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Формирование целомической мезодермы у Bilateria происходит различными путями и имеет большой 
интерес с позиций сравнительной эмбриологии и филогении. В данной работе методами сканирую-
щей электронной микроскопии и цитохимии в сочетании с конфокальной лазерной микроскопией 
показаны ранние стадии онтогенеза брахиоподы Coptothyris grayi. На стадии гаструлы одновременно из 
передней и задней стенок архентерона формируются два источника мезодермы. И передний, и задний 
зачатки образуются энтероцельно как непарные выпячивания стенки первичной кишки, которые впо-
следствии от неё отшнуровываются. Таким образом, были подтверждены ранее известные данные об 
энтероцельной закладке целома у брахиопод. Кроме того, впервые для всего типа Brachiopoda показано 
формирование целомической мезодермы из двух зачатков: переднего и заднего. Анализ литературы по-
казывает, что два источника целомической мезодермы характерны для онтогенеза представителей раз-
личных групп первичноротых и вторичноротых животных. Этот факт может служить доказательством 
ранее предложенной гипотезы о плезиоморфии двух источников мезодермы для Bilateria.
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Брахиоподы – ​группа морских беспозвоночных, 
систематическое положение которой долгое время 
оставалось спорным. В  настоящее время брахи-
оподы вместе с  форонидами и  мшанками входят 
в состав таксона Spiralia [1], для большинства пред-
ставителей которых описан схизоцельный способ 
формирования целома. Тем не менее, в 19 и 20 ве-
ках для брахиопод был обнаружен энтероцельный 
способ закладки целома, сходный с  вторичноро-
тыми животными [2, 3, 4, 5]. Однако современное 
исследование [6] показало, что у  брахиопод при 
формировании целома не происходит выпячива-
ния эпителия архенерона, а происходит выселение 
плотной массы мезодремальных клеток, которые 
путем расхождения формируют целомические по-
лости, таким образом, напоминающий схизоцель-
ный способ закладки целома.

Цель настоящей работы – ​изучить формирова-
ние мезодермы брахиопод на примере Coptothyris 
grayi.

Материалом для работы послужили взрослые 
особи брахиоподы Coptothyris grayi (Davidson, 1852), 
собранные в заливе Восток Японского моря в рай-
оне морской биологической станции “Восток” 
Национального научного центра морской биоло-
гии им. А. В. Жирмунского ДВО РАН. Последо-
вательные стадии развития были получены путем 
искусственного оплодотворения [7], расслаблены 
в 3.5 % растворе MgCl2 и зафиксированы в 4 % па-
раформальдегиде на 0.1М фосфатном буфере. Тон-
кая морфология последовательных стадий развития 
была изучена методом сканирующей электронной 
микроскопии (СЭМ), для чего фиксированный 
материал был обезвожен в  спиртах восходящей 
концентрации и  ацетоне, высушен в  критической 
точке на аппарате сушки Hitachi critical point dryer 
HCP‑1, смонтирован на столики и напылен тяже-
лыми металлами. Препараты изучали в сканирую-
щем электронном микроскопе JEOL JSM‑6380LA 
в межкафедральной лаборатории электронной ми-
кроскопии Биологического факультета МГУ. Для 
изучения на конфокальном лазерном сканирующем 
микроскопе (КЛСМ) зафиксированный материал 
отмывали в  фосфатном буфере с  5 % Triton-X100, 
в течении 24 часов и затем инкубировали в раство-
ре фаллоидина Phalloidin-FITC‑495 Sigma P5282 
(1:100) и DAPI Sigma D9542 (1:1000) в течение 2 ча-
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сов при комнатной температуре. Материал был из-
учен в лазерном конфокальном микроскопе Nikon 
Eclipse Ti (Tokyo, Japaт). Z-проекции были сделаны 
в  программе ImageJ 1.43; 3D реконструкции по-
строены в программе Amira ver. 5.2.2.

Для Coptothyris grayi характерно наружное опло-
дотворение, выход из яйцевых оболочек происхо-
дит на стадии поздней бластулы. В воде происходит 
гаструляция путем инвагинации: формируется ар-
хентерон, который связан с внешней средой через 
округлый бластопор. Через 15 часов после оплодот-

ворения (чпо) бластопор на вегетативном полюсе 
гаструлы удлиняется, таким образом формируется 
билатерально симметричная поздняя гаструла, пло-
скость симметрии которой совпадает с плоскостью 
вытянутого бластопора (рис. 1, а). На этой стадии 
передний и  задний участки эпителия архентерона 
формируют выпячивания, образуя передний и  за-
дний целомические мешки (рис. 1, б–в). Таким 
образом, энтероцельным путем формируется и пе-
редняя, и  задняя мезодерма. Передний и  задний 
целомический мешок имеют по паре латеральных 

Рис.  1. Формирование мезодермы у  личинки брахиоподы Coptothyris grayi: (а) – ​поздняя билатерально симме-
тричная гаструла (15 чпо), СЭМ, (б) – ​формирование передней мезодермы на стадии поздней гаструлы, частич-
ная Z-проекция части после окраски DAPI, КЛСМ, (в) – ​формирование задней мезодермы на стадии поздней га-
струлы, частичная Z-проекция после окраски DAPI, КЛСМ, (г) – ​ранняя трехлопастная личинка (22 чпо), СЭМ,  
(д) – ​Z-проекция ранней трехлопастной личинки после окраски DAPI, КЛСМ, (е) – ​Z-проекция ранней трехло-
пастной личинки после окраски фаллоидином, КЛСМ.

