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Предполагается, что жизненный цикл с участием двух личинок (планктотрофной и ре-
зервотрофной) является синапоморфией Ambulacraria. Планктотрофные личинки имеют 
сложный ресничный шнур и используют «up-stream»-фильтрацию для питания. План-
ктотрофные личинки претерпевают метаморфоз и превращаются в непитающихся личи-
нок с полными или неполными ресничными кольцами. Эти личинки используют не 
желток, а запасы, накопленные на предыдущей планктотрофной стадии, поэтому их 
можно назвать резервотрофными. Среди иглокожих голотурии имеют жизненный цикл, 
который может рассматриваться как плезиоморфный. Он включает планктотрофную 
личинку (аурикулярию) и резервотрофную личинку (долиолярию). Большинство игло-
кожих потеряли резервотрофных личинок, хотя рудиментарные долиолярии известны 
у некоторых морских ежей и офиур. У большинства морских лилий есть только личинки 
долиолярии, хотя у стебельчатых морских лилий есть аурикулярии, за которыми следуют 
долиолярии, но обе личинки лецитотрофны. У кишечнодышащих Spengelidae 
и  Ptychoderidae есть планктотрофные торнарии, за которыми следуют резервотрофные 
личинки Агассиса. Виды семейства Harrimaniidae утратили торнарий, но сохранили ле-
цитотрофных личинок Агассица. Гигантские планктотрофные личинки были обнаруже-
ны как у иглокожих, так и у полухордовых. Глубоководная голотурия Protankyra brychia 
имеет гигантскую личинку, известную под названием Auricularia nudibranchiata. Возмож-
но, что гигантская торнария, известная под названием Planctosphaera pelagica, является 
личинкой какого-то вида глубоководных кишечнодышащих.
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Введение
В 1849 г. немецкий зоолог Й. Мюллер [1] обна-

ружил среди организмов планктона Средиземного 
моря таинственную личинку, которую назвал тор-
нарией. По строению ресничных шнуров эта ли-
чинка выглядела настолько похожей на бипинна-
рию морских звезд, что исследователи середины 
XIX в. были уверены в том, что торнария – эта одна 
из разновидностей личинок морских звезд  [1–2]. 
Только через 20 лет российский эмбриолог 
И.И. Мечников [3] установил, что торнария, кото-
рую ранее принимали за личинку иглокожих, на 
самом деле является стадией развития полу- 
хордовых. Позднее И.И. Мечников [4] обосно- 
вал таксон Ambulacraria, в состав которого  
вошли Echinodermata и Hemichordata. Открытие 
И.И. Мечникова сыграло решающую роль в реше-
нии вопроса о положении Hemichordata в системе 
животного царства, однако предложение о созда-
нии таксона Ambulacraria не было востребовано бо-
лее ста лет. Современные исследования в области 
молекулярной филогенетики подтвердили справед-

ливость предсказания И.И. Мечникова о  близком 
родстве Echinodermata и Hemichordata. В начале 
XXI в. таксон Ambulacraria Metschnikoff, 1870 вновь 
появился на страницах научных публикаций [5–9]. 

В настоящей работе мы попытаемся рекон-
струировать особенности личиночного развития 
общего предка Ambulacraria.

Развитие голотурий – плезиоморфный вариант 
онтогенеза иглокожих

Развитие иглокожих характеризуется большим 
разнообразием личиночных форм. Для морских 
звезд, морских ежей и офиур типичным является 
развитие с долго плавающими планктотрофными 
личинками, которые в конце своей пелагической 
жизни подвергаются метаморфозу, хотя в каждой 
из этих групп имеются формы с непитающимися 
лецитотрофными личинками, с прямым развитием 
и даже с живорождением. В жизненном цикле мор-
ских лилий имеются только короткоживущие ле-
цитотрофные личинки. Только у голотурий в жиз-
ненном цикле одного и того же вида имеются 
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и  планктотрофные личинки, и непитающиеся ли-
чиночные формы. Рассмотрим поэтому личиноч-
ное развитие голотурий подробно.

