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ОСНОВНЫЕ РЕПРОДУКТИВНЫЕ СТРАТЕГИИ

Наблюдаемое в природе разнообразие вариантов полового размноже-
ния – результат длительной эволюции, реализуемый в рамках одной из 
двух основных репродуктивных стратегий. Более древним и значительно 
более широко распространенным вариантом размножения является фор-
мирование многочисленных потомков и отсутствие заботы о них (Pianka, 
2011). У морских беспозвоночных данная стратегия характеризуется про-
дукцией большого числа мелких бедных желтком яиц, оплодотворяемых 
и развивающихся во внешней среде в долгоживущих питающихся (план-
ктотрофных) личинок (Strathmann, 1978, 1985; McEdward, 1995; Ostrovsky, 
2013а, 2021a; Carrier et al., 2018). В тех случаях, когда наружное оплодот-
ворение заместилось на внутреннее, в воду стали выметываться зиготы 
(Ryland, Bishop, 1993; Bishop, Pemberton, 2006). Еще одним приобретением 
стал переход от олиголецитального к мезо- и макролецитальному оогене-
зу, и, как следствие, приобретение короткоживущих непитающихся (эндо-
трофных) личинок, обладающих значительно меньшим по сравнению с пи-
тающимися личинками потенциалом для расселения. В то же время, из-за 
сократившегося периода свободного существования, такие личинки име-
ют больше шансов на выживание. Оба изменения (переход к внутреннему 
оплодотворению и приобретение эндотрофных личинок) осуществлялись 
в разных группах многократно и независимо. В целом, данная стратегия 
характеризуется тем, что все ресурсы вкладываются только в потомков 
(Vance, 1973; Christiansen, Fenchel, 1979).

В случае приобретения заботы о потомстве ресурсы родительского ор-
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ганизма, вкладываемые в размножение, используются не только для фор-
мирования потомков, но и в заботу о них в виде структурных, физиоло-
гических и поведенческих адаптаций (Hogarth, 1976; Clutton-Brock, 1991; 
Royle et al., 2012; Avise, 2013). Возникновение заботы о потомстве, и таким 
образом, переход к новой репродуктивной стратегии, осуществлялось не-
однократно и независимо (Ostrovsky et al., 2016). 

Ключевым условием для возникновения инкубации эмбрионов – со-
хранения развивающегося потомства в пределах родительского организма, 
стал переход к внутреннему оплодотворению. В случае с живорождением 
(эмбриогенез осуществляется до «рождения», выхода потомства во внеш-
нюю среду) эмбрионы могут развиваться в пределах женской половой си-
стемы (оварии или половых протоках), полости тела (целоме, псевдоцеле 
или гемоцеле) или тканях (паренхиме) или тканеподобных образованиях 
(мезохиле, мезоглее) родительского организма. Во время вынашивания 
(эмбриогенез начинается после выведения зиготы во внешнюю среду) раз-
витие осуществляется либо на  поверхности родителя, внутри впячиваний 
покровов или складок его тела, или специальных выводковых камерах, 
либо в пищеварительной системе (Blackburn, 2015; Ostrovsky et al., 2016).

Инкубация эмбрионов характеризуется крайне разнообразным проис-
хождением, положением, структурой и функционированием эмбриональ-
ных камер и, по-видимому, является самым широко распространенным 
примером конвергентной эволюции у Animalia. Даже по приблизитель-
ным оценкам число случаев ее независимого возникновения может пре-
вышать несколько сотен раз (Avise, 2013; Blackburn, 2015; Ostrovsky et al., 
2016). Выводковые камеры формируются как временные или постоянные 
защитные структуры, образовавшиеся за счет яйцевых или иных оболочек, 
а также впячиваний или дополнительных выростов тела. В частности, у 
ряда гидроидных полипов и многих мшанки выводковые камеры являют-
ся сложными кормидиальными образованиями, состоящими из двух или 
нескольких зооидов или их частей (Беклемишев, 1964; Strathmann 1987; 
Островский, 2004, 2009; Ostrovsky, Taylor, 2004, 2005; Bouillon et al., 2006; 
Ostrovsky, 2013a; Lidgard et al., 2012).

