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Аннотация: в статье анализируется традиционное разделение трёхслой-

ных животных на первичноротых и вторичноротых. На основе данных срав-

нительной анатомии, биологии развития и генетики показано, что классиче-

ские критерии разделения не выдерживают критики: формирование сквозного 

кишечника путём амфистомии, сходные механизмы развития нервной системы 

и генетическая регуляция характерны для обеих групп. Несмотря на это, раз-

деление Triploblastica на Protostomia и Deuterostomia имеет сильную молекуляр-

но-филогенетическую поддержку, что предполагает наличие морфологических 

синапоморфий. Авторы предлагают переименовать таксоны в Ectopharyngeata 

и Endopharyngeata, чтобы избежать пояснений и оговорок, неизбежных при 

использовании традиционных названий. 
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...Если моя картина озарила тебя иным 

пониманием вещей, уподобилась вершине,  

что упорядочила пейзаж, став подарком тебе 

от Господа, дай ей имя, придумай слово,  

чтобы она не забылась. 

А. Сент-Экзюпери «Цитадель» 

1. Введение 

В 1902 году немецкий зоолог Александр Вильгельм Гётте выпустил учеб-

ник зоологии, в котором отмечались глубокие различия в планах строения трёх-

слойных животных: Bilateria hypogastrica (куда были отнесены принимавшиеся 

в то время типы Vermes, Arthropoda и Mollusca) и Bilateria pleirogastrica (куда 

были отнесены типы Vermiformia, Echinodermata и Chordata). На основании 

взглядов Гётте в 1908 году австрийский зоолог Карл Гроббен выступил с пред-

ложением разделить всех трёхслойных (целомических) животных на две груп-

пы – первичноротые (Protostomia) и вторичноротые (Deuterostomia). В основу 

этого разделения легла гипотетическая судьба первичного рта – бластопора. Со-

гласно идеям Гётте [31] и Гроббена [34], предком билатерально-симметричных 

трёхслойных животных (Triploblastica) был радиально-симметричный организм, 

который вёл пелагический образ жизни и по своей организации напоминал га-

струлу. Формирование билатеральной симметрии было связано с переходом к 

подвижному образу жизни на дне. Однако родоначальники двух основных ство-

лов Triploblastica совершили этот переход по-разному (рис. 1). Предок 

Protostomia (=Bilateria hypogastrica) при переходе к донному образу жизни начал 

ползать по дну на оральной (т.е. бластопоральной) поверхности, в результате 

чего бластопор удлинился, принял щелевидную форму и, срастаясь краями в 

своём центрально участке, разделился на рот и анус. Таким образом, по пред-

ставлению Гётте [31] и Гроббена [34], у Protostomia переднезадняя ось перпен-

дикулярна орально-аборальной оси кишечнополостного предка, а вентральная 

сторона гомологична его оральной поверхности (рис. 1Б). Радиально-

симметричный предок Deuterostomia (=Bilateria pleirogastrica) перешёл к полза-
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нию на одном из секторов тела, его бластопор оказался на заднем конце и пре-

вратился в анус, а рот прорвался как новое отверстие на переднем конце тела. 

Таким образом, переднезадняя ось вторичноротых совпадает с орально-

аборальной осью кишечнополостного предка (рис. 1А). Эти представления во-

шли в основу систематики трёхслойных животных, господствовавшей в зооло-

гии на протяжении всего XX века. 

На рубеже XX и XXI веков филогенетическая тетрада заменила геккелев-

скую триаду: эволюционные представления стали основываться на сочетании 

четырёх массивов данных – сравнительной анатомии, эволюционной биологии 

развития (так называемый метод «evo-devo»), палеонтологии и молекулярной 

филогенетики [4; 5]. Результатом этого стали грандиозные перестройки в пред-

ставлениях о системе животного царства, и в наши дни молекулярной филоге-

нетике принадлежит ведущая роль в выяснении филогенетической близости 

между различными организмами. При этом, несмотря на произошедший рево-

люционный пересмотр, две основные ветви Triploblastica, соответствующие 

Protostomia и Deuterostomia, сохраняются в современных филогенетических 

схемах, основанных на достижениях молекулярной филогенетики [11; 35 и др.]. 

