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Формирование пятилучевой симметрии в эволюции иглокожих было основано на возможности
среднего левого целома к терминальному росту вперёд вдоль переднезадней оси и появления у него
второго вектора роста вдоль лево-правой оси при репликации сформировавшегося амбулакра. Оба
вектора роста реализовались в пентамерию современных иглокожих благодаря развитию асиммет-
рии целомов и последующей торсии, связанной с прикреплением личинки к грунту передним кон-
цом тела. В этом процессе, вероятно, совместно использовались общие для билатерий молекуляр-
но-генетические механизмы переднезаднего роста и лево-правой регуляции, связанные с генами
сигнальных каскадов Wnt, BMP, Nodal и генов Hox-системы. В процессе репликации каналов, от-
ходящих от амбулакрального кольца, формировавшаяся амбулакральная система явилась организа-
тором симметрии скелета, нервной и мышечной системы. Репликация у многих ископаемых игло-
кожих закончилась на трёх каналах, отходящих непосредственно от амбулакрального кольца.
У морских лилий, морских ежей, морских звёзд, офиур и голотурий проявился второй этап форми-
рования более совершенной пятилучевой симметрии амбулакрального кольца с пятью отходящими
от него радиальными каналами, связанный со смещением в онтогенезе точки ветвления на ранние
стадии развития гидроцеля.
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По своей морфологии иглокожие – одна из са-
мых необычных групп билатерий благодаря пяти-
лучевой симметрии, отсутствию головы и хвоста.
Если к этому присовокупить уникальные водно-
сосудистую (амбулакральную) систему, пори-
стый стереомный скелет из “монокристалличе-

ских” табличек и полную перестройку в онтоге-
незе билатеральной личинки в пентамерное
взрослое животное, то становятся понятными
эмоциональные высказывания о загадочности
иглокожих, которыми начинаются многие статьи
и руководства по их морфологии, филогении и
происхождению [1].

Ископаемые иглокожие придают ещё больше
загадочности происхождению и становлению
этого типа вторичноротых животных из-за появ-
ления в палеонтологической летописи групп с не-
сколько иным типом пентамерии и вообще без
радиальной симметрии. Но они же помогают по-
нять и связать воедино сравнительно-анатомиче-
ские, эмбриологические и молекулярно-генети-
ческие данные для реконструкции становления
плана строения современных иглокожих, прежде
всего возникновения пентамерии и эволюции
осевой симметрии.
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ОСОБЕННОСТИ СИММЕТРИИ 
СОВРЕМЕННЫХ ИГЛОКОЖИХ

У взрослых иглокожих хорошо выражены не-
сколько типов симметрии: радиальная вокруг
аборально-оральной оси, метамерная, протяги-
вающаяся вдоль проксимально-дистальной оси в
каждом луче, и пять плоскостей симметрии, каж-
дая из которых проходит через радиус и противо-
положный интеррадиус (рис. 1). Особо выделяет-
ся плоскость, проходящая через интеррадиус с
гидропорой или мадрепоритом. В этой же плос-
кости у морских лилий находится анус, но у мор-
ских ежей мадрепоритовая и анальная плоскости
не совпадают [1–4]. Гомология плоскостей сим-
метрии и амбулакров у “элевтерозойных” и
“пельматозойных” иглокожих – непростая зада-
ча. Поэтому для этих двух групп до сих пор при-
меняются разные системы обозначения радиусов.
Личинки иглокожих являются билатеральными,
точнее, билатерально-асимметричными, с хоро-
шо выраженной переднезадней осью, вдоль кото-
рой располагаются три пары целомов, маркирую-
щие трёхраздельную метамерию. Билатеральное
заложение в онтогенезе трёх пар целомов быстро
переходит в их асимметричное развитие, которое
подчёркивается расположением слева от личи-
ночной плоскости единственной гидропоры, свя-
зывающей средний левый целом, гидроцель, че-
рез левый передний целом с внешней средой [5].
Переход от билатеральной асимметрии личинки
к радиальной симметрии взрослого животного, а
также соотношение переднезадней оси личинки
и личиночной плоскости симметрии с осями и
плоскостями взрослого животного – актуальная
проблема биологии развития [4]. Подобная про-
блема параллельно существует и в палеонтологи-
ческих исследованиях эволюции и филогении
вымерших иглокожих [2–4], разнообразие кото-
рых охватывает не менее пятнадцати классов,
причём четыре из них исходно не обладали ради-
альной симметрией.

Пятилучевая симметрия амбулакрального коль-
ца и его организующая роль в развитии нервной си-
стемы и скелета в онтогенезе. Представители каж-
дого из пяти классов современных иглокожих
(морские ежи, морские звёзды, офиуры, голоту-
рии и морские лилии) имеют хорошо развитую
пятилучевую симметрию, которая охватывает ам-
булакральную, нервную, пищесборную системы
и скелет. В онтогенезе иглокожих пятилучевая
симметрия сначала появляется при развитии ам-
булакрального кольца из гидроцеля, который
разрастается вокруг пищевода и замыкается в
кольцо. Перед замыканием на кольце возникают
пять зачатков амбулакральных радиальных кана-
лов, на которых в процессе терминального роста
формируются справа и слева амбулакральные
щупальца или ножки [1, 5].

