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Термин “планула” ввёл в 1847 году Джон Грэм Делайелл в книге

"Rare and Remarkable Animals of Scotland Represented from Living

Subjects" (Dalyell, 1847).

Делайелл описывал формирование и метаморфоз личинок

колониального гидроидного полипа Eudendrium rameum: “Each

of these minute yellow plums is a separate and independent pod or

vesicle, wherein, no doubt, an ovum is originally generated, but

discharging an animal intimately resembling a Planaria, and which,

for the purpose of ready and familiar recognition, I shall venture to

designate planula”. ("Каждая из этих мельчайших желтых слив

представляет собой отдельный и независимый стручок или

пузырек, в котором, несомненно, первоначально образуется

яйцеклетка, но из которого выходит животное, очень похожее

на планарию, и которое, в целях быстрого и удобного

распознавания, я рискну обозначить как планула" (Dalyell, 1847)



"Типичная" личинка-планула 
книдарий. 

планула Dynamena pumila (Hydrozoa)

posterior = oral

anterior = aboral

гастроцель

ectoderm

endoderm

S. Pyataeva



Всех этих личинок называют  'планула'! 
Nematostella vectensis (Anthozoa)

Clytia hemisphaerica (Hydrozoa) Lucernaria quadricornis (Staurozoa)

m

at



(Kayal et al., 2017)

Cnidaria



Жизненный цикл 
Polypodium hydriforme. 

Паразитические стадии 
цикла находятся внутри 
круга, свободноживущие -
снаружи. 

Raikova

Raikova, 1994



Raikova, 1980

Свободноживущие 24-щупальцевые P.

hydriforme с желтком в гастральных
полостях, ротовыми конусами (mc) и
щупальцами.

(Raikova E.V., Raikova O.I., 2016)



(Kayal et al., 2017)

Myxosporea



Диаграмма жизненного цикла Myxosporea, имеющего 
в качестве хозяина рыбу и аннелиду.

Yokoyama et al., 2012

актиноспоры

миксоспоры



Yokoyama et al., 2012



(Kayal et al., 2017)

Cnidaria



Layden et al., WIREs Dev Biol 2016, 5:408–428. 

Эмбриональное развитие и метаморфоз 
Nematostella vectensis.

Jahnel et al., 2014



Метаморфоз 
Nematostella

ранняя планула

первичный полип





Pseudosiderastrea tayamai

Hexacorallia, 

Scleractinia

Galaxea fascicularis

Montipora hispida



Hexacorallia, 

Zoantharia 





Hexacorallia, 

Scleractinia





Stefanik et al. BMC Genomics 2014, 15:71

http://www.biomedcentral.com/1471-2164/15/71

Edwardsiella lineata



(Kayal et al., 2017)

Cnidaria



Cnidaria (Phylum) Anthozoa (Class) Octocorallia (Subclass) 

Scleralcyonacea (Order) Pennatuloidea (Superfamily) 



Эмбриональное и личиночное развитие восьмилучевого коралла Cornularia

(Е.В. Дмитриева,  Ю.А. Краус)



(Kayal et al., 2017)

Cnidaria



Cerianthus (Ковалевский, 1873-74)

Cerianthus sp. antipathula larva Helgoand (Larink, 2016)

(Larink, 2016)

(Larink, 2016)

Пелагическая планктотрофная личинка Anthozoa



Пелагическая 
планктотрофная 

личинка Anthozoa



Как у Anthozoa появилась планктотрофная личинка? 



Wang et al., 2020



Wang et al., 2020



Как у Anthozoa появилась планктотрофная личинка? 

планктотрофия возникает за счёт гетерохроний -

продления личиночной стадии и переноса на

неё признаков взрослой формы

бластопор закрывается, 
рот формируется заново, 
гастральная полость 
формируется поздно

бластопор не 
закрывается, 
становится ртом; 
признаки полипа 
(мезентерии, глотка, 
щупальца) 
формируются у планулы

наконец, полностью 
сформированный, 
способный к питанию 
первичный полип 
остается в планктоне 

ПОЯВЛЕНИЕ ПЛАНКТОТРОФИИ

*



(Kayal et al., 2017)

Medusozoa

Cnidaria



(Kayal et al., 2017)





первичный полип метаморфоз

планула

гаметы / эмбрионы

взрослая медуза

полипоидная колония

(modified from Schuhert, 2008)

сложный жизненный цикл 

Hydroidolina



Формирование медузоидной почки на полипе. Отсоединение 
медузы от колонии.



Формирование медузоидной почки на полипе

(Frey, 1968)



Kϋhn, 1909

Редукция свободно плавающей 
медузы



raven.zoology.washington.edu

А. Семёнов

Carl 2008

личинка-актинула
Ectopleura 

переход к прямому 
развитию



http://bodegahead.blogspot.com/2013/12/an-amazing-transformation.html

Candelabrum fritchmanii 

личинка 
Candelabrum 

переход к прямому 
развитию



Hydrozoa



"Типичная" личинка-планула 
книдарий. 

