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Метамерия имеется у представителей основных филогенетических ветвей Bilateria. Среди Deu-
terostomia метамерия характерна для полухордовых и хордовых. Показано, что у морских ежей име-
ется 7 метамерных целомических колец, расположенных вдоль орально-аборальной оси тела. По-
добная целомическая метамерия характерна также для представителей других классов иглокожих.
Предложена гипотеза, согласно которой метамерные целомические кольца иглокожих представля-
ют собой наследие метамерии, свойственной общему предку Deuterostomia. Диссимметрия в строе-
нии целомов иглокожих является результатом лежания предковых форм на правом боку, что приве-
ло к редукции целомов правой стороны. При переходе к сидячему образу жизни левые целомы
сформировали метамерные целомические кольца.
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В современной системе животного царства вы-
деляется четыре основных группы билатерально-
симметричных животных: Trochozoa, Lophophora-
ta, Ecdysozoa и Deuterostomia [1, 2]. Целомическая
метамерия имеется у представителей всех четырех
стволов Bilateria, что позволяет предполагать, что и
общий предок Bilateria был сегментированным ор-
ганизмом [2–4]. Среди вторичноротых несомнен-
ной метамерией обладают хордовые животные
(Chordata). Метамерия Hemichordata выражается в
наличии метамерных жаберных щелей и жаберных
пор, происхождение которых, вероятно, связано с
метамерией метанефридиев и энтодермальных
кишечных карманов [5]. Все это позволяет поста-
вить вопрос о том, сохраняется ли метамерия у
иглокожих (Echinodermata). У иглокожих извест-
ны метамерные структуры, однако эта метамерия
затрагивает придатки тела: имеется в виду мета-
мерное расположение склеритов в стебельке мор-
ских лилий, метамерные позвонки в руках офиур

и др. Проблема наличия у иглокожих целомиче-
ской метамерии, сравнимой с метамерией хордо-
вых, членистоногих, аннелид и других истинно
метамерных животных, обсуждалось с позиции
теории первичной гетерономной метамерии
П.П. Иванова [6]. Согласно взглядам П.Г. Свет-
лова и О.М. Ивановой-Казас [7, 8], три пары це-
ломов диплеврулы рассматриваются как ларваль-
ные сегменты, тогда как у хордовых оказываются
развитыми не только ларвальные, но и пост-
ларвальные сегменты (туловищные сомиты) [9]. В
настоящей работе мы попытаемся найти ответ на
вопрос, сохраняются ли у иглокожих остатки сома-
тоцельных целомических сегментов, сопоставимых
с метамерными туловищными сомитами хордовых.
Возможно, у иглокожих сохраняются остатки ме-
тамерии, которой обладал общий предок Deu-
terostomia, а может быть, и общий предок Bilate-
ria. Мы предприняли новое исследование цело-
мической организации типичного представителя
иглокожих – морского ежа Strongylocentrotus palli-
dus (G.O. Sars, 1871) – с использованием совре-
менных методов 3D-реконструкции, чтобы полу-
чить объективное представление о взаимном рас-
положении целомических компартментов.
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Материалом для работы послужили 7 экзем-
пляров S. pallidus (Echinoidea), собранные в райо-
не биостанции “Дальние Зеленцы” (Баренцево
море), с глубин 20–30 м. Диаметр собранных экзем-
пляров составлял приблизительно 10 мм. Материал
был зафиксирован в жидкости Буэна, а затем пере-
несен для консервации в 70-ный этиловый спирт.
Для декальцинации применялся раствор ЭДТА
(Трилон Б, Хелатон-3). Для гистологического ис-
следования использовалась стандартная методи-
ка дегидратации материала в спиртах восходящей
концентрации, пропитки парапластом и разло-
жения на серии срезов толщиной 5 мкм с помо-
щью микротома “Leica RM 2125”. Срезы окраши-
вались гематоксилином Караччи. Изучение сре-
зов производилось с помощью микроскопа
“Микмед-6” (LOMO, Санкт-Петербург, Россия,
2018) с цифровой камерой “MC-12”. По сериям
гистологических срезов была осуществлена де-
тальная 3D-реконструкция целомической систе-
мы в программе AMIRA, версия 6.5.0. Для рекон-

струкции использовалась орально-аборальная се-
рия, состоящая из 240 срезов.