В каждом из этих двух основных стволов Triploblastica выделается ещё по две 

крупные клады: Ecdysozoa и Lophotrochozoa среди первичноротых и Chordata и 

Ambulacraria среди вторичноротых (рис. 2). Однако признаки разделения трёх-

слойных животных на первичноротых и вторичноротых, взятые за основу Гётте 

и Гроббеном, не выдерживают критики. 

2. Амфистомия – общий путь формирования сквозного кишечника  

у первичноротых и вторичноротых 

В учебниках и руководствах оказались закреплёнными очень упрощённые 

представления о том, что у Protostomia рот всегда происходит от бластопора, а у 

Deuterostomia от бластопора происходит анус, а рот закладывается независимо 

от бластопора. Разумеется, реальная ситуация очень далека от таких представ-

лений. На самом деле, среди Deuterostomia типичная вторичноротость, 

т.е. превращение бластопора в анус и формирование рта независимо от бласто-
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пора, характерна только для иглокожих. В развитии кишечнодышащих полухор-

довых бластопор закрывается, и дефинитивные отверстия пищеварительного 

тракта образуются заново: рот прорывается на вентральной стороне в передней 

половине зародыша, а анус – на заднем конце зародыша на месте бластопора. С 

другой стороны, у типичных Protostomia немало примеров «вторичноротости», 

когда анус формируется на месте бластопора, а рот прорывается на переднем 

конце без связи с бластопором. Такие примеры известны среди кольчатых чер-

вей, моллюсков, членистоногих, приапулид и волосатиков (рис. 3). 

На самом деле у всех Triploblastica (а не только у первичноротых) форми-

рование сквозного пищеварительного тракта происходит на основе амфисто-

мии: бластопор вытягивается вдоль переднезадней оси животного, замыкается в 

центральном участке, оставшееся отверстие на его переднем конце даёт рот, а 

на заднем конце – анус. Таким образом, и у Protostomia, и у Deuterostomia рот и 

анус – это производные переднего и заднего краёв щелевидного бластопора об-

щего предка Triploblastica (рис. 4). Действительно, формирование сквозного 

кишечника путём амфистомии встречается во многих группах Triploblastica. 

Типичная амфистомия характерна для онихофор, нематод, гастротрих, некото-

рых полихет, хотя у большинства кольчатых червей щелевидный бластопор за-

мыкается сзади наперёд, так что рот представляет собой остаток бластопора, а 

анус открывается заново на месте заднего конца бластопора. Такой же способ 

замыкания щелевидного бластопора характерен для сипункулид, моллюсков, 

форонид и камптозой. У плеченогих щелевидный бластопор у одних видов за-

мыкается сзади наперёд, тогда как у других – спереди назад. Среди членистоно-

гих щелевидный бластопор описан у Ostracoda; продольная борозда, соединя-

ющая зачаток стомодеума и проктодеума, характерна для многоножек, насеко-

мых и арахнид (подробнее см [48]). 

У личинок Lophotrochozoa (т.е. у первичноротых животных) на месте за-

мкнувшегося бластопора формируется ресничная полоска, соединяющая рот и 

анус, – невротрох. Также невротрох формируется у личинок вторичноротых, а 

именно у торнарий Enteropneusta. У хордовых, как известно, произошла инвер-
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сия сторон тела: их дорсальная (нейральная) сторона гомологична вентральной 

стороне других Triploblastica [3; 15–17 и др.]. Бластопор хордовых сужается пу-

тём сближения его боковых краёв и нарастания нейрогенной эктодермы на его 

переднем крае. На месте бластопора формируется нервная пластинка, края ко-

торой образуют нервные валики. Затем эти нервные валики смыкаются, образуя 

нервную трубку хордовых, а сужающееся отверстие бластопора становится 

нервно-кишечным каналом. Нервная трубка хордовых выстлана изнутри рес-

ничным эпителием – эпендимой, поэтому можно рассматривать её как погру-

зившийся невротрох [3]. Таким образом, процессы гаструляции и нейруляции 

Chordata представляют собой один из вариантов амфистомии [3; 16 и др.]. 