Морфологические, эмбриологические и моле-
кулярно-генетические данные указывают на ор-
ганизующую и индуцирующую роль амбула-
кральной системы в развитии пятилучевой сим-
метрии остальных систем органов [2–5]. Скелет,
нервная и мышечная системы повторяют сим-
метрию амбулакральной системы, пятилучевая
симметрия которой в онтогенезе появляется
раньше остальных. Морфология скелета многих
ископаемых иглокожих тоже указывает на орга-
низующее действие амбулакральной системы на
расположение прилегающих к ней табличек ске-
лета и через них на более удалённые регионы ске-
лета [2, 3]. На примере голотурии Apostichopus ja-
ponicus показано, что пятилучевая симметрия
сначала возникает на амбулакральном кольце, а
экспрессия мышечных и невральных маркерных
генов свидетельствует о прямом участии гидроце-
ля в развитии взрослых мышц и нервных тяжей
[6]. Сделанные на голотурии выводы об организу-
ющей роли лопастей развивающегося амбула-
крального кольца в развитии пентамерии осталь-
ных органов вполне можно распространить на
других иглокожих.

Развитие правых переднего и среднего цело-
мов затухает уже на ранних стадиях онтогенеза.
В этом проявляется билатеральная асимметрия в
развитии иглокожих [1, 5]. Исходная переднезад-
няя ось личинки переформатируется в орально-
аборальную ось взрослого пятилучевого живот-
ного [4] и меняет своё направление на противопо-
ложное благодаря торсионному процессу, прохо-
дящему одновременно с перестройкой целомов.

Процесс торсии (элевации) и инверсия передне-
задней оси. Процесс изменения направления пе-
реднезадней оси иглокожих, торсии, наиболее
полно представлен в онтогенезе морских лилий,
тогда как у остальных классов современных игло-
кожих он сильно спрямлён [5]. У морских лилий
инверсия переднезадней оси начинается после
прикрепления к субстрату личинки передней ча-
стью её вентральной стороны, когда зачаток рта
вместе с передними и средними целомами пере-
мещается на противоположный, задний конец
прикреплённой личинки. Её тело изгибается и
принимает вертикальное положение, и задний
конец личинки становится ещё и верхним [1–5, 7].
У взрослых морских лилий, как и у ископаемых
бластозойных и других иглокожих, наличие этих
процессов в онтогенезе может быть выражено не
только расположением рта и ануса на одном кон-
це тела, но и закономерным изгибом тела при ге-
терохрониях – задержке или переразвитии этих
процессов в онтогенезе [8–10]. Такой изгиб ярко
выражен у нескольких семейств морских лилий,
ископаемых паракриноидей и эокриноидей, а
также в качестве отдельных аберраций разной ча-
стоты встречается у многих видов других стебель-
чатых иглокожих [8–10]. Так как процесс торсии
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проходит в личиночной плоскости, то связанное
с ним искривление тела взрослого животного
позволяет связать личиночную плоскость с одной
из пяти плоскостей симметрии пятилучевого иг-
локожего [9, 11].

Нарушения пятилучевой симметрии и пять плос-
костей симметрии. У пятилучевого иглокожего
есть пять плоскостей симметрии, среди которых
хорошо выделяется мадрепоритовая плоскость,
проходящая через интеррадиус с гидропорой/мад-
репоритом (см. рис. 1). Изучение аберрантных
форм и таксонов стебельчатых иглокожих с ис-
кривлением теки, обусловленным недоразвитием
или переразвитием торсии, позволило показать,
что плоскость искривления тела у всех представи-
телей всегда одна и та же и проходит через ради-
ус E и интеррадиус BC [8–10]. Такое постоянство
свидетельствует о её соответствии личиночной
плоскости симметрии. Плоскость симметрии, в
которой находится гидропора/ мадрепорит (A–CD),
является ближайшей соседней и тем самым хоро-
шо соответствует расположению гидропоры с ле-
вой стороны от плоскости симметрии личинки.
Это свидетельствует и о вторичном перемещении
ануса в единую плоскость с гидропорой, что под-
тверждается современными эмбриологическими
данными по морским лилиям [12, 13], и позволяет
объяснить расположение ануса в радиусе С у не-
которых групп бластозойных иглокожих как не-
оконченное перемещение ануса по часовой
стрелке из первоначального расположения в ли-
чиночной плоскости в сторону интеррадиуса с
гидропорой [9, 14]. У морских ежей анус и гидро-
пора не соединились в единую плоскость [5].

Соотношение плоскостей симметрии взросло-
го пятилучевого иглокожего с личиночной плос-
костью, выявленное по плоскости торсионного
процесса, может служить репером для гомологи-
зации амбулакров у разных классов бластозойных
иглокожих и морских лилий [11]. Но гомологизи-
ровать амбулакры стебельчатых иглокожих с ам-
булакрами элевтерозойных иглокожих по этому
реперу непосредственным образом трудно. Свя-

зующим звеном может быть проявление закона
Ловена в распределении первых табличек в скеле-
те амбулакров морских ежей и расширенного для
эдриобластоидей, части офиур, голотурий и мно-
гих бластозойных иглокожих в появлении других
структур [15].

