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ВВЕДЕНИЕ
При построении филогенетических систем жи-

вотных зоологи издавна используют разнообразные 
характеристики индивидуального развития, при-
сущие представителям различных таксонов. Уже 
в  первом филогенетическом древе, предложенном 
в  1866  году Эрнстом Геккелем (Haeckel, 1866), для 

выделения разных ветвей Позвоночных животных 
используются такие эмбриологические понятия как 
Amniota и  Anamnia. Позднее появляется разделение 
животных на Protostomia, т. е. животных, у  которых 
ротовое отверстие формируется в  области бласто-
пора, и  Deuterostomia, для которых характерна за-
кладка ротового отверстия независимо от локализа-
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ции бластопора. К  этому же «эмбриологическому» 
ряду можно отнести такие группы, как Diploblastica 
и  Triploblastica (Иванова-Казас, 1995). В  этом слу-
чае исследователи опираются на данные о  наличии 
и числе зародышевых листков.

Начало разработки теории зародышевых листков 
восходит к давним исследованиям раннего развития 
птиц, выполненным Каспаром Фридрихом Вольфом, 
который, в  частности, доказал образование трубча-
той структуры кишки из пласта клеток (Wolff, 1766, 
1768).

В  1817  году Х. Пандер защищает диссертацию 
о развитии зародыша курицы, в которой показыва-
ет, что зародыш довольно рано подразделяется на 
три слоя или пластинки: внутреннюю слизистую, 
наружную серозную и  несколько позже – среднюю 
сосудистую. Это описание послужило прологом 
к  открытию зародышевых листков (Pander, 1817). 
Уже спустя несколько лет М. Ратке находит аналоги 
пандеровских листков в эмбриогенезе рака (Rathke, 
1825).

В  1828  году К. Бэр публикует объемистую и  на-
полненную фактическим материалом «Историю 
развития животных», в которой он показал, что пан-
деровские зародышевые листки имеются у всех по-
звоночных. К. Бэр различал два зародышевых лист-
ка – анимальный и  вегетативный, при этом первый 
подразделялся им на кожный и мускульный, а второй 
на сосудистый и  слизистый (Baer, 1828). Согласно 
современной номенклатуре, кожный листок К. Бэра 
соответствует эктодерме, мускульный и  сосуди-
стый – соответственно париетальному и  висцераль-
ному листкам мезодермы, а слизистый – энтодерме.

Следует напомнить, что принятые в  настоящее 
время для наименования зародышевых листков тер-
мины (эктодерма, энтодерма) первоначально ис-
пользовались для обозначения структур взрослых 
животных. При этом подчеркивалось сходство меж-
ду слоями взрослого организма кишечнополост-
ных (по  современной номенклатуре – тип Cnidaria) 
и зародышевыми листками эмбрионов. После работ 
Дж. Олмана стало понятно, что описанные листки 
имеют клеточную структуру (Huxley, 1849; Allman, 
1853; Calder, 2015).

Во второй половине 19-го столетия трудами 
А. О. Ковалевского (Kowalevsky, 1871), И. И. Мечни-
кова (Metschnikoff, 1880) и многих других было дока-
зано, что зародышевые листки присущи всем беспо-
звоночным животным. Провозглашая идею единства 
происхождения Многоклеточных, А. О. Ковалев-
ский постулировал гомологию зародышевых лист-
ков у представителей всех групп животных. В эти же 
годы осознается реальность существования и специ-
фичности листков, в результате которой у животных, 
занимающих различные ступени эволюции, имеется 
вполне определенный сходный круг производных, 
характерных для каждого из трех листков – эктодер-
мы, мезодермы и энтодермы.

Универсальность зародышевых листков стала оче-
видной, когда выяснилось, что обязательным эле-
ментом раннего онтогенеза многоклеточных живот-
ных является процесс гаструляции, в течение которой 
возникает первичная дифференциация частей заро-
дыша и образуются два (Diploblastica) или три заро-
дышевых листка (Triploblastica).

Центральным положением теории зародышевых 
листков служило утверждение об их универсальности 
и гомологии у всех многоклеточных. По мнению та-
ких выдающихся знатоков, как эмбриолог П. Г. Свет-
лов, только теория зародышевых листков «… создала 
сравнительную эмбриологию, как науку» (Светлов, 
1963).

Теория зародышевых листков, несмотря на ряд 
исключений, является одной из основополагающих 
в  современной эволюционной биологии развития 
(Hall, 1998; Richardson, 2021). Происхождение разных 
типов клеток в эмбриогенезе имеет решающее значе-
ние не только для фундаментальной науки, но и для 
прикладных исследований в области регенеративной 
медицины (Edgar et al, 2014). Классификация различ-
ных типов клеток дефинитивных организмов осно-
вана на их принадлежности к  определённым анато-
мическим и  онтогенетическим компартментам. Это 
обусловлено тем, что клетки взрослого организма 
имеют «онтогенетический импринт», то есть набор 
специфических для данного типа клеток цитологиче-
ских и  молекулярных характеристик, определяемых 
происхождением в эмбриогенезе (Hutchins et al, 2017).