Первой личиночной стадией голотурий явля-
ются бластулы, которые активно плавают в толще 
воды благодаря жгутикам, имеющимся на всех 
клетках [10–14]. В процессе гаструляции у голоту-
рий имеет место выселение двух популяций мезен-
химных клеток. Клетки первичной мезенхимы вы-
селяются в начале гаструляции и формируют два 
неодинаковых по размерам (левое крупнее правого) 
скопления на заднем конце личинки справа и слева 
от бластопора. Впоследствии внутри этих скопле-
ний формируются два диссимметричных известко-
вых склерита (левый крупнее правого), которые со-
храняются в течение всего развития, что позволяет 
проследить преемственность сторон тела личинки 
и  ювенильной формы  [15]. Впервые диссиметрич-
ные склериты отметил И.И. Мечников [16], но они 
остались незамеченными многими последующими 
исследователями. Клетки вторичной мезенхимы 
выселяются с вершины архентерона в конце гастру-
ляции и рассеиваются по всему бластоцелю. Два по-
коления мезенхимных клеток помимо голотурий 
характерны для морских ежей, и в обеих группах их 
дифференциация контролируется сходными моле-
кулярно-генетическими механизмами [17]. 

В конце гаструляции на дорсальной стороне ар-
хентерона формируется выпячивание, представля-
ющее собой зачаток целома. Он соединяется 
с внешней средой каналом на дорсальной стороне, 
тогда как на вентральной стороне формируется 
углубление, на дне которого открывается рот. От-
верстие бластопора становится анальным отверсти-
ем. Из-за усиленного роста дорсальной стороны 
анус смещается на вентральную сторону. Жгутико-
вые клетки эктодермы по краю околоротового углу-
бления формируют ресничный шнур с более густым 
расположением жгутиков, чем на других участках 
эпидермиса. Ресничный шнур окаймляет адораль-
ное ресничное поле, в центре которого на дне глу-
бокой вентральной впадины располагается рот. 
Впоследствии ресничный шнур формирует ушко-
видные петли, из-за которых в свое время Й. Мюл-
лер [18] назвал личинок голотурий аурикуляриями. 
У личинок голотурий преоральная и посторальная 
части ресничного шнура переходят одна в другую на 
переднем конце личинки (рис. 1А). Зачаток целома 
разрастается в направлении заднего конца личинки, 
огибает кишку, переходит на правую сторону тела 
и разделяется на три отдела: левый гидроцель, кото-
рый в  течение всего развития остается связанным 
с внешней средой через гидропор, и замкнутые ле-
вый и правый соматоцели (рис. 1А). 

Рис. 1. Поздняя аурикулярия (А), долиолярия (Б) и пентактула (В) голотурии Apostichopus japonicus. Обозначения: an – анус, ar – 
амбулакральное кольцо, ca – ресничные дуги, hsp – гиалиновые сферы, hy – гидропор, int – кишечник, lhy – левый гидроцель, 
lsc – левый склерит, lso – левый соматоцель, m – рот, ma – мадрепоровая ампула, pos – посторальная часть ресничного шнура, 
pre – преоральная часть ресничного шнура, pvc – перивисцеральный целом, rso – правый соматоцель, rsc – правый склерит, 
tc – щупальцевый целом, te – щупальца, ve – вестибулюм, vp – вентральная амбулакральная ножка, vrc – вентральный радиаль-
ный канал. А, Б – вид с вентральной стороны, В – вид справа. По: Малахов, Черкасова. 1991, с изменениями. Отделы целома 
показаны красным цветом.
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Ресничный шнур используется аурикуляриями 
как для локомоции, так и для питания одноклеточ-
ными планктонными водорослями с использова-
нием механизма «up-stream»-фильтрации [19]. При 
этом жгутики соседних лент ресничного шнура ра-
ботают в противоположных направлениях. Пище-
вые частицы, приносимые потоками воды, отбра-
сываются реверсивным ударом жгутиков на 
адоральное ресничное поле между лентами реснич-
ного шнура и транспортируются к ротовому отвер-
стию [19–20]. 

