares, Tribrachidium).
Гораздо реже среди вендских организмов обнару-
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Рис. 7. Билатеральная симметрия у кораллов (a-по: Ричи др., 1997; б - п о : Carlgren, 1912): а - поперечный срез Lambeo-
phyllum profundum (представитель примитивных Rugosa) из среднего ордовика; б - поперечный срез Cerianthus lloydii
(представитель современных Ceriantharia) на уровне глотки.

живаются формы с более привычной 4-лучевой
симметрией (например, Conomedusites).

По-видимому, вендские Radiata представляют
собой кишечнополостных в широком смысле
слова (не обязательно Cnidaria, поскольку нет до-
казательств, что они обладали стрекательными
клетками), т.е. двуслойных организмов со ртом и
гастральной полостью, которая могла быть меш-
ковидной или сложно разветвленной (см., напри-
мер, Albumares или Tribrachidium). По-видимому,
среди вендских Radiata были как прикрепленные
формы (например, Nemiana), напоминающие по-
липов, так и плавающие в толще воды формы
(например, Albumares), сходные с медузами.

Формы с радиальной или осевой симметрией
очень многочисленны в Венде и во многих место-
нахождениях несомненно доминируют над била-
терально-симметричными. Тем не менее именно
в Венде мы впервые встречаем настоящих Bilateria.
Изучение следов, оставленных вендскими била-
териями, показывает, что это были подвижные
ползающие по дну организмы (Dzik, Ivantsov,
1999; Иванцов, Федонкин, 2001; Иванцов, Мала-
ховская, 2002). Наиболее интересной особенно-
стью вендских билатерий является то, что практи-
чески все они - метамерные формы (Федонкин,
1983; Fedonkin, 1998). Это полимерные формы с
неопределенно большим числом сегментов (Dickin-
sonia, Epibaion, Spriggina, Yorgia - рис. 6, 1-5)
или олигомерные формы всего с несколькими
сегментами (Praecambridium, Vendia, Onega и др. -
рис. 7, 6-9).

У некоторых вендских форм сегменты распо-
лагаются не строго симметрично относительно
плоскости билатеральной симметрии, а со сдви-

гом. Если внимательно присмотреться к Dickinso-
nia, то окажется, что сегменты справа и слева
от сагиттальной плоскости не точно совпадают
(рис. 7,1,2). Сдвиг сегментов отчетливо выражен
у другой полимерной формы Yorgia (рис. 6, 3).
Оба варианта расположения сегментов выражены у
олигомерных сегментированных форм (рис. 6, 6,7).
Обычное симметричное расположение характер-
но для Praecambridium, Vendomia, Onega, тогда как
у представителей рода Vendia сегменты располо-
жены со сдвигом (Федонкин, 1983; Fedonkin, 1998;
Иванцов, 2001).

Несегментированные вендские Bilateria немного-
численны и проблематичны. Известны листовид-
ные отпечатки Vladimissa и Platypholinia, кото-
рые сравнивают с плоскими червями (Федонкин,
1983), продолговатые морщинистые отпечатки
Protechiurus, которые считают докембрийскими
эхиуридами (Glaessner, 1979). Эти отпечатки бед-
ны деталями и не имеют отчетливых признаков,
которые бы позволили поддержать высказанные
интерпретации.

В отпечатках большинства вендских Bilateria
хорошо заметна медианная борозда или валик,
соответствующая центральному отделу кишеч-
ника, а также отходящие от него боковые ветви.
В некоторых случаях (например, у Vendia и Рrае-
cambridum) боковые ветви суть просто выросты
от центральной кишечной области (рис. 6, 6,7).
Что касается Dickinsonia, то в многочисленные
"сегменты" этого организма тоже заходят от-
ветвления центрального кишечника.

Организация некоторых вендских Bilateria но-
сит черты переходных форм от радиально-симме-
тричных к билатерально-симметричным орга-
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Рис. 8. Реконструкции вендских билатерально-симметричных организмов (по Федонкину, 2001): 1 - Dickinsonia costata,
2 - Kimberella quadrata.

