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Жаберный скелет кишечнодышащего Saccoglossus mereschkowskii состоит из серии трезубцев. Цен-
тральный зубец каждого трезубца оканчивается вилочкой. Самый передний элемент жаберного
скелета имеет простую подковообразную форму. В строении жаберного аппарата Cephalochordata
найдены гомологи элементов жаберного аппарата Enteropneusta. Строение жаберного скелета En-
teropneusta и Cephalochordata может быть выведено из метамерных подковообразных элементов.
Сходство в строении жаберного скелета Enteropneusta и Cephalochordata противоречит распростра-
ненной гипотезе о перевернутости хордовых.
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Жаберные щели представляют собой уникаль-
ные органы, свойственные только двум группам
животного царства – полухордовым и хордовым.
Особенности строения и развития скелета полу-
хордовых имеют большое значение для понима-
ния происхождения хордовых. Однако до сих пор
не было проведено сравнение строения жаберно-
го скелета Hemichordata и Chordata. В обзоре
Э. Рупперта [1] приведено очень подробное срав-
нение организации жаберного аппарата полухор-
довых и низших хордовых животных, затрагива-
ющее форму жаберных щелей и жаберных пор,
характер их развития в онтогенезе, поддержку жа-
берных щелей коллагеновыми скелетными эле-
ментами, наличие синаптикул, присутствие це-
ломических полостей в жаберных перегородках,
моно- и мультицилиарность выстилающего жа-
берные щели гастродермиса и расположение в
нем железистых клеток, направление движения
крови в жаберном аппарате и наличие в послед-
нем подоцитов и нервных элементов. Однако в
цитируемом обзоре нет сравнения как таковой
формы самих скелетных элементов жаберного
аппарата полухордовых и низших хордовых.

Задача настоящей работы состояла в том, что-
бы реконструировать организацию жаберного

скелета представителя полухордовых – кишечно-
дышащего Saccoglossus mereschkowskii и попытать-
ся сравнить строение жаберного скелета полухор-
довых и хордовых.

Взрослые экземпляры S. mereschkowskii были
собраны в илистом грунте на глубине 4–10 м в
окрестностях Беломорской биологической стан-
ции МГУ в Кандалакшском заливе Белого моря.
Фрагменты животных были зафиксированы в
жидкости Буэна, затем дегидратированы в спир-
тах восходящей концентрации и заключены в па-
рапластовые блоки. Для последующей 3D-рекон-
струкции была изготовлена серия фронтальных
срезов S. mereschkowskii толщиной 7 мкм. Срезы
были окрашены гематоксилином и отсняты с по-
мощью фотомикроскопа Zeiss Axioplan 2. Упро-
щенные схематические рисунки, представленные
в работе, сделаны на основе 3D-реконструкции,
осуществленной в программе Amira, версия 6.4.0.

Важно отметить во избежание путаницы, что в
работе мы употребляем сравнение “подковооб-
разный” только по отношению к скелетным эле-
ментам, а “U-образный” – только по отношению
к жаберным щелям.

Скелетные элементы, поддерживающие фор-
му жаберных щелей в глотке Saccoglossus meresc-
hkowskii, представляют собой утолщения экстра-
клеточного матрикса в складках глоточного
гастродермиса. Каждый скелетный элемент, кро-
ме самой перво й, передней пары скелетных эле-
ментов, имеет форму трезубца с направленными
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вниз, к вентральной стороне, зубцами (рис. 1).
Первая пара скелетных элементов имеет подко-
вообразную (“двузубую”) форму, причем зубцы
имеют различную длину (рис. 2а). На реконструк-
ции хорошо видно, что форма трезубца у всех
остальных жаберных скелетных элементов дости-
гается за счет срастания двух таких подковообраз-
ных элементов. В результате такого срастания
центральный зубец получается двойным, более
мощным, длинным и раздвоенным на конце. Бо-
ковые, или краевые (маргинальные), зубцы – про-
стые и более короткие (рис. 2а).

Жаберные щели в гастродермисе глотки
S. mereschkowskii имеют U-образную форму и от-
деляются друг от друга так называемыми первич-

ными жаберными перегородками, или “септами”
(рис. 1). Их U-образная форма достигается за счет
неполных вторичных жаберных перегородок (или
язычковых перегородок) (рис. 1). И первичные, и
вторичные жаберные перегородки укреплены
скелетными элементами.

