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1. Предисловие

Брахиоподы (или плеченогие) — это тип мор-
ских беспозвоночных животных, имеющих бога-
тую палеонтологическую историю. Данная груп-
па животных появилась в раннем кембрии, наи-
большего расцвета достигла в палеозое, одна-
ко после массового вымирания в конце перми не 
смогла восстановить своё таксономическое раз-
нообразие. Палеонтологическая история брахио-
под прослежена благодаря минерализованной ра-
ковине этих животных, которая хорошо сохраня-
ется в ископаемом состоянии и подробно изучена 
палеонтологами. В отличие от многих других ор-
ганизмов с раковинами, внутренняя поверхность 
раковины брахиопод несёт отпечатки различных 

органов и элементы скелета, которые позволяют 
реконструировать строение мягкого тела вымер-
ших брахиопод путём сравнения этих структур с 
современными. Несмотря на то, что современные 
представители типа изучены в меньшей мере, в 
мировой литературе имеется большое количество 
публикаций, посвященных строению и разви-
тию разных групп ныне живущих брахиопод (см. 
гл. 2). Данное пособие представляет собой под-
робный анализ имеющихся литературных данных 
по организации, биологии и эволюции современ-
ных брахиопод и может быть полезным как зооло-
гам, так и палеонтологам. 
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2. Краткая история изучения 
современных брахиопод

Первые рисунки раковин ископаемых брахи-
опод были сделаны в XVI веке. В начале XIX 
века было предложено латинское название груп-
пы — Brachiopoda (Dumeril, 1806). Долгое время, 
вплоть до конца девятнадцатого столетия, брахи-
опод относили к моллюскам. В 1888 г. был пред-
ложен таксон Tentaculata, куда вошли брахиопо-
ды, форониды и мшанки (Hatschek, 1888). В на-
чале XX века был создан таксон Lophophorata, в 
который в настоящее время включают брахиопод, 
но первоначально в него помещали только форо-
нид и мшанок (Schneider, 1902). 

В XIX веке были опубликованы основополага-
ющие работы, в которых подробно рассматрива-
лась анатомическая организация ныне живущих 
брахиопод (например, Blochmann, 1892, 1900). 
Рисунки, приведенные в этих работах, до сих пор 
используются в современных руководствах. В это 
же время были выполнены классические исследо-
вания А.О. Ковалевского (1874) по эмбриологии 
брахиопод, в которых были показаны ключевые 
различия в онтогенезе плеченогих и моллюсков и 
высказано предположение о близости брахиопод 
и метамерных животных — аннелид.

Эмбриология брахиопод интенсивно исследо-
валась на протяжении всего ХХ века. Эмбрио-
нальное и личиночное развитие в основном были 
изучены для ринхонеллиформных (замковых) 
брахиопод (например, Percival, 1944, 1960; Мала-
хов, 1976). Подробная работа Ятсу (Yatsu, 1902), 
описывающая развитие Lingula anatina, остаётся 
основным исследованием эмбрионального разви-
тия лингулиформных брахиопод. В 1991 г. вышла 
в свет работа Нильсена (Nielsen, 1991), посвящен-
ная эмбриональному и личиночному развитию 
Novocrania anomala, которая оказала огромное 
влияние на изучение брахиопод и стала основа-
нием для «гипотезы складывания» при формиро-
вании плана строения брахиопод (см. гл. 18, 19).

В 1959 г. был опубликован обзор накопленных к 
тому времени сведений об организации современ-
ных брахиопод в 5-м томе фундаментального ру-
ководства по зоологии беспозвоночных (Hyman, 
1959). Это наиболее полный свод, суммирующий 
результаты столетнего периода исследований ми-
кроскопической анатомии брахиопод, выполнен-
ных на гистологическом уровне. В конце XX века 
в свет выходят работы, выполненные с примене-
нием методов электронной микроскопии и посвя-
щенные строению отдельных органов и тканей 

брахиопод (например, Reed, Cloney, 1977; Lüter, 
1995). Результаты работ, касающиеся ультра-
структурного уровня организации, суммированы 
в одной из глав фундаментального руководства 
по микроскопической анатомии беспозвоночных 
(James, 1997). Кроме того, достаточно полный об-
зор данных о строении современных брахиопод 
был опубликован в серии томов по палеонтоло-
гии «Treatise of Invertebrate Paleontology», выхо-
дивших с 1997 по 2007 г. Также большое значе-
ние имела книга Радвика (Rudwick, 1970), в кото-
рой излагается эволюционная история брахиопод 
и данные по общей морфологии и экологии ныне 
живущих и вымерших видов.

