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Осевой комплекс органов является одной из
наиболее характерных черт организации иглоко�
жих. Его строение, гомология его частей органам
других вторичноротых животных и филогенети�
ческое значение этих гомологий активно обсуж�
даются уже более сотни лет (см. Bather, 1900; Фе�
дотов, 1923, 1951, 1966; Fedotov, 1924; Cuénot, 1948;
Hyman, 1955; Иванова�Казас, 1978; Иванов и др.,
1985; Ruppert, Balser, 1986; Chia, Koss, 1994; Taga�
wa et al., 1998; Peterson, Cameron et al., 1999; Peterson,
Harada et al., 1999; Shoguchi et al., 1999; Cameron,
2000; Janies, 2001; Ruppert et al., 2004; Вестхайде, Ри�
гер, 2008). Организация осевого комплекса орга�
нов морских звезд описана в оригинальных рабо�
тах нескольких авторов (Hamann, 1885; Cuénot,
1887; Pietschmann, 1906; Сhadwick, 1923; Hayashi,
1935; Bargmann, von Hehn, 1968; Warnau, Jangoux,
1992). Тем не менее в анатомии осевого комплек�
са органов есть ряд неясных моментов, в резуль�

тате чего реконструкции этого органа в разных
источниках не совпадают, а гомологизация всего
комплекса и его частей остаются проблематичны�
ми. Анализ литературы показывает, что даже в
крупных руководствах, которые многие десятиле�
тия служат основным источником сведений по
организации иглокожих, строение осевого органа
описано по�разному (см. Cuénot, 1948; Hyman,
1955; Ubaghs, 1967; Иванов и др., 1985; Gold�
schmid, 1996; Ruppert et al., 2004). Это препятству�
ет правильному пониманию организации осевого
комплекса органов, анализу его строения в срав�
нительно�морфологическом и функциональном
плане, а также изложению его строения в учебных
курсах. Все вышесказанное побудило нас пред�
принять переисследование организации осевого
комплекса органов морской звезды Asterias rubens
Linnaeus 1758, относящейся к семейству Asteriidae
отряда Forcipulatida.
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Осевой комплекс органов – одна из наиболее характерных особенностей иглокожих. Описания его
строения в литературе противоречивы. В работе методами гистологической техники переисследо�
вана микроскопическая анатомия осевого комплекса органов морской звезды Asterias rubens. Осе�
вой комплекс расположен в толще стенки интеррадиуса CD и вытянут в орально�аборальном на�
правлении. Каменистый канал сообщается на аборальном конце с осевым целомом, а на оральном –
с амбулакральным кольцом. Осевой целом на аборальной стороне открывается в каменистый канал
и ампулу мадрепорита, а на оральной стороне – во внутренний перигемальный целом. Осевой орган
представляет собой сеть кровеносных сосудов, залегающих между базальными пластинками цело�
телиев перикардиального, осевого и перигемальных целомов. Сердце Asterias rubens представляет
собой часть осевого органа, которая разделяет последний на оральную и аборальную части. Обшир�
ная оральная часть осевого органа открывается в околоротовое кровеносное кольцо, проходящее в
мезентерии между перигемальными целомами, а меньшая по размеру аборальная часть – в гемоцель
аборальной стенки тела. Так как кровеносная лакуна одной из пяти парных гонад, расположенной
в интеррадиусе CD, сообщается с сердцем и сосудами осевого органа, то генитальный целом явля�
ется неотъемлемой частью осевого комплекса. Обсуждаются неточности и ошибки, существующие
в учебной и научной литературе относительно строения осевого комплекса органов морских звезд.
На основе анализа строения осевого комплекса органов сделан вывод о том, что движение крови по
осевому органу происходит преимущественно от аборальной стороны звезды к оральной стороне.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для работы использовали неполовозрелые эк�
земпляры A. rubens размером от 5 мм до 2 см, со�
бранные в окрестностях Беломорской биологиче�
ской станции МГУ им. Н.А. Перцова (пос. При�
морский Лоухского р�на Карельской республики)
в Кандалакшском заливе Белого моря летом
(июль–август) 2009 г. Животные добыты на глу�
бине 2–10 м на каменистых грунтах в зарослях ла�
минарий и багрянок. Мелкие экземпляры (до
1 см) использованы для гистологических иссле�
дования целиком, у более крупных экземпляров
был использован только диск без лучей.