Центральные зубцы жаберных скелетных эле-
ментов (с вилочкой на конце) проходят именно в
первичных жаберных перегородках. Краевые же
зубцы укрепляют вторичные жаберные перего-
родки, причем в каждую такую перегородку вхо-
дит один краевой зубец от предыдущего скелет-
ного элемента и один краевой зубец – от последу-
ющего скелетного элемента. Таким образом,
каждый скелетный трезубец поддерживает заднюю

Рис. 1. Реконструированная модель жаберного аппарата кишечнодышащего Saccoglossus mereschkowskii, демонстриру-
ющая организацию жаберного скелета: вжп – вторичная жаберная перегородка; гл – гастродермис глотки; жм – жа-
берный мешок; жп – жаберная пора; жщ – жаберная щель; пжп – первичная жаберная перегородка; ск – скелетные
элементы.

вжп

пжп гл жщ

жм
жп

ск

Рис. 2. Схема строения жаберного скелета Saccoglossus mereschkowskii (а) (наши данные) и Branchiostoma sp. (б) (по [6],
синаптикулы не показаны).
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половинку одной жаберной щели и переднюю по-
ловинку соседней жаберной щели (рис. 1).

Простые, несросшиеся подковообразные ске-
летные элементы первой пары своим задним, бо-
лее коротким зубцом поддерживают вторичную
перегородку первой жаберной щели, а их перед-
ний, более длинный зубец просто “заякорен” в
складке гастродермиса глотки.

Форма трезубца для жаберных скелетных эле-
ментов свойственна всем кишечнодышащим. У
представителей семейства Harrimaniidae и у неко-
торых видов семейства Spengelidae вторичные жа-
берные перегородки свободно свисают в жабер-
ную щель, а жаберные скелетные элементы име-
ют форму простого трезубца. У представителей
семейства Ptychoderidae отверстия жаберных ще-
лей пересечены поперечными синаптикулами,
соединяющими первичные и вторичные жабер-
ные перегородки [2].

У представителей другого класса полухордо-
вых – Pterobranchia – жаберный аппарат очень
упрощен по сравнению с кишечнодышащими.
У Cephalodiscus имеется единственная пара оваль-
ных (лишенных вторичных перегородок и, следо-
вательно, не U-образных) жаберных щелей [3, 4];
у Rhabdopleura жаберные поры вообще отсутству-
ют [5]. Каких-либо скелетных структур, поддер-
живающих жаберные щели, у Cephalodiscus нет.
Только сами жаберные канальцы, соединяющие
полость глотки с внешней средой, выстланы ва-
куолизированными клетками [3], которые, веро-
ятно, обеспечивают необходимую жесткость сте-
нок овальных жаберных щелей.

Жаберный скелет кишечнодышащих обладает
очевидным сходством с жаберным скелетом низ-
ших хордовых, а именно Cephalochordata (рис. 2).
По своему гистологическому строению и химиче-
скому составу жаберные скелетные элементы ки-
шечнодышащих и ланцетника также схожи – в
обоих случаях это лишенные клеток утолщения
экстраклеточного вещества, состоящие из колла-
гена и протеогликанов [7, 8]. Жаберный скелет и
у кишечнодышащих, и у Cephalochordata образо-
ван метамерными подковообразными элемента-
ми, срастающимися между собой (рис. 2б). Кон-
цы подковообразных элементов при этом в обеих
группах направлены к вентральной стороне.
У кишечнодышащих подковообразные элементы
срастаются попарно, образуя трезубцы. В резуль-
тате такого срастания имеет место чередование
центральных более длинных зубцов с вилочкой
на конце и более коротких несросшихся краевых
зубцов (рис. 2а). У ланцетника все жаберные ске-
летные элементы срастаются между собой, обра-
зуя общую решетку на протяжении глотки. Одна-
ко и у ланцетника имеет место чередование зуб-
цов с вилочкой на конце и простых зубцов без
вилочки (рис. 2б). Это дает возможность предпо-

ложить, что жаберная решетка ланцетника сфор-
мировалась из того же варианта, который сохра-
нился у современных кишечнодышащих. Цен-
тральные зубцы трезубца кишечнодышащих (с
вилочкой на конце) соответствуют зубцам решет-
ки ланцетника с такой же вилочкой на конце. Че-
редующиеся с ними простые зубцы решетки лан-
цетника соответствуют несросшимся краевым
зубцам жаберного скелета кишечнодышащих
(рис. 3). Интересно, что в жаберном скелете ки-
шечнодышащих самый первый элемент сохраня-
ет подковообразную форму. Этот первый подко-
вообразный элемент легко вычленяется и в жа-
берном скелете ланцетника (рис. 2).