Амбулакральное кольцо S. pallidus (производ-
ное левого гидроцеля) лежит в средней части тела
и окружает глотку над Аристотелевым фонарем
(рис. 1, 2, wvr). Оно оказывается как бы вставлен-
ным между двумя другими целомическими коль-
цами: перивисцеральным целомом (рис. 1, hgc),
представляющим главную полость тела морского
ежа, и обширным периоральным целомом (рис. 1,
poc), окружающим челюстной аппарат. Между
целотелиями всех трех целомических колец – ам-
булакрального, перивисцерального и периораль-
ного – проходит оральное кровеносное кольцо.

Каменистый канал (рис. 1, sc) располагается в
верхней, аборальной половине тела S. pallidus, и
на своем оральном конце впадает в амбулакраль-
ное кольцо (рис. 1, wvr). Аборальный конец каме-
нистого канала открывается в ампулу мадрепори-
та (рис. 1, amp), которая представляет собой очень
уплощенную целомическую цистерну (производ-
ное левого аксоцеля). С внешней средой мадре-

Рис. 1. Организация целомической системы Strongylocentrotus pallidus. amp – мадрепоровая ампула; an – анальное от-
верстие; axc – осевой целом; egc – эпигастрический целом; gnc – генитальный целом; gut – кишечная трубка; hgc – ги-
погастрический целом; m – рот; mdp – мадрепоровая пластинка; pac – перианальный целом; pcd – перикардиальный
целом; poc – периоральный целом; sc – каменистый канал; spr – соматоцельное перигемальное кольцо; wvr – амбула-
кральное кольцо.
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поровая ампула сообщается посредством множе-
ства (на изученных экземплярах до 200) тонких
поровых каналов, которые пронизывают толщу
мадрепоровой пластинки (рис. 1, mdp). Снизу, со
стороны радиуса D, в мадрепоровую ампулу откры-

ваются каменистый канал (рис. 1, sc) и осевой це-
лом (производное левого аксоцеля) (рис. 1, axc).

Осевой целом S. pallidus (рис. 1, axc) вытянут
вдоль каменистого канала, к которому примыка-
ет вплотную со стороны радиуса С. В аборальной

Рис. 2. Производные левого соматоцеля Strongylocentrotus pallidus на сагиттальном срезе в области интеррадиуса CD.
an – анальное отверстие; gnc – генитальный целом; hgc – перивисцеральный целом, образованный в результате слия-
ния гипогастрического и эпигастрического целомов; m – рот; pac – перианальный целом; poc – периоральный целом;
spr – соматоцельное перигемальное кольцо; wvr – амбулакральное кольцо.
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области осевой целом представляет собой обшир-
ную, хорошо заметную на гистологических срезах
полость. В других участках полость осевого цело-
ма практически вытеснена разросшимся осевым
органом и поэтому представлена узкими щеле-
видными пространствами. На аборальной сторо-
не осевой целом сообщается с ампулой мадрепо-
рита (рис. 1, amp), а на оральной стороне оканчи-
вается слепо в области впадения каменистого
канала в амбулакральное кольцо. Аксоцельного
перигемального целомического кольца осевой
целом S. pallidus не образует.

Перикардиальный целом S. pallidus (производ-
ное правого аксоцеля) (рис. 1, pcd) представляет
собой дисковидный целомический компартмент,
не сообщающийся ни с какими иными целомиче-
скими полостями. С аборальной стороны пери-
кард граничит с мадрепоровой ампулой (рис. 1,
amp). На оральной стороне, со стороны радиуса С, к
перикарду примыкают осевой целом (рис. 1, axc) и
генитальный целом (рис. 1, gnc), а со стороны ради-
уса D – перивисцеральный целом (рис. 1, hgc).

Генитальный целом (производное левого со-
матоцеля) (рис. 1, 2, gnc) представляет собой це-
ломическое кольцо, примыкающее к аборальной
стенке тела S. pallidus и окружающее заднюю
кишку. Генитальное кровеносное кольцо прохо-
дит в мезентерии между генитальным целомом и
перивисцеральным целомом.

