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Первичноротые (Protostomia) и вторичноротые (Deuterostomia) целомические животные имеют де-
терминированное (мозаичное) и регуляторное развитие. Эмбриогенез первичноротых не имеет тен-
денции к регуляции, которая напротив хорошо развита у вторичноротых. В наших работах была ис-
следована способность иглокожих регулировать развитие, в том числе компенсировать влияние
гравитационных полей на эмбриогенез. После центрифугирования зигот морского ежа в некоторых
случаях бластула разделяется пополам и развиваются идентичные близнецы. Частота встречаемости
близнецов коррелирует с жесткостью кортекса, которая определяется организацией кортикального
цитоскелета яиц и эмбрионов. У хитонов и двустворчатых моллюсков близнецы после центрифуги-
рования зигот не образуются, но в некоторых случаях развиваются полиэмбриональные элементы.
В отличие от морских ежей, кортикальный цитоскелет у моллюсков окончательно формируется в
овогенезе и не перестраивается при оплодотворении. Обсуждается морфогенетическая роль кор-
текса яиц и эмбрионов в регулятивном развитии Deuterostomia и детерминированном (мозаичном)
развитии Protostomia.
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Целомические животные принадлежат к двум
эволюционным линиям: Protostomia и Deu-
terostomia. По современным оценкам эти ветви
были разделены ~700 млн лет назад (рис. 1).
Представители первичноротых имеют детерми-
нированное (мозаичное) развитие, а у вторично-
ротых – регулятивное. Кроме того, представители
этих двух групп различаются пятью основными
признаками: 1) базовым характером дробления
зигот (спиральное у первичноротых и радиальное
у вторичноротых); 2) способом формирования
мезодермы (телобластичекое у первичноротых и
энтероцельное у вторичноротых); 3) судьбой бла-
стопора (остается первичным ртом у первичноро-
тых и становится анусом у вторичноротых); 4) ти-
пом первичной личинки (трохофора у первично-
ротых и диплеврула у вторичноротых);
5) организацией нервной системы (брюшная нерв-
ная цепочка у первичноротых и дорзальная нервная
трубка у вторичноротых). Кроме того, скелет вто-
ричноротых мезодермального происхождения, а
скелет первичноротых – эктодермального. Кожа
вторичноротых является двухслойной: эктодер-
мальный эпителий и мезодермальная соединитель-
ная ткань.

Цитологические основы существенных разли-
чий в механизмах эмбриогенеза животных с регу-
лятивным и детерминированным развитием да-
леки от понимания. В эмбриологии популярна
гипотеза о позиционной информации – системе
морфогенетических детерминантов – морфогенов,
распределенных в цитоплазме яйца и бластомеров,
которые определяют дифференциацию эмбрио-
нов (Равен, 1964; Дэвидсон, 1972; Корочкин, 1977;
Schroeder, 1980; Левин, Шварцман, 1980; Левин,
1982; Wessels, 1982; Исаева, 1984). Локализация
морфогенов создается в ходе овогенеза, а полно-
стью стабилизируется после оплодотворения уже
в цитоплазме зиготы или при первых делениях
дробления. У некоторых животных ей может
предшествовать т.н. цитоплазматическая сегрега-
ция – интенсивные перемещения как поверх-
ностной (кортикальной), так и внутренней цито-
плазматической овоплазмы (Kirschner, Gerhart,
1981; Sawada, 1983; Sawada, Osanai, 1984; Преснов,
Исаева, 1985; Sardet et al., 1989; Shimizu, 1999). Су-
щественную роль в локализации морфогенов и
цитоплазматической сегрегации играет цитоске-
лет овоцитов, яиц и зигот. Это показано на мо-
дельных видах животных, принадлежащих к раз-
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Рис. 1. Филогенетическое дерево многоклеточных животных. (Интернет ресурс: https://www.mun.cа/biolo-
gy/scarr/Phylogen of Animalia.html, посещение 16.11.2020).
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ным таксонам: морских звездах (Santella et al.,
2014), лягушках (Geertje et al., 1983), рыбах (Becker,
Hart, 1999), дрозофил (Bearer, 1992) и других
(Speksnijder et. al., 1990; Singer, 1992; Shimizu, 1999).
Биохимический состав морфогенетических де-
терминантов до конца не изучен. Вероятнее всего
они представлены рибопротеиновыми (РНП) ча-
стицами (Исаева, 1984). Одним из подходов при
изучении потенций эмбрионов к регулированию
развития является исследование полиэмбрионии,
т.е. формирование однояйцевых близнецов. У не-
которых животных экспериментальным путем уда-