Молекулярная генетика развития предоставила новые аргументы в пользу 

первичности амфистомии как способа формирования сквозного кишечника у 

всех Triploblastica. У животных с выраженным щелевидным бластопором – как 

первичноротых, так и вторичноротых – гены Brachyury и FoxA экспрессируются 

в зачатках рта, ануса и вдоль линии замыкающегося бластопора (рис. 5) [12; 13; 

18; 24–26 и др.]. Уместно вспомнить высказывание Эрнеста Уильяма Мак-

Брайда в работе о развитии ланцетника: «Я твёрдо убеждён, что рот и анус у 

всех животных, у которых есть два таких отверстия, обязаны своим происхож-

дением разделению длинного щелевидного рта кишечнополостных» («That the 

mouth and anus in all animals in which two such openings are found, owe their origin 

to the division of a long slit-like coelenterate mouth I firmly believe.») [44, с. 335]. 

3. Первичноротые и вторичноротые имеют общую схему развития  

центральной нервной системы 

Общий предок клады Cnidaria+Triploblastica был двуслойным билатераль-

но-симметричным организмом (рис. 6). Этот гипотетический организм обитал 

на дне, передвигаясь на оральной стороне, которая, таким образом, оказалась 

вентральной стороной. Рот, вытянутый вдоль переднезадней оси, был окружён 

двумя венчиками, или кругами щупалец – лабиальным и маргинальным (рис. 4). 

Маргинальные придатки (наружный круг) первоначально выполняли, преиму-

щественно, локомоторную функцию, тогда как лабиальные придатки (внутрен-
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ний круг) были связаны с питанием, хотя в разных ветвях Triploblastica эти тен-

денции реализуются по-разному [45]. 

Щупальца иннервировались циркумбластопоральным нервным плексусом, 

окружавшим щелевидный рот кишечнополостного предка (рис. 6). Эта гипотеза 

была предложена ещё в конце XIX века [21, 54]. В.Н. Беклемишев [1] подробно 

разработал её в отношении нервной системы Trochozoa. В наши дни эта гипоте-

за переживает второе рождение [14 и др.]. У личинок Anthozoa (Cnidaria), у тро-

хофор Annelida (Protostomia) и у зародышей Vertebrata (Deuterostomia) цен-

тральная нервная система формируется из двух компонентов и с участием двух 

систем регуляторных генов (рис. 7). Первый компонент – аборальный плексус, 

связанный с аборальным органом Anthozoa, где экспрессируются гены Sine 

oculis homeobox 3 (SOX3) и retinal homeobox (RX). У трохофорных личинок 

кольчатых червей эти же гены экспрессируются в эписфере. И в развитии по-

звоночных SOX3 и RX экспрессируются на переднем конце в области развития 

переднего мозга (prosencephalon). Второй компонент – циркумбластопоральное 

сплетение, иннервирующее у личинок кораллов оральную поверхность и щу-

пальца; здесь экспрессируются гены Brachyury, Forkhead A (FOXA) и Hedgehog 

(HH) [55]. У трохофор эти же гены экспрессируются в гипосфере вдоль бласто-

поральной поверхности [49, 60], а у зародышей позвоночных Brachyury, FOXA и 

HH экспрессируются в нервной пластинке вдоль формирующейся нервной 

трубки [27; 38 и др.]. Таким образом, центральная нервная система Triploblastica 

имеет химерное происхождение, общее у Protostomia и Deuterostomia [14; 19]. 