низмам. Так, молодые Dickinsonia обладают, по
существу, радиальной симметрии: их сегменты
располагаются радиально вокруг оси, перпенди-
кулярной к плоскости организма, т.е. представля-
ют собой антимеры (Zhuravlev, 1993; Fedonkin,
1998). У взрослых дикинсоний сегменты распола-
гаются один за другим, хотя на переднем и заднем
концах хорошо сохраняются элементы радиаль-
ного расположения. Тем не менее билатеральная
симметрия таких форм, как Dickinsonia, близка к
билатеральной симметрии ископаемых кораллов
Rugosa или современных Ceriantharia (рис. 7).

В некоторых случаях спинная сторона венд-
ских Bilateria была защищена органической кути-
кулой, как это предполагается для Dickinsonia или
Kimberella (рис. 8). Противоположная брюшная
сторона была обращена к субстрату. Вероятно,
на брюшной стороне располагалось ротовое от-
верстие, хотя надежных интерпретаций отвер-
стий пищеварительного тракта у вендских Bilate-
ria нет (см., например, Dzik, Ivantsov, 2002). Ино-
гда, как у олигомерной формы Onega, имеется
продольная бороздка, напоминающая щелевид-
ный рот (Fedonkin, 1998). Глубокая продольная
борозда проходила по брюшной стороне Kimberella
(см. Fedonkin, Waggoner, 1997; Федонкин, 1998).

Организация вендских Bilateria такова, что их
невозможно выводить из планулообразных пред-
ков или даже от архицеломатных предков. Венд-
ские Bilateria - метамерные организмы, причем их
метамерия - это результат трансформации цикло-
мерии (как это наглядно показывают в своем онто-
генезе Dickinsonia). Само обилие сегментирован-
ных форм среди вендских билатерий показывает,
что возникновение билатеральной симметрии про-
исходило одновременно с формированием метаме-
рии (Федонкин, 1983, 1985а, 1987). Только мета-
мерные гипотезы удовлетворительно объясняют
организацию вендских Bilateria. Вероятно, венд-
ские Bilateria - это формы, близкие по организации
к кишечнополостным, которые перешли к полза-
нию на оральной стороне. Сегменты вендских би-
латерий соответствуют антимерам кишечнополо-
стного предка.

Гипотеза происхождения билатерий от много-
камерного кишечнополостного предка объясня-
ет сдвиг метамер правой и левой стороны друг от-
носительно друга, наблюдающийся у части венд-
ских Bilateria. Поскольку метамеры правой и
левой сторон исходно не были частями одного
сегмента, их закладка и рост могут быть неодно-
временными. У многокамерных полипов, пере-
шедших к ползанию на оральной поверхности
сначала, вероятно, было две симметричных зоны
роста, деятельность которых могла осуществ-
ляться как в режиме чередования, так и в режиме
синхронности. В первом случае метамеры будут
располагаться со сдвигом, во втором - строго
симметрично. Интересно, что у современных би-
латерально-симметричных кораллов (например,
цериантарий) метамезентерии закладываются не
одновременно, а поочередно. На срезах через це-
риантарий видно, что общее число мезентериев у
полипа справа и слева от сагиттальной (=глоточ-
ной) плоскости может не совпадать (рис. 7,б).

Можно даже высказать положение о том, что
неодновременная закладка сегментов правой и
левой сторон более примитивна, поскольку сви-
детельствует о неполной интеграции правой и ле-
вой сторон тела (исходно они разделены незамкну-
тым щелевидным ртом). Однако самым прими-
тивным следует считать такой вариант, который
реализуется у Dickinsonia, где нет ни строгой сим-
метрии, ни правильного чередования, а число ме-
тамер справа и слева просто не совпадает.

Вендские Bilateria часто интерпретировались
как представители хорошо известных фанерозой-
ских таксонов. Так, Dickinsonia трактовалась как
полихета из семейства Spintheridae (Glaessner,
1959, 1961). Spriggina была интерпретирована как
отпечаток примитивной аннелиды, трилобита
или ракообразного (Glaessner, 1959, 1976; Hessler,
Newman, 1975; Birket-Smith, 1981). Олигомерные
вендские формы, такие, как Pracaembridium,
сравнивались с личинками артикулят (Birket-
Smith, 1981). Имеющая на дорсальной поверхности
кутикулярный панцирь Kimberella рассматривает-
ся как моллюскоподобный организм (Fedonkin,
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Waggoner, 1997; Федонкин, 1998). Список разно-
образных интерпретаций вендских билатерий
можно продолжать.