Продолжительность стадии аурикулярии 
у Stichopodidae составляет 10–30 сут [15, 21–24]. 
К  концу планктотрофного этапа развития аури-
кулярии Stichopodidae имеют размеры 0,7–1,1 мм 
[13, 14, 21, 24, 25]. Полностью развитые аурику-
лярии Synapta digitata достигают размера 1,7 мм 
[26]. Хун [27] обнаружил в планктоне у побере-
жья Канарских островов очень крупных аурику-
лярий (до 6 мм) с причудливым узором реснич-
ного шнура с  многочисленными ушковидными 
петлями (рис. 2А). Поскольку взрослые предста-
вители этого вида не были известны, Хун [27] дал 
личинкам предварительное название Auricularia 
nudibranchiata. Впоследствии они были найдены 
в  различных районах Атлантического и Тихого 
океанов [28, 29]. Наиболее крупные из личинок 
A.  nudibranchiata достигали размера 15 мм [28]. 
Загадка гигантских аурикулярий была разрешена 
только более чем через 100 лет после их обнару-
жения. Оказалось, что гигантские личинки при-
надлежат глубоководной голотурии Protankyra 
brychia из семейства Synaptidae, обитающей в ба-
тиали и абиссали в Атлантическом и Тихом океа-
нах [30]. Крупные размеры, которые достигаются 
планктотрофными аурикуляриями P. brychia, по-
зволяют предполагать большую продолжитель-
ность их жизни в толще воды. Это позволяет  
личинкам преодолевать огромные расстояния, 
чем и объясняется космополитический ареал 
P. brychia ([30], рис. 10).

К концу планктотрофного этапа развития 
в бластоцеле аурикулярий появляются прозрачные 
сферические образования – так называемые эла-
стические шары, или гиалиновые сферы (рис.  1А) 
[14, 18, 24, 26, 31–33]. Они содержат нейтральные 
липиды, которые используются как энергетиче-
ский ресурс для последующего развития [34]. 

Следующая личиночная стадия в развитии го-
лотурий – долиолярия. При формировании долио-
лярии размеры личинки уменьшаются в 2–2,5 раза, 
а форма тела становится бочонковидной (рис. 1Б). 
Непрерывный ресничный шнур аурикулярии при 
этом распадается на пять пар неполных реснич-
ных дуг [13, 15, 16, 24, 26, 33, 35, 36]. На вентраль-
ной стороне формируется вестибулюм, на дне ко-
торого находится рот, тогда как анус смещается на 
правую сторону тела (рис. 1Б). На дне вестибулю-
ма вокруг рта формируются пять личиночных  

щупалец. Долиолярия плавает в придонном слое 
воды и не питается, но назвать эту стадию лецито-
трофной было бы неправильно. Источником пи-
тания долиолярии служит не желток яйцеклетки, 
а резервы, накопленные планктотрофной аурику-
лярией. Таким образом, долиолярия – это особая 
личиночная стадия, которую можно назвать ре-
зервотрофная личинка.

После относительно короткого периода пла-
вания в придонном слое воды долиолярия теряет 
ресничные кольца и проделывает второй этап ме-
таморфоза – превращение долиолярии в пентак-
тулу (рис. 1В). Анус закрывается, кишечник фор-
мирует характерную петлю, после чего анус 
заново открывается на заднем конце тела между 
двумя диссиметричными склеритами (рис. 1В). На 
месте гидропора формируется подкожная мадре-
поровая ампула, стенки которой инкрустированы 
скелетными иглами (рис. 1В). На вентральной 
стороне пентактулы формируется первая амбула-
кральная ножка. Мидвентральный канал амбула-
кральной системы прорастает дальше других, фор-
мируя ампулу первой амбулакральной ножки. 
Левый и правый соматоцели объединяются, фор-
мируя общую полость тела (рис. 1В). Позднее на 
поверхности пентактулы закладываются скелет-
ные пластинки, так что все тело, за исключением 
щупалец и амбулакральной ножки, оказывается 
закованным в ажурный панцирь. Полностью раз-
витые пентактулы передвигаются, попеременно 
прикрепляясь к субстрату околоротовыми щу-
пальцами и единственной амбулакральной нож-
кой. Вентральная сторона пентактулы соответ-
ствует вентральной стороне аурикулярии, что 
легко установить благодаря наличию диссиме-
тричных склеритов, которые закладываются по 
окончании гаструляции и сохраняются в течение 
всего развития. 