Следует отметить, что организмы с эмбриональной инкубацией, как 
правило, формируют ооциты с бóльшими размерами по сравнению с род-
ственными формами,  у которых нет заботы о потомстве (Thorson, 1950; 
Hendler, 1975; Островский, 2009; Ostrovsky, 2013а). То есть наличие инку-
бации, как и у ряда видов с первой стратегией, сопровождается переходом 
к макролецитальному оогенезу и формированием эндотрофных личинок 
(Островский, 2011). Эта тенденция в ряде групп, в конечном итоге, привела 
к приобретению прямого развития.
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МАТРОТРОФИЯ (ЭКСТРАЭМБРИОНАЛЬНОЕ ПИТАНИЕ)

Продолжительное пребывание эмбрионов в родительском организме 
невозможно без газообмена и удаления экскретов. Этот двунаправлен-
ный транспорт мог стать причиной возникновения экстраэмбрионального 
питания (матротрофии) (Blackburn, 2015; Ostrovsky, 2013a, b). Широкое и 
мозаичное распространение этого феномена свидетельствует о его неодно-
кратном и независимом приобретении как у животных, так и у растений 
(Батыгина и др., 2006; Ostrovsky et al., 2016).

Распределение вариантов размножения (в том числе, двух основных 
репродуктивных стратегий) – яйцерождения и эмбриональной инкубации, 
в пределах животного царства крайне неравномерно. Выведение неопло-
дотворенных яиц или зигот во внешнюю среду или выводковую камеру 
имеет место у представителей 29 из 34 известных типов животных, что 
указывает на то, что яйцерождение является древнейшим вариантом по-
лового размножения. Исключениями являются типы Placozoa, Cycliophora, 
Orthonectida, Dicyemida и Acanthocephala, состоящие только из живоро-
дящих форм (у циклифор бесполое размножение также сопровождает-
ся вынашиванием). Шесть типов (Sipuncula, Nematomorpha, Tardigrada, 
Gnathostomulida, Kinorhyncha, Xenoturbellida) состоят из исключительно 
яйцеродящих видов, которые также составляют большинство среди остав-
шихся 22 типов. Среди 28 типов, у представителей которых известна эм-
бриональная инкубация, лишь у шести неизвестна матротрофия (Placozoa, 
Priapulida, Chaetognatha, Brachiopoda, Hemichordata и Ctenophora). Среди 
оставшихся 22 типов, включающих виды с матротрофным питанием, 17 
включают как яйцеродящие виды, так и виды с инкубацией эмбрионов, 
и пять  – исключительно виды с инкубацией (см. выше). Анализ распре-
деления таксонов с разными способами эмбриональной инкубации на фи-
логенетических деревьях показал, что среди беспозвоночных животных 
экстраэмбриональное питание возникало свыше 100 раз (Ostrovsky et al., 
2016). Следует напомнить, что данный вариант размножения реализуется 
в рамках второй стратегии. Кроме того, личинки матротрофных морских 
беспозвоночных могут быть как эндо-, так и, хотя крайне редко, планкто-
трофными.

Экстраэмбриональное питание крайне многообразно в отношении ло-
кализации, используемых механизмов, интенсивности, продолжительно-
сти и обеспечивающих его структур. Оно реализуется в виде оофагии (в 
качестве питательного материала для развития эмбрионов используются 
оплодотворенные или неоплодотворенные яйца), адельфофагии/эмбриофа-
гии (питание другими эмбрионами), гистотрофии (в этом случае питатель-
ные вещества за счет различных механизмов поступают к эмбриону через 
все его поверхность или определенные участки), гистофагии (заглатыва-

ние питательных веществ эмбрионом) или плацентотрофии. Два или более 
метода экстраэмбрионального питания могут осуществляться одновремен-
но или последовательно (Ostrovsky et al., 2016).