Вендские Bilateria действительно имеют сход-
ство и с аннелидами, и с членистоногими, и с мол-
люсками, но эти сходства не частного порядка -
это сходства плана строения. Они обусловлены
тем, что аннелиды, членистоногие и моллюски,
так же как и вендские Bilateria, - исходно мета-
мерные формы, брюшная сторона которых соот-
ветствует оральной стороне кишечнополостных
предков.

Кстати, у нас не может быть уверенности, что
вендские Bilateria не являются кишечнополост-
ными. Во многих случаях отчетливо видно, что
метамерные выросты кишечника не отчленены
от его медианной части (см. например, Vendia,
Dickinsonia и др.). Возможно, в данном случае это
не вторичные дивертикулы, а первичные гаст-
ральные карманы. Поскольку у вендских билате-
рий, как правило, не удается обнаружить хорошо
выделенных рта и ануса, то не исключено, что по
крайней мере у ряда форм кишечник сообщался с
внешней средой вытянутым щелевидным ртом
(см., например, Onega). Таким образом, можно
предположить, что вендские Bilateria (или часть
из них) еще оставались кишечнополостными, хо-
тя уже обладали билатеральной симметрией, ко-
торая сформировалась под влиянием подвижного
образа жизни на дне.

ГОМЕОБОКСНЫЕ ГЕНЫ
О ПРОИСХОЖДЕНИИ ПЛАНА СТРОЕНИЯ

BILATERIA

В последние два десятилетия эволюционная би-
ология получила новый мощный инструмент изу-
чения гомологии - сравнительный анализ структу-
ры и экспрессии гомеобоксных генов. Эти гены
имеются у всех многоклеточных и регулируют
развитие осевых структур, сегментацию, закладку
конечностей и другие наиболее фундаментальные
процессы в эмбриогенезе как беспозвоночных, так
и позвоночных животных. Предполагается, что
система гомеобоксных генов возникла в результа-
те мультипликации и последующей дифференциа-
ции из одного предкового гена.

Система гомеобоксных генов выявлена и у
стрекающих кишечнополостных (см. Schierwater
et al., 1991; Finnerty, Martindale, 1997; Broun et al.,
1999; Broun, Bode, 2002; Scholz, Technau, 2003).
У Cnidaria найдены, в частности, гомологи генов
"Brachyury", "goosecoid" и "fork head". У Bilateria
эти гены экспрессируются в процессе гаструля-
ции вдоль щелевидного бластопора и на переднем
и заднем краях или вокруг продуктов его разделе-
ния - рта и ануса. Они играют важную роль в
формировании переднего и заднего мезодермаль-

Рис. 9. Схема распределения зон экспрессии гомео-
боксных генов у (a) Cnidaria и (.6) эмбрионов Bilateria.
1 - "fork head", 2 - "goosecoid", 3 - "Brachyury".

ных зачатков и в деятельности головного и туло-
вищного организаторов у позвоночных и беспо-
звоночных животных (Weigel et al., 1989; Artinger
et al., 1997; Filosa et al., 1997; Latinkic, Smith, 1999;
Christen, Slack, 1999; Bassham, Postlethwait, 2000;
Tagawa et al., 1998, 2001; Kusch, Reuter, 1999; Croce
et al., 2001; Technau, 2001; Lartillot et al., 2002 a, b;
Takada et al., 2002). У стрекающих кишечнополо-
стных гомологи этих генов экспрессируются в
кольцевой области вокруг ротового отверстия
(Martinez et al., 1997; Technau, Bode, 1999; Broun
et al., 1999; Scholz, Technau, 2003). Это позволяет
предполагать, что головной и туловищно-хвосто-
вой организаторы у Bilateria, связанные с перед-
ним и задним концами щелевидного бластопора,
могли произойти путем расщепления кольцеоб-
разного околоротового центра организации ки-
шечнополостных (рис. 9). Известно, что по край-
ней мере у позвоночных передний и задний орга-
низаторы имеют общие молекулярные свойства:
и в головной, и в туловищно-хвостовой мезодерме
экспрессируется белковый фактор HNF-3-бета
(Ang et al., 1993; Monaghan et al., 1993; Ruiz i Altaba,
Jessell, 1992). Это позволяет предполагать их про-
исхождение от единого предкового организатора,
расщепившегося на передний и задний. При этом
некоторые гены, например "fork head", задействова-
ны в переднем и заднем организаторах (а у Drosop-
hila еще и в серии участков вдоль вентральной
средней линии - см. Weigel et al., 1989), тогда как
другие, например "goosecoid" и "Brachyury", сегреги-
рованы: "goosecoid" в переднем и "Brachyury" -
в заднем (Lartillot et al., 2002 a, b).