планула Dynamena pumila (Hydrozoa)

posterior = oral

anterior = aboral

гастроцель

ectoderm

endoderm

S. Pyataeva



Оседание личинки и метаморфоз Dynamena pumila

Для колонии Dynamena характерна 
сложная архитектура. В ходе 
метаморфоза планула превращается 
сразу в первый модуль колонии, а не 
в первичный полип.



Siphonophora - сложные колонии, состоящие из зооидов-полипов 
и зооидов-медуз + голопелагический жизненный цикл

эволюционный переход к голопелагическому жизненному циклу



личинки сифонофор даже не 
называют планулами....



развитие двух видов сифонофор

Mańko et al., 2023



Mańko et al., 2023

сопоставление 
развития 

сифонофор и 
развития гидроида с 

“типичным” 
жизненным циклом



(Collins et al., 2006)



гаметы

эмбрион

планула

метаморфозпервичный полип

латеральное 
почкование

медуза

Эволюция жизненного цикла трахилин.

Clytia, Hydractinia etc.



photo by Alexandr Semyonov

беломорская голопелагическая медуза Aglantha digitale

развитие двух видов сифонофор

эволюционный 
переход к 

голопелагическому 
жизненному циклу



50 m

Изменение формы эмбриона -
удлинение оси - за счёт 
пересортировки клеток. 

Переход от стадии гаструлы к стадии планулы.



Как сформировать медузу из планулы Aglantha ? 

У Aglantha эндодерма состоит всего из 15 крупных клеток. Это накладывает серьезные
ограничения на доступность морфогенезов.

10mm

?



пролиферация клетток 
в оральном регионе

EdU labeling, 1h 
of incubation;
EdU labeled 
nuclei, DAPI

ta
ta

ma

личинка - ракета



ta ta

ma

личинка-ракета 
трансформируется в 

актинулоидную личинку

m 

mth 

t



Схема эмбрионального и 
личиночного развития 

Aglantha.



© All images Copyright 2016 

Denis Riek.

Metchnikoff, 1886

Solmundella bitentaculata

Переход к голопелагическому жизненному циклу



"Личинка - бумеранг"

aboral

аборальная эктодерма

эндодерма щупалец оральная эктодерма

оральная эндодерма 

oral

t

t



аборальная эктодерма щупальцевая зона роста

аборальная эндодерма

aboral oral

Актинулоидная личинка

основание щупальца (эндодерма)



gz - growth zone, m - manubrium, mth - mouth, t - tentacle.

Дальнейшее развитие актинулоидной 
личинки, формирование колокола медузы.

gz
gz

m 

mth 

t

t



(Kayal et al., 2017)



by Alexandr Semyonov

полип

стробиляция

самое начало стробиляции

Стробиляция полипа Aurelia
Aurelia aurita

(by Alyona Sukhoputova)



Стадии стробиляции и формирование эфиры.



http://carnivoraforum.com

эфира

метаморфоз

гаструла
планулаPelagia noctiluca 

Связь особенностей жизненных 
циклов и процессов развития -

"потеря" стадии полипа

пре-эфира
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35 hpf

30мкм30мкм
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арх
арх

У планулы в возрасте 
35hpf впервые 

обнаруживается 
отклонение от 

цилиндрической 
симметрии архентерона 



ст

ст

ст

Формирование орального диска и рук эфиры 
(52-100hpf). Личинка как целое приобретает 

8-лучевую симметрию.



Lucernaria выбрасывает в 
воду тысячи очень мелких 
яиц (25-30µm), её эмбрионы / 
личинки состоят из очень 
малого числа клеток (<100). 

Lucernaria quadricornis (Staurozoa) 

photo by Alexandr Semyonov
20 m

Связь особенностей 
репродуктивного паттерна и 

процессов развития



Вместо инвагинации или 
"типичной" иммиграции 
Lucernaria использует  в 
ходе гаструляции 
своеобразное сочетания 
иммиграции и эпиболии.эндодерма, эктодерма

эпиболия

"плотное врастание"



Число клеток бластомеры эндодерма эктодерма
книдобласты



Малоклеточная личинка 
Lucernaria, лишенная гастральной 

полости и эпителиальной 
эндодермы; имеющая 

нефункциональные реснички. 



Эволюция личинок книдарий связана со следующими
событиями:

- эволюционными изменениями жизненного цикла (например,
утратой полипа);
- усложнением "взрослой" стадии (колонии);
- "встраиванием" ювенили в личиночную фазу жизненного цикла
в качестве дополнительной личиночной стадии;

- кардинальными изменениями репродуктивного паттерна.
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