На рис. 3 представлена гипотетическая схема
эволюции жаберного скелета Enteropneusta и
Cephalochordata.

Жаберные щели кишечнодышащих заклады-
ваются как овальные отверстия (у Pterobranchia
они такими и остаются). В процессе развития жа-
берные щели принимают U-образную форму за
счет того, что с дорсальной стороны в каждую
щель врастает язычок, состоящий из несросших-
ся краевых зубцов жаберного скелета [9]. У лан-
цетника жаберные щели также закладываются
как овальные отверстия [10]. В процессе развития
жаберные щели становятся U-образными за счет
того, что с дорсальной стороны в них врастают
лишенные вилочки зубцы жаберного скелета. У
ланцетника эти зубцы продолжают рост и полно-
стью разделяют U-образную жаберную щель на
две отдельных щели.

Приведенные выше соображения представля-
ют интерес в связи с гипотезой перевернутости
хордовых. Современный вариант этой гипотезы
был предложен одним из авторов этой статьи [11].
Позднее эта гипотеза нашла подкрепление в дан-
ных по экспрессии гомеобоксных генов [12]. В
настоящее время гипотеза перевернутости хордо-
вых рассматривается как одна из парадигм совре-
менной зоологии [13].

Если считать, что хордовые – это переверну-
тые кишечнодышащие, то свободные концы под-
ковообразных элементов жаберного скелета
должны быть направлены в разные стороны. Если
у кишечнодышащих они направлены вентрально,
то у перевернутых хордовых они должны быть на-
правлены дорсально. То же самое относится и к
жаберным щелям. У кишечнодышащих свобод-
ные концы U-образных жаберных щелей направ-
лены дорсально. У перевернутых хордовых сво-
бодные концы U-образных жаберных щелей
должны быть направлены вентрально. Тем не ме-
нее, в обеих группах свободные концы подково-
образных скелетных элементов направлены вен-
трально, а свободные концы U-образных жабер-
ных щелей в обеих группах направлены
дорсально.
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Эти факты противоречат гипотезе переверну-
тости хордовых. Если пытаться сохранить трак-
товку хордовых как перевернутых кишечнодыша-
щих, поскольку эта гипотеза хорошо подкреплена
современными данными по биологии развития,
то придется признать, что эволюционная судьба
кишечнодышащих и хордовых разошлась на эта-
пе, когда они имели простые овальные жаберные
щели, и формирование жаберного скелета проис-
ходило в обеих группах независимо. К этому же
выводу приходит в своем обзоре и Э. Рупперт на
основании сравнения других деталей строения
жаберного аппарата низших вторичноротых [1].
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IS THE GILL SKELETON OF ACORN WORMS (ENTEROPNEUSTA) SIMILAR 
TO THE GILL SKELETON OF AMPHIOXUS (CEPHALOCHORDATA)?

O. V. Ezhovaa,# and academician of the RAS V. V. Malakhova

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

The gill skeleton of the enteropneust Saccoglossus mereschkowskii consists of the series of tridents. The central
prong of each trident bifurcates in its ventral end. The most anterior gill skeletal element has a simple horse-
shoe shape. Homologues of the elements of the enteropneust gill apparatus were found in the structure of the
gill apparatus of Cephalochordata. The organization of the gill skeleton of Enteropneusta and Cephalochor-
data can be derived from the metameric horseshoe-shaped elements. The similarity of the structure of the gill
skeleton of Enteropneusta and Cephalochordata contradicts a common “upside-down” theory of chordate’s
origin.

Keywords: gill slits, hemichordates, Saccoglossus, Branchiostoma, chordate upside-down theory, deuteros-
tomes
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