Такое расщепление первоначально единого
организатора могло возникнуть только в резуль-
тате удлинения первичного ротового отверстия,
смыкания его посредине и превращения отвер-
стий на его концах в дефинитивные рот и анус
Bilateria, как это предполагалось в построениях
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Рис. 10. Схема, иллюстрирующая происхождение пе-
реднего и заднего источников мезодермы и передне-
задней полярности Bilateria путем амфистомии (по:
Lartillot et al., 2002): а - общее мезодермальное поле,
индуцируемое энтодермой у кишечнополостного
предка, б — нарушение радиальной симметрии, веду-
щее к появлению передне-задней полярности и подраз-
делению мезодермы на переднюю и заднюю, в - ам-
фистомия, ведущая к окончательному разделению
мезодермы на переднюю и заднюю вокруг рта и ануса,
г - формирование плана строения Bilateria путем раз-
растания заднего сектора и сегментация заднего мезо-
дермального зачатка. 1 - задняя мезодерма, 2 - перед-
няя мезодерма, 3 - энтодерма.

классической сравнительной анатомии (Sedgwick,
1884; Beneden, 1891; Naef, 1927; Lameere, 1932;
Беклемишев, 1944; Jagersten, 1955, и др.). Соот-
ветственно двум организаторам, связанным с пе-
редним и задним краями бластопора, у Bilateria
сохранилось два источника мезодермы: один из
них связан с передним краем щелевидного бласто-
пора, а другой - с задним (рис. 10). У Spiralia зад-
ний источник мезодермы - это бластомер 4d и мезо-
дермальные телобласты, тогда как передняя ме-
зодерма происходит от клеток 2а, 2b, 2с или За, Зb
(Lillie, 1895; Wierzejski, 1905; Biggelaar, 1977; Воуег
et al., 1998; Henry, Martindale, 1998; Lartillot et al.,
2002 a, b). У хордовых задняя мезодерма - это ме-
зодерма туловищно-хвостовой почки, а передняя -
это так называемая "прехордальная мезодерма"
(Adelman, 1922; Seifert et al., 1993; Kiecker, Niehrs,
2001). Среди Lophophorata два источника мезодер-
мы отчетливо выражены у форонид (Малахов,
Темерева, 1999, 2000; Freeman, Martindale, 2002).

НАИБОЛЕЕ ВЕРОЯТНЫЙ ПУТЬ
ПРОИСХОЖДЕНИЯ BILATERIA

Сочетание подходов классической сравни-
тельной анатомии, эмбриологии, палеонтологии
и молекулярной биологии развития позволяет
представить происхождение Bilateria следующим
образом. В вендском периоде существовала об-
ширная фауна радиально-симметричных кишеч-
нополостных в широком смысле (т.е. двухслой-
ных Eumetazoa, но не обязательно Cnidaria). Часть
представителей вендских двухслойных Eumetazoa
перешла к ползанию по субстрату на оральной

поверхности (рис. 11). Такой характер передви-
жения определил формирование у этих организ-
мов билатеральной симметрии. Вендские Bilateria
скорее всего не были еще трехслойными живот-
ными, но сохраняли организацию билатерально-
симметричных кишечнополостных. Это означа-
ет, что их кишечная полость могла быть связана
с внешней средой длинным щелевидным ртом, тя-
нущимся вдоль брюшной (оральной) стороны.
Возможно, что метамерно расположенные кар-
маны гастральной полости тоже еще не были от-
делены от ее центральной части. Такие билате-
рально-симметричные кишечнополостные стали
родоначальниками фанерозойских трехслойных
животных. При этом щелевидный бластопор со-
мкнулся посредине, а гастральные карманы отде-
лились от центрального трубчатого кишечника.