Транскриптомный анализ различных типов кле-
ток небилатеральных и билатеральных беспозвоноч-
ных и  позвоночных животных демонстрирует, что 
они группируются в сходные «семейства клеток», ха-
рактеризующиеся рядом консервативных молекуляр-
ных компонентов. У ряда модельных объектов пока-
зано, что объединение дефинитивных типов клеток 
в транскриптомные семейства согласуется с их про-
исхождением из определённого зародышевого листка 
(Tarashansky et al, 2021). Таким образом, основное по-
ложение теории зародышевых листков о разделении 
зародышей животных на наружный и  внутренний 
слои клеток, имеющих определённый и одинаковый 
у всех круг производных, подтверждается и на моле-
кулярном уровне.

Принято считать, что современные многоклеточ-
ные животные представлены двумя группами: жи-
вотные одной группы (Triploblastica) имеют три за-
родышевых листка, тогда как представители другой 
группы (Diploblastica), эволюционно более древние, 
имеют более примитивную организацию и состоят из 
производных двух зародышевых листков: эктодермы 
и  энтодермы. При этом в  группу Diploblastica неко-
торые исследователи относят тип Porifera (например: 
Иванова-Казас, 1975; Efremova, 1997; Nielsen, 2001; 
Adamska, 2016). Другие исследователи придержива-
ются иного мнения, полагая что у  Губок зародыше-
вые листки отсутствуют (например: Короткова, 1981б; 
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Малахов, 2003; Ereskovsky, Dondua, 2006; Dondua, 
Kostyuchenko, 2013; Nakanishi et al, 2014; Nájera, Weijer, 
2023). Заметим, что признание наличия у Губок двух 
зародышевых листков, гомологичных таковым у дру-
гих многоклеточных животных, не решило теорети-
ческих противоречий, обусловленных своеобразием 
их эмбриогенеза и организации, и привело к выделе-
нию Губок в особую группу Enantiozoa – животные, 
вывернутые наизнанку (термин предложен Деляжем 
(Delage, 1892) и в современной биологии развития не 
употребляется).

Своеобразие плана строения губок и  отсутствие 
морфологической и  функциональной гомологии 
между губками и  другими многоклеточными имеет 
принципиальное значение для понимания становле-
ния механизмов индивидуального развития в эволю-
ции (Ereskovsky, Dondua, 2006; Dondua, Kostyuchenko, 
2013).

Мы предприняли анализ данных о функциональ-
ной анатомии, клеточных компартментах и  их про-
исхождении в онтогенезе, и об особенностях эмбри-
огенеза у Губок. Оценивая строение и развитие Губок 
в  рамках теории зародышевых листков, мы предла-
гаем выделить Губок в  группу Ablastica – животные, 
лишённые зародышевых листков.

ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ АНАТОМИЯ 
PORIFERA

Губки являются прикреплёнными животны-
ми – фильтраторами. План строения и  функцио-
нирования Губок уникален среди многоклеточных 
животных. Вода проникает в  тело животного через 
множество пор (остий) на поверхности тела, прохо-
дит по водоносной системе и выводится из тела через 
оскулярную трубку (оскулум). Направленный поток 
воды обеспечивается работой жгутиков особых во-
ротничковых клеток – хоаноцитов. Водоносная си-

стема, хотя и  различается по ряду конструктивных 
особенностей, у  всех губок образована совокупно-
стью приводящих и  отводящих каналов, хоаноцит-
ных камер и атриальной полостью, из которой вода 
попадает в оскулум. Водоносная система и покровы 
губок образованы пограничными однослойными 
эпителиями, а  в  пространстве между ними – мезо-
хиле, расположен органический и/или минеральный 
скелет и  присутствуют различные типы амёбоидных 
клеток. В  мезохиле осуществляется процесс гамето-
генеза, а у живородящих видов, которые составляют 
подавляющее большинство, и эмбриональное разви-
тие (рис. 1).

Взрослые губки характеризуются самой разноо-
бразной формой тела, обусловленной и систематиче-
ским положением особи, и  условиями окружающей 
среды. Многие виды губок находятся в состоянии хро-
нического морфогенеза, их форма и размер постоян-
но изменяются (Schönberg, 2021). Большинство видов 
губок, входящих в класс Demospongiae (Обыкновен-
ные губки), асимметричны. У представителей классов 
Calcarea (Известковые губки) и Hexactenillidae (Сте-
клянные губки) можно усмотреть более или менее 
выраженные признаки радиальной симметрии нео-
пределённого порядка (Беклемишев, 1964; Manuel, 
2009). Единственной осью полярности у  взрослых 
животных принято считать апикобазальную ось 
(Manuel, 2009). Однако, как замечал специалист в об-
ласти эволюционной морфологии Ю. В. Мамкаев 
(устное сообщение), эта полярность у  большинства 
губок не совпадает ни с морфологическими структу-
рами, ни с  направлением каких-либо физиологиче-
ских процессов.