4. Целомическая метамерия – синапоморфия Triploblastica 

Формирование билатеральной симметрии связано с функционированием си-

стемы гомеобоксных генов, которую можно рассматривать как одну из синапо-

морфий клады Cnidaria+Triploblastica. Гомеобоксные гены экспрессируются сту-

пенчато вдоль оси билатеральной симметрии. У Triploblastica это переднее-задняя 

ось, тогда как у Anthozoa (Cnidaria) это директивная ось, перпендикулярная ораль-

но-аборальной оси полипа (рис. 4, 6). Как известно, у Anthozoa пищеварительная 

полость (целентерон) разграничена на центральную и периферическую части. 
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Центральная часть – это полость глотки, а периферическую часть составляют по-

лости карманов целентерона между септами. Эти части различаются по составу 

экспрессирующихся генов и транскрипционных факторов (рис. 8А). В стенке 

глотки и на книдогландулярных трактах септ Anthozoa экспрессируется набор 

транскрипционных факторов (foxA, hhex, islet, soxB1, hlxB9, tbx2/3, nkx6, nkx2.2), 

характерных для кишечника Triploblastica. Тогда как в миоэпителиальной выстил-

ке карманов целентерона экспрессируются ортологи генов внутренностной мезо-

дермы, скелетных мышц, гены сомитогенеза, а также 6 из 7-и транскрипционных 

факторов, характерных для сердечной мышцы позвоночных [57; 58]. Получается, 

что кишечник Triploblastica гомологичен не всему кишечнику Anthozoa, а только 

глотке, вытянутой в направлении директивной оси. Тогда как периферическим 

карманам целентерона Anthozoa гомологичны метамерные целомические мешки 

Triploblastica, т.е. целомическая метамерия Triploblastica происходит от цикломе-

рии кишечнополостных предков (рис. 8Б), как это неоднократно предполагалось 

сравнительными анатомами ещё с конца XIX века [4; 6; 8; 9; 41; 54; 56; 61]. 

Целомическая метамерия, таким образом, является синапоморфией 

Triploblastica [4; 5]. При этом два первых передних сегмента у всех трёхслойных 

животных имеют особое строение, особые функции и особую систему регуляции 

морфогенеза. Это преоральный сегмент и периоральный (=щупальцевый) сег-

мент (рис. 9), за которыми тянется туловище. Метамерная организация туловища 

у Triploblastica регулируется системой Hox-генов, а преоральный и периораль-

ный (=щупальцевый) сегменты свободны от экспрессии Hox-генов. Преоральный 

сегмент отмечен экспрессией генов vax, nk2–1, rx, dlx, bf-1 и otp, тогда как в пе-

риоральном (=щупальцевом) сегменте экспрессируются otx, pax6, emx, barH, dbx, 

irx, lim 1/5 и en. Самый передний край туловища, т.е. граница между первым ту-

ловищным сегментом и периоральным сегментом маркируется экспрессией ге-

нов unplugged/gbx [10; 19; 20; 28–30; 32; 36; 37; 39; 40; 42; 43; 50; 51; 59; 60]. 

Вкупе с морфологическими данными, такой характер экспрессии свидетельству-

ет о гомологии щупальцевого (=периоального) сегмента и щупальцевого аппара-

та у всех Triploblastica – и первичноротых, и вторичноротых (рис. 9). 
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С чем же тогда связана столь сильная молекулярно-филогенетическая под-

держка клад Protostomia и Deuterostomia внутри Triploblastica? Если это моно-

филетические группы, то должны существовать характерные для их представи-

телей морфологические синапоморфии. Как мы установили выше, признаки, 

взятые за основу Гётте и Гроббеном, не могут быть достоверными критериями 

разделения первичноротых и вторичноротых. Однако всё же такие синапомор-

фии есть, и они связаны с судьбой передних отделов пищеварительного тракта. 