Для гистологического исследования животные
зафиксированы в жидкости Буэна, а затем пере�
несены для консервации в 70%�ный этиловый
спирт. Для подготовки материала к гистологиче�
ской обработке осуществляли декальцинацию
одним из двух методов: в азотной кислоте по
стандартной методике или с применением рас�
твора ЭДТА (Трилон Б, Хелатон�3) (Валовая,
Кавтарадзе, 1993). Для изучения микроскопиче�
ской анатомии использовали стандартную мето�
дику дегидратации материала в спиртах восходя�
щей концентрации, пропитки парапластом и раз�
ложения на срезы толщиной 5 мкм. Всего на
световом уровне исследовано 7 экз. и изготовлено
7 серий срезов диска в области осевого комплек�
са: 3 серии в мадрепоровой плоскости и 4 серии “в
плоскости звезды”, т.е. перпендикулярно ораль�
но�аборальной оси. Фотографии гистологиче�
ских срезов изготавливались при помощи фото�
микроскопа “Zeiss Axioplan 2 imaging”. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Осевой комплекс органов A. rubens располо�
жен в интеррадиусе CD и вытянут в орально�або�
ральном направлении (рис. 1). В его состав входят
следующие органы: каменистый канал, осевой
целом (аксоцель), перигемальные целомы, пери�
кардиальный целом, сердце, осевой орган и гени�
тальный целом.

Каменистый канал представляет собой трубча�
тый орган с частично обызвествленными стенка�
ми. Внутренний просвет каменистого канала вы�
стлан столбчатым жгутиковым эпителием. У мел�
ких экземпляров просвет каменистого канала
имеет более или менее округлую форму; у более
крупных экземпляров имеется эпителиальный
гребень, вдающийся в просвет каменистого кана�
ла со стороны радиуса D (рис. 2Б). Аборальный
конец каменистого канала открывается в ампулу
мадрепорита (рис. 2А). На оральной стороне ка�

менистый канал изгибается почти под прямым
углом и открывается в амбулакральное целомиче�
ское кольцо с внутренней стороны (рис. 2В). 

Осевой целом (левый аксоцель) представляет
собой удлиненный в орально�аборальном на�
правлении мешок, который на всем своем протя�
жении охватывает каменистый канал преимуще�
ственно с внешней стороны (т.е. со стороны ин�
террадиуса CD) (рис. 3). Целотелий осевого
целома представлен плоским моноцилиарным
эпителием. На аборальной стороне осевой целом
образует вырост, огибающий каменистый канал и
заходящий на сторону радиуса D (рис. 3). Этот
вырост и открывается непосредственно в камени�
стый канал со стороны радиуса С (рис. 2А). 

Таким образом, каменистый канал сообщается
и с осевым целомом (на аборальной стороне), и с
амбулакральным кольцом (на оральной стороне)
(рис. 2В). На оральной стороне осевой целом от�
крывается во внутреннее целомическое кольцо
перигемальной системы (рис. 3). Как известно,
перигемальная система включает два кольцевых
целома (наружный и внутренний), которые раз�
делены мезентерием. Внутренний перигемаль�
ный целом является продолжением аксоцеля (т.е.
левого протоцеля). Наружный перигемальный
целом не связан ни с аксоцелем, ни с соматоце�
лем (хотя в онтогенезе он развивается как произ�
водное левого соматоцеля – см. Иванова�Казас,
1978). Таким образом, вокруг рта у A. rubens име�
ется три целомических кольца: амбулакральное (в
которое открывается каменистый канал), внут�
реннее перигемальное (с которым соединяется
осевой целом) и наружное перигемальное (рис. 4).
По отношению к амбулакральному кольцу пери�
гемальные целомы сдвинуты к оральной стороне
животного. В мезентерии между перигемальными
целомами проходит оральный кольцевой крове�
носный сосуд (рис. 2В). Его стенка с одной сторо�
ны образована целотелием внутреннего периге�
мального кольца (производного левого аксоце�
ля), тогда как с другой стороны она образована
целотелием наружного перигемального целома
(производного левого соматоцеля). Стенка сосу�
да, образованная целотелием внутреннего пери�
гемального целома, впячена в него, так что сосуд
по существу проходит внутри этого целома. Кро�
веносная сеть осевого органа впадает в оральное
кровеносное кольцо в интеррадиусе СD (рис. 3). 