Рис. 2. Гигантские личинки Ambulacraria. А – Auricularia 
nudibranchiata (по: Chun, 1896), Б – Planctosphaera pelagica 
(по: Horst, 1936).
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Соображения по поводу эволюции 
личиночного развития иглокожих

В пределах типа иглокожих имеется два основ-
ных типа личинок: планктотрофная личинка со 
сложно устроенным ресничным шнуром и лецито-
трофная бочонковидная личинка с ресничными 
кольцами [37–41]. Наличие у голотурий двух личи-
ночных стадий – питающейся аурикулярии и не-
питающейся долиолярии – следует рассматривать 
как плезиоморфную черту онтогенеза не только го-
лотурий, но и иглокожих в целом [37–40]. 

У голотурий есть две тенденции в эволюции 
жизненного цикла. Одна из них – редукция план-
ктотрофной аурикулярии. В этом случае долиоля-
рия становится настоящей лецитотрофной личин-
кой, поскольку использует в качестве источника 
энергии только желток яйцеклетки. Лецитотроф-
ные долиолярии описаны у многих видов голоту-
рий [10, 42–45]. У некоторых голотурий вместо 
долиолярии формируется еще более упрощенная 
лецитотрофная личинка – вителлярия, у которой 
нет даже ресничных колец, а имеется равномер-
ный ресничный покров [46–49]. Другая тенден-
ция – гипертрофия планктотрофной аурикулярии 
и редукция лецитотрофной долиолярии, выра-
женная у Protankyra brychia, гигантская планкто-
трофная личинка которой превращается в юве-
нильную особь, минуя стадию резервотрофной 
долиолярии [50].

В жизненном цикле морских звезд, морских 
ежей и офиур, как правило, имеется только план-
ктотрофная личинка с ресничными шнурами, ко-
торая в процессе метаморфоза дает начало донной 
ювенильной особи. Тем не менее, есть основания 
считать, что такой тип жизненного цикла сформи-
ровался из более сложного жизненного цикла, 
в котором присутствовали как планктотрофная ли-
чинка с ресничными шнурами, так и резервотроф-
ная личинка с ресничными кольцами. В развитии 
морских ежей Mellita quinquiesperforata (=Mellita 
testudinata) с типичным планктотрофным плютеу-
сом во время метаморфоза формируется стадия 
с  несколькими ресничными кольцами [51]. Это 
можно рассматривать как свидетельство существо-
вания у предков морских ежей стадии резервотроф-
ной долиолярии [38–40]. В развитии некоторых 
офиур ресничные шнуры офиоплютеуса во время 
метаморфоза также преобразуются в  ресничные 
кольца [51]. У Ophioderma brevispinum типичный 
планктотрофный офиоплютеус редуцирован, зато 
имеется бочонковидная лецитотрофная личинка 
с четырьмя ресничными кольцами [51, 52]. 

Долгое время считалось, что морские лилии 
имеют только лецитотрофную долиолярию с че-
тырьмя или пятью ресничными кольцами [53–56]. 
Однако, как оказалось, у примитивных стебельча-
тых морских лилий в жизненном цикле последо-
вательно сменяют друг друга две личиночные 

формы [57]. Первая – аурикулярия, строение рес-
ничного шнура которой сходно с таковым у аури-
кулярий голотурий (рис. 3). Ресничный шнур  
аурикулярии морских лилий распадается на от-
дельные отрезки, которые дают начало неполным 
ресничным кольцам долиолярии. В отличие от го-
лотурий и аурикулярия, и долиолярия стебельчатых 
морских лилий – лецитотрофные личинки. Нали-
чие двух личиночных форм у стебельчатых морских 
лилий позволяет предполагать, что предки морских 
лилий имели жизненный цикл, сходный с таковым 
голотурий, в котором существовала планктотроф-
ная аурикулярия и резервотрофная долиолярия.

Жизненный цикл кишечнодышащих 
с планктотрофными личинками –  

плезиоморфный вариант развития Hemichordata
У представителей класса Enteropneusta стадии 

бластулы, гаструлы и начальные стадии обособле-
ния целомической мезодермы протекают под обо-
лочками яйца. Однако уже на стадии гаструлы эм-
брион начинает вращаться внутри яйцевых 
оболочек благодаря биению жгутиков, которые 
несут клетки эктодермы [58–62]. Раннее появле-
ние жгутиков позволяет предполагать, что у пред-
ков Enteropneusta зародыш покидал оболочки 
яйца уже на стадии бластулы, как это имеет место 
у многих иглокожих. Таким образом, по сравне-
нию с иглокожими, у Enteropneusta с планкто-
трофными личинками имеет место некоторая эм-
брионизация ранних стадий развития. 