Таков в  общих чертах план строения и  функ-
ционирования большинства представителей типа 
Porifera, насчитывающих по последним данным более 
9000 видов (WPD, 2023; Godefroy et al, 2019). В клас-
се Demospongiae есть более сотни видов, обитающих 
в  олиготрофных условиях, которым свойственен 
макрофагальный способ питания. Это так называ-
емые «хищные губки (carnivorous sponges)». У  них 
полностью или частично редуцирована водоносная 
система, тело их состоит из мезохила (где находятся 
различные типы клеток, спикулы скелета и  проте-
кают процессы гамето- и  эмбриогенеза), покрытого 
экзопинакодермой (Vacelet, Duport, 2004; Riesgo et al, 
2007; Lee et al, 2012).

Губки, как и  все многоклеточные животные, яв-
ляются гетеротрофами, осуществляют газообмен, 
у  некоторых видов описана более или менее выра-
женная сократительная активность, губки способны 
перемещаться, у  них наблюдаются защитные реак-
ции организма на воздействие чужеродных агентов. 
И, вместе с этим, у Губок отсутствуют обособленные 
пищеварительная, дыхательная, нервная, мышечная 
и  иммунная системы органов (Simpson, 1984; Leys, 
Hill, 2012).

ос

ап п хк сп

оц
м

эм
вк

пк

Рис. 1. Схема однооскулюмной губки, по Weissenfels, 1989, 
с изменениями.

ап – атриальная полость, вк – выносящий канал водо-
носной системы, м – мезохил, ос – оскулум, оц – ооцит, 
п – пора, пк – приносящий канал водоносной системы, сп 
– спикула, хк – хоаноцитная камера, эм – эмбрион. Стрел-
ками указано направление потока воды через тело губки.
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Для Губок характерно внутриклеточное пищеваре-
ние. В пищеварении принимают участие хоаноциты, 
пинакоциты, включая экзопинакоциты, и клетки ме-
зохила (обзоры: Simpson, 1984; Maldonado et al, 2012). 
У  хищных губок (Demospongiae, Cladorhizidae) пи-
щеварение осуществляется исключительно клетками 
мезохила (Vacelet, Duport, 2004; Godefroy et al, 2019). 
Исследователи подчёркивают, что пищеварительная 
полость у них не образуется, а наблюдается фагоци-
тарная активность отдельных клеток: «The phagocytic 
cells act independently «in their own interest» completely 
without relying on the organism’s macro scale digestive 
cavity or specialized glands» Godefroy et al, 2019, p. 4).

При сравнительном рассмотрении анатомии 
и физиологии губок и других животных вопрос о пи-
щеварении и о наличии у Губок гомолога гастральной 
полости и пищеварительной системы имеет принци-
пиальное значение.

В  исследовательских статьях и  обзорах, опубли-
кованных М. Адамска с коллегами, утверждается, что 
функциональные и  морфологические соображения 
подтверждают «классические представления» о гомо-
логии плана строения губок и Книдарий (в частности, 
о гомологии хоанодермы губок и энтодермы Книда-
рий и  Билатерий) (Leininger et al, 2014; Fortunato et 
al, 2015; Adamska, 2016). Нельзя не заметить, что, это 
утверждение противоречит представлению классика 
сравнительной анатомии В. Н. Беклемишева, соглас-
но которому «Губки… обособленного пищеваритель-
ного органа не имеют, а потому о пищеварительном 
аппарате губок, в настоящем смысле слова, говорить 
не приходится. …  У  губок существует ирригацион-
ный аппарат – сложная система каналов, выстланных 
пинакоцитами и приводящих воду и пищу к жгутико-
вым камерам и отводящих воду от этих камер. Однако 
жгутиковые камеры – не кишечник и не части кишеч-
ника, и весь ирригационный аппарат не гомологичен 
никаким частям пищеварительного аппарата других 
животных. Это образование sui generis, свойственное 
одним губкам»… В пищеварительном аппарате губок 
«центральное звено – кишечник – отсутствует» (Бе-
клемишев, 1964).

Вывод об отсутствии зародышевых листков у  гу-
бок вытекает в  том числе из современного анализа 
эволюции пищеварительной системы животных (см., 
например, обзор Steinmetz, 2019). Кишечная полость 
(гастроцель), представляющая собой полость эпите-
лиального мешка, открывающегося наружу ротовым 
отверстием и  имеющего в  своём составе экзокрин-
ные клетки, – впервые появляется у  Cnidaria. Это 
событие представляет собой фундаментальное свер-
шение эволюции животных. Поляризация прими-
тивного пищеварительного мешка, его превращение 
в  трубчатую структуру, начинающуюся ротовым от-
верстием, и заканчивающуюся анальным, во многом 
предопределила эволюцию животных, в ходе которой 
возникло более 30 типов Metazoa.

а б в г д

е ж з и к

л м н о п

Рис. 2. Эмбриональное развитие однослойных (бла-
стульных) личинок губок.