Не следует представлять происхождение Bilateria
как результат открепления от субстрата и пере-
хода к ползанию некоего кораллового полипа.
У билатерально-симметричных личинок трех-
слойных многоклеточных (трохофор, пилидиев,
велигеров, актинотрох, торнарий и др.) сохраня-
ется апикальная чувствительная пластинка - го-
молог аборального органа гребневиков и личи-
нок кораллов. У полипов, которые прикрепляют-
ся к субстрату аборальным полюсом, аборальный
нервный центр редуцируется. Сохранение або-
рального нервного центра у личинок современ-
ных Bilateria говорит о том, что их радиально-сим-
метричные предки не были сидячими формами.
Скорее всего они вели пелагический образ жизни
и перешли к донному существованию как по-
движные организмы, ползающие на оральной по-
верхности.

Не исключено, что вендские билатерально-
симметричные кишечнополостные были предка-
ми не только трехслойных Bilateria, но и двух-
слойных фанерозойских Cnidaria (рис. 11). Среди
последних у Anthozoa имеет место весьма полная
билатеральная симметрия (рис. 7). Наличие такой
симметрии резко контрастирует с сидячим обра-
зом жизни, который, как известно, способствует
развитию радиальной симметрии. Проявление
билатеральной симметрии у современных и иско-
паемых кораллов скорее всего представляет со-
бой наследие симметрии предков, которая посте-
пенно утрачивается в результате прикрепленного
образа жизни. В этой связи нельзя не отметить,
что жизненный цикл кораллов, включающий пе-
лагическую ресничную личинку и взрослую дон-
ную форму, выглядит более примитивным, чем
жизненный цикл Medusozoa, состоящий из пела-
гической ресничной личинки, неполовозрелого
прикрепленного полипа и вторично пелагической
половозрелой медузы. Таким образом, каким бы
парадоксальным это ни выглядело, билатераль-
ная симметрия может оказаться исходной для
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Bilateria

Пелагические
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Бентосные
вендские Bilateria

Фанерозойские
Cnidaria

Рис. 11. Схема, иллюстрирующая происхождение билатерально-симметричных животных.

Cnidaria, которых традиционно рассматривали
в составе Radiata.

Не менее важно то, что вероятные предки
трехслойных Bilateria оказались весьма сложны-
ми в морфологическом отношении организмами,
обладавшими сквозным кишечником, метамери-
ей и целомом. Это сильно меняет наши представ-
ления об основных направлениях эволюции Bila-
teria. В частности, теперь, обсуждая направления
эволюции животного царства, мы должны рас-
сматривать не теории происхождения целома и
метамерии, а, наоборот, причины, пути и последст-
вия утраты целома и метамерии. Я надеюсь рас-
смотреть этот вопрос подробнее в последующих
публикациях.

Большая морфологическая сложность венд-
ских предков Bilateria объясняет так называемый
"кембрийский взрыв", т.е. как бы одновременное
появление в кембрийском периоде почти всех ти-
пов билатерально-симметричных животных, в
том числе и таких, например, как членистоногие,
которых, согласно ранее господствовавшим пред-
ставлениям, обычно помещали на верхние этажи
филогенетического древа беспозвоночных. Их
обилие в кембрии было как бы "подготовлено"
тем, что уже в вендском периоде существовали
сложно устроенные метамерные организмы, ко-
торые дали начало основным стволам билате-
рально-симметричных животных.