Перикардиальный целом (производное право�
го аксоцеля) A. rubens – это замкнутая целомиче�
ская полость диаметром около 125–175 мкм (у
звезд размером 5 мм), которая располагается на або�
ральной стороне, примыкая к ампуле (рис. 3, 4А).

Рис. 1. Расположение осевого комплекса (выделен прямоугольной рамкой) в теле A. rubens. А – срез, перпендикуляр�
ный орально�аборальной оси; Б – срез в мадрепоровой плоскости по линии указанного интеррадиуса. Масштаб
(мкм): А – 500, Б – 200.
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Перикардиальный целом имеет овальную форму
и дает выросты внутрь осевого целома, между ко�
торыми проходят сосуды кровеносной сети осе�
вого органа. Моноцилиарный целомический
эпителий перикардиального целома образует
стенки сердца и сосудов аборальной части осево�
го органа (рис. 2А). Сердце представляет собой
продолговатый пузырек длиной около 120 мкм и
шириной около 45 мкм (у звезд размером 5 мм).
Оно растянуто наискосок между противополож�
ными стенками перикардиального целома в на�
правлении от радиуса D (на аборальной стороне)
к радиусу С (на оральной стороне). На своей або�
ральной стороне сердце связано с сосудами або�
ральной части осевого органа, через которые оно
соединяется с общим гемоцелем морской звезды
(рис. 2А, 3). У самых мелких изученных особей
аборальная часть осевого органа почти не развита
и представляет собой простую короткую трубоч�
ку, а у более крупных экземпляров – это складча�
тый орган со сложной морфологией. Сердце раз�
деляет осевой орган на меньшую аборальную и
большую оральную части.

Осевой орган представляет собой веретенооб�
разную структуру, образованную сплетением кро�
веносных сосудов и протягивающуюся в орально�
аборальном направлении от перикардиального
целома через осевой целом к перигемальным це�
ломам. Сосуды осевого органа – это гемоцельные

пространства между базальными пластинками
целомических эпителиев (рис. 5А). В формирова�
нии сосудов осевого органа участвуют стенки пе�
рикардиального и осевого целомов. Гемоцельные
пространства, ограниченные базальными пла�
стинками целотелиев, образуют трехмерную си�
стему кровеносных сосудов осевого органа. Диа�
метр сосудов, измеренный на поперечных срезах
через осевой орган, колеблется от 5 до 10 мкм (у
звезд размером 5 мм).

Меньшая по размеру аборальная часть осевого
органа целиком лежит в перикардиальном целоме
(рис. 3, 4Б). С оральной стороны она связана с
сердцем, а на аборальной стороне – с гемоцелем
стенки тела, т.е. с пространством между базаль�
ными пластинками покровного эпителия и цело�
телия соматоцеля. Оральная часть осевого органа
располагается большей частью в осевом целоме,
но частично (в самом аборальном отрезке) про�
никает и в перикардиальный целом. Самый
оральный отрезок осевого органа, как указано
выше, сообщается с гемоцельным пространством
в толще мезентерия между перигемальными це�
ломами, т.е. с оральным кольцевым сосудом. Та�
ким образом, сосуды осевого органа сообщаются
с гемоцелем стенки тела (в аборальном участке), с
сердцем (разделяющим аборальную и оральную
части осевого органа) и оральным кровеносным
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Рис. 2. Каменистый канал A. rubens. А – место сообщения каменистого канала с ампулой мадрепорита и с осевым це�
ломом, срез прошел перпендикулярно орально�аборальной оси; Б – центральная часть каменистого канала, срез про�
шел перпендикулярно орально�аборальной оси; В – место сообщения каменистого канала с амбулакральным коль�
цом, срез в мадрепоровой плоскости. Масштаб 100 мкм.

Рис. 3. Схема обобщенного среза через осевой комплекс A. rubens. Черным показан покровный эпителий, темно�се�
рым – гемоцель и гемоцельные структуры, белым – целомические структуры, точками – осевой и внутренний
перигемальный целомы.
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кольцом (в оральном участке) и составляют с пе�
речисленными структурами единое целое.