а-д – эмбриональное развитие известковой губ-
ки Ascandra minchini (Calcarea, Calcinea) и личинка 
– кальцибластула Leucosolenia (?) laxa (Calcarea, 
Calcinea) (по материалам статей: Borojevic, 1969; 
Amano, Hori, 1993. Рисунки а-г из: Гонобоблева, 
2009). Полное равномерное дробление (а, б) завер-
шается формированием однослойной целобластулы 
(в, г). Радиальные плоскости делений клеток заро-
дыша сохраняются до конца эмбриогенеза, что при-
водит к формированию однослойной личинки (д). В 
полости личинки присутствуют гранулярные амебо-
циты материнского происхождения. В задней полус-
фере, среди жгутиковых клеток, локализованы пред-
положительно светочувствительные клетки (д).

е–к – эмбриональное развитие и личинка – ам-
фибластула известковой губки Sycon sp (Calcarea, 
Calcaronea) (по материалам статей: Franzen, 1988; 
Amano, Hori, 2001; рисунки е-и из: Гонобоблева, 
2009). Полное дробление приводит к формированию 
~ 64 кл. целобластулы (ж). Радиальные плоскости 
делений и процессы дифференцировки приводят к 
формированию стомобластулы (з). Передний по-
люс стомобластулы образован ресничными клетка-
ми, апикальная часть которых обращена в полость 
зародыша, а задний полюс состоит из крупных зер-
нистых клеток. После выворачивания (экскурвации) 
стомобластулы образуется личинка – амфибласту-
ла (и, к).

л-п – эмбриональное развитие и личинка – цин-
ктобластула Oscarella tuberculata (Homoscleromorpha) 
(по материалам статей: Ereskovsky, Boury-Esnault, 
2002; Boury-Esnault et al, 2003; рисунки л-о из: Гоно-
боблева, 2009).Полное, не вполне равномерное, анар-
хическое дробление (л) приводит к формированию 
морулы (м). В результате эпителизации, охватываю-
щей все клетки зародыша (н, о), формируется однос-
лойная личинка – цинктобластула . В полости ли-
чинки находятся симбиотические бактерии (п).
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Итак, анализ анатомии, клеточного состава и фи-
зиологии Губок показывает, что их план строения не 
гомологичен таковым у других многоклеточных жи-
вотных, а  гастральная (пищеварительная) полость 
отсутствует (Малахов, 1990; Brusca, Brusca, 2003; 
Вестхайде, Ригер, 2008).

КЛЕТОЧНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 
ДЕФИНИТИВНЫХ ГУБОК В КОНТЕКСТЕ 

ТЕОРИИ ЗАРОДЫШЕВЫХ ЛИСТКОВ
Основываясь на данных функциональной мор-

фологии у  дефинитивных губок, традиционно вы-
деляют три анатомических компартмента: покровы, 
состоящие из экзо- и базо- пинакоцитов; водоносная 
система, состоящей преимущественно из хоаноцитов 
и  эндопинакоцитов, и  мезохил. Полная информа-
ция о  типах клеток и  их функции в  составе различ-
ных анатомических компартментов у  представлена 
в обзорах (Simpson, 1984; Leys, Hill, 2012). Отметим, 
что характерной чертой тканевой и клеточной орга-
низации губок является пластичность, способность 
клеток к трансдифференцировкам, и мнгофункцио-
нальность, особенно ярко проявляющиеся при раз-

личных восстановительных морфогенезах (Коротко-
ва, 1981а; Короткова, 1997, Ereskovsky et al, 2021).

Бурно развивающиеся в  последние годы транс-
криптомные технологии и  методы биоинформати-
ки позволяют оценивать функции отдельных клеток 
и  выявлять переходные клеточные типы. Это имеет 
принципиальное значение для исследования Губок, 
так как изменчивость организации и  присутствие 
в  теле переходных типов клеток с  самой различной 
локализацией не позволяли адекватно оценить осо-
бенности их функционирования описательными 
методами. В  последние годы были опубликованы 
две работы, в  которых доложены результаты анали-
за транскриптома нескольких тысяч клеток двух ви-
дов губок – Amphimedon queenslandica (Demospongiae, 
Haplosclerida) и  Spongilla lacustris (Demospongiae, 
Spongillida) (Sebé-Pedrós et al, 2018; Musser et al, 2021).

Анализ транскриптома, отражающий вероятную 
функцию дефинитивных клеток, позволил выделить 
три «семейства» клеток у  A. queenslandica и  четыре 
«семейства» клеток у S. lacustris (авторы выделяют от-
дельную группу специализированных амёбоцитов). 
Данные, полученные на этих двух видах, согласу-
ются между собой, и мы приведём перечень «транс-
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Рис. 3. А-Д: Эмбриональное развитие и личинка – паренхимула Adocia cinerea (Demospongiae, Haplosclerida) 
(по материалам статьи Meewi, 1941). а-г: дифференцировка и сортировка клеток зародыша на примере отдель-
ных типов клеток.