валось получать до четырех однояйцевых близнецов
(Driesh, 1900; Loeb, 1909; Harvey, 1940). Эмбрионы
морских ежей более полутора веков служат модель-
ным объектом для изучения особенностей регуля-
тивного развития животных. Ранее мы исследовали
динамику развития близнецов при действии цен-
трифугирования на оплодотворенные яйца мор-
ского ежа Strongylocentrotus nudus и ее связь с пере-
стройками кортикального цитоскелета яиц (Дроз-
дов, Святогор, 1987). Показано, что легче всего
близнецы развиваются при центрифугировании
зигот с 1-й по 6-ю мин развития (рис. 2).
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Через 10 мин после оплодотворения число
близнецов, развивающихся после центрифугиро-
вания, заметно снижается. Через полчаса и до по-
явления первой борозды дробления их можно по-
лучить, добавляя в среду алкалоид цитохалазин В,
который разрушает актиновые микрофиламенты
цитоскелета.

Эмбриогенез первичноротых не имеет тенден-
ции к регуляции, которая хорошо развита у вто-
ричноротых. Двустворчатые моллюски и хитоны
являются первичноротыми животными, для ко-
торых характерно спиральное детерминирован-
ное развитие, называемое иногда “мозаичным”.
Зародыш рассматривается как мозаика зачатков,
преформированных уже в неоплодотворенном
яйце. Нами (Дроздов, Святогор, 1989) исследова-
но развитие эмбрионов двустворчатых моллюс-
ков, имеющих гетеро-квадрантное и гомоквад-
рантное дробление, центрифугированных в тече-
ние 5 мин при 2000 g в период от оплодотворения
до первого деления дробления. Эмбрионы с гете-
роквадрантным дроблением гигантской устрицы
Crassostrea gigas развиваются с образованием по-
лярной лопасти, а эмбрионы мактры китайской
Mactra chinensis – без образования полярной лопа-
сти. Также нами исследовано яйцо хитона Ischnochi-
ton hakodadensis, имеющее гомоквадрантное дробле-
ние. Использование этих трех видов моллюсков
позволило сравнить возможности формирования
близнецов у моллюсков при разных типах дробле-
ния. У всех трех видов отмечены случаи полиэм-
брионии, проявляющиеся в развитии близнецо-
вых уродств (рис. 3). Частота их появления не за-
висит от времени центрифугирования зигот, но
ее можно повысить при центрифугировании в
присутствии цитохалазина В. Центрифугирова-
ние яиц моллюсков в присутствии цитохалазина
В (ЦхВ) в отличие от центрифугирования в мор-
ской воде без него приводит к более резкой стра-
тификации яйцеклетки, к некоторому увеличе-
нию частоты появления аберрантных эмбрионов

и незначительному возрастанию доли близнецо-
вых форм. Других внешне выраженных отличий
зародышей, центрифугированных в ЦхВ, от заро-
дышей, центрифугированных в морской воде без
ЦхВ, отмечено не было.

Поскольку в работе многих авторов (обзор Исае-
ва, 1984) показана существенная роль кортикально-
го цитоскелета в распределении и механической
фиксации морфогенетических детерминантов в яй-
цах и эмбрионах животных, мы исследовали ци-
тоскелет кортекса неоплодотворенных и оплодо-
творенных яиц морских ежей и двустворчатых
моллюсков. В кортексе неоплодотворенных яиц
морского ежа Strongvlocentrotus intermedius нами
(Дроздов и др., 1987) выявлена редкая сеть коротких
микрофиламентов и фибрилл различного диа-
метра, связанных друг с другом, с поверхностью
кортикальных гранул и со сгущениями электрон-
но-плотного материала.

После оплодотворения в яйцах морского ежа
происходит реорганизация кортекса: в корти-
кальном слое происходит формирование мощного
цитоскелета, и кортекс становится плотным и
стабильным. В нем выявляются одиночные и со-
бранные в пучки актиновые микрофиламенты.
Выделяющееся в перивителлиновое простран-
ство содержимое кортикальных гранул разбуха-
ет, формируя оболочку оплодотворения. Она
пронизана выростами цитоплазмы – микровор-
синками, которые армированы пучками микро-
филаментов (рис. 4). Нами показано (Дроздов,
1989), что у мактры в неоплодотворенных яйцах
существует мощная сеть, состоящая из пучков акти-
ноподобных филаментов, хорошо выявляющихся
при электронно-микроскопическом исследовании
“тритоновых теней” яиц (рис. 5). После оплодотво-
рения принципиальных изменений цитоскелета
не происходит.