Трёхлучевая симметрия и закон Ловена. Закон
Ловена отражает важное фундаментальное нару-
шение пятилучевой симметрии, выраженное в
скелете, – высвечивание трёхлучевой симметрии.
У морских ежей она выявляется в разном распо-
ложении и размерах первых, базикорональных,
табличек в амбулакральных рядах скелета [15].
Этот закон проявляется у офиур и голотурий, а
также у ряда ископаемых форм, что связано с осо-
бенностями ветвления амбулакров при переходе
от трёхлучевой симметрии к пятилучевой [15].
Трёхлучевая симметрия проявляется в размерах и
расположении оральных табличек у морских ли-
лий в виде триады больших табличек на ранних
стадиях развития скелета и диады маленьких, бо-
лее коротких табличек [9]. Эти проявления трёх-
лучевой симметрии в строении скелета отражают
предковую трёхлучевую симметрию амбула-
крального кольца, характерную для многих па-
леозойских иглокожих и выраженную в скелете
отходящих от рта только трёх амбулакров (рис. 2),
два из которых ветвятся на небольшом расстоя-
нии ото рта (пятилучевая симметрия по типу 2–
1–2) [2, 3, 9, 16]. Эти проявления тримерии мы
рассмотрим позже, а пока укажем, что она отра-
жена и в молекулярно-генетических механизмах
формирования пентамерии [17–19].

МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ОСНОВА 
ФОРМИРОВАНИЯ ПЕРЕДНЕЗАДНЕЙ ОСИ 

ЛИЧИНКИ, ОРАЛЬНО-АБОРАЛЬНОЙ 
И ПРОКСИМАЛЬНО-ДИСТАЛЬНЫХ ОСЕЙ 

ВЗРОСЛЫХ ИГЛОКОЖИХ
Разметка осевого плана строения у эмбрионов

иглокожих, как и всех Metazoa, осуществляется в
виде системы позиционной информации, фор-

Рис. 1. Схема симметрии морской звезды, морского ежа и морской лилии. Вид сверху 
Радиусы показаны серым, гидропора/мадрепорит показана точками, анус зачернён. У морских звёзд и морских ежей
радиусы обозначены латинскими цифрами I-V, а интеррадиусы арабскими цифрами 1–5; у морских лилий радиусы
обозначены прописными латинскими буквами A, D, C, D, E. Интеррадиусы обозначаются двумя буквами соседних
радиусов
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мируемой молекулами сигнальных путей, функ-
ционирующими как морфогены-организаторы.
Эта позиционная информация транслируется в
фенотипические осевые различия развивающего-
ся организма [20, 21]. Сигнализация Wnt иниции-
рует временную и пространственную экспрессию
генов Hox-кластера, которая специфицирует по-
зиционную информацию вдоль переднезадней
оси раннего эмбриона и в координации с геном
Cdx/caudal кластера генов ParaHox детерминиру-
ет векториальный рост развивающегося живот-
ного. Гены сигнального каскада Wnt вовлечены в
формирование претерминальной зоны роста с
прогениторными клетками, характерной для
большинства Bilateria [4, 20, 21]. Постериорный
рост тела и присутствие единственной оси роста
характерны для большинства Metazoa, но у тетра-
подных позвоночных и у иглокожих появляется
несколько осей роста [4, 22]. У зародыша тетра-
под, помимо хвостовой почки как основного
вектора роста, формируются ещё четыре допол-
нительных в виде двух пар латеральных почек
конечностей. У большинства взрослых современ-
ных иглокожих выявляются орально-аборальная,
протягивающаяся от рта к противоположному
аборальному полюсу, и пять проксимо-дисталь-

ных осей, проходящих вдоль каждого луча от его
начала у ротового отверстия к его дистальному,
терминальному концу [23, 24].

Дизордер в расположении генов Hox-кластера
морских ежей как следствие торсии. Открытие у
морских ежей дизордера в Hox-кластере [25] и по-
рядок расположения целомов у современных иг-
локожих [26, 27] позволили выдвинуть гипотезу
“стопки целомов” происхождения пятилучевой
симметрии у иглокожих. Согласно этой гипотезе,
дизордер в расположении генов Hox-кластера,
выраженный в транслокации и инверсии перед-
них Hox-генов, привёл к перестройке предкового
билатерального плана строения в последователь-
ное расположение всех целомов друг за другом, в
стопку, и на этой основе к формированию нового
пентарадиального плана строения. Из этого сле-
довало, что такой дизордер существует у всех иг-
локожих и является их апоморфией [27, 28]. Аль-
тернативой этому взгляду стало предположение,
что транслокация и инверсия передних Hox-ге-
нов произошла из-за необходимости создать в
Hox-кластере новую пространственную колине-
арность преимущественно у морских ежей с их
сильно спрямлённым онтогенезом после инвер-
сии целомов в результате торсионного процесса
[10]. Открытое в дальнейшем отсутствие дизорде-
ра у морских лилий и морских звёзд подтвердило
это предположение [23]. Тем не менее орально-
аборальную ось можно рассматривать как перед-
незаднюю ось личинки иглокожих, инвертиро-
ванную торсионным процессом и модифициро-
ванную в результате построения всех целомов в
единую стопку. Это подтверждает распределение
экспрессии генов Hox-кластера вдоль этой оси.
Лишь у голотурий наблюдается приобретённое
вторично более прямое соответствие орально-
аборальной полярности личиночной оси и перед-
незадней полярности других билатерий [24].

