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Аннотация 

У бескишечной турбеллярии Convoluta convoluta обнаружены необычные сенсиллы, 

содержащие миофибриллы. Каждая клетка четко разделена по высоте на апикальную чув-

ствительную часть и базальную сократительную. Чувствительная часть несет одну рес-

ничку с тонким поперечно-исчерченным веретеновидным корешком; базальная часть со-

держит пучок миофибрилл. Наличие у Acoela сенсорно-мышечных клеток позволяет вер-

нуться к дискуссии о происхождении нервной системы у билатерально-симметричных 

животных. Наряду с классическими концепциями Н. Клейненберга и братьев О. и Р. Герт-

вигов можно предположить возможность и третьего сценария этого эволюционного про-

цесса. По всей вероятности, чувствительные и сократительные «половинки» сенсорно-

мышечной клетки дивергировались соответственно на сенсиллы и мышечные клетки. 

В дальнейшем оба типа клеток независимо вступили в контакт с отростками нейронов. 

Вероятно, такая особенность сенсилл Acoela является следствием еще слабой клеточной 

дифференцировки этих своеобразных беспозвоночных и в то же время морфологическим 

базисом для дальнейшего дивергирования двух различных тканей у высших билате-

рально-симметричных животных. Проведена ревизия имеющихся в литературе сведений 

о ранних этапах эволюции нервно-сенсорного аппарата в различных группах низших бес-

позвоночных, в частности у губок, кишечнополостных и бескишечных турбеллярий. 
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На протяжении долгого времени функционально-морфологические основы 

происхождения нервной системы рассматривались в широком контексте, в ка-

честве общебиологической проблемы, представителями старой классической 

школы зоологов и гистологов [1–6]. И до сих пор эта тема остается актуальной 

для решения как общих, так и частных задач зоологии, эволюционной морфо-

логии и нейробиологии. В последнее время появление новых сравнительно-

анатомических, гистохимических и молекулярно-биологических данных при-

дало этой дискуссии новый импульс. 

В наиболее простой форме один из фундаментальных вопросов нейробио-

логии сводится к проблеме происхождения нервных элементов и образованию 

из них нервной системы. Выбор объектов для построения различных догадок 
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и предположений на эту тему сравнительно невелик. К ним в первую очередь 

относятся губки, кишечнополостные и бескишечные турбеллярии Acoela. 

Решение вопроса о возникновении нервной системы у низших беспозво-

ночных усложняется своеобразием филогенетического статуса Porifera среди 

других групп примитивных животных. В то время как одни авторы считают 

губок монофилетическим таксоном, занимающим сестринское положение по 

отношению ко всем остальным Metazoa [7], другие рассматривают их как па-

рафилетический конгломерат неродственных между собой базальных много-

клеточных [8, 9]. 

Традиционно предполагалось, что общий предок многоклеточных животных, 

условно названный «Urmetazoa» [10], еще не имел нервно-сенсорной системы, 

и в ходе дальнейшей эволюции Metazoa она возникла лишь однажды в подцар-

стве Eumetazoa (см. библиографический список в [11]). 

Современные ультраструктурные и молекулярно-генетические данные позво-

ляют оспорить предположение об отсутствии элементов нервно-сенсорной систе-

мы у губок. Было установлено, что губки, вопреки сложившимся представлениям, 

способны реагировать на внешние стимулы и совершать координированные дви-

жения, причем это характерно как для личиночных форм [12], так и для взрослых 

особей. Реакция организма губки на внешний раздражитель может проявляться 

в закрытии или открытии оскулумов, изменении активности биения ресничек хоа-

ноцитов и сокращении некоторых типов клеточных элементов мезохиля [11]. 

Среди клеток, располагающихся в мезохиле губок, особое внимание при-

влекают специализированные клетки – миоциты, содержащие многочисленные 

тонкие филаменты и способные к сокращению [13]. Было высказано предпо-

ложение, что подобные клетки являются не только аналогом мышечных кле-

ток, но и прообразом нейронов. Еще в 50-х годах XX в. в мезохиле губок были 

обнаружены многоотростчатые клетки с хорошо развитым комплексом Гольджи, 

содержащие многочисленные пузырьки, сходные c нейросекреторными, а также 

пигментные гранулы [14–16]. Однако отсутствие в этих клетках настоящих си-

наптических контактов ставит под сомнение их аналогию (а тем более гомоло-

гию) с нейронами. И, тем не менее, велика вероятность того, что миоциты губок 

способны к проведению раздражения и координации сокращений [13]. Обнару-

жены многочисленные контакты клеток этого типа с пинакоцитами и друг с дру-

гом. Гистохимические исследования выявили у миоцитов губок реакцию на хо-

линэстеразу – фермент, характерный для нервной системы [17, 18]. По мнению 

В.В. Малахова [13], именно миоциты выполняют интегративную функцию 

в организме Porifera, уникально совмещая в себе два важнейших свойства – со-

кратимость и проведение возбуждения. 