В самой аборальной части тела S. pallidus име-
ется маленькое целомическое кольцо, окружаю-
щее заднюю кишку. Это перианальное кольцо
(рис. 1, 2, pac), происходящее от левого соматоце-
ля. Оно примыкает к обширному перивисцераль-
ному целому.

Перивисцеральный целом (рис. 2, hgc) пред-
ставляет собой очередное целомическое кольцо,
окружающее кишку. Он образуется в результате
слияния двух целомических полостей: одного из
производных левого соматоцеля (гипогастрическое
целомическое кольцо) (рис. 1, hgc) и единственного
производного правого соматоцеля (эпигастриче-
ское целомическое кольцо) (рис. 1, egc).

Периоральное (или перифарингеальное) це-
ломическое кольцо S. pallidus (рис. 1, 2, poc) рас-
полагается в оральной половине тела животного
и окружает глотку. Оно имеет очень сложную
форму, поскольку вдается во внутренние желоба
пирамид, в пространства между самими пирами-
дами, заключает в себя зубы, т.е. как бы “обвола-
кивает” многочисленные известковые элементы
Аристотелева фонаря. Периоральный целом
окружен перивисцеральным целомом с боков и с
аборальной стороны. В циркуморальном мезен-
терии между перивисцеральным и периораль-
ным целомами проходит оральное кровеносное
кольцо.

Соматоцельное перигемальное целомическое
кольцо S. pallidus (производное левого соматоце-
ля) (рис. 1, 2, spr) лежит в самой оральной части
тела. Здесь оно окружает челюстной аппарат и
примыкает к периоральному целому. От сомато-
цельного перигемального кольца в каждый ради-
ус отходит по паре целомических выростов.

Таким образом, целомы S. pallidus, за исключе-
нием осевого и перикардиального, образуют серию
из 7 циркуминтестинальных колец, расположенных
вдоль орально-аборальной оси тела. Подобное рас-
положение целомических колец характерно и для
других групп иглокожих. В частности, у разных ви-
дов морских звезд можно насчитать от 6 до 7 колец,
у офиур – 7, у голотурий – 4, у морских лилий – 4
[10–12].

Наличие метамерных целомических колец у
Echinodermata позволяет предполагать, что мета-
мерия иглокожих происходит от метамерии,
свойственной общим предкам вторичноротых
животных (рис. 3). Метамерия Hemichordata
складывается из следующих элементов: 1) пред-
ротовой сегмент, содержащий диссимметричные
левый (хоботный) и правый (перикардиальный)
целомы, 2) околоротовой сегмент, содержащий
симметричные воротниковые целомы, и 3) туло-
вищный целом, в котором диссепименты не со-
храняются, но метамерия туловищного отдела
очевидна в метамерии жаберных пор, жаберных
щелей и дивертикулов кишечника. У хордовых
животных метамерия выражается в наличии пре-
мандибулярных, мандибулярных и туловищных
сомитов. Это позволяет предполагать, что общий
предок Deuterostomia обладал метамерией, сход-
ной с таковой у Annelida или зародышей Arthrop-
oda, т.е. обладал предротовым сегментом, около-
ротовым сегментом и метамерным туловищем.
В каждом из сегментов имелась пара целомиче-
ских мешков. У Hemichordata и Cephalochordata
имеет место диссимметрия в организации цело-
мов предротового отдела. Как известно, иглоко-
жие обладают значительно более выраженной
диссимметрией целомов, чем все остальные вто-
ричноротые. У иглокожих сохраняется только ле-
вый гидроцель (гомолог левого воротникового
целома). Как следует из данных настоящей рабо-
ты и данных других исследователей [10–12], дис-
симметричным оказывается и строение туловищ-
ных целомов. В частности у S. pallidus имеется
5 целомических колец, происходящих от левого
соматоцеля личинки, и только одно происходя-
щее от правого соматоцеля. Такое же соотноше-
ние характерно и для морских звезд, офиур, голо-
турий и морских лилий.

Для объяснения диссимметричной организа-
ции иглокожих предлагались гипотезы, согласно
которым предполагаемые предки иглокожих бы-
ли обращены к субстрату правой стороной тела, в
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результате чего и возникла диссимметрия цело-
мов [13, 14]. При этом щупальцевый аппарат ле-
вой стороны тела и левый гидроцель сохрани-
лись, тогда как щупальцевый аппарат на правой
стороне и соответствующий ему правый гидро-
цель подверглись полной редукции [13, 14]. Мож-
но предполагать, что в этом случае редукции под-

верглись также и большинство метамерных сома-
тоцельных целомов правой стороны (рис. 3).

С другой стороны, Холланд предполагает, что
редукция правых переднего и среднего целомов
объясняется лежанием на левом боку [15]. Впо-
следствии предки иглокожих перешли к при-
крепленному образу жизни, в результате чего

Рис. 3. Реконструкция возможного хода эволюции целомической системы Echinodermata.
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Правые туловищные целомы (правые соматоцели)

Правый предротовой целом (правый аксоцель)
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сформировалась вторичная радиальная симмет-
рия, а сохранившиеся левые целомы воротнико-
вого и туловищного отделов сформировали цир-
куминтестинальные целомические кольца (рис. 3).
Любопытно, что у Echinodermata даже расположе-
ние целомических колец соответствует тому поряд-
ку, в котором располагаются метамерные целомы у
полухордовых и хордовых. Аксоцельное периге-
мальное кольцо (которое отсутствует у морских
ежей) соответствует самому переднему хоботному
целому полухордовых (премандибулярным соми-
там хордовых), за ним следует амбулакральное
кольцо, гомологичное левому воротниковому це-
лому полухордовых (левому мандибулярному со-
миту хордовых), далее следуют соматоцельный
перигемальный целом, периоральный целом, ги-
погастрический целом и генитальный целом, кото-
рые соответствуют левым туловищным сомитам
хордовых. Эпигастрический целом, происходящий
от правого соматоцеля личинки, вероятно, соответ-
ствует стебельку предполагаемого предка, который
использовался как заякоривающий орган. В рам-
ках предлагаемой гипотезы предки иглокожих за-
якоривались в субстрате модифицированным
задним концом тела, на основе которого сформи-
ровался стебелек сидячих представителей этого
типа. На первый взгляд последнему предположе-
нию противоречит тот факт, что личинки совре-
менных морских лилий прикрепляются к суб-
страту предротовым участком тела. Этот факт
обычно интерпретируется как свидетельство то-
го, что стебелек морских лилий происходит от
предротовой лопасти личинки. Однако если бы
это было справедливо, то в стебельке морских ли-
лий находились бы производные аксоцеля (пред-
ротового целома). Но в стебельке морских лилий
находятся производные правого соматоцеля (ка-
мерный орган). По нашему мнению, в онтогенезе
морских лилий нашли отражение два процесса: 1)
ползание предковых форм на предротовой лопа-
сти, подобно тому, как это сейчас имеет место у
крыложаберных полухордовых (Graptolithoidea,
бывшие Pterobranchia); 2) прикрепление задним
концом тела, как это свойственно молодым ки-
шечнодышащим полухордовым (Enteropneusta).

Разумеется, предложенная гипотеза нуждается
в обосновании данными современной биологии
развития и в подкреплении палеонтологическим
материалом.

ИСТОЧНИК ФИНАНСИРОВАНИЯ

Все гистологические работы и компьютерная
3D-реконструкция осуществлены в студенческой ла-
боратории эволюционной морфологии животных
(www.evolmorphan.ru) кафедры зоологии беспозвоноч-
ных биологического факультета МГУ имени М.В. Ло-
моносова. Исследование выполнено при финансовой
поддержке гранта РНФ 18-74-10025.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

У авторов нет финансовых или каких-либо иных
конфликтов интересов. Все авторы прочли финаль-
ную версию рукописи. Все применимые международ-
ные, национальные и институциональные принципы
использования животных были соблюдены.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

1. Halanych K.M. The new view of animal phylogeny //
Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 2004. V. 35. P. 229–256.