В непосредственной близости от осевого ком�
плекса органов располагается так называемый ге�
нитальный целом (рис. 3; 5Б, 5В), точнее, тот его
участок, который находится в интеррадиусе CD.
Генитальный целом представляет собой кольцо в
аборальной части морской звезды. Это отдельная
целомическая полость, не сообщающаяся с дру�
гими целомами. Он располагается аборально во�
круг задней кишки, выстлан плоским моноцили�
арным целотелием и содержит внутри эпители�
альный тяж крупных, округлых половых клеток –
так называемый генитальный рахис (рис. 5Б, 5В).
В каждом интеррадиусе генитальный целом дает
отросток в оральном направлении, от которого
интеррадиально отходит пара ветвей – по одной в

луч. В этих отростках и их парных ветвях лежат за�
чатки гонад – выпячивания генитального рахиса
в интеррадиальных выростах генитального цело�
ма (рис. 5Б, 5В). Внутри генитального кольцевого
целома проходит гонадная кольцевая кровенос�
ная лакуна, от которой в оральном направлении
отходят кровеносные лакуны гонад. В интеррадиусе
CD гонадная кровеносная лакуна соединяется с со�
судами осевого органа в том месте, где оральная
часть осевого органа отходит от сердца (рис. 5В). 

В горизонтальном мезентерии, который разде�
ляет эпигастрический целом (производное пра�
вого соматоцеля) и гипогастрический целом
(производное левого соматоцеля), проходит же�
лудочное кровеносное кольцо. У взрослых звезд
целотелии этих целомов расходятся, в результате
чего на горизонтальном мезентерии образуются
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Рис. 4. Взаимоотношения различных целомов (А) и кровеносных (гемоцельных) структур (Б) в составе осевого ком�
плекса A. rubens.
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вздутия (“gastric haemal tufts” – см. Ruppert et al.,
2004), внутри которых проходят кровеносные ла�
куны. Гистологическое строение этих вздутий
сходно с таковым осевого органа (рис. 5Г). Желу�
дочное кровеносное кольцо впадает в осевой ор�
ган в интеррадиусе CD совместно с гонадной кро�
веносной лакуной (рис. 3, 5Г).

ОБСУЖДЕНИЕ

Несмотря на то, что морфология и микроско�
пическая анатомия морских звезд считается хоро�
шо изученной и служит объектом практических
занятий многих поколений студентов, в понима�
нии строения осевого комплекса Asteroidea до сих
пор много неясностей и разногласий. Обсужде�
ние анатомического строения осевого комплекса
иглокожих затруднено тем, что в разных источни�
ках используются разные термины для обозначе�
ния одних и тех же структур. В связи с этим мы
считаем целесообразным привести сводную таб�
лицу терминов, используемых в литературе для
обозначения органов, которые мы включаем в со�
став осевого комплекса (таблица).

Помимо терминологических различий, суще�
ствует много фактических несоответствий в опи�
сании осевого комплекса в разных источниках.
Даже классические учебники, по которым уже
несколько десятилетий обучаются студенты зоо�
логических дисциплин, содержат противоречи�
вую информацию. В “Большом практикуме по
зоологии беспозвоночных” (Иванов и др., 1985)
непосредственно для A. rubens указывается, что
осевой целом разделяется на левую и правую по�
ловины – левый и правый осевые синусы, из ко�
торых “правый синус смещен несколько кверху
по сравнению с левым” (Иванов и др., 1985,
с. 293). Под левым осевым синусом здесь понима�
ется собственно осевой целом, открывающийся в
окологлоточное перигемальное кольцо и проис�
ходящий из левого переднего целома личинки.
Под правым осевым синусом понимается пери�
кардиальный целом, возникающий из правого
переднего целома личинки. Ясно не сказано, счи�
тается ли он полностью обособленным от “левого
синуса”, т.е. осевого целома, или же сообщается с
ним. Однако при описании осевого комплекса
офиур говорится, что “полость осевого комплек�
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Рис. 5. Осевой орган, генитальный целом и гонады A. rubens. А – гистологическая структура осевого органа, срез про�
шел перпендикулярно орально�аборальной оси; Б – генитальный целом, генитальный рахис и зачатки гонад, срез
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плоскости; Г – вздутия с кровеносными лакунами желудочного кровеносного кольца в горизонтальном мезентерии
соматоцеля. Масштаб (мкм): А–В – 100, Г – 500.
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са подразделяется перегородкой на правый и ле�
вый синусы” (Иванов и др., 1985, с. 318). Осевой
орган описан как рыхлая соединительнотканная
масса, без указания образующих его целотелиев.
В его составе авторы выделяют оральную и або�
ральную части, в соответствии с тем, в левом или
правом синусе они располагаются. Однако сердце
не упоминается; вместо этого сообщается, что
пульсирует аборальный отдел осевого органа.
Ничего не говорится о сообщении осевого целома
с ампулой каменистого канала. Генитальный ра�
хис описан как “вырост аборального отдела осе�
вого органа” (Иванов и др., 1985, с. 294), что на
самом деле не соответствует действительности –
генитальная часть осевого комплекса связана с
осевым органом через систему кровеносных сосу�
дов, а не через генитальный рахис. Для звезд ука�
зывается, что генитальный целом не сообщается
ни с какими другими целомическими полостями
осевого комплекса (Иванов и др., 1985, с. 294), то�
гда как для офиур говорится, что половой целом
отходит от правого осевого синуса (Иванов и др.,
1985, с.318), т.е. от перикарда.

Иванова�Казас (1978) также не упоминает
сердце. Вместо этого приводится несколько гипо�
тез происхождения так называемого мадрепоро�
вого пузырька, выдвинутых различными автора�
ми, и сообщается, что мадрепоровый пузырек у
A. rubens начинает пульсировать на 35�й день раз�
вития. Помимо этого говорится, что стенка мад�
репорового пузырька, “примыкающая к осевому
синусу, впячивается в форме складки, в которую
заходят продолжения осевой железы и полового
тяжа” (Иванова�Казас, 1978, с. 23). Таким обра�
зом, под мадрепоровым пузырьком здесь, очевид�
но, понимается перикардиальный целом, в кото�
рый действительно входит аборальная часть осевого
органа; однако по нашим данным генитальный ра�
хис не имеет непосредственной связи с перикар�
дом. Иванова�Казас (1978, с. 23) указывает, что
“внутреннее оральное кольцо перигемальной си�
стемы образуется за счет аксоцеля и сохраняет со�
общение с осевым синусом”. В цитированной ра�
боте отмечено, что у многих звезд половой тяж
проникает в аборальную часть осевого органа, что
не подтверждается результатами настоящего ис�
следования.

Гайман (Hyman, 1955), основываясь на данных
оригинальных исследований для различных мор�
ских звезд (Hamann, 1885; Hayashi, 1935), сообща�
ет, что каменистый канал и идущий вдоль него
осевой орган (“axial gland”) заключены в осевой
целом, который на своем аборальном конце сооб�
щается с ампулой мадрепорита. На самом деле
осевой целом подковообразно охватывает каме�
нистый канал и осевой орган со стороны интерра�
диуса CD. По описанию Гайман (Hyman, 1955), осе�
вой целом открывается в генитальный целом –
“трубчатый синус в форме пятиугольника” (Hy�
man, 1955, с. 275, 283). По нашим данным, осевой

целом и генитальный целом у A. rubens полностью
разобщены. Гайман (Hyman, 1955) указывает, что
генитальный целом не замкнут в кольцо, а имеет
разрыв в области каменистого канала. По нашим
данным (которые, правда, относятся к очень мо�
лодым экземплярам), генитальный целом в этом
месте не прерывается. Другие отличия в описа�
нии осевого органа в книге Гайман (Hyman, 1955)
и наших данных можно характеризовать как тер�
минологические. Внутреннее кольцо периге�
мальной системы Гайман (Hyman, 1955) называет
гипоневральным кольцевым синусом. По описа�
нию Гайман (Hyman, 1955, с. 285), на оральном
конце осевой орган “оканчивается в септе, разде�
ляющей гипоневральный кольцевой синус”,
иными словами, впадает в околоротовое крове�
носное кольцо (по нашей терминологии). На або�
ральном конце от осевого органа отходит так на�
зываемый концевой отросток (“terminal proc�
ess”), заключенный в целомическую полость –
дорсальный мешочек (“dorsal sac”), или мадрепо�
ровый пузырек, который способен сокращаться
(Hyman, 1955, с. 285). Очевидно, здесь так обо�
значен перикардиальный целом. Сердце как та�
ковое у Гайман (Hyman, 1955) не упоминается, но
сообщается о сокращениях “концевого отростка”
осевого органа и аборального кровеносного коль�
ца, а также так называемых желудочных крове�
носных пучков.