Современные брахиоподы были объектом так-
сономических и биогеографических исследова-
ний О.Н. Зезиной (например, Зезина, 1976, 1985, 
1997). В её работах проведена ревизия фауны, а 
также описаны новые виды современных плечено-
гих. Подобные исследования также проводились 
учёными из других стран (например, Bitner et al., 
2008; Bitner, 2010; Gaspard et al., 2008). Надо заме-
тить, что большинство исследователей современ-
ных брахиопод изучают либо отделённое от рако-
вины мягкое тело, либо выделяют новые таксоны 
только по раковине современных брахиопод, т.е. 
работают как палеонтологи. Единственным брахи-
оподчиком, который активно исследовал и ракови-
ну, и мягкое тело стал сэр Олуин Уильямс, который 
внёс огромный вклад в исследование механизмов 
секреции раковины современных брахиопод и под-
робно изучил строение их мантии и периостракума 
(например, Williams, 1968, 1977).

Впервые классификация типов строения щу-
пальцевого аппарата, т.е. лофофора, была пред-
ложена еще в XIX веке (Beecher, 1897). Большое 
значение для понимания организации лофофора 
имеют многочисленные исследования Дафны Эт-
кинс (например, Atkins, 1959, 1960, 1961), в кото-
рых можно найти сведения по строению и разви-
тию разных типов щупальцевого аппарата брахи-
опод. В XX столетии активно дискутировался во-
прос о механизме фильтрации лофофора плечено-
гих (например, Strathmann, 1973; Кузьмина, Ма-
лахов, 2007).

В XXI веке появляется ряд работ, выполнен-
ных комплексом методов, включающих постро-
ение 3D-реконструкций по сериям гистологиче-
ских срезов, трансмиссионную электронную ми-
кроскопию и иммуноцитохимию в сочетании с 



конфокальной лазерной микроскопией (напри-
мер, Kuzmina, Temereva, 2021; Ратновская, Кузь-
мина, 2022; Plandin, Temereva, 2023). Новый мето-
дологический подход позволил подробно изучить 
строение лофофора, целомическую, кровеносную 
и центральную нервную систему, а также онтоге-
нетические стадии брахиопод. В настоящее время 
ведутся работы по изучению тонкого строения и 
физиологии мантии, мускулатуры, пищеваритель-
ной системы, фильтрационного аппарата, а также 
процессов биоминерализации раковины у брахио-

под. Появляются новые данные по развитию бра-
хиопод с использованием методов in situ гибри-
дизации и анализа дифференциальной экспрес-
сии генов на разных стадиях онтогенеза (напри-
мер, Passamaneck et al., 2015). Кроме того, в насто-
ящее время палеонтологи и зоологи проводят со-
вместные работы, необходимые для реконструк-
ции строения мягкого тела и онтогенеза ископае-
мых представителей группы (например, Madison, 
Kuzmina, 2019). 



3. Положение брахиопод 
в системе Bilateria

Брахиоподы вместе с форонидами и мшанка-
ми входят в надтиповой таксон Lophophorata, для 
представителей которого характерно наличие щу-
пальцевого органа — лофофора. Данные по мор-
фологии целомической, нервной и мышечной си-
стем лофофора подтверждают монофилию ло-
фофорат. Однако данные по молекулярной си-
стематике довольно противоречивы. В большин-
стве работ форониды и брахиоподы рассматри-
ваются как сестринские группы, а в некоторых 
статьях форониды даже оказались внутри типа 
Brachiopoda. Кроме того, долгое время мшанок 
исключали из группы Lophophorata и объединя-
ли с внутрипорошицевыми (Entoprocta). Одна-
ко есть работы, в которых брахиопод объединя-
ют с мшанками, а форонид, наоборот, рассматри-
вают как группу близкую к внутрипорошицевым. 
В последние годы несколько работ по молекуляр-
ной систематике подтвердили монофилию лофо-
форат. Однако в настоящее время снова рассма-

тривается таксон Polyzoa, в состав которого вхо-
дят мшанки, внутрипорошицевые и циклиофоры, 
а монофилия лофофорат вновь подвергается со-
мнению.

Поскольку для брахиопод характерно неде-
терминированное радиальное дробление, энте-
роцельный способ закладки целомической мезо-
дермы (см. гл. 18) и тримерия целома (см. гл. 14) 
традиционно их рассматривали как группу, име-
ющую промежуточное положение между первич-
норотыми и вторичноротыми животными. Одна-
ко данные, полученные с помощью методов мо-
лекулярной систематики, прочно укрепили поло-
жение брахиопод среди первичноротых живот-
ных. В настоящее время брахиоподы, форониды, 
мшанки вместе с циклиофорами, внутрипороши-
цевыми, аннелидами, моллюсками и немертина-
ми входят в состав группы Lophotrochozoa, мор-
фологической синапоморфией которой является 
наличие щетинок. 