5. Ectopharyngeata и Endopharyngeata вместо первичноротых и вторичноротых 

У всех Protostomia передний участок пищеварительного тракта представлен 

обширной эктодермальной глоткой. Такая глотка, сформированная впяченной эк-

тодермой, сохраняет кутикулярную выстилку. На основе склеритов этой кутику-

лярной выстилки у разных представителей первичноротых могут развиваться ор-

ганы, предназначенные для измельчения пищи (рис. 10). Это челюсти Annelida, 

челюсти и радула Mollusca, мастакс Rotifera, Micrognathozoa и Gnatostomulida, 

ловчие щетинки Chaetognatha, гиззард Bryozoa, хитиновые склериты провентри-

кулюса Arthropoda («желудочная мельница»), кутикулярные клапаны бульбуса 

Nematoda, гребенчатые зубы Priapulida и другие образования. В связи с этим кла-

ду Protostomia правильнее было бы называть Ectopharyngeata, и развитие экто-

дермальной глотки – синапоморфия клады Ectopharyngeata (=Protostomia). 

У Deuterostomia, напротив, передний отдел кишечника – глотка – остаётся 

чисто энтодермальным органом. Эту кладу правильнее было бы называть 

Endopharyngeata. Однако само по себе наличие энтодермальной глотки нельзя 

рассматривать как синапоморфию Entopharyngeata, поскольку энтодермальная 

природа глотки – это исходный признак для всех Bilateria. Тем не менее, морфо-

логическая синапоморфия клады Endopharyngeata связана с передним отделом 

кишечника – это развитие в стенках энтодермальной глотки метамерных дыха-

тельных отверстий – жаберных щелей. Жаберные щели развиваются у предста-

вителей двух из трёх типов Endopharyngeata: у хордовых и полухордовых. У со-

временных иглокожих никаких признаков метамерного глоточного жаберного 

аппарата не обнаружено. Из-за развития жаберных щелей глотка Endopharyngeata 
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разделилась на две параллельные зоны – жаберную (исходно дорсальную) и пи-

щеварительную (исходно вентральную) (рис. 11). Это зонирование глотки отчёт-

ливо выражено у Enteropneusta. Поскольку хордовые перевёрнуты относительно 

других Triploblastica, – их дорсальная сторона гомологична вентральной стороне 

прочих билатерально-симметричных животных, а вентральная – дорсальной [3; 

15; 16 и др.]. Поэтому у Chordata пищеварительная зона глотки оказывается на 

дорсальной стороне и впоследствии становится дорсальной хордой, а жаберная 

зона глотки занимает, наоборот, вентральное положение (рис. 11). Маловероятно, 

чтобы жаберные щели и соответствующее зонирование глотки возникло у 

Chordata и одной из групп Ambulacraria (а именно, Hemichordata) независимо 

друг от друга. Согласно принципу парсимонии, наиболее вероятно, что жаберные 

щели – это синапоморфия Endopharyngeata, возникшая у общего предка этой 

клады, а современные Echinodermata просто утратили этот признак в ходе после-

дующих морфологических перестроек. В пользу этого предположения свиде-

тельствуют и палеонтологические данные: у представителей вымерших нижне-

палеозойских иглокожих Stylophora имелись метамерные отверстия, которые ис-

следователи трактуют как дыхательные поры [22]. 

Ещё одной синапоморфией Endopharyngeata может оказаться судьба мета-

мерных придатков сегментов – гомологов лабиального и маргинального кругов 

щупалец. В эмбриогенезе низших позвоночных парные и непарные плавники 

развиваются как метамерные структуры [2]. В складки, представляющие собой 

зачатки плавников, врастают метамерные отростки сомитов и в соответствии с 

этим закладываются скелетные элементы плавников – радиалии. При этом мета-

мерные отростки формируются не только в зачатках плавников, но и в промежут-

ках между плавниками. В плавниках они прорастают, достигая значительной 

длины, а между плавниками остаются короткими выростами (рис. 12) [33 и др.]. 

Таким образом, метамерные выросты целомических сегментов (сомитов) – это не 

что иное, как гомологи щупалец кишечнополостного предка Triploblastica. Плав-

никовые складки, вероятно, возникли путём срастания таких метамерных при-

датков между собой. Формирование таких складок можно рассматривать как си-
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напоморфию Endopharyngeata, поскольку у Ectopharyngeata придатки сегментов 

не сливаются и дают начало отдельным конечностям (рис. 13). 

У Chordata (учитывая, что у них произошла инверсия сторон тела, – [3; 16; 23 

и др.]) гомологи маргинальных придатков дают начало парным плавниковым 

складкам, тогда как гомологи лабиальных придатков срастаются над нервной 

трубкой и дают начало медианной плавниковой складке (рис. 11). Предки 

Ambulacraria, в отличие от хордовых, не испытали инверсии сторон тела. Гени-

тальные крылья Enteropneusta являются несомненными гомологами метаплев-

ральных складок Cephalochordata и парных плавниковых складок Vertebrata. По-

скольку генитальные крылья – это метамерные образования (они содержат мета-

мерно расположенные гонады), можно предположить, что генитальные крылья, 

так же как парные плавниковые складки Chordata, представляют собой слившиеся 

метамерные придатки маргинального круга (рис. 11) [46; 47]. Если формирование 

складок путём слияния метамерных придатков характерно для Chordata и для од-

ной из групп Ambulacraria, то маловероятно, чтобы этот признак возник в этих 

двух таксонах независимо. Следовательно, слияние метамерных придатков в про-

дольные складки с сохранением внутренней мезодермальной метамерии можно 

рассматривать как синапоморфию Endopharyngeata (рис. 13). 

 

 
 

Рис. 1. Происхождение плана строения Deuterostomia  

и Protosomia согласно взглядам Гётте [31] и Гроббена [34].  
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Красная стрелка – аборально-оральная ось радиально-симметричного предка, 

синяя стрелка – переднезадняя ось 

 

 
 

Рис. 2. Филогенетическое дерево Triploblastica 

 

 
 

Рис. 3. Вторичноротость у первичноротых [48] 
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Рис. 4. Происхождение рта и ануса Triploblastica путём амфистомии  

и развитие ресничных щупалец и метамерных конечностей Triploblastica  

(справа) из двух кругов щупалец вокруг щелевидного рта  

кишечнополостного предка (слева) [46].  

Вид с орально-вентральной стороны 

 

 
 

Рис. 5. Экспрессия генов Brachyury и FoxA в развитии Triploblastica [48] 
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Рис. 6. Происхождение Cnidaria и Triploblastica от общего предка  

и формирование их нервной системы из двух нервных сплетений –  

аборального нервного плексуса (показан синим цветом)  

и циркумбластопорального нервного плексуса (показан красным цветом) [48] 

 

 
 

Рис. 7. Экспрессия генов, связанных с развитием центральной нервной системы 

у Cnidaria и Triploblastica. Синим цветом показаны области экспрессии генов 

SOX3 и RX в производных аборального нервного плексуса, красным цветом  
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показаны зоны экспрессии генов Brachyury, FOXA и HH  

в производных циркумбластопорального нервного плексуса  

[14; 48, с изменениями] 

 

 
 

Рис. 8. Экспрессия генов средней кишки и мезодермы в глотке  

и целентероне Anthozoa (А) [58, с изменениями]  

и происхождение целомических мешков Triploblastica  

от периферических карманов целентерона Diploblastica (Б) [48].  

Рамкой указана область, детально показанная на фигуре (А) 
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Рис. 9. Экспрессия Hox-генов в четырёх основных стволах Triploblastica  

(по многим авторам – см. текст; рисунок из [46]) 

 

 
 

Рис. 10. Эктодермальные глотки представителей таксонов  

Ectopharyngeata (=Protostomia) [48] 
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Рис. 11. Трансформация лабиальных и маргинальных придатков  

у Ectopharyngeata и Endopharyngeata. Жёлтым цветом показана  

циркумбластопоральная нервная система [48, с небольшими изменениями] 

 

 
 

Рис. 12. Развитие медианного и парных плавников  

у зародыша акулы [33, упрощённо] 

 

 
 

Рис. 13. Судьба метамерных конечностей в двух основных кладах Triploblastica 
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