(al) – ​головная лопасть, (am) – ​передняя мезодерма, (ar) – ​архентерон, (bl) – ​бластопор, (pl) – ​ножная лопасть, (pm) – ​
задняя мезодерма, (rml) – ​зачаток мантийной лопасти, стрелки указывают на переднюю мезодерму, наконечники 
стрелок указывают на заднюю мезодерму. 
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выростов, которые располагаются по бокам от ар-
хентерона (рис. 1, б–в). Через 22 чпо формируется 
ранняя трехлопастная личинка, которая состоит 
из хорошо развитых головной и ножной лопастей, 
между которыми располагается кольцевидное утол-
щение – ​зачаток мантийной лопасти (рис. 1, г).

На этой стадии передний целомический мешок 
оказывается расположенным в  головной лопасти 
личинки, а  целомический мешок задней мезодер-
мы подразделяется на две пары мешков, которые 
располагаются по бокам от архентерона в  зачатке 
мантийной и ножной лопастях. После этого цело-
мические мешки начинают сливаться между собой, 
формируя общий целомический зачаток, частично 
подразделенный на три пары целомических поло-
стей (рис. 1, д–е). Одновременно происходит замы-
кание бластопора от заднего конца к переднему.

Таким образом, полученные результаты под-
тверждают данные Ковалевского, Конклина и Пер-
сиваля [2, 3, 4, 5] о настоящей энтероцелии у брахи-
опод. Важно отметить, что личинки современных 
ринхонеллиформных брахиопод лецитотрофные. 
При этом все клетки личинки очень крупные 
и заполнены желточными гранулами, а между ба-
зальными пластинками эктодермы и  энтодермы 
очень мало места. Поэтому внутри личинок бра-
хиопод нет обширных целомических полостей, 
а  зачатки целомических полостей представляют 
собой группу близко расположенных клеток, не-
сущих апикальные реснички. Эти клетки связаны 
адгезивными контактами и окружены базальной 
пластинкой. Вероятно, Карстен Лютер [6] зачат-
ки уже сформированных целомических полостей 
рассматривал как плотную массу мезодермальных 
клеток. Можно предположить, что схизоцельный 
способ закладки целома произошел от энтероцель-
ного из-за малоклеточности эмбриона и нехватки 
места между энтодермой и  эктодермой. При этом 
у брахиопод наблюдается переходная стадия, когда 
целомические полости закладываются в виде кар-
манов архентерона, но при этом настоящая цело-
мическая полость появляется позже путем расхож-
дения плотно сближенных клеток.

В данной работе впервые для брахиопод описано 
формирование передней и задней мезодермы. Фор-
мирование двух источников мезодермы описано 
также для разных других групп билатерально сим-
метричных животных, таких как Spiralia [8, 9 10], 
Ecdysozoa [11, 12] и  Deuterostomia [13, 14]. Кроме 
того, наличие передней и заднего и переднего ме-
зодермальных зачатков также обнаружено у других 
представителей лофофорат, например, у  форонид 
[15, 16]. Вероятно, наличие двух источников мезо-
дермы является плезиоморфным признаком для 
всех Bilateria [15]. Недавно было предположено, что 
наличие двух источников мезодермы подтверждает 

гипотезу амфистомии, в которой формирование рта 
и ануса Bilateria произошло путем слияния боковых 
сторон вытянутого щелевидного рта книдариопо-
добных предков. Передний и  задний источники 
мезодермы связаны с передним и задним концами 
кишечной трубки и, вероятно, произошли от кру-
говой области формирования мезодермы радиаль-
но симметричного предка Bilateria [10, 15]. Наличие 
у брахиопод энтероцельного способа закладки це-
лома позволяет предположить, что эта группа жи-
вотных сохранила плезиоморфные черты, вероят-
но, свойственные общему предку Bilateria.
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In Bilateria, the formation of the coelomic mesoderm occurs in various ways and is of great significance for 
comparative embryology and phylogeny. Several early ontogenetic stages were studied in the brachiopod 
Coptothyris grayi by scanning electron microscopy and cytochemistry combined with confocal laser microscopy. 
Two sources of the mesoderm were observed to form simultaneously from the anterior and posterior walls of 
the archenteron at the gastrula stage. Both anterior and posterior rudiments form enterocoely as unpaired 
protrusions of the wall of the archenteron and are subsequently separated from it. The findings confirmed the 
previous data on enterocoely in brachiopods. Moreover, a dual origin of the coelomic mesoderm from an anterior 
and a posterior precursor was for the first time demonstrated for all brachiopods. Analysis of the literature showed 
that two sources of the coelomic mesoderm in ontogeny are characteristic of representatives of various groups of 
protostomes and deuterostomes. This fact may provide evidence for the earlier hypothesis of plesiomorphy of two 
sources of the mesoderm in Bilateria.

Keywords: Lophophorata, Brachiopoda, ontogeny, development, mesoderm, coelom