Полное, неравномерное и неупорядоченное дробление приводит к формированию морулы. На стадии ~ 
2000-4000 клеток начинается дифференцировка клеток зародыша (А). На поверхности морулы, состоящей из 
морфологически однородных клеток, появляются склеробласты, образующие личиночные спикулы. Б - асим-
метричное деление клеток морулы приводит к появлению двух типов клеток – мелкие и крупные амёбоидные 
клетки (микромеры (ми) и макромеры (ма), согласно номенклатуре Генриетты Меви). В – начало сортиров-
ки клеток: мелкие клетки (ми) мигрируют на периферию, а крупные (ма) к центру зародыша. Склеробласты 
со спикулами также перемещаются внутрь зародыша. Г – стадия предличинки. Мелкие клетки сплотились 
на поверхности и постепенно формируют жгутиковый эпителий, появляется морфологически выраженная 
переднезадняя полярность. Е – личинка-паренхимула. Условные обозначения: ак – внутренние амёбоидные 
клетки личинки, гк – глобулярные клетки, жк – наружные жгутиковые клетки, ма – макромеры, жёлтый цвет, 
ми – микромеры, голубой цвет, сц – склероциты, зелёный цвет, сп – спикулы, эк – эмбриональная капсула.
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криптомных семейств» клеток у пресноводной губки 
S. lacustris, для которой опубликована более полная 
информация (Musser et al, 2021; Таблица 1).

Эндимоциты включают все типы пинакоцитов, 
склерофороциты и  коллаген-синтезирующие лофо-
циты; функции этого клеточного семейства – сокра-
тительная, фото и  механорецепция, формирование 
скелета, метаболизм глюкозы и формирование актив-
ных форм кислорода в защитных целях.

Семейство пептидоцитов включает хоаноциты 
и клетки мезохила, выполняющие преимущественно 
пищеварительную и сократительную функции.

Семейство археоцитов включает стволовые муль-
типотентные ядрышковые амёбоциты, склероци-
ты, секретирующие спикулы минерального скелета, 
и мезоциты, функция которых не понятна.

Специализированные гранулярные амёбоциты 
и  центральные клетки хоаноцитных камер объеди-
няются в четвёртое семейство амёбоидных и нейро-
но-подобных клеток (amoeboid-neuroid family), транс-
криптом которого свидетельствует об участии этих 
клеток в  иммунных реакциях организма. Централь-
ные клетки задействованы в  межклеточной комму-
никации и  очистке хоаноцитных камер от бактерий 
и дебриса.

Всего у  S. lacustris выделены 18  типов клеток, 
транскриптом некоторых из них не позволил опре-
делить принадлежность к одному из перечисленных 
выше семейств, что вероятнее всего свидетельствует 
о переходном статусе этих клеток.

Примечательны данные о  «транскриптом-
ных» типах клеток у  паренхимульных личинок A. 
queenslandica. У  них выделены 7  типов клеток, при 
чём все они, за исключением археоцитов, имеют 
очень мало общего с  типами клеток дефинитивной 
губки (Sebé-Pedrós et al, 2018).

Сводные данные о  функциях различных типов 
дефинитивных клеток, полученные описательны-
ми методами и  с  использованием транскриптомных 
технологий, а также о их принадлежности к анатоми-
ческим компартментам и «транскриптомным семей-
ствам», приведены в первых четырёх столбцах Табли-
цы 1. Оказывается, что анатомические компартменты 
не тождественны «транскриптомным семействам» 
клеток у исследованных видов губок.

Эти факты полностью подтверждают и дополняют 
уже ставшие классическими представления о мульти-
функциональности клеток у Губок и свидетельствуют 
о пластичности их клеточной и тканевой организации. 
Соматические клетки дефинитивных губок могут пе-
реходить из одного анатомического компартмента 
в  другой, изменяя статус своей дифференцировки 
и  функцию. Один из основных типов дифференци-
рованных соматических клеток – хоаноциты, явля-
ются одновременно и  мультипотентными стволо-
выми клетками, и, наряду с археоцитами, способны 
трансдифференцироваться как в различные типы со-
матических клеток, так и в половые (Funayama, 2013). 

Заметим, что ни пищеварительная, ни сократитель-
ная, ни барьерная функции не приурочены к клеткам 
какой-то одной категории, ни к определённому ана-
томическому или транскриптомному компартменту 
(Simpson, 1984; Leys and Hill, 2012; Maldonado et al, 
2012; Nakanishi et al, 2014).

ОСОБЕННОСТИ ЭМБРИОНАЛЬНОГО 
РАЗВИТИЯ ГУБОК В КОНТЕКСТЕ ТЕОРИИ 

ЗАРОДЫШЕВЫХ ЛИСТКОВ
Для подавляющего большинства губок харак-

терен двухфазный жизненный цикл. Эмбриогенез 
завершается формированием плавающей личинки, 
которая оседает на субстрат и  превращается в  де-
финитивный организм. Дробление яйца Губок, как 
и у всех многоклеточных, завершается образованием 
бластулы. Это может быть полая однослойная целоб-
ластула или морула. На последующих этапах эмбри-
огенеза происходит преобразование бластулы в  ли-
чинку. Разнообразие эмбриональных морфогенезов 
и  плавающих личинок у  Губок описано в  серии об-
зоров (например: Borojevic, 1970; Короткова, 1981б; 
Maldonado, Bergquist, 2002; Ereskovsky, Dondua, 2006; 
Leys, Ereskovsky, 2006; Ereskovsky, 2010). В отличие от 
Стрекающих (Cnidaria), у которых также наблюдает-
ся большое многообразие эмбриональных морфоге-
незов, завершающихся образованием планулы, т. е. 
эквифинальных (Kraus, Markov, 2017), у  Губок име-
ет место дифинальность эмбриогенезов: у  них мо-
жет формироваться два типа личинок: однослойные 
(«бластульные») или двуслойные – паренхимульные 
(рис. 2, 3).

«Бластульные» личинки губок состоят из одного 
слоя клеток, окружающего внутреннюю полость. Та-
кое строение имеют кальцибластулы Известковых гу-
бок подкласса Calcinea, амфибластулы Известковых 
губок подкласса Calcaronea и цинктобластулы губок 
класса Homoscleromorpha (рис. 2д, к, п). Все три пе-
речисленные однослойные личинки формируются 
в ходе различных типов эмбриогенезов (рис. 2). Су-
ществование однослойных личинок у  Губок убеди-
тельно свидетельствует об отсутствии зародышевых 
листков у  этих животных. Попытки гомологизиро-
вать процессы эмбриогенеза таких губок и  других 
многоклеточных сталкиваются с  непреодолимыми 
трудностями: приходится допускать, что гаструляция 
или происходит в период метаморфоза, или что раз-
личные участки единственного слоя личинки явля-
ются аналогами зародышевых листков.

Формирование личинок паренхимульного типа 
происходит у  большинства Обыкновенных губок 
(класс Demospongiae) и  у  исследованных в  настоя-
щее время Стеклянных губок (класс Hexactinellida). 
Паренхимульные личинки, состоящие из наружного 
слоя клеток и  внутренней клеточной массы, обра-
зуются в результате преобразования морулы или це-
лобластулы. У  большинства Обыкновенных губок, 
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в том числе у модельного объекта биологии развития 
Amphimedon queenslandica (Demospongiae, Haplosclerida), 
дробление завершается образованием многоклеточ-
ной морулы. На стадии около 2000 клеток начина-
ются процессы цитодифференцировки, постепенно 
приводящие к  формированию паренхимульной ли-
чинки. Исследования этого этапа эмбрионального 
развития обнаружили замечательные особенности 
(рис. 3). Описание развития нескольких видов губок 
класса Demospongiae показало, что дифференциров-
ка клеток морулы не связана с окончательной лока-
лизацией этих клеток в  наружном или внутреннем 
слоях плавающей личинки (Meewis, 1939, 1941; Leys, 

Degnan 2002; Degnan et al, 2015) (рис.  3). Поздние 
морулы представляют собой «смесь клеток» разных 
типов. В  частности, склероциты, секретирующие 
личиночные спикулы, дифференцируются на самой 
поверхности морулы. Этот факт показан в  эмбри-
огенезе Iophon piceus и  Mycale lobata (Poecilosclerida) 
(Ересковский, 2005), Adocia cinerea, Haliclona limbata 
и  Amphimedon queenslandica (Haplosclerida) (Meewis, 
1939, 1941; Leys, Degnan 2002).

Обособление линий жгутиковых и  амёбоидных 
клеток паренхимулы осуществляется по всему объ-
ёму морулы (Meewis. 1939, 1941; Leys, Degnan, 2002; 
Degnan et al, 2015). Затем дифференцирующиеся жгу-

BLASTICA

CHOANOFLAGELLATA

GASTREA

Гаструляция
Пищеварительная полость

Внутриклеточное
 пищеварение

BLASTEAABLASTICA

TRIPLOBLASTICA

DIPLOBLASTICA

DEUTEROSTOMIAPROTOSTOMIACNIDARIAPORIFERA

Рис.4. Кладограмма, отражающая отношения между первичными Metazoa показывает существование двух 
групп, которые мы назвали Ablastica и Blastica. Онтогенез Ablastica характеризуется отсутствием гаструляции, 
зародышевых листков и пищеварительной полости. Blastica – линия, в которой появляются зародышевые 
листки (эктодерма и энтодерма у Diploblastica, или эктодерма, энтодерма и мезодерма у Triploblastica). Пище-
варение осуществляется в кишечнике, сформированном из внутреннего зародышевого листка – энтодермы.
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тиковые клетки мигрируют к поверхности зародыша, 
постепенно сплачиваясь в наружный слой личинки, 
а  амёбоциты заполняют её внутреннюю часть. Так-
же и склероциты, дифференцируясь на поверхности 
зародыша, затем мигрируют внутрь и  занимают по-
ложение у  заднего полюса формирующейся личин-
ки. Замечательным примером независимой от поло-
жения в  составе зародыша цитодифференцировки 
является формирование клеток пигментного кольца 
паренхимулы A. queenslandica. Дифференцирующи-
еся пигментные клетки на стадии поздней морулы 
локализуются по всему объёму зародыша, придавая 
ему слабокоричневую окраску (brown stage, Degnan et 
al, 2015). Затем пигментные клетки мигрируют к за-
днему полюсу, постепенно организуясь в характерное 
для плавающей личинки пигментное кольцо (Leys, 
Degnan, 2002). Эти факты свидетельствуют о  том, 
что процессы цитодифференцировки клеток морулы 
не связаны ни с  определённым слоем бластулы, ни 
с их окончательным положением в составе личинки. 
Дифференцировка и  миграция клеток оказываются 
автономными процессами, а формирование структу-
ры плавающей личинки происходит скорее в резуль-
тате сортировки клеток, чем в результате расслоения 
морулы (морульной деламинации) (рис.  3). Диффе-
ренцировка клеток внутренней среды (склетоци-
тов) на поверхности морулы, а  жгутиковых клеток 
личинки в  её глубинных слоях – процесс, который 
невозможно объяснить в  рамках теории зародыше-
вых листков. Этот процесс принципиально отлича-
ется от гаструляции по типу морульной деламинации 
у  двуслойных Стрекающих (Cnidaria). Но он прямо 
согласуется с общепринятым фактом о низкой инте-
грированности клеточных сообществ Губок и о нео-
бычайной пластичности их организации (см. обзор 
Colgren, Nochols, 2019). Следуя логике рассуждений 
П. П. Иванова (Иванов, 1937) можно сказать, что 
губки не достигли органотипического уровня, а нахо-
дятся на цитотипическом уровне организации. Поэ-
тому в развитии губок не происходит формирования 
внутреннего и  наружного компартментов клеток 
с определённой и схожей у всех представителей типа 
судьбой – гаструляции и  обособления зародышевых 
листков, характерных для всех Eumetazoa, включая 
Diploblastica и Triploblastica.

МЕТАМОРФОЗ ЛИЧИНОК 
И СТАНОВЛЕНИЕ ПЛАНА СТРОЕНИЯ 

ДЕФИНИТИВНЫХ ГУБОК В КОНТЕКСТЕ 
ТЕОРИИ ЗАРОДЫШЕВЫХ ЛИСТКОВ

Обсуждая развитие Губок в  контексте теории за-
родышевых листков, следует ответить на вопрос: 
имеется ли специфичная преемственность между 
определёнными клеточными линиями личинки и де-
финитивными типами клеток олинтуса или рагона, 
образующимися в результате метаморфоза?

И  исследования конкретных видов губок, и  об-
зорные работы (Ereskovsky, 2010; Nakanishi et al, 2014) 
показывают, что определённого, специфичного для 
Губок, набора дефинитивных производных у  личи-
ночных типов клеток не существует (Таблица 1). При 
метаморфозе однослойных личинок кальцибластул 
и  цинктобластул их наружные жгутиковые клетки 
образуют все типы дифференцированных клеток де-
финитивного организма (Amano, Hori, 2001; Meewis, 
1938; Ereskovsky et al, 2007). Амфибластулы известко-
вых губок подкласса Calcaronea имеют два типа диф-
ференцированных клеток в наружном слое (не счи-
тая четырёх «клеток креста»): зернистые клетки на 
заднем полюсе и  жгутиковые клетки, образующие 
переднюю полусферу (Eerkes-Medrano, Leys, 2005) 
(рис.  2к). Данные морфологических исследований 
показывают, что при метаморфозе зернистые клетки 
становятся экзопинакоцитами, а  жгутиковые клет-
ки трансдифференцируются во все остальные типы 
клеток (хоаноциты, эндопинакоциты и  клетки ме-
зохила, в том числе склероциты) (Amano, Hori, 1993; 
Leys, Eerkes-Medrano, 2005). Способности клеток 
личинок Известковых губок дифференцироваться 
в  различных направлениях исследовали с  помощью 
экспериментов. Опыты Мааса (1906) по разделению 
амфибластул Sycon на две половины показали, что 
зернистые клетки заднего полюса способны превра-
щаться в  полноценную губку в  то время, как жгу-
тиковая половина личинки не могла прикрепиться 
к  субстрату и  погибала. У  кальцибластул другой из-
вестковой губки – Ascandra falcata (п/кл Calcinea), 
и  передние и  задние половины личинки способ-
ны превращаться в  нормальную ювенильную губку 
(Maas, 1906; Borojevic, 1966).

Судьба личиночных клеток при метаморфозе 
губок класса Demospongiae отличается у  предста-
вителей разных отрядов (Таблица 1) (обзоры: Ере-
сковский, 2005; Ereskovsky, 2010). Эксперименты 
с мечением клеток и прослеживанием их судьбы при 
метаморфозе (cell-labelling experiments) паренхимуль-
ной личинки A. queenslandica продемонстрировали, 
что наружные жгутиковые клетки личинки частично 
подвергаются апоптозу, частично трансдифференци-
руются в различные типы дефинитивных клеток. Эти 
наблюдения привели авторов к выводу, что «не суще-
ствует соответствия и  преемственности между кле-
точными слоями, формирующимися в эмбриогенезе 
и слоями клеток, имеющимися у взрослого организ-
ма» (“Together, these observations indicate that a range 
of larval cell types can generate the diversity of cell types 
present in the juvenile and that there is no correspondence 
between the cell layers established during embryogenesis 
and those produced at metamorphosis.”) (Nakanishi et al, 
2014).

На основании имеющихся фактов можно сделать 
определённый вывод, что основное положение те-
ории зародышевых листков о  специфическом, оди-
наковом для всех животных наборе их производных, 
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не применимо по отношению к Губкам. Этот вывод 
также может быть подкреплён и отсутствием у губок 
самих этих производных (пищеварительной системы, 
нервной, мышечной систем etc).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Гаструляция – процесс, смысл которого заключа-

ется в последовательном и необратимом разделении 
зародыша на наружный и  внутренний слои клеток, 
являющиеся зачатками определённых систем тканей 
и  органов. Из эктодермы, энтодермы и  мезодермы 
образуется схожий у  всех животных круг произво-
дных, а  имеющиеся исключения не умаляют значе-
ния теории зародышевых листков в  эволюционной 
биологии развития и  в  регенеративной медицине. 
Анатомические клеточные компартменты дефини-
тивных организмов соответствуют определённым 
эмбриональным компартментам, и  они во многом 
тождественны у представителей самых разных групп 
многоклеточных животных.

Рассматривая всю совокупность фактов о  ана-
томии, физиологии и  развитии Губок становится 
очевидно, что у  них отсутствуют функциональные 
и  анатомические компартменты клеток, сходные 
с таковыми у других многоклеточных животных. Ха-
рактерные для дефинитивных Губок анатомические 
компартменты не имеют однозначной онтогенетиче-
ской связи с определёнными компартментами клеток 
у зародышей или личинок.

С  учетом сказанного представляется необосно-
ванным анахронизмом точка зрения, гомологизи-
рующая хоанодерму ирригационной системы губок 
с энтодермой Eumetazoa (Adamska, 2016). Такая гомо-
логизация затушевывает значимость эволюционных 
преобразований пищеварительной системы живот-
ных и упускает из вида, что в ходе эволюции первич-
ных многоклеточных возникли две самостоятельные 
группы животных, системы питания которых имели 
принципиально различный характер. Если в  одной 
из этих групп сохранялся автономный внутрикле-
точный тип пищеварения, характерный для хоано-
флагеллят, то в другой произошла дифференциация 
специализированных эпителиальных клеток, для 
которых типичным стал экзоцитоз секретируемых 
пищеварительных ферментов внутрь общей замкну-
той, выстланной энтодермой гастральной полости, 
что существенно изменило эффективность процесса 
пищеварения.

В  ходе эволюции регуляторных генов, обеспечи-
вающих детерминацию энтодермы и  формообразо-
вание первичной кишки, у  Eumetazoa в  онтогенезе 
как особый этап возникла гаструляция с образовани-
ем зародышевых листков и разнообразием механиз-
мов их обособления. В пользу такого предположения 
свидетельствует появление многих генов, играющих 
роль в гаструляции Eumetazoa, таких как Fkh, Twist, 
Snail, после расхождения Demospongiae и Eumetazoa 

(Nakanishi et al.,2014). С другой стороны, обнаружен-
ная экспрессия GATA в клетках губок, погруженных 
внутрь тела, наряду с консервативной дифференци-
альной экспрессией лигандов Wnt и  TGF-β харак-
терной для всех Metazoa, говорит о роли этих генов 
в  формировании позиционной информации у  пер-
вых многоклеточных.

Таким образом ранние этапы формирования 
Metazoa схематически можно представить как появле-
ние двух ветвей (рис. 4). В одной из них – у Ablastica – 
пищеварение сохраняло внутриклеточный характер. 
Возникновение полостного пищеварения в  линии 
Blastica было обусловлено появлением особой пи-
щеварительной системы, возникшей в  результате 
дифференциации в числе зародышевых листков эн-
тодермы. Наблюдаемые в  раннем онтогенезе губок 
элементы морфогенетических процессов, в том числе 
эпителиальные морфогенезы, наблюдающиеся при 
формировании разветвленной ирригационной си-
стемы, характерны для всех Metazoa. Именно общ-
ность механизмов морфогенетических процессов 
определяет внешнее сходство личинок Губок и Стре-
кающих. При этом, однако, у  губок не образуются 
зародышевые листки: у  губок нет ни эктодермы, ни 
энтодермы и,  следовательно, у  них отсутствует ха-
рактерный для всех остальных Eumetazoa, включая 
Diploblastica и Triploblastica, процесс гаструляции.
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The germ layers theory is a fundamental synthesis of comparative and evolutionary embryology, which is 
essential for proving the unity of the multicellular animals. In this article, we substantiate the point of view that 
among Metazoa, in addition to Diploblastica and Triploblastica, there is a third group, which lacks germ layers, 
and on this basis we propose to call it Ablastica.
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