Немало нового в понимание функционально-клеточной организации губок 

внесла молекулярная биология. В частности, в геноме губок обнаружены гены, 

которые у высших многоклеточных экспрессируются в нервных клетках (см. 

библиографический список в [11]). Экспрессия этих генов проявляется в не-

скольких типах клеток губок, в том числе серотонергических археоцитах [19] 

и хоаноцитах [20]. Эти два типа клеток (наряду с миоцитами) также могут по-

пасть в число «кандидатов» на роль физиологических предшественников 

нейронов. И все же, несмотря на эволюционные «достижения» губок в создании 
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примитивных элементов интегративного аппарата, возможность того, что они 

могли стоять у истоков создания пусть даже самой архаичной модели нервной 

системы, остается под большим сомнением. 

Совершенно иначе обстоит дело с кишечнополостными, которых можно 

считать первыми животными с вполне сформированной нервной системой. 

У Cnidaria она организована в виде диффузной сети, имеющей тенденцию к цен-

трализации в виде локальных скоплений нервных элементов вокруг рта у поли-

пов и двойного нервного кольца вблизи аборального полюса у медуз [21, 22], 

и включает в себя мотонейроны, вставочные нейроны и сенсорные клетки (см. 

библиографические списки в [23, 24]).  

Некоторые особенности формирования нервной системы кишечнополост-

ных проявляются уже на личиночной стадии их развития. В частности, показано, 

что энтодермальные интерстициальные клетки планулы дифференцируются на 

нематобласты и нейробласты, которые во время последующей миграции в экто-

дерму дают начало нематоцитам и нервным клеткам соответственно [25, 26]. 

Большой интерес представляют и недавно полученные данные по становлению 

пространственной организации нервной системы у личинки морского гидроид-

ного полипа Clava multicornis [27]. Было обнаружено, что нервная система пла-

нулы обладает ярко выраженной антериально-постериальной дифференциров-

кой с концентрацией на переднем полюсе нескольких типов нейронов и упорядо-

ченно расположенных сенсилл. В передней части тела базиэпидермальный нерв-

ный плексус конденсируется в виде ортогональной решетки, нервные тяжи кото-

рой тянутся вдоль всего тела. На наш взгляд, топографическая и ультраструк-

турная организация нервно-сенсорного аппарата планулы клявы обнаруживает 

заметное сходство с ранними билатерально-симметричными животными. 

Несомненный интерес в дискуссиях о происхождении нервной системы 

представляют бескишечные турбеллярии. Согласно наиболее распространен-

ным представлениям, анатомическая организация этого таксона соответствует 

базальному плану строения низших билатерально-симметричных животных. 

В частности, именно на примере Acoela можно проследить все основные этапы 

формирования нервной и сенсорной систем, характерные для Bilateria в целом. 

Нервная система бескишечных турбеллярий характеризуется, с одной сто-

роны, наличием архаичных черт, с другой – удивительным многообразием ва-

риантов строения на ультраструктурном уровне. Эволюция их нервного аппа-

рата включает три параллельных процесса: погружение нервных клеток из эпи-

дермиса в паренхиму, их концентрацию (замена диффузного нервного плексуса 

продольными стволами) и формирование мозга [28–36]. 

У наиболее примитивных бескишечных турбеллярий нервная система нахо-

дится почти на уровне кишечнополостных и представлена диффузным нервным 

плексусом, полностью лежащим в толще эпидермиса. В передней части тела 

червей нервные элементы образуют заметное сгущение, представляющее собой 

нечетко выраженный, как бы «размытый» мозг [37–39]. Интересно отметить, что 

этот примитивный вариант нервного плексуса характерен для близкого к ацелам 

отряда Nemertodermatida [40] и типа Xenoturbellida с неясным систематическим 

положением [41]. Различия между последними таксонами проявляются в том, 

что у немертодерматид примитивный мозг имеет вид кольца вокруг статоциста 
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и занимает интраэпидермальное положение [40], а у ксенотурбеллид оформ-

ленного скопления нервных клеток в передней части тела не обнаружено [41]. 

В более высокоорганизованных семействах бескишечных турбеллярий 

(Isodiametridae, Convolutidae и др.) дело обстоит несколько иначе. Для них ха-

рактерна погруженная нервная система, представленная в виде парных нервных 

стволов, соединенных комиссурами. Такой тип нервного аппарата был обозначен 

как стволовой [33, 34] или проортогон [32]. Число пар нервных стволов у Acoela 

варьирует от 1 до 6 [28, 35]. Усиление централизации их нервной системы вы-

ражается в уменьшении числа продольных стволов, представляя собой яркий 

пример олигомеризации [42], которая происходит параллельно и независимо 

в разных семействах Acoela [34–36]. 

Относительная простота организации нервной системы у бескишечных тур-

беллярий сочетается с многообразием эпидермальных сенсорных образований 

[39, 43–46]. В частности, О.И. Райковой [39] было обнаружено четыре типа рес-

ничных рецепторов: сенсиллы с тонким корешком, с толстым корешком, с венчи-

ком микровиллей и многоресничные сенсиллы. К последнему типу она относит и 

«двуресничные сенсиллы со скрученными ресничками», описанные ранее [43]. 

Несколько иную классификацию кожных рецепторов предлагают К. Тодт 

и С. Тайлер [46], описавшие у четырех видов Acoela пять типов сенсилл. Это 

сенсиллы с длинным тонким корешком, сенсиллы с двумя корешками, сенсиллы 

с толстым корешком (все они без микровиллей), воротничковые сенсиллы 

с корешком и воротничковые сенсиллы без корешка, но с подбазальным телом 

в виде «ласточкиного гнезда». Интересно, что все эти рецепторы несут только 

по одной ресничке – многоресничные сенсиллы этими авторами не встречены. 

У бескишечной турбеллярии Convoluta convoluta (Abildgaard, 1806) нами 

были обнаружены своеобразные сенсиллы, снабженные сократительным аппа-

ратом, что позволяет классифицировать их как сенсорно-мышечные клетки. 

Каждая клетка четко разделена по высоте на апикальную чувствительную часть 

и базальную сократительную (рис. 1, a). Чувствительная часть достигает 6 мкм 

в высоту и 0.5 мкм в ширину и несет одну ресничку с тонким поперечно-

исчерченным веретеновидным корешком. Базальная часть содержит пучок 

миофибрилл, достигающий 1.5 мкм в поперечнике. Среди немногочисленных 

органелл наиболее заметны единичные митохондрии. Сенсорно-мышечные 

клетки встречаются как поодиночке, так и группами (рис. 1, b). От соседних 

эпителиальных клеток они отделены хорошо заметными десмосомами. 

Исследование ультраструктурной организации наиболее архаичных много-

клеточных (губок, кишечнополостных и бескишечных турбеллярий) позволило 

вернуться с новыми фактами к многолетней дискуссии о происхождении нерв-

ной системы у Metazoa. 

Наиболее известны две фундаментальные концепции происхождения нервной 

системы, предложенные Н. Клейненбергом [1] и О. и Р. Гертвигами [2, 3]. Соглас-

но точке зрения Н. Клейненберга [1], нервные и мышечные клетки многоклеточ-

ных образовались в результате дивергенции архаичных «нервно-мышечных» кле-

ток, прообраз которых он увидел в эпителиально-мускульных клетках гидры. 

Подчеркивая единое происхождение нервных и мышечных элементов, теорию 

Н. Клейненберга можно условно обозначить как «нейромышечную» (рис. 2, a). 
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Рис. 1. Сенсорно-мышечные клетки Convoluta convoluta: a – одиночная сенсилла, b – 

группа сенсилл. Масштаб: 1.0 мкм. Обозначения: C – ресничка, CR – корешок реснички, 

EС – клетка эпидермиса, EMC – эпителиально-мышечная клетка, MC – мышечная клетка, 

MF – миофибриллы, NC – нейрон, SC – сенсилла, SMC – сенсорно-мышечная клетка 

 

Рис. 2. Схематические реконструкции происхождения и взаимоотношения нервной, сен-

сорной и мышечной систем у многоклеточных животных: a – согласно «нейромышечной» 

теории Н. Клейненберга [1], b – согласно «сенсорной» теории братьев Гертвигов [2, 3], 

c – согласно оригинальной «сенсорно-мышечной» гипотезе. Обозначения см. на рис. 1 

По мнению братьев Гертвигов [2, 3], в ходе эволюции нервные и чувстви-

тельные клетки, напротив, возникли в результате дифференцировки изначальных 
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эпителиальных клеток и лишь впоследствии нейроны вторично вступили в кон-

такт с сократительным аппаратом. Поскольку основополагающее значение братья 

Гертвиги придавали чувствительности первичных эпителиальных клеток (то есть 

сенсорике), их теорию можно так же условно назвать «сенсорной» (рис. 2, b). 

По нашему мнению, наличие в эпидермисе бескишечной турбеллярии 

C. convoluta сенсорно-мышечных клеток позволяет предположить наличие тре-

тьего сценария (рис. 2, c). Не исключена вероятность того, что чувствительные 

и сократительные «половинки» сенсорно-мышечной клетки в дальнейшем дивер-

гировались соответственно на сенсиллы и мышечные клетки. В дальнейшем оба 

типа клеток независимо вступили в контакт с отростками нейронов. Поскольку 

с морфологической точки зрения ацелы стоят на более низком уровне развития, 

чем все остальные Bilateria, наличие у них такого «комбинированного» типа 

клеток кажется вполне обоснованным. Вероятно, такая особенность сенсилл 

Acoela является следствием еще слабой клеточной дифференцировки этих 

своеобразных беспозвоночных и в то же время морфологическим базисом для 

дальнейшего дивергирования двух различных тканей у высших билатерально-

симметричных животных. 

Все вышесказанное позволяет сделать предположение о разных путях эво-

люции нервной системы в различных филогенетических ветвях низших Metazoa. 

В отличие от губок, у которых формирование нервно-сенсорного аппарата 

остановилось на стадии возникновения миоцитов, у высших многоклеточных 

развилась настоящая нервная система на другой морфофункциональной основе. 

Обнаруженное сходство строения нервной системы и сенсилл планул Cnidaria и 

бескишечных турбеллярий [27], на наш взгляд, свидетельствует об общем про-

исхождении нейро-сенсорной системы у Eumetazoa. Учитывая больший эволю-

ционно-морфологический потенциал подвижных «планулоидно-турбеллярных» 

организмов по сравнению с полипоидными формами, логично предположить, 

что диффузная нервная система взрослых кишечнополостных испытала неко-

торое упрощение в связи с сидячим образом жизни. 

Считая, что нервные клетки произошли не из одного корня, мы далеки от 

мысли, что все возможные пути их появления в процессе эволюции исчерпы-

ваются лишь теориями, представленными в настоящей работе. Вполне возмож-

но, что были и другие варианты. В частности, интересно вспомнить предполо-

жение Г. Грюндфеста [47] о том, что даже железистые клетки могут обладать 

функциональными проявлениями сенсорных и нервных элементов. Несомнен-

но, что время и новые исследования внесут окончательную ясность в решение 

этой интересной проблемы. 
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Abstract 

Acoel turbellarians (Acoela) are of great interest in discussions on the origin of the nervous system, 

because they are among the most primitive multicellular animals. In particular, we can trace that they 
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undergo all the main stages, which are characteristic of Bilateria in general, in formation of the nervous 

and sensory systems. The relatively simple organization of the nervous apparatus is, however, often 

accompanied in Acoela with the diversity of their epidermal sensory structures. During the ultrastructural 

investigation of Convoluta convoluta, the unusual sensillae containing myofibrils have been found. Each 

cell is clearly divided in height into the apical sensitive and basal contractile parts. The sensitive part 

bears one cilium with a thin transversely striated spindle-shaped rootlet; the basal part contains a bundle 

of myofibrils. The presence of sensory-muscular cells in Acoela allows further discussion on the origin 

of the nervous system in Bilateria. Along with N. Kleinenberg and O. and R. Hertwig’s classical concepts, 

it is possible to suggest that the third scenario took place in this evolutionary process. Apparently, 

the sensitive and contractile parts of the sensory-muscular cell diverged into sensillae and muscle cells, 

respectively. Subsequently, both types of cells independently came into contact with the processes of 

neurons. This feature of acoel sensillae may be a consequence of still weak cell differentiation of these 

peculiar invertebrates and, at the same time, is a morphological basis for further divergence of two different 

tissues in higher bilaterally symmetrical animals. The revision of the literature data on the early periods 

of evolution of nervous-sensory apparatus in various taxa of lower invertebrates (sponges, coelenterates 

and acoel turbellarians) is presented. 

Keywords: Acoela, nervous system, sensillae, sensory-muscular cells, evolution, phylogeny 

Figure Captions 

Fig. 1. Sensory muscular cells of Convoluta convoluta: a – single sensillum, b – group of sensillae. 

Scale: 1.0 µm. Designations: C – cilium, CR – cilium rootlet, EС – epidermal cell, EMC – epitheli-

al-muscular cell, MC – muscle cell, MF – myofibrils, NC – neural cell, SC – sensillum cell, SMC – 

sensory-muscular cell. 

Fig. 2. Schematic reconstruction of the origin and relation of nervous, sensory, and muscular systems in 

metazoans: a – according to N. Kleinenberg’s “neuromuscular” theory [1], b – according to O. and 

R. Hertwig’s “sensory” theory [2, 3], c – according to the original “sensory-muscular” hypothesis. 

For designations see Fig. 1. 
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