Репликация переднезадней оси предковых била-
терий как путь развития пентамерии. Другая гипо-
теза формирования пентамерии связана с доказа-
тельствами гомологии проксимально-дисталь-
ной оси каждого луча иглокожих переднезадней
оси предковых билатерий. Зона роста амбула-
кральных радиальных каналов и окружающих их
структур, включая скелет, располагается на их ди-
стальном конце, что позволяет выявить в каждом
луче переднезаднюю ось, направленную в прок-
си-дистальном направлении ото рта к концу ам-
булакра. Попарное расположение амбулакраль-
ных щупалец/ножек вдоль радиального канала и
структур скелета указывает на своеобразную ме-
тамерность амбулакров. Эти особенности свиде-
тельствуют о соответствии прокси-дистальной
оси лучей переднезадней оси билатеральной ли-
чинки и тела предковых билатерий [4, 20]. Карти-
рование экспрессии Hox-генов по оси лучей игло-
кожих [23] подтверждает такой вывод и показы-

Рис. 2. Тримерия в отхождении амбулакров от рта у
диплопоритной цистоидеи Protocrinites fragum. Ордо-
вик, Ленинградская область 
Тонкие чёрные линии показывают расположение ра-
диальных амбулакральных каналов, отходящих от
кольцевого амбулакрального канала вокруг пищево-
да, и подходящих к фасеткам (показаны серым) для
прикрепления брахиол. Условные обозначения: an –
анус, g – гонопора, h – гидропора, m – рот, буквами A,
B, C, D, E обозначены радиусы
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C
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вает возможность возникновения амбулакров
путём репликации анцестральной оси тела по
аналогии с гипотезой возникновения почек ко-
нечностей у позвоночных [4, 20].

Вместе с тем разнообразие форм животных ос-
новано на небольшом числе сигнальных путей,
общих для всех основных типов Metazoa [21, 24].
Поэтому репликация анцестральной оси тела мо-
жет представлять собой последовательную кооп-
тацию элементов молекулярно-генетической ма-
шинерии формирования анцестральной оси тела
в постепенное развитие парных выростов тела у
позвоночных и в развитие амбулакров у иглоко-
жих. У иглокожих репликация основной оси тела
сопровождалась разрастанием левого гидроцеля
вокруг пищевода по часовой стрелке, в ходе кото-
рого происходило увеличение числа амбулакров и
их усложнение. Этот процесс можно проследить
по изменению морфологии и симметрии ископа-
емых иглокожих.

Палеонтологические свидетельства репликации
предковой переднезадней оси. Морфология совре-
менных и ископаемых иглокожих показывает,
что у них нет хвостового придатка. Стебель иглоко-
жих, хвостовидный вырост солют и цинкт, которые
иногда гомологизируют с хвостом, вторичны, име-
ют другую модель роста, возникшую после торси-
онного процесса [9]. Мощный пищесборный отро-
сток стилофор, в некоторых случаях выполняв-
ший функциональную роль хвоста, располагался
на переднем конце тела [4]. Модель его формиро-
вания можно представить как зеркальное отраже-
ние морфологической и, видимо, молекулярно-
генетической модели переднезаднего роста, ло-
кализующегося в задней части тела предковых
билатерий, на передний конец тела стилофор.

У многих бластозойных иглокожих амбулакры
стелились по поверхности скелета тела и тем са-
мым имели упрощённое строение, которое, веро-
ятно, нуждалось для своего роста в менее слож-
ном молекулярно-генетическом механизме, чем,
например, у морских лилий или морских звёзд.
Ещё более просто были устроены амбулакры у
цинкт – в виде единственного пищесборного же-
лобка у примитивных представителей, стелюще-
гося по левому краю скелета без образования спе-
циального выроста [11]. Появление у них второго
амбулакра на правой стороне тела показывает,
что процесс репликации лучей мог происходить
ещё до формирования полных эволюционно за-
конченных морфогенетической модели и моле-
кулярно-генетического аппарата переднезаднего
роста в развитии предкового амбулакра.

Таким образом, для формирования просто
устроенных амбулакров у цинкт и, видимо, у мно-
гих представителей бластозой со стелющимся по
поверхности скелета тела пищесборным желоб-
ком могло быть достаточно более простого моле-

кулярно-генетического аппарата, чем при развитии
лучей современных иглокожих. На мой взгляд, ко-
оптация элементов молекулярно-генетического ап-
парата переднезаднего роста предковых билатерий
в развитие амбулакров и связанных с ними струк-
тур могла происходить постепенно и неоднократ-
но при достижении определённого уровня в раз-
витии амбулакральной системы, а именно при
сопряжении амбулакров с выростами тела, на-
пример, при формировании плана строения мор-
ских звёзд, офиур, криноидей, многих классов
стебельчатых иглокожих в подтипе бластозой, со-
лют и стилофор или при вовлечении амбулакров
в построение всего тела, как у морских ежей.