Гаструляция у Enteropneusta протекает путем 
инвагинации. Еще до конца гаструляции на вер-
шине архентерона формируется выпячивание – 
левый передний целом (=левый протоцель), кото-
рый открывается порой на дорсальной стороне 
(рис. 4А). Впоследствии на месте бластопора фор-
мируется анус, но, в отличие от личинок иглоко-
жих, у личинок кишечнодышащих анус остается 
на заднем конце личинки (рис. 4А). 

Рис. 3. Аурикулярия (А) и дололярия (Б) стебельчатой мор-
ской лилии Metacrinus rotundus Обозначения: са – ресничные 
дуги, pos – посторальная часть ресничного шнура, pre – прео-
ральная часть ресничного шнура. Оригинальные рисунки по 
фотографиям из статьи Nacano et al., 2003.
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троха, нейротрох пересекает его и тянется до тон-
кого перианального ресничного кольца [67]. Это 
подтверждает гомологию перианального реснично-
го кольца (а не опистотроха) телотроху личинок 
других Bilateria.

Адоральное ресничное поле разрастается, фор-
мируя протяженные извилистые пищевые борозд-
ки, окаймленные ресничными шнурами (рис.  4А). 
Адоральное ресничное поле крупных торнарий – 
личинок представителей семейства Ptychoderidae – 
образует окаймленные ресничным шнуром регу-
лярные выросты – своего рода щупальца (рис. 4Б). 
Это сильно увеличивает площадь поверхности адо-
рального ресничного поля, которое используется 
для сбора пищевых частиц. Механизм добывания 
пищи у торнарий – это типичная «up-stream»-
фильтрация, идентичная таковой у личинок игло-
кожих [19, 74]. 

Полностью развитые щупальцевые торнарии 
(так называемая стадия Крона) у некоторых ви-
дов могут достигать размера 9 мм [2, 75]. Как по-
казано ранее [76], период планктотрофного раз-
вития длится от 3–4 нед. у Balanoglossus clavigerus 
до 4–5 мес. у Ptychodera flava [69]. По окончании 
периода планктотрофного развития личинка 

Ресничный аппарат планктотрофной личинки 
Enteropneusta – торнарии – сохраняет все основ-
ные компоненты ресничного вооружения личинок 
Bilateria, в состав которого входят адоральное рес-
ничное поле, окаймленное ресничными шнурами, 
нейротрох и телотрох [63–64]. Ресничный шнур 
торнарии подразделяется на преоральную и посто-
ральную части, соединяющиеся в районе апикаль-
ного чувствительного органа (рис. 4А). У молодых 
торнарий хорошо выражен нейротрох, который 
проходит по средней линии вентральной стороны 
и  соединяет посторальную часть ресничного шну- 
ра и перианальное ресничное кольцо – тело-
трох  [58,  65–69]. Последний закладывается как 
кольцо простых ресничек (не синцилий) вокруг 
ануса. Впереди от телотроха формируется еще одно 
ресничное кольцо, образованное сложными рес-
ничками (синцилиями), которое Нильсен и Хай-
Шмидт [69] назвали опистотрох (рис. 4А). Он хоро-
шо заметен, и его изображали все исследователи, 
изучавшие развитие Enteropneusta, обозначая как 
телотрох. Впрочем, на рисунках И.И. Мечнико-
ва [3] и других внимательных наблюдателей [70–73] 
изображены оба кольца – мощный опистотрох 
и  тонкий телотрох. После формирования описто-