Важным следствием возникновения экстраэмбрионального пита-
ния стал обратный переход от макролецитального к олиголецитальному 
оогенезу или же, при сохранении макролецитального типа – значитель-
ное уменьшение формируемых ооцитов в размерах (Ostrovsky, 2013b; 
Nekliudova et al., 2019). Эта тенденция описана как у беспозвоночных, так 
и позвоночных животных (Blackburn, 2015; Ostrovsky, 2013b; Ostrovsky et 
al., 2016), демонстрируя весь спектр (континуум) от преимущественно ле-
цитотрофного обеспечения эмбриона (осуществляемого во время оогенеза) 
при незначительной роли матротрофии, до полностью противоположной 
ситуации, когда основную нагрузку по снабжению потомков ресурсами бе-
рет на себя именно экстраэмбриональное питание. Между этими крайними 
состояниями находится весь спектр «промежуточных» вариантов.

РАЗНООБРАЗИЕ РЕПРОДУКТИВНЫХ ПАТТЕРНОВ

Очевидно, что методы реализации репродуктивных стратегий в раз-
ных группах сильно отличаются, характеризуя так называемый r–K кон-
тинуум (Pianka, 2011). Многообразие особенностей репродукции часто 
описывают, используя термин «репродуктивный паттерн» – весь комплекс 
особенностей размножения данного вида, включая тип гаметогенеза, спо-
соб выведения гамет и тип оплодотворения, способ вынашивания (если 
есть), тип личинки (если есть), характер метаморфоза и др. Разнообразие 
репродуктивных признаков и их сочетаний колоссально. Особенно пока-
зательны в этом случае репродуктивные паттерны, характерные для видов 
со “смешанной” стратегией размножения: в том числе, сочетание яйцерож-
дения и непитающихся личинок, или, наоборот, инкубация эмбрионов с 
образованием планктотрофных личинок. Встречаются случаи, когда ли-
чинки разных типов – непитающиеся (лецитотрофные или матротрофные) 
и питающиеся (планктотрофные) встречаются у представителей одного 
вида (этот феномен обозначается, как poecilogony). Внутреннее оплодот-
ворение может быть либо очень ранним, либо пост-мейотическим, интра-
овариальным или постовуляторным и т. д. Потомки могут покидать роди-
тельский организм в виде яиц, зигот, эмбрионов, личинок или ювенилей, 
свободных или в коконах или кладках. Эмбриональная инкубация может 
осуществляться до или после выведения потомка во внешнюю среду, на 
поверхности родительского организма или внутри него, развитие может 
быть лецитотрофным, матротрофным или сочетать оба типа ресурсов (см. 
выше) Половое размножение может осуществляться не только взрослыми 
особями, но и личинками (dissogony) и ювенилями (различные варианты 
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прогенеза). Данная картина в значительной мере усложняется благодаря 
различиям в локализации и происхождении (клеточных источниках за-
кладки гонад), размерах, строении и поведении гамет, особенностей эм-
бриогенеза, высокого структурного и экологического разнообразия личи-
нок, особенностей метаморфоза и многих других параметров.