Кено (Cuénot, 1948, с. 225) – для морских звезд
в целом – подтверждает связь осевого целома (“le
sinus glandulaire”) с ампулой каменистого канала
(“le tube aquifère”) и сообщает, что «окрашенная
жидкость [введенная в осевой целом] выходит че�
рез мадрепорит». Далее говорится, что краска
проникает в генитальный целом и окрашивает го�
нады (для Asterina gibbosa, Asterias rubens и Astro/
pecten irregularis). Как уже указано выше, по на�
шим данным между генитальным и осевым цело�
мами нет сообщения. В то же время для Asterias
glacialis Linnaeus 1758 (? = Marthasterias glacialis
(Linnaeus 1758)) тот же автор указывает, что гени�
тальный целом (“le pentagone aboral”) “проходит
рядом с осевым целомом без свободного сообще�
ния с ним” (Cuénot, 1948, с. 226). Генитальный це�
лом изображен незамкнутым, но разрыв в нем
расположен не в интеррадиусе CD, как указывает
Гайман (см. выше), а на противоположной сторо�
не, в области радиуса А (Cuénot, 1948, с. 225,
Fig. 257, 3). В то же время на другом рисунке
(Cuénot, 1948, с. 229, Fig. 259) показано, что гени�
тальный целом замкнут в кольцо, и в него на або�
ральной стороне открывается осевой целом. По
нашим данным, генитальный целом не имеет раз�
рывов на всем своем протяжении и не сообщается
с осевым целомом. О перигемальных целомах Ке�
но (Cuénot, 1948, с. 226–227) сообщает, что они
представляют собой кольцо, “разделенное косой
перегородкой на два вложенных друг в друга
кольца, сообщающихся между собой… отверсти�
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ями”. По нашим данным никакого сообщения
между наружным и внутренним перигемальными
целомами нет. В описании перигемальных цело�
мов и их связи с осевым целомом, которые дает
Кено (Cuénot, 1948), имеются очевидные проти�
воречия. На рис. 257, 2 цитированной работы
изображено, что осевой целом открывается в
“верхнее” (“partie supérieure ou dorsale de l’anneau
périhémal oral”) перигемальное кольцо, а периге�
мальные ответвления в лучи дает “нижнее” (“par�
tie inférieure ou ventrale de l’anneau périhémal oral”)
перигемальное кольцо (что соответствует нашим
данным). В то же время, на других рисунках
(Cuénot, 1948, с. 225, Fig. 257, 1; с. 229, Fig. 259)
отростки в радиусы дает то же кольцо, в которое
открывается осевой целом, что не верно. В тексте
же говорится, что нижнее (дорсальное) кольцо
открывается в осевой целом и связано с ним об�
щим происхождением, а верхнее (вентральное)
кольцо происходит от гипогастрической полости,
т.е. от соматоцеля, и посылает отростки в радиу�
сы; таким образом, здесь просто перепутаны
“верхнее” и “нижнее” кольца. В составе осевого
органа Кено (Cuénot, 1948) выделяет аборальный
“терминальный отросток”, заключенный в за�
мкнутый “терминальный синус”, или “дорсаль�
ный мешок”, т.е. перикардиальный целом. Упо�
минается, что “терминальный отросток” и пери�
кард способны ритмично сокращаться, но сердце
не описано.

В руководстве “Treatise on Invertebrate Paleon�
tology” (Ubaghs, 1967) при описании морских
звезд повторено несколько ошибок, имеющихся у
Гайман (Hyman, 1955), а именно, – осевой и гени�
тальный целомы изображены сообщающимися
друг с другом (Ubaghs, 1967, p.19, fig. 5). Периге�
мальные целомы (“hyponeural sinuses”) описыва�
ются как парные и отмечается, что внутренний
перигемальный целом сообщается с аксоцелем;
однако на рисунках гипоневральный кольцевой
синус изображается в единственном числе, с распо�
ложенным внутри него оральным кровеносным
кольцом (“periesophagal hemal ring”) (Ubaghs, 1967,
p. 19, fig. 5, 2, p. 20, fig. 6). Сердце не описано, но
изображен “головной отросток аксиальной желе�
зы” (в котором можно узнать аборальную часть
осевого органа), расположенный в замкнутом це�
ломическом мешочке – мадрепоровом пузырьке
с сократимыми стенками (Ubaghs, 1967, p. 25). 

В главе, посвященной Asteroidea, в сводке
“Microscopic Anatomy of Invertebrates” при описа�
нии кровеносной системы морских звезд гово�
рится, что “оральная гемальная система связана с …
осевым органом, который … соединяется с каме�
нистым каналом, гемальной системой кишечни�
ка и аборальным гемальным кольцом и, наконец,
оканчивается в слепом мешочке” (Chia, Koss,
1994, p. 206). В этом описании содержится две не�
точности. Во�первых, осевой орган не связан на�
прямую с каменистым каналом (в каменистый

канал открывается осевой целом, но никак не
осевой орган). Во�вторых, аборальная часть осе�
вого органа не “оканчивается” в перикарде, а от�
крывается в гемоцель на аборальной стороне пе�
рикардиального целома. Далее сообщается, что
осевой орган и аборальное кровеносное кольцо
подвешены на перфорированных мезентериях
внутри осевого целома, что можно понять таким
образом, что генитальный целом, содержащий
аборальное кровеносное кольцо, есть продолже�
ние осевого целома. Однако это не так: гениталь�
ный и осевой целом не сообщаются друг с другом.
По�видимому, подразумевается целотелий осево�
го целома. Сердце не упоминается. Об устройстве
гонад сообщается, что в их состав входят два труб�
чатых синуса: генитальный гемальный синус и ге�
нитальный целомический синус, или перигемаль�
ный синус, таким образом, термин “перигемаль�
ный” используется по отношению к аборальному (а
не оральному) целомическому кольцу осевого
комплекса. 

В руководстве “Зоология беспозвоночных”
под редакцией Вестхайде и Ригера (Вестхайде,
Ригер, 2008) на обобщенной схеме строения мор�
ской звезды каменистый канал изображен заклю�
ченным в осевой целом наряду с осевым органом.
Однако на самом деле осевой целом просто при�
легает вплотную к каменистому каналу, охваты�
вая его с трех сторон, но не заключая в себя цели�
ком. На том же рисунке генитальный целом изоб�
ражен в виде замкнутого кольца, не несущего
разрывов ни в области интеррадиуса CD, ни в об�
ласти радиуса А, однако сообщающегося с осе�
вым целомом, хотя на самом деле прямой связи
между генитальным и осевым целомами не суще�
ствует. Аборальная часть осевого органа тоже по�
казана слепо замкнутой в перикардиальном цело�
ме (Goldschmid, 1996, с. 787, илл. 1082; Вестхайде,
Ригер, 2008), тогда как на самом деле она сообща�
ется с гемоцелем. Перикард на цитированном ри�
сунке сообщается с осевым целомом, однако это
неверно: отростки перикарда проникают в осевой
целом, но полости этих целомов не сообщаются.
В цитированном руководстве указано, что осевой
орган разделяется на оральную часть и абораль�
ную часть (“придаточный синус”), заходящую в
дорсальный пузырек. Для “придаточного синуса”
внутри дорсального пузырька отмечены “медлен�
ные пульсации меняющегося направления”, поэто�
му “придаточный синус” (аборальная часть осевого
органа) в дорсальном пузырьке обозначается еще и
как сердце (Вестхайде, Ригер, 2008, с. 819).

Наши данные ближе всего к тому описанию
осевого органа морских звезд, которое дано в ру�
ководстве Рупперта с соавторами (Ruppert et al.,
2004; Рупперт и др., 2008). В этом издании отме�
чены следующие справедливые положения: нали�
чие связи осевого целома с ампулой каменистого
канала и перигемальным целомом, сообщение
аксоцеля именно с внутренним перигемальным
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целомическим кольцом, сосудистая природа осе�
вого органа, а также то, что генитальный целом не
открывается ни в какую иную целомическую по�
лость, а на вершине осевого органа располагается
сердце. Рупперт с соавторами (Ruppert et al., 2004;
Рупперт и др., 2008) называет сердцем весь ком�
плекс структур: миокард, заключающий просвет
сердца, перикардиальную полость и дорсальный
мешок, т.е. перикард, который не сообщается с
каким�либо другим целомом. Впрочем, по�преж�
нему аборальная часть осевого органа изобража�
ется слепо замкнутой структурой, и ее связь с об�
щим гемоцелем морской звезды не указана
(Ruppert et al., 2004, с. 883, Fig. 28�15; Рупперт
и др., 2008).

Вопрос о том, является ли кровеносная систе�
ма морских звезд замкнутой или незамкнутой, до
сих пор служит предметом дискуссии, как и во�
прос о функциях осевого комплекса органов. Из�
вестно, что сердце иглокожих способно к перио�
дическим пульсациям (Gemmill, 1919; Ruppert
et al., 2004). У Asterias forbesi эти пульсации происхо�
дят с частотой около 6 ударов в минуту при 25°С
(Ruppert et al., 2004). Для всего осевого органа
также характерны медленные пульсации (Burton,
1964; Boolootian et al., 1965; Millott, 1966). В стен�
ках обеих частей (оральной и аборальной) осевого
органа, помимо подоцитов, были обнаружены
эпителиально�мышечные клетки и нервные эле�
менты (Bargmann, von Hehn, 1968; Holland, 1970;
Welsch, Rehkämper, 1987). Таким образом, осевой
орган участвует в обеспечении кровообращения
морских звезд, однако вопрос о том, в каком на�
правлении течет кровь, остается неисследован�
ным. Гольдшмидт (Goldschmid, 1996) допускает,
что направление пульсаций сердца и оральной
части осевого органа может меняться. Феномен
меняющего свое направление кровотока среди
вторичноротых давно известен у асцидий. Руп�
перт с соавторами (Ruppert et al., 2004) дает этому
следующее объяснение. Органы и ткани этих жи�
вотных организованы так, что если бы кровь дви�
галась от сердца только в одну сторону, то она не�
равномерно снабжала бы их питательными веще�
ствами. Поэтому у асцидий каждые несколько
минут сердце прекращает биение с тем, чтобы
возобновить его уже в противоположном направ�
лении. Таким образом, органы и ткани, до этого
бывшие в конце круга кровообращения, после
перемены направления кровотока оказываются в
самом его начале. Исходя из того что кровеносная
сеть осевого органа расположена по обе стороны
от сердца – с аборальной и оральной сторон,
можно допустить, что подобная инверсия на�
правления движения крови может происходить и
у морских звезд. Однако тот факт, что оральная
часть осевого органа значительно обширнее и
мощнее аборальной, по нашему мнению, являет�
ся свидетельством преобладающего тока крови от
аборальной стороны тела к оральной. Вопрос

этот, очевидно, нуждается в изучении экспери�
ментальными методами.
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MICROSCOPIC ANATOMY OF THE AXIAL COMPLEX IN THE STARFISH 
ASTERIAS RUBENS (ECHINODERMATA, ASTEROIDA)

O. V. Ezhova1, E. A. Lavrova1, V. V. Malakhov1, 2

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow 119991, Russia
2Far Eastern Federal University, Vladivostok 690950, Russia
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The axial complex is one of the most characteristic echinoderm features. Its descriptions in classic papers are
contradictory. The paper presents the data on studying the microscopic anatomy of the axial complex in the
starfish Asterias rubens by histological methods. The axial complex is located in the wall of the interradius CD;
it is elongated in the oral�aboral direction. The stone canal in its aboral end communicates with the axial coe�
lom and in its oral end, with the water�vascular ring canal. The axial coelom opens to the madreporic ampulla
of the stone canal on its aboral end and to the internal perihemal coelom on the oral end. The axial organ is
formed by the blood vessel network between the basal laminae of the pericardial, axial, and perihemal coe�
lothelia. In Asterias rubens, the heart is a part of the axial organ, which divides the last one into the oral and
aboral parts. The extensive oral part of the axial organ opens to the oral blood ring, which occurs into the me�
sentery between the perihemal coeloms. The small aboral part of the axial organ opens to the hemocoel of the
body wall. The genital coelom is the integral part of the axial complex due to one of the five gonad blood la�
cunae located in the interradius CD communicates with the heart and axial organ vessels. The mistakes and
inaccuracies extant in scientific literature about the anatomy of the asteroid axial complex are discussed. The
blood circulation into the axial organ occurs predominantly from the aboral side to the oral side of starfish.
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