Рис. 4. Последовательные стадии развития Enteropneusta: А – развитая торнария – стадия Крона, Б – щупальцевая торнария – 
стадия Крона, В – стадия Шпенгеля, Г – стадия Агассица. Обозначения: ad – адоральное ресничное поле, an – анус, ao – апи-
кальный орган, ccr – воротниковое ресничное кольцо, col – зачаток воротникового отдела, lpr – левый протоцель, lte – личи-
ночные щупальца, m – рот, opt – опистотрох, pos – посторальный ресничный шнур, pre – преоральный ресничный шнур, 
pro – зачаток хоботного отдела, rpr – правый протоцель, tr – зачаток туловищного отдела, ttr – телотрох. А – по: Stiasny-Wijnhoff, 
Stiasny, 1926; Б–Г – по: Morgan, 1891. Отделы целома показаны розовым цветом.
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томическая организация планктосферы близка 
к  таковой торнарии кишечнодышащих [88–91]. 
План строения ресничного шнура планктосферы 
также соответствует таковому торнарии, а меха-
низм питания планктосфер – это «up-stream»-
фильтрация [87]. Ни у одной из пойманных план-
ктосфер не обнаружено зачатков половой 
системы. В составе класса Enteropneusta известны 
виды, обитающие на глубинах батиали и абисса-
ли  [92–97]. Биология размножения глубоковод-
ных Enteropneusta не изучена. Не исключено, что 
под названием Planctosphaera pelagica описаны ли-
чинки одного или нескольких видов глубоковод-
ных Torquaratoridae, подобно тому, как Auricularia 
nudibranchiata оказалась личинкой глубоководной 
голотурии Protankyra brychia (см. выше). Таким 
образом, у полухордовых, вероятно, реализуется 
и другая эволюционная тенденция (которая встре-
чается также и у иглокожих) – гипертрофирован-
ное развитие планктотрофных личинок.

Заключение
Как оказалось, жизненные циклы Echinoder-

mata и Hemichordata сходны в том отношении, что 
в результате эмбрионального развития в обеих 
группах формируются планктотрофные личинки 
со сходной организацией адорального ресничного 
поля и ресничных шнуров, сменяющиеся резерво-
трофными личинками, для которых характерна 
редукция ресничных шнуров и плавание с помо-
щью ресничных колец. Можно предполагать, что 
подобный тип личиночного развития был свой-
ствен общему предку иглокожих и полухордовых 
и, таким образом, наличие двух личинок – план-
ктотрофной и резервотрофной – представляет со-
бой синапоморфию таксона Ambulacraria. Одна из 
главных эволюционных тенденций у иглокожих – 
это редукция резервотрофной личинки, так что 
планктотрофная личинка сразу приступает к мета-
морфозу, минуя стадию долиолярии (как это име-
ет место у  Echinoidea, Ophiuroidea и Asteroidea). 
У  морских лилий, наоборот, редуцируется план-
ктотрофная личинка, а долиолярия становится не 
резервотрофной, а лецитотрофной. У полухордо-
вых исходный жизненный цикл с двумя личиноч-
ными формами сохраняется у Ptychoderidae 
и Spengelidae, тогда как Harrimaniidae демонстри-
руют редукцию планктотрофной торнарии при со-
хранении лецитотрофной личинки с ресничными 
кольцами (стадия Агассица). И, наконец, в обоих 
таксонах реализуется тенденция к развитию ги-
гантских планктотрофных личинок.

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке Российского научного фонда (проект № 23-14-
00047). Работа проведена без использования жи-
вотных и без привлечения людей в качестве 
испытуемых. Авторы заявляют об отсутствии кон-
фликта интересов.

уменьшается в размере, щупальца и ресничные 
шнуры дегенерируют, появляется глубокая пере-
тяжка, отделяющая будущий хоботный отдел. Эту 
промежуточную стадию принято называть стади-
ей Шпенгеля (рис. 4В). На следующей стадии 
Агассица от ресничных шнуров остаются лишен-
ные ресничек бороздки на поверхности кониче-
ского хоботного отдела, резко отделенного от 
задней части личинки [69, 77]. Превращение тор-
нарии в  стадию Агассица происходит очень бы-
стро и занимает всего 11–12 ч, дальнейший мета-
морфоз стадии Агассица в ювенильную особь 
кишечнодышащего протекает постепенно и рас-
тягивается на 9–10 сут [59]. Все это время личин-
ка не питается и  существует за счет запасов, на-
копленных планктотрофной торнарией. 

У личинки Агассица появляется перетяжка, 
разделяющая воротниковый и туловищный отде-
лы (рис. 4Г). На зачатке воротникового отдела 
обособляется воротниковое ресничное коль-
цо [69]. Личинка несет три ресничных кольца: во-
ротниковое ресничное кольцо, опистотрох и пе-
рианальное ресничное кольцо, или собственно 
телотрох (рис. 4Г). Таким образом, помимо план-
ктотрофной торнарии в жизненном цикле кишеч-
нодышащих имеется резервотрофная личинка 
(стадия Агассица), которая плавает с помощью 
трех ресничных колец разной мощности.

Соображения относительно эволюции 
личиночного развития полухордовых

В эволюции личиночного развития полухордо-
вых имеются те же тенденции, что и в развитии 
иглокожих. У Spengelidae и Ptychoderidae большин-
ство изученных видов имеют развитие с планкто-
трофной торнарией и резервотрофной личинкой 
Агассица [38, 40]. У представителей семейства 
Harrimaniidae планктотрофная личинка отсутствует, 
и из яйца выходит лецитотрофная личинка, соот-
ветствующая по строению стадии Агассица [78–80]. 
Она плавает в придонном слое воды в течение 
6–7  сут с помощью хорошо развитого ресничного 
кольца – опистотроха. На 6–7-е сут опистотрох ре-
дуцируется, прорываются рот и анус, и ювенильная 
особь переходит к донному существованию, заяко-
риваясь в грунте с помощью постанального хвости-
ка. У Saccoglossus otagoensis вышедшая из яйца ли-
чинка не имеет ресничных колец, она не плавает, 
а медленно ползает по дну с помощью равномерно-
го ресничного покрова [81]. У представителей клас-
са Graptolithoidea (=Pterobranchia) из яиц выходят 
ползающие плануло-подобные личинки с равно-
мерным ресничным покровом [82–87].

Начиная с 1910 г., в планктонных ловах в раз-
личных районах Мирового океана – как правило, 
вдали от берегов – изредка находили очень круп-
ных (диаметром до 22 мм) личинок, которые были 
описаны под названием Planctosphaera pelagica 
(рис. 2Б). Несмотря на гигантские размеры, ана-
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REVIEW

General patterns of the ontogenesis of Ambulacraria
V.V. Malakhov , О.V. Ezhova , I.A. Ekimova , М.М. Gantsevich* 

Department of Invertebrate zoology, Faculty of biology, M.V. Lomonosov Moscow State University,  
Leninskye gory, 1–12, Moscow, 119234, Russia

*е-mail: mgantsevich@gmail.com

The life cycle with two larvae (planktotrophic and reserve-trophic) is assumed to be 
a synapomorphy of Ambulacraria. Planktotrophic larvae have a complex ciliary band and use the 
“up-stream” filtration for nutrition. Planktotrophic larvae undergo metamorphosis and turn into 
non-feeding larvae with complete or incomplete ciliary rings. These larvae do not use the yolk, 
but the reserves stored at the previous planktotrophic stage, therefore they can be called reserve-
trophic. Among echinoderms, holothurian life cycle is assumed to be plesiomorphic. It includes 
a planktotrophic larva (auricularia) followed by a reserve-trophic larva (doliolaria). Most 
echinoderms have lost their reserve-trophic larvae, although rudimentary doliolarians are known 
in some sea urchins and brittle stars. Most crinoids have doliolaria larvae only, although stalked 
sea lilies have auricularia followed by doliolaria, but both larvae are lecithotrophic. 
In  enteropneusts, Spengelidae and Ptychoderidae have planktotrophic tornarians followed by 
reserve-trophic Agassiz larvae. Species of the Harrimaniidae have lost tornarians, but have 
retained the lecithotrophic Agassiz larvae. The giant planktotrophic larvae were recorded both in 
echinoderms and hemichordates. The deep-sea holothurian Protankyra brychia has giant larva 
known by the name Auricularia nudibranchiata. It is possible that the giant tornarian known by 
the name Planctosphaera pelagica is a larva of some species of deep-sea enteropneust. 

Keywords: Ambulacraria, auricularia, doliolaria, tornaria, Agassiz larva, Planctosphaera, evolution
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