Попытки описать или классифицировать многообразие вариантов по-
лового размножения морских беспозвоночных предпринимались неодно-
кратно (см., например, Thorson, 1950; Mileikovsky, 1971; Giese, Pearse, 1974, 
1975a, b, 1977; Giese et al., 1979, 1987, 1991; Adiyodi, Adiyodi, 1983, 1989; 
Grahame, Branch 1985; Levin, Bridges, 1995; Nielsen, 2018 и др.). В ряде слу-
чаев подобные работы дополнялись деталями жизненных циклов, включая 
сезоны размножения, продолжительность жизни личинок и характер их 
распространения, количество поколений и др. (Милейковский, 1985; Касья-
нов, 1989; Chia, 1974). В этой связи так называемые «малые» типы, вклю-
чающие от 1-2 до нескольких сотен видов, хотя иногда и обладают слож-
ными жизненными циклами и некоторыми причудливыми особенностями 
размножения (например, Placozoa, Cycliophora, Orthonectida, Dyciemida, 
Loricifera), в целом характеризуются довольно однотипными репродук-
тивными паттернами, что можно объяснить их схожими экологическими 
предпочтениями. Все виды, входящие в типы Sipuncula, Nematomorpha, 
Gnathostomulida, Acanthocephala, Xenacoelomorpha, Gastrotricha, 
Kinorhyncha, Priapulida, Kamptozoa, Brachiopoda и Chaetognatha (а также в 
пять типов, перечисленных выше) занимают схожие ниши, и их размно-
жение однотипно. Представители типа Hemichordata экологически более 
разнообразны, являясь, тем не менее, преимущественно яйцеродящими 
организмами. Лишь некоторые «малые» типы демонстрируют различные 
варианты оогенеза, отрождаемого потомства и его инкубации. Например, 
тип Phoronida включает яйцеродящие и живородящие виды c планкто-
трофными и лецитотрофными личинками (Temereva, Chichvarkhin, 2017). 
Тип Ctenophora включает яйцеродящие, вынашивающие и живородящие 
виды с прямым или личиночным развитием. Однако, если среди гребневи-
ков встречаются как планктонные, так и бентосные формы, то образ жизни 
среди форонид кардинально не отличается.

Неудивительно поэтому, что характеризующиеся большим таксоно-
мическим разнообразием и широкими экологическим предпочтениями 
«крупные» типы (например, Cnidaria, Platyhelminthes, Mollusca, Annelida, 
Bryozoa, Arthropoda, Echinodermata и Chordata) обладают очень большим 
спектром репродуктивных паттернов. Например, среди моллюсков и анне-
лид их насчитывается свыше 15 (Giese, Pearse, 1975b, 1977; Giese et al., 1979; 
Strathmann, 1987; Wilson, 1991). Шесть репродуктивных паттернов описано 
у мшанок (Ostrovsky et al., 2009; Ostrovsky, 2013a, b, 2021b). Исключение 

составляют Nematoda, которые при колоссальном таксономическом разно-
образии характеризуются двумя репродуктивными стратегиями и тремя 
репродуктивными паттернами (яйцерождением и живорождением, леци-
тотрофным и матротрофным) (Ostrovsky et al., 2016).

В заключение следует подчеркнуть, что колоссальное разнообразие 
особенностей полового размножения водных и, в особенности, морских 
беспозвоночных животных указывает на высочайшую эволюционную 
пластичность репродуктивных признаков и их сочетаний – от источников 
закладки гамет до эмбрионального развития, личиночного строения и ме-
таморфоза. Сравнительный анализ позволяет проследить основные этапы 
и выявить главные направления эволюционных преобразований полового 
размножения в разных группах организмов. В этой связи следует отметить 
огромное количество примеров конвергентной эволюции, из которых по 
масштабу и разнообразию эмбриональная инкубация не имеет себе рав-
ных среди всех известных примеров структурной конвергенции. Другими 
яркими примерами такой конвергенции являются приобретение во многих 
группах внутреннего оплодотворения и матротрофии. В целом же, изуче-
ние многообразия и эволюции половой репродукции морских беспозво-
ночных является крайне интересной и важной отраслью репродуктивной 
и эволюционной биологии, позволяющее приблизиться к решению многих 
важных проблем, в частности, вопроса о роли ключевых морфологических 
инноваций в эволюционной судьбе различных групп организмов.

Исследование поддержано Российским научным фондом (грант  
№ 23-14-00351).
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