Увеличение числа амбулакров и соответствую-
щих проксимально-дистальных осей до пяти то-
же произошло не сразу. Непосредственные пред-
ки современных классов иглокожих и большин-
ство других палеозойских классов обладали
трёхлучевым строением амбулакрального кольца
(см. рис. 2), или подковы, если оно было у них
ещё не замкнуто. Об этом свидетельствуют как
рассмотренные выше морфологические особен-
ности строения скелета современных иглокожих,
так и выявленная у морского ежа Peronella japonica
тримерия в экспресии генов Hox1, Hox5, гоме-
обоксного гена Orthodenticle, Hox11-13 [17, 18], а
также других исследованных генов [19]. Детали
перехода от трёхлучевой к пятилучевой симмет-
рии показывают многие палеозойские иглокожие.

СОЧЕТАНИЕ ТРЁХЛУЧЕВОЙ 
И ПЯТИЛУЧЕВОЙ СИММЕТРИИ 
У ПАЛЕОЗОЙСКИХ ИГЛОКОЖИХ

Давно замечено, что для вымерших палеозой-
ских классов иглокожих характерен иной тип
пентамерии, чем для современных. У современ-
ных иглокожих все пять амбулакров непосред-
ственно отходят от рта, а от амбулакрального
кольца – пять радиальных каналов [1, 5]. У мно-
гих представителей бластозойных иглокожих и
эдриоастероидей непосредственно от рта отходят
только три амбулакра, два из которых на неболь-
шом расстоянии от рта ветвятся (см. рис. 2), обра-
зуя таким образом пятилучевую симметрию в
дальнейшем расположении амбулакров [2–4, 9,
16]. Поэтому можно уверенно предположить, что
у ископаемых иглокожих с тремя отходящими не-
посредственно от рта амбулакрами прямо от
кольцевого амбулакрального канала отходило
только три радиальных канала. Значит, все такие
палеозойские иглокожие с пентамерным скеле-
том имели трёхлучевую симметрию амбулакраль-
ного кольца в отличие от пятилучевого амбула-
крального кольца появившихся в ордовике пяти
современных классов. Несмотря на это, только
три близких рода раннекембрийских иглокожих,
объединённых в семейство Helicoplacoidea, име-
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ли исходно трёхлучевую симметрию в расположе-
нии амбулакров [29].

Таким образом, у многих палеозойских игло-
кожих репликация переднезадней оси застыла на
стадии трёх радиальных каналов, отходящих от
амбулакрального кольца. Общий пентамерный
облик их скелета обусловлен ветвлением двух из
трёх первичных радиальных каналов вскоре по-
сле отхождения от рта и индуцированием возник-
шей вследствие этого пятилучевой симметрии
амбулакров в строении скелета. Поэтому в ре-
зультате репликации у иглокожих сначала появи-
лись только три луча, а два других – в результате
ветвления двух из них (рис. 3a). Так сформирова-
лась первичная несовершенная пятилучевая сим-
метрия, которая у всех современных классов
иглокожих преобразовалась в настоящую пента-
мерию с пятью радиальными каналами, отхо-
дящими непосредственно от амбулакрального
кольца (рис. 3б).

У всех пяти классов современных иглокожих,
появившихся в ордовике, место разветвления
сместилось в онтогенезе на более раннюю стадию
развития, и на подкове развивающегося кольце-
вого канала сразу стали возникать все пять зачат-
ков радиальных каналов. Механизм включения
места разветвления непосредственно в амбула-

кральное кольцо неизвестен. Но по особенно-
стям появления и развития каждого зачатка в он-
тогенезе современных морских лилий в виде сна-
чала трёх, а потом ещё двух щупальцевидных
выростов, из среднего из которых развивается
радиальный канал, можно предположить следую-
щую последовательность эволюционного разви-
тия амбулакрального кольца (рис. 3в) [4, 9]: сна-
чала развитие трёх каналов сместилось в онтоге-
незе на раннюю стадию формирования кольца, а
затем на эту стадию сместилось ветвление амбу-
лакров; в результате в онтогенезе могла появиться
гипотетическая стадия развития гидроцеля в виде
мешка с пятью зачатками щупалец, который по-
том полимеризовался, реплицировавшись четыре
раза вокруг пищевода, и превратился в замкнутое
кольцо; в каждом зачатке средний вырост развил-
ся в радиальный канал, а сформировавшиеся ря-
дом с ним редуцировались. Палеонтологическим
доказательством в пользу такого формирования
амбулакральной системы у морских лилий может
служить существование в палеозое морских ли-
лий с многочисленными лучами (руками), отхо-
дящими непосредственно от каждой или только
нескольких радиальных табличек. Видимо, выро-
сты, окружающие в каждом радиусе зачаток ам-
булакрального радиального канала обычных мор-
ских лилий, в этом случае не редуцировались, а
развились в дополнительные лучи [9].