4. Общий план строения брахиопод

Брахиоподы — билатерально-симметричные 
животные, чьё мягкое тело защищено минерали-
зованной двустворчатой раковиной. Важно отме-
тить, что створки раковины покрывают тело бра-
хиопод со спинной и брюшной стороны, а не с бо-
ков, как это имеет место у двустворчатых мол-
люсков. При этом плоскость билатеральной сим-
метрии у брахиопод проходит перпендикулярно 
плоскости смыкания створок (рис. 1). Необходи-
мо подчеркнуть, что «дорсальная» и «вентраль-
ная» створки также могут называться «брахиаль-
ная» и «педальная» соответственно. В данном ру-
ководстве использованы традиционные названия 
створок брахиопод — дорсальная и вентральная. 
В раковине брахиопод выделяют передний и за-
дний края. Раковина приоткрывается для филь-
трации на переднем крае, а ближе к заднему краю 
у большинства брахиопод расположена ножка. 
Передний конец мягкого тела расположен у пе-
реднего края створок, а задний конец тела — у за-
днего края створок. Туловищный целом животно-
го занимает заднюю часть внутреннего простран-

ства между створками раковины. Створки рако-
вины выстланы мантией, ограничивающей ман-
тийную полость (рис. 1). По периферии мантии 
у большинства брахиопод проходит ряд щетинок. 
Внутри мантийной полости находится щупальце-
вый орган — лофофор, который у брахиопод име-
ет большое разнообразие форм (см. гл. 10). Брахи-
оподы — целомические животные с хорошо раз-
витым лофофоральным и туловищным целомом. 
Внутри туловищного целома мягкого тела рас-
положены основные органы: пищеварительный 
тракт, сердце и основные кровеносные сосуды, 
мышцы, метанефридии, а у некоторых групп — 
гонады. Большинство брахиопод прикрепляются 
к субстрату ножкой, строение которой различает-
ся в разных группах. У большинства брахиопод 
при прикреплении ножкой вентральная створка 
обычно оказывается сверху, а дорсальная – снизу 
(рис. 2-З). Брахиоподы демонстрируют сочетание 
сложного анатомического строения с весьма при-
митивными архаичными особенностями их гисто-
логической организации.



Рис. 1. Общая анатомическая организация брахиопод на примере Hemithiris psittacea (Rhynchonelliformea: 
Rhychonellida; по Kuzmina et al., 2024, с изменениями). А — вскрытая мантийная полость, виден спиролофный 
лофофор; Б — вскрытая мантийная полость, руки лофофора обрезаны у основания; В — схема анатомической ор-
ганизации, вид сбоку (педальные мышцы, замок и скелет лофофора не изображены).
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Брахиоподы разделены на три подтипа: 
Linguliformea, Craniiformea и Rhynchonelliformea, 
которые различаются по строению и химическо-
му составу раковины, а также внутренней анато-
мией и особенностями онтогенеза. 

Лингулиформные брахиоподы имеют хитино-
фосфатную раковину, лишенную замка. В совре-
менной биоте подтип Linguliformea представлен 
двумя семействами: Lingulidae и Discinidae.

В состав семейства Discinidae входят четы-
ре современных рода: Discina (1 вид), Discinisca 
(4 вида), Discradisca (7 видов) и Pelgodiscus 
(1 вид; рис. 2А–Б). Дисциниды обитают на твер-
дых субстратах, к которым прикрепляются при 
помощи короткой мышечной ножки. Дорсальная 
мантия несет более длинные щетинки, чем вен-
тральная (рис. 2А), а у некоторых видов щетин-
ки у переднего края раковины расположены тесно 
друг к другу и формируют псевдосифон, через ко-
торый вода поступает в мантийную полость. Из-
вестно, что Discradisca strigata двигает дорсаль-
ной створкой относительно вентральной из сторо-
ны в сторону, при этом длинные щетинки как бы 
подметают пространство вокруг, вероятно, пода-
вляя рост эпифауны вокруг раковины.

В состав семейства Lingulidae входят всего два 
современных рода Lingula (8 видов) и Glottidia 
(5 видов; рис. 2В–Д). Лингулиды имеют длинную 
ножку, которая заканчивается расширением, на-
поминающим ампулу форонид (рис. 2Г–Д). Мы 
предлагаем использовать этот термин и для тер-
минального расширения ножки лингулид. Лингу-
лиды живут в вертикальных норках в мягком суб-
страте (рис. 2Г). Их норка состоит из двух частей. 
Верхняя часть, в которой перемещается раковина, 
овальная в поперечном сечении и составляет при-
мерно две трети от общей длины норки. Цилиндри-
ческая нижняя часть норки содержит только ножку. 
Полностью вытянутая ножка может быть в 20 раз 
длиннее раковины. Стенки норки покрыты слизью, 

выделяемой краями мантии и ножкой. Слизистый 
слой скрепляет стенки норки и облегчает движе-
ния животного внутри неё. Ампула прочно закре-
плена в субстрате на дне норки за счет того, что она 
имеет железистый эпителий, к которому прилепля-
ются песчинки и различные частицы детрита. Лин-
гулиды могут обитать в литоральной зоне, где во 
время отлива они прячутся внутрь норки. Пита-
ются лингулиды, