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Обнаружено, что по сравнению с морскими звездами осевой комплекс офиур имеет ряд существен-
ных особенностей, которые вызваны смещением мадрепорита с аборальной на оральную сторону.
Установлено, что каменистый канал офиур открывается в амбулакральное кольцо с наружной сто-
роны; аксоцельный перигемальный целом у офиур находится кнаружи от соматоцельного периге-
мального целома; амбулакральное целомическое кольцо офиур сдвинуто к оральной стороне по от-
ношению к перигемальным целомическим кольцам; генитальный целом и гастрическое кровенос-
ное кольцо у офиур охватывают осевой целом снаружи; перикардиальная часть осевого органа
офиур расположена на оральной стороне; интеррадиальные участки генитального целома и гени-
тального кровеносного кольца опускаются на оральную сторону. Предложена гипотеза, согласно
которой предки офиур перевернулись так, что их аборальная сторона оказалась обращенной к суб-
страту; это вызвало перемещение мадрепорита на оральную сторону и замыкание ануса.

DOI: 10.7868/S0002332916060096

Уже два десятилетия в работах по систематике
и филогении Echinodermata обсуждается не-
сколько гипотез филогенетических взаимосвязей
нынеживущих классов иглокожих (Littlewood
et al., 1997; Janies, 2001) (рис. 1). Чаще всего кон-
курируют между собой гипотеза Asterozoa–Echi-
nozoa и гипотеза Cryptosyringida (Janies et al., 2011;
O’Hara et al., 2014). Согласно первой гипотезе
классы Eleutherozoa разделены на две клады: As-
teroidea + Ophiuroidea и Echinoidea + Holothu-
roidea (Smith, 1984; Mooi, David, 2000). Согласно
второй гипотезе офиуры входят в группу Crypto-
syringida, к которой относятся все Eleutherozoa,
кроме морских звезд (Smith, 1984). Нередко при-
водится еще одна филогенетическая схема, в ко-
торой Ophiuroidea находятся в основании дерева
Eleutherozoa (Perseke et al., 2010; Smith, Reich,
2013). Однако во всех этих случаях офиуры и мор-
ские звезды – наиболее близкие группы (рис. 1).

Осевой комплекс органов – важнейшая сина-
поморфия типа иглокожих, и особенности его
строения в различных группах отражают этапы
эволюции этой структуры внутри типа. Возника-
ет вопрос: насколько существенны различия в ор-
ганизации осевого комплекса у Asteroidea и Ophi-
uroidea? Мы используем результаты оригиналь-
ных исследований микроскопической анатомии

осевого комплекса органов у Asterias rubens Lin-
naeus, 1758 (Ежова и др., 2013) и Ophiura robusta
Ayres, 1854 (Ezhova et al., 2015), а также данные
других авторов (Ludwig, 1878, 1880; Cuénot, 1888;
Hamann, 1889; Mac Bride, 1896, 1907; Goto, 1898;
Brooks, Grave, 1899; Reichensperger, 1908; Gem-
mill, 1912, 1914, 1915, 1920; Osterud, 1918; Fedotov,
1924; Narasimhamurti, 1933; Hörstadius, 1939;
Smith, 1940; Olsen, 1942; Chia, 1968).

В описании структур, входящих в состав осе-
вого комплекса органов, нет терминологического
единства. Разные авторы описывают одни и те же
структуры осевого комплекса органов под разны-
ми названиями, что сильно затрудняет гомологи-
зацию частей осевого комплекса органов у раз-
ных иглокожих. Анализ оригинальных и обобща-
ющих работ о строении целомической и
кровеносной систем морских звезд и офиур поз-
воляет провести гомологизацию структур, входя-
щих в состав осевого комплекса органов, и пред-
ложить единую терминологию (табл. 1).

СТРОЕНИЕ ОСЕВОГО КОМПЛЕКСА 
ОРГАНОВ МОРСКИХ ЗВЕЗД

Центральные структуры осевого комплекса
органов морских звезд сосредоточены в интерра-
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Рис. 1. Различные гипотезы филогенетических взаимоотношений ныне живущих классов Echinodermata. а – гипотеза
Asterozoa–Echinozoa; б – гипотеза Cryptosyringida; в – гипотеза базальности Ophiuroidea.
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диусе CD. Здесь, на аборальной стороне распола-
гается мадрепорит, пронизанный многочислен-
ными порами (рис. 2а). Поры ведут в ампулу мад-
репорита. Здесь берет начало каменистый канал,
который тянется к оральной стороне, где он изги-
бается и с проксимальной стороны впадает в ам-
булакральное кольцо. В радиусы от амбулакраль-
ного кольца отходят радиальные амбулакральные
выросты.

Каменистый канал охвачен осевым целомом,
который на поперечных срезах имеет форму под-
ковы. На аборальной стороне осевой целом сооб-
щается с ампулой мадрепорита, а на оральной
стороне – с аксоцельным перигемальным коль-
цом (рис. 2а). Непосредственно к ампуле мадре-
порита примыкает перикардиальный целом,
представляющий собой небольшой замкнутый
целомический мешочек (рис. 2а). Целотелии осе-
вого и перикардиального целомов в участках со-
прикосновения друг с другом, а также целотелий
осевого целома рядом с каменистым каналом об-
разуют многочисленные складки и вздутия. Ге-
моцельные лакуны этих вздутий составляют кро-
веносную сеть осевого органа. В зависимости от
расположения и принадлежности формирующих
целотелиев осевой орган можно разделить на пе-
рикардиальную и аксиальную части, лежащие со-
ответственно в перикардиальном и осевом цело-
мах (рис. 2б). Перикардиальная часть осевого ор-
гана на своей аборальной стороне открывается в
общий гемоцель стенки тела, а аксиальная часть
осевого органа на оральной стороне сообщается с
оральным кровеносным кольцом (рис. 2б).

Аксоцельное перигемальное кольцо с дисталь-
ной стороны охвачено более крупным сомато-
цельным перигемальным кольцом (рис. 2а).
Между их целотелиями проходит оральное крове-
носное кольцо (рис. 2б). Периоральный целом
описан для некоторых морских звезд (Gemmill,

1912, 1920), но, например, у A. rubens он отсутству-
ет (Ежова и др., 2013). От соматоцельного периге-
мального кольца в радиусы отходят парные выро-
сты, между которыми проходят радиальные кро-
веносные сосуды (рис. 2).

На аборальной стороне животного развивает-
ся генитальный кольцевой целом (рис. 2а). Его
участок в интеррадиусе CD располагается в непо-
средственной близости от перикардиального це-
лома и ампулы мадрепорита, с проксимальной
стороны от осевых структур комплекса. Гени-
тальный целом представляет собой замкнутую,
ни с чем не сообщающуюся трубку, внутри кото-
рой проходит еще одна целомическая трубка – ге-
нитальный рахис. Целотелий генитального рахи-
са представляет собой герминативный эпителий:
здесь формируются половые клетки. Между це-
лотелиями генитального целома и генитального
рахиса находится генитальное кровеносное коль-
цо, снабжающее кровью гонады. В участке между
перикардиальной и аксиальной частями осевого
органа генитальное кровеносное кольцо сообща-
ется с осевым органом (рис. 2б).

В этом же участке от осевого органа в прокси-
мальном направлении отходят два пучка крове-
носных капилляров. Они сформированы склад-
ками и вздутиями целотелиев, образующих гори-
зонтальный мезентерий между гипогастрическим
и эпигастрическим целомами. Посредством этих
капиллярных пучков кровеносная система осево-
го органа сообщается с гастрическим кровенос-
ным кольцом, проходящим в горизонтальном ме-
зентерии (рис. 2б).

СТРОЕНИЕ ОСЕВОГО КОМПЛЕКСА 
ОРГАНОВ ОФИУР

У всех офиур мадрепорит смещен на оральную
сторону и, соответственно, осевой комплекс ор-
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ганов повернут орально (рис. 3). В мадрепорите
большинства офиур проходит единственный по-
ровый канал, который открывается наружу един-
ственной порой со стороны радиуса D. Однако
такая ситуация свойственна не всем офиурам. У
Ophionereis annulata (Le Conte, 1851) имеется 8 пор
и поровых каналов (Cuénot, 1888), у Ophiopsila an-
nulosa (M. Sars, 1859) – от 3 до 12 пор (Reichen-
sperger, 1908), а у Gorgonocephalus развивается на-
стоящий мадрепорит, в котором до 250 пор (Lud-
wig, 1878). У всех офиур поровые каналы
сообщаются с ампулой мадрепорита, куда открыва-
ются каменистый канал и осевой целом (рис. 3а).

Каменистый канал поднимается на абораль-
ную сторону и впадает в амбулакральное кольцо с
дистальной стороны (рис. 3а). От амбулакрально-
го кольца отходят радиальные амбулакральные
выросты. Осевой целом также поднимается на
аборальную сторону и открывается в аксоцельное
перигемальное кольцо (рис. 3а). Аксоцельное пе-
ригемальное кольцо охватывает с дистальной
стороны соматоцельное перигемальное кольцо.
От последнего в радиусы отходят парные выро-
сты. Между аксоцельным и соматоцельным пери-
гемальными кольцами проходит оральное крове-
носное кольцо, а между радиальными выростами
соматоцельного перигемального целома идут ра-
диальные кровеносные сосуды (рис. 3б). Кроме
того, у офиур имеется периоральный целом.

Рядом с ампулой мадрепорита находится пе-
рикардиальный целом. Он ни с чем не связан и
представляет собой замкнутую целомическую по-
лость (рис. 3а). Взаимные интердигитации целотели-
ев перикардиального и осевого целомов формируют
сеть кровеносных лакун осевого органа. Соответ-
ственно, в осевом органе можно выделить перикар-
диальную и аксиальную части (рис. 3б). Перикар-
диальная часть осевого органа открывается в ге-
моцель стенки тела, а аксиальная часть осевого
органа на аборальной стороне сообщается с
оральным кровеносным кольцом (Ezhova et al.,
2015).

На оральной стороне расположен и гениталь-
ный целом, в котором проходит генитальный ра-
хис. Однако у офиур в отличие от морских звезд
генитальный целом примыкает к осевым структу-
рам комплекса не с проксимальной, а с дисталь-
ной стороны (рис. 3а). Генитальное кровеносное
кольцо сообщается с осевым органом в участке
между перикардиальной и аксиальной частями
(рис. 3б). В этом же участке от осевого органа от-
ходит пара капиллярных пучков к гастрическому
кровеносному кольцу. Однако они тоже находят-
ся не с проксимальной, а с дистальной стороны от
осевых составляющих комплекса.

Необходимо отметить, что, несмотря на ораль-
ное расположение генитальных структур в интер-
радиусе CD (и в других интеррадиусах), радиаль-

Рис. 2. Схема целомической (а) и кровеносной (б) си-
стем Asteroidea (периоральный целом не изображен).
ак – амбулакральное кольцо, ам – ампула мадрепорита,
ао – аксиальная часть перикардиального органа, ап – ак-
соцельный перигемальный целом, ар – радиальный ам-
булакральный целомический вырост, гг – гипогастриче-
ский целом, гк – генитальное кровеносное кольцо, гм –
кровеносные сосуды в горизонтальном мезентерии, гц –
генитальный целом, жк – гастрическое кровеносное
кольцо, кк – каменистый канал, м – мадрепорит, ок –
оральное кровеносное кольцо, оц – осевой целом, пк –
перикардиальный целом, по – перикардиальная часть
осевого органа, рк – радиальный кровеносный сосуд от
орального кольца, сп – соматоцельный перигемальный
целом, спр – радиальный выросты соматоцельного пери-
гемального целома, эг – эпигастрический целом. Буква-
ми A, B, C, D, E обозначены радиусы; для рис. 2 и 3.
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ные участки генитального целома и генитального
кровеносного кольца сохраняют свое аборальное
положение, аркообразно огибая радиальные вы-
росты амбулакрального и соматоцельного пери-
гемального колец (рис. 3).

ВОЗМОЖНЫЕ ПУТИ ЭВОЛЮЦИИ

Структуры осевого комплекса органов можно
разделить на целомические и гемоцельные, т.е.
кровеносные. В то же время структуры осевого
комплекса органов Asteroidea и Ophiuroidea мож-
но подразделить на осевые, расположенные в ин-
террадиусе CD, и кольцевые, проходящие в цен-
тральном диске, охватывающие пищеваритель-
ную трубку и иногда посылающие отростки в
радиусы (табл. 2).

Отметим (рис. 2, 3), что организация осевых
комплексов органов у морских звезд и офиур раз-
личается только в связи с тем, что мадрепорит у
офиур находится не на аборальной, а на оральной
стороне. Прямые эмбриологические наблюдения
показывают, что такой сдвиг мадрепорита дей-
ствительно осуществляется в процессе онтогенеза
офиур (Mac Bride, 1907). Можно предполагать, что
сдвиг мадрепорита в онтогенезе офиур отражает
филогенетический процесс перемещения мадре-
порита с аборальной стороны тела на оральную.

Перемещение мадрепорита на оральную сторо-
ну приводит к изменениям в топографии других
структур осевого комплекса органов, а именно:

каменистый канал офиур открывается в амбу-
лакральное кольцо с наружной стороны, а не с
внутренней, как у морских звезд;

Рис. 3. Схема целомической (а) и кровеносной (б) систем Ophiuroidea (периоральный целом не изображен).
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аксоцельный перигемальный целом у офиур
находится кнаружи от соматоцельного периге-
мального целома, а у морских звезд наоборот;

амбулакральное целомическое кольцо офиур
сдвинуто к оральной стороне по отношению к пе-
ригемальным целомическим кольцам, а у мор-
ских звезд амбулакральное целомическое кольцо
сдвинуто к аборальной стороне по отношению к
перигемальным целомическим кольцам;

генитальный целом у офиур охватывает осевой
целом снаружи, а у морских звезд генитальный це-
лом примыкает к осевому целому изнутри;

гастрическое кровеносное кольцо у офиур про-
ходит с наружной стороны от осевого комплекса, а у
морских звезд – с внутренней стороны;

перикардиальная часть осевого органа офиур
расположена на оральной стороне, тогда как у
морских звезд она лежит на аборальной стороне.
При этом перикардиальная часть осевого органа
сохраняет все связи, а именно: с генитальным
кровеносным кольцом, с гемоцелем стенки тела,
с аксиальной частью осевого органа и с гастриче-
ским кровеносным кольцом;

интеррадиальные участки генитального цело-
ма и генитального кровеносного кольца опуска-
ются на оральную сторону и располагаются здесь
оральнее всех остальных структур осевого ком-
плекса в отличие от морских звезд, у которых ге-
нитальный целом располагается на аборальной
стороне тела. При этом радиальные участки гени-
тального целома и генитального кровеносного

кольца формируют пять петель в радиусах. Под
каждой петлей проходят парные радиальные вы-
росты соматоцельного перигемального целома (с
кровеносным сосудом в мезентерии между ними)
и радиальный вырост амбулакрального целома.

Какие причины могли вызывать перемещение
мадрепорита с аборальной стороны на оральную у
предков офиур? Предлагаем гипотезу, объясняю-
щую этот процесс (рис. 4): как известно, морские
звезды ползают на оральной стороне, собирая
ртом пищу. Анус у них лежит на противополож-
ной (аборальной) стороне, как и мадрепорит.
Благодаря этому и непереваренные остатки из
кишечника, и продукты обмена из полости осево-
го целома могут беспрепятственно выбрасывать-
ся во внешнюю среду.

Офиуры могут ползать на оральной стороне,
но бóльшую часть времени проводят, перевернув-
шись на аборальную сторону и выставив вверх ру-
ки для улавливания пищи (Hyman, 1955; Литви-
нова, 1979, 1980; Ruppert et al., 2004). В этом слу-
чае аборальная сторона с расположенными
исходно на ней анусом и мадрепоритом оказыва-
ется обращенной к субстрату. Возможно, именно
этот фактор привел к замыканию анального от-
верстия и формированию вторичного мешковид-
ного кишечника, в котором ротовое отверстие
функционирует и для приема пищи, и для дефе-
кации. Мадрепорит же представляет собой отвер-
стие целомодукта, через которое происходит вы-
деление продуктов обмена, выведенных в осевой

Таблица 2. Органы и структуры, входящие в состав осевого комплекса Asteroidea и Ophiuroidea

Примечание. Гемоцельные структуры указаны на уровне целомических производных, между которыми они проходят.
* Производные правого аксоцеля (протоцеля).

** Производные левого аксоцеля (протоцеля).
*** Производные левого гидроцеля (мезоцеля).

**** Производные левого соматоцеля (метацеля).

Структуры
осевого комплекса Целомические Гемоцельные

Осевые Перикардиальный целом* Перикардиальная часть осевого органа

Осевой целом** Аксиальная часть осевого органа

Ампула мадрепорита**

Мадрепорит и поровые каналы**,***

Каменистый канал**,***

Кольцевые Амбулакральное кольцо***

Аксоцельный перигемальный целом** Оральное кровеносное кольцо

Соматоцельный перигемальный целом****

Периоральный целом****

Генитальный целом**** Генитальное кровеносное кольцо

Генитальный рахис****

Гастрическое кровеносное кольцо
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целом из крови в результате ультрафильтрации в
осевом органе (Cuénot, 1948; Ziegler et al., 2009,
Ежова и др., 2013, 2014; Ezhova et al., 2015). Отвер-
стие мадрепорита у офиур сохраняется, но сме-
щается на оральную сторону (рис. 4), вызывая
вслед за этим перемещение других структур, так
или иначе связанных с мадрепоритом.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского научного фонда (грант 14-50-00034).
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Transformations of the Axial Complex of Ophiuroids
as a Result of Shifting of the Madreporite to the Oral Side

O. V. Ezhovaa,b, @, E. A. Egorovaa, and V. V. Malakhova,b

aFaculty of Biology, Moscow State University, Leninskie gory 1, bld. 12, Moscow, 119991 Russia
bFar East Federal University, ul. Sukhanova 8, Vladivostok, 690950 Russia

@e-mail: olga.ejova@gmail.com

In comparison with Asteroidea, the axial complex of ophiuroids has some important features, which are the
result of shifting of the madreporite from the aboral side to the oral side. In contrast to Asteroidea, the stone
canal of ophiuroids connects with the water ring from the outside, not from the inside. In Ophiuroidea, the
somatocoelomic perihaemal coelom is closer to the mouth than the axocoelomic ring. The water ring of ophi-
uroids is shifted to the oral side relative to the perihaemal coelomic rings. The genital coelom and gastric hae-
mal ring are located on the outer side of the axial complex, whereas in Asteroidea, they are located on the
inner side. The pericardial part of the axial organ is situated on the oral side. The interradial sections of the
genital coelom and genital haemal ring are descended to the oral side. Our hypothesis considers that the an-
cestors of ophiuroids turned the aboral side of the animal to the substratum. It caused shifting of the madre-
porite to the oral side and closing of the anus.
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