ИГЛОКОЖИЕ, ИСХОДНО НЕ ИМЕВШИЕ 
ПЕНТАМЕРИИ

В раннем палеозое встречаются разнообраз-
ные иглокожие, исходно не имевшие радиальной
симметрии (рис. 4): билатерально-асимметрич-
ные солюты, цинкты, стилофоры и почти билате-
рально симметричные ктеноцистиды с близкими
к ним по морфологии ктеноимбрикатами. Их объе-
диняли в особый таксон карпозойных иглокожих
или в отдельный подтип Homalozoa, которые ин-
терпретировались как базальные прерадиальные
иглокожие, как производные от пентамерных игло-
кожих, как стволовая группа полухордовых и как
базальная группа хордовых. Детальное рассмот-
рение конструктивной морфологии их скелета и
анализ осевой симметрии тела показывает, что
этот подтип – сборный и каждый из составляю-
щих его четырёх небольших классов обособился
на разных стадиях ранней эволюции от бесске-
летных предковых билатерий к современным пя-
тилучевым иглокожим. Эти группы хотя и не бы-
ли непосредственными предками пентамерных
иглокожих, но детали их строения, по-видимому,
отражают особенности морфологической эволю-
ции таинственных первых билатерий.

Для понимания плана строения каждого из
этих четырёх классов необходимо было выявить
возможность существования в онтогенезе ключе-

Рис. 3. Схема последовательного формирования ам-
булакральной системы с тремя отходящими от коль-
цевого канала радиальными каналами, два из кото-
рых ветвятся, в эволюции от предка с одним амбула-
кром (a) дальнейшего её перехода в онтогенезе к
пятилучевому строению (б), усложнённому, вероят-
но, у морских лилий смещением закладки амбула-
кральных каналов на раннюю стадию развития гид-
роцеля (в) 
Буквами A, B, C, D, E обозначены радиусы, H – гид-
ропора
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вых процессов, известных в индивидуальном раз-
витии современных иглокожих. Асимметричное
развитие целомов, торсионный процесс переме-
щения рта с переднего конца личинки на задний
конец взрослого организма и связанная с этим
инверсия переднезадней оси, а также появление
новых осей роста – те ключевые процессы, о при-
сутствии которых можно судить по морфологии
взрослых животных и по которым можно оценить
эволюционный уровень развития этих групп.
Конструктивные особенности их пищесборного
аппарата выявляют ограничения в возможностях
их эволюции.

Солюты имели торсию, но конструктивно у
них не могло быть второго амбулакра. У боль-
шинства солют плоское тело, покрытое скелетом
из типичных для иглокожих табличек, есть хво-
стовидный отросток, близ которого расположен
анус, и полностью закрывающий рот единствен-
ный пищесборный отросток, связанный с амбу-
лакральной системой (см. рис. 4). Уникальный
кембрийский представитель этой группы имел
мешковидное тело и прикрепительную подошву
на конце хвостовидного отростка. Мадрепорито-
вая табличка, несущая множество гидропор и од-
ну более крупную гонопору, расположена рядом с
местом отхождения пищесборного отростка, что
свидетельствует об асимметрии в развитии левых

и правых целомов. Из-за необычного сочетания
признаков и их многозначной интерпретации
представление о систематическом положении со-
лют у разных авторов колебалось от близкой к по-
лухордовым группы до бластозойных иглоко-
жих [11]. Изменчивость положения пищесборно-
го отростка у разных родов от срединно-бокового
до дистального вдоль одной плоскости хорошо
объясняется наличием торсионного процесса в
его онтогенезе [11]. Это убедительно соответству-
ет другим особенностям солют и позволяет вы-
явить гомологии сторон тела взрослого животно-
го и их гипотетической личинки. Пищесборный
отросток полностью закрывал рот и конструктив-
но от рта не мог отходить ещё хотя бы один отро-
сток. Тем самым филогенетическая позиция и
эволюционный уровень солют реконструируется
как ответвление от основного ствола развития иг-
локожих, застывшее в своей эволюции сразу по-
сле торсионного процесса. Соответственно пе-
реднезадняя ось у взрослого животного изменила
своё направление на противоположное, как у со-
временных морских лилий, и потому её можно
назвать инвертированной. Хвостовидный отро-
сток солют является новообразованием, сходным
по происхождению и морфогенезу со стеблем
морских лилий [11].

Рис. 4. Схема осевой симметрии иглокожих (цинкты, солюты, стилофоры и ктеноцистиды), исходно не имевших ра-
диальной симметрии 
Условные обозначения: a – амбулакр, an – анус, au – аулакофор, cta – ктеноидный аппарат, cth – котурнопоры, g –
гонопора, h – гидропора/мадрепорит, m – рот; стрелками показаны направления осей с обозначением: A – переднее
направление, P – заднее направление, O – оральный конец, AB – аборальный конец; у солют перекрестие показывает
соотношение сторон взрослого животного и гипотетической личинки (Al и Pl – передний и задний конец личинки,
Vl и Dl – вентральная и дорсальная сторона личинки), у стилофор перекрестие показывает совпадение переднезадней
оси (A–P) и лево-правой оси (L–R) взрослого животного и гипотетической личинки; у стилофоры Phyllocystis показа-
на возникшая гидродинамическая передне-задняя ось (GA-GP), противоположная по направлению анатомической
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Цинкты обладали одним или двумя амбулакра-
ми и, вероятно, в их онтогенезе протекал торси-
онный процесс. Цинкты исключительно кем-
брийская группа, представители которой имели
плоское тело, оконтуренное маргинальными таб-
личками, с небольшим хвостовидным придат-
ком, ртом с отходящими от него направо и налево
двумя амбулакрами или только одним левым ам-
булакром. Анус и возможная гидропора распола-
гались в левой передней части тела животного
(см. рис. 4). Справа от рта находилось ещё одно
отверстие неясного происхождения и функции.
Переднее расположение рта и ануса свидетель-
ствует о возможности торсионного процесса в
онтогенезе цинкт [11]. Наличие только одного
амбулакра у части представителей может гово-
рить об асимметричном развитии целомов. Появ-
ление второго амбулакра указывает на конструк-
тивную возможность появления третьего амбула-
кра и возникновения пятилучевой симметрии у
возможных потомков цинкт и тем самым на его
близость к основному стволу развития иглокожих
в сторону пентамерии. Но третье отверстие, по-
мимо рта и ануса, непонятного происхождения и
функции, трактуемое иногда как вход в своеоб-
разную атриальную полость, делает цинкт сильно
специализированной группой, обособившейся
после торсии и сохранившей архаические черты,
связывающие их с бесскелетными предками иг-
локожих.

Стилофоры конструктивно могли обладать
только одним амбулакром, не имели торсии в он-
тогенезе и проявляют черты сходства с хордовы-
ми. Стилофоры – одна из наиболее загадочных
групп билатерий, морфология которой нередко
интерпретировалась противоположным образом.
Единственный членистый отросток считался пи-
щесборным отростком с амбулакром согласно
аулакофорной гипотезе Ж. Убагса [30] или хво-
стом в кальцихордатной гипотезе Р. Джефриеса
[31]. После открытия в ордовике Марокко образ-
цов со следами строения мягкого тела и их тща-
тельного изучения интерпретация пищесборного
отростка стилофор как аулакофора, несущего пи-
щесборный желобок с протягивающимся вдоль
него амбулакральным каналом, стала наиболее
обоснованной [32]. При такой интерпретации пе-
реднезадняя ось стилофор, как и у остальных би-
латерий, протягивалась ото рта, находившегося в
проксимальной части аулакофора, к анусу на
противоположном конце тела, покрытого типич-
ными для иглокожих стереомными кальцитовы-
ми табличками (см. рис. 4). Такое расположение
оси тела указывает на отсутствие торсии в онтоге-
незе стилофор [33]. У Phyllocystis хорошо выраже-
на гидродинамическая переднезадняя ось проти-
воположного направления, обусловленная их
образом жизни [33]. Аулакофор имел терминаль-
ный рост, как и хвост хордовых, но в отличие от

него, находился на переднем конце тела. Тем са-
мым модель его осевого роста можно рассматри-
вать как зеркальное отражение модели передне-
заднего роста постанального хвостового продол-
жения тела предковых билатерий.

Гидропора (ею у Phyllocystis, Cothurnocystis и не-
которых других представителей, по-видимому,
является правое адоральное отверстие) находи-
лась справа от переднезадней оси [29], что проти-
воположно левому расположению гидропоры у
билатеральной личинки современных иглоко-
жих. Правое расположение гидропоры сочетается
с меньшей длиной правой стороны теки относи-
тельно левой у корнутных стилофор с билатераль-
но-асимметричным очертанием теки. На правой
стороне тела расположена серия котурнопор.
Расположение гидропоры на правой стороне тела
можно объяснить двумя альтернативными пред-
положениями. Одно из них объясняет правое рас-
положение гидропоры развитием амбулакраль-
ной системы стилофор из правых целомов в отли-
чие от современных левосторонних иглокожих.
На такую трактовку их строения указывает суще-
ствование правых и левых форм у корнутной сти-
лофоры Peltocystis cornuta из ордовика Франции,
различающихся расположением табличек в ске-
лете у взрослых форм [30]. Но распространялась
ли эта правосторонняя асимметрия на целомы,
неясно из-за отсутствия данных о расположении
гидропоры у этого рода.

Альтернативная гипотеза предполагает, что
брюшная сторона стилофор соответствует спин-
ной стороне билатеральных личинок современ-
ных иглокожих и других беспозвоночных живот-
ных, то есть они были перевёрнутыми по сравне-
нию с последними. В этом проявляется сходство
стилофор с хордовыми животными, которые по
анатомическим, физиологическим и молекулярно-
генетическим особенностям являются перевёрну-
тыми относительно остальных беспозвоночных
животных [34, 35]. В пользу такого предположения
свидетельствует расположение котурнопор, веро-
ятно, гомологичных жаберным щелям хордовых
животных, в передней части правой стороны
спинной поверхности стилофор. Если верна вто-
рая гипотеза, то стилофоры имели более тесные
родственные связи с непосредственным предком
хордовых, чем остальные иглокожие.