2. Малахов В.В. Новая система билатерий // Вестник
РАН. 2010. Т. 80. № 1. С. 27–44.

3. Balavoine G., Adoutte A. The Segmented Urbilateria:
A Testable Scenario // Integr. Comp. Biol. 2003. V. 43.
P. 137–147.

4. Seaver E.C. Segmentation: mono- or polyphyletic? //
Int. J. Dev. Biol. 2003. V. 47. P. 583–595.

5. Ezhova O.V., Malakhov V.V. The nephridial hypothesis
of the gill slit origin // J. Exp. Zool. (Mol. Dev. Evol.).
2015. № 324B. P. 647–652.

6. Иванов П.П. Первичная и вторичная метамерия те-
ла // Журнал общей биологии. 1944. Т. 5. Вып. 1.
С. 61–94.

7. Светлов П.Г. О первичной гетерономии состава те-
ла позвоночных (к 15-летию со дня смерти
П.П. Иванова) // Архив анатомии, гистологии и
эмбриологии. 1957. Т. 34. № 2. С. 3–22.

8. Иванова-Казас О.М. Сравнительная эмбриология
беспозвоночных животных: Иглокожие и полу-
хордовые. М.: Наука, 1978. 164 с.

9. MacBride E.W. Text-book of embryology. Vol. I: Inver-
tebrates. London: Macmillan & Co, 1914. 692 p.

10. Gemmill J. F. The development of the starfish Solaster
endeca Forbes // Trans. Zool. Soc. London. 1912.
V. 20. № 1. P. 1–71.

11. Smiley S. Metamorphosis of Stichopus californicus
(Echinodermata: Holothuroidea) and its phylogenetic
implication // Biol. Bull. 1986. V. 171. P. 611–631.

12. Ezhova O.V., Malakhov V.V. Axial complex of Cri-
noidea: comparison with other Ambulacraria //
J. Morph. 2020. V. 281. № 11. P. 1456–1475.

13. Малахов В.В. Проблема происхождения иглоко-
жих в свете данных по их эмбриональному разви-
тию // Проблемы изучения ископаемых и совре-
менных иглокожих. Таллин: АН Эстонской ССР.
Ин-т геологии, 1989. С. 14–23.

14. Jefferies R.P.S., Brown N.A., Daley P.E.J. The early phy-
logeny of chordates and echinoderms and the origin of
chordate left-right asymmetry and bilateral symmetry //
Acta Zool. (Stockh). 1996. V. 77. P. 101–122.

15. Holland N.D. The meaning of developmental asymme-
try for echinoderm evolution: A new interpretation //
In Echinoderm phylogeny and evolutionary biology
(Paul C.R.C., Smith A.B., eds.). Oxford: Clarendon
Press, 1988. P. 13–25.



592

ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 501  2021

ЕЖОВА и др.

COELOMIC SYSTEM OF THE SEA URCHIN STRONGYLOCENTROTUS 
PALLIDUS (ECHINODERMATA, ECHINOIDEA) AND THE PROBLEM 

OF COELOMIC METAMERISM IN ECHINODERMS
O. V. Ezhovaa, #, J. A. Kokurkinaa, K. I. Belolubskayaa, and Academician of the RAS V. V. Malakhova

a Lomonosov Moscow State University, Biological Faculty, Moscow, Russian Federation
#e-mail: olga.ejova@gmail.com

The representatives of the main phylogenetic clades of Bilateria have metamerism. Among Deuterostomia,
metamerism is characteristic of hemichordates and chordates. It is shown that sea urchins have 7 metameric
coelomic rings located along the oral-aboral axis of the body. A similar coelomic metamerism is also charac-
teristic of representatives of other classes of echinoderms. A hypothesis has been proposed according to which
the metameric coelomic rings of echinoderms are a legacy of metamerism inherent in the common ancestor
of Deuterostomia. Dissymmetry in the structure of echinoderm coeloms is the result of ancestral forms lying
on the right side, which led to a reduction of the coeloms on the right side. During a sedentary lifestyle, the
left coeloms formed metameric coelomic rings.

Keywords: metamerism, coeloms, dissymmetry, origin of echinoderms
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