В заключение хотелось бы еще остановиться на
вопросе о филогенетических отношениях стрека-
ющих кишечнополостных и гребневиков. Из все-
го вышесказанного вытекает, что фанерозойские
Cnidaria и трехслойные Bilateria - это сестринские
группы, потомки вендских билатерально-симмет-

ричных кишечнополостных. Гребневики лишены
признаков билатеральной симметрии. Сохране-
ние полной осевой симметрии и наличие сложно-
го аборального органа говорит о том, что гребне-
вики - потомки древних пелагических Eumetazoa.
Современные ползающие и сидячие гребневики -
это формы, вероятно, относительно недавно пе-
решедшие к донному образу жизни. Кстати, пол-
зают гребневики на оральной стороне (так же,
как предполагаемые предки Cnidaria и трехслой-
ных Bilateria), но никакого выделенного передне-
го полюса у них нет, и поэтому даже Platyctenida
сохраняют двулучевую симметрию. Единствен-
ный сидячий гребневик Tjalfiella прикрепляется
не аборальным полюсом, а той же оральной сто-
роной.

Можно предполагать, что гребневики - это
ветвь Eumetazoa, обособившаяся раньше, чем про-
изошло разделение Cnidaria и трехслойных Bilateria
(рис. 12). Данные сравнительной молекулярной
биологии также указывают на раннее отделение
гребневиков от других Eumetazoa. На кладограм-

Porifera Ctenophora Cnidaria Bilateria

Рис. 12. Схема филогенетических отношений низших
Eumetazoa.
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мах, построенных по молекулярно-биологическим
данным, гребневики располагаются между губка-
ми и стрекающими кишечнополостными, тогда
как Cnidaria и трехслойные Bilateria образуют се-
стринские клады (см., например, Владыченская
и др., 1995; Collins, 1998; Kim et al., 1999; Collins,
Valentine, 2001; Halanych, Passamaneck, 2001; Але-
шин, Петров, 2002, и др.). Таким образом, гребне-
вики - это единственная группа первично ради-
ально-симметричных организмов среди совре-
менных Eumetazoa.
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The paper is an attempt to attack the old problem of the origin of Bilateria by the methods of evolutionary tetrad
(i.e. combination of comparative anatomy, comparative embryology, paleontology, and molecular biology).
Three groups of theories of classical comparative anatomy (planulod-turbellarian, archicoelomate, and
metameric) are discussed. Comparative embryology brings out clearly that the ventral side of embryo comes
from the blastoporal region in all groups of Bilateria (except Chordata, where the blastoporal region corre-
sponds to the dorsal side that is come out of the upside-down morphology of chordates) and mouth and anus
comes from the anterior and posterior ends of elongated blastopore. From the point of view of paleontology,
some of vendian metazoans demonstrate transitional conditions between the Radiata and Bilateria. Vendian
bilaterians are metameric organisms with normal or asymmetric position of segments and could be pictured as
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"bilateral coelenterates" creeping on the oral surface. In Cnidaria, the expression of homologues of "Brachyury",
"goosecoid", and "fork head" genes are revealed in the circular region around the mouth. In Bilateria, these
genes are expressed along the elongated blastopore and around the mouth and anus. These results support the
old conception on the amphistomic origin of mouth and anus as well as the homology between the oral disc of
cnidarians and ventral side of Bilateria. The combination of four mentioned approaches enables us to propose
the conception of the origin of Bilateria from vendian bilateral coelenterates with numerous metameric pouches
of gastral cavity. Bilaterian ancestors crawled on the oral disc (= ventral side). These ancestors gave rise to both
phanerosoic cnidarians and triploblastic bilaterians. Cnidarian ancestors attached to bottom by the aboral pole
with the resulting degradation of aboral nerve ganglion. Bilateral symmetry of anthozoans is considered to be
primitive feature for cnidarians. In case of triploblastic Bilateria, the elongated blastopore closed in the middle
and subdivided into mouth and anus (amphistomy) and gastral pouches separated from the central part of gastral
cavity and transformed to metameric coelomic chambers. The primary bilaterians are supposed to be compli-
cated organisms having coelom and segmentation. The complexity of primary Bilateria provides an explanation
for the abundance of highly organized organisms (arthropods, mollusks etc.) in Cambrian time. It is postulated
that Ctenophora is the only group recent eumetazoans with primary axial symmetry.
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