Иглокожие с билатерально-симметричным ске-
летом могли быть с асимметричными целомами.
Среди подобных иглокожих известны прежде
всего ктеноцистоидеи с кембрийскими Ctenocys-
tis, Courtessolea, Jugoszovia и ордовикским Conollia.
Они имеют уплощённое тело, оконтуренное мар-
гинальными табличками у Ctenocystis (см. рис. 4),
или более округлое тело, покрытое вытянутыми
шиповидными табличками у Conollia [36]. На пе-
реднем конце тела у них расположен своеобраз-
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ный ктеноидный аппарат, а на заднем – анус в
виде пирамидки, характерной для иглокожих.
Другими билатеральными иглокожими являются
Ctenoimbricata из низов среднего кембрия Испа-
нии, близкие по строению ктеноидного аппарата
к ктеноцистоидеям [37].

Судя по расположению рта и ануса на проти-
воположных концах тела, иглокожие с билате-
ральным скелетом не имели торсии в онтогенезе.
Поэтому их переднезадняя ось по направлению
соответствует личиночной оси и переднезадней
оси других билатерий. Но неясно, охватывала ли
их билатеральность строение и развитие правых и
левых целомов, так как гидропора у них неизвест-
на. Небольшая асимметрия в размерах и числе
правых и левых маргиналей у Ctenocystis указыва-
ет на возможность их внутренней асимметрии.

ПЕНТАМЕРИЯ ИГЛОКОЖИХ 
КАК РАЗВИТИЕ БИЛАТЕРАЛЬНОЙ 

АСИММЕТРИИ
Асимметрия иглокожих в развитии правых и

левых целомов имеет фундаментальное значение
для понимания их взрослой морфологии. Обычно
её возникновение связывают с адаптацией к жиз-
ни на боку их билатерального предка [31]. Как
представляется, более вероятно, что асимметрия
иглокожих отражает процесс становления лево-
правой оси и билатерального строения внутрен-
них органов у первых билатерий. Лево-правая ось
автоматически появляется после формирования
переднезадней и дорсо-вентральной осей. Била-
теральность внешних очертаний быстро и легко
возникает под давлением симметрии внешней
среды, но для её развития в расположении внут-
ренних органов требуется более сложный и опо-
средованный морфогенетический механизм. Та-
кой механизм появился не сразу, а выработался в
процессе ранней эволюции Metazoa. На одном из
моментов эволюции несовершенная билатераль-
ность могла стать адаптивной в узкой экологиче-
ской нише, например в движении по спирально-
му кругу на богатом пищей пятне грунта. Для вы-
хода из этой узкоспециальной тупиковой ниши
часть таких животных пошла по пути совершен-
ствования билатеральности, а у других животных,
наоборот, усилилась асимметрия в развитии ле-
вых средних целомов, связанных со сбором пи-
щевых частиц. Последняя линия развития асим-
метрии привела к формированию иглокожих. В
результате роста гидроцеля вперёд вдоль передне-
задней оси формировался первый амбулакр, а за-
тем вдоль лево-правой оси с дупликацией сначала
второго, а потом и третьего радиального канала
появлялись дополнительные амбулакры. Это
означает, что в процессе становления пентамерии
должны были совместно использоваться молеку-
лярно-генетические механизмы переднезаднего

роста и лево-правой регуляции, связанные преж-
де всего с генами сигнальных каскадов Wnt, BMP,
Nodal и генами Hox-системы. Изучению экспрес-
сии в амбулакральном кольце сигнального каскада
Nodal-Ptx2, регулирующего лево-правую симмет-
рию у билатерий, в настоящее время уделяется
особое внимание [38]. Билатеральность амбула-
кров большинства иглокожих характеризуется
симметрией скользящего отражения, выражен-
ной в виде поочередно отходящих справа и слева
от радиального канала амбулакральных щупа-
лец/ножек и альтернативно чередующихся окру-
жающих структур скелета. Изучение механизма
этой модели роста представляется перспектив-
ным с точки зрения понимания формирования
билатеральности у древнейших Metazoa.

* * *

Таким образом, формирование пятилучевой
симметрии в эволюции иглокожих – сложный
многоэтапный процесс, основанный на возмож-
ности среднего левого целома к терминальному
росту вперёд вдоль переднезадней оси и появле-
ния у него второго вектора роста вдоль лево-пра-
вой оси при репликации сформировавшегося ам-
булакра. Оба вектора роста смогли реализоваться
благодаря развитию асимметрии целомов и по-
следующей торсии, связанной с прикреплением к
грунту передним концом тела. Поэтому можно
предположить, что в процессе становления пен-
тамерии совместно действовали общие для била-
терий молекулярно-генетические механизмы пе-
реднезаднего роста и лево-правой регуляции,
связанные прежде всего с генами сигнальных
каскадов Wnt, BMP, Nodal и генов Hox-системы.
В процессе репликации каналов, отходящих от
амбулакрального кольца, формировавшаяся ам-
булакральная система выполняла роль организа-
тора симметрии скелета, нервной и мышечной
системы. Репликация закончилась на трёх кана-
лах, отходящих непосредственно от амбулакраль-
ного кольца. У представителей классов иглоко-
жих, доживших до современности, имел место
второй этап формирования более совершенной
пятилучевой симметрии амбулакрального коль-
ца, которое у предков морских лилий проходило в
два этапа – смещения на ранние стадии форми-
рования гидроцеля закладки всех пяти радиаль-
ных каналов, а затем полимеризации этого зачат-
ка до пяти.
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