Таким образом, распределение морфогенов
различается у первичноротых и вторичноротых. Оно
определяется организацией цитоскелета, который

Рис. 2. Однояйцевые близнецы морских ежей. (а) – стадия поздней бластулы; (б) – личинка на стадии плутеуса. Мас-
штаб: 50 мкм (по Дроздов, Святогор, 1987).

(a) (б)
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динамичен у эмбриона Deuterostomia и способен к
перестройке, тогда как цитоскелет Protostomia явля-
ется жестким и практически не изменяется во
время оплодотворения и морфогенеза. Как след-
ствие, морфогены занимают устойчивое положение

в яйцеклетке, зиготе и эмбрионе, строго опреде-
ляя течение эмбриогенеза.

Возможно, одним из следствий таких разли-
чий в организации цитоскелета первичноротых и
вторичноротых является поведение их клеток в

Рис. 3. Элементы полиэмбрионии после центрифугирования зигот устрицы (а) и мактры (б). Масштаб: (а) – 20, (б) –
30 мкм (по Дроздов, Святогор, 1989).

20 мкм 30 мкм
(а) (б)

Рис. 4. Схема организации кортекса неоплодотворенного (а) и оплодотворенного (б) яиц морского ежа. гаг, гп – гли-
козаминогликаны и гликопротеины внеклеточного вещества яйцевых оболочек, жг – желточные гранулы, кг – кор-
тикальные гранулы, мв – микроворсинки с пучком актиновых филаментов, мтх – митохондрии, пг – пигментные гра-
нулы, пм – плазматическая мембрана, рнп – комплекс РНК с белком, цс – цитоскелетная сеть, связывающая мембран-
ные органоиды и макромолекулярные комплексы кортикального слоя, эс – эндоплазматическая сеть с рибосомами
(по Дроздов и др., 1987).
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культуре. Клетки представителей типа хордовых
сравнительно легко вводятся в культуру, которая
широко применяется во многих биомедицинских
и биотехнологических лабораториях по всему ми-
ру (Basic Cell Culture, 2002; Butler, 2003; Freshney,
2010; Animal Cell Culture, 2015 и др.). В то же время,
несмотря на значительные за последние 50 лет
усилия по введению в культуру клеток первично-
ротых животных, исследователи, как правило,
ограничиваются наблюдениями за первичными
культурами. Получать перевиваемые культуры
практически не удается (Cai, Zhang, 2014; Potts et al.,
2020). Можно полагать, что эти различия в пове-
дении в культуре клеток первичноротых и вто-
ричноротых связаны с регуляторными потенциями
их цитоскелета. Расхождения в организации ци-
тоскелета произошли ~ 700 млн лет тому назад, и
они определяют детерминированные и регуля-

тивные физико-химические особенности клеток
и тканей этих двух главных ветвей царства много-
клеточных животных.
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Cytological Bases of Regulatory Development in Echinoderms
and Determined in Mollusсs

A. L. Drozdov#

Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, FEB RAS, Palchevsky St. 17, Vladivostok, 690041 Russia
#e-mail: anatoliyld@mail.ru

Protostomia and Deuterostomia coelomic animals have deterministic (mosaic) and regulatory development.
The embryogenesis of the Protostomia have no tendency to regulation, which, on the contrary, is well devel-
oped in the Deuterostomia ones. In our works, the ability to regulate the development of echinoderms, in-
cluding the effect of gravitational fields on embryos, was investigated. After centrifugation of the sea urchin
zygotes, in some cases the blastula is split in half and identical twins develop. The frequency of twins correlates
with cortex rigidity, which is determined by the organization of the cortical cytoskeleton of eggs and embryos.
Whereas in chitons and bivalves, twins do not form after centrifugation of zygotes, but in some cases polyem-
bryonic elements develop. and the deterministic development of Protostomia. Unlike sea urchins, the cortical
cytoskeleton in mollusks is finally formed in ovogenesis and does not rearrange during fertilization. The mor-
phogenetic role of the cortex of eggs and embryo in the regulatory development of Deuterostomia and deter-
ministic of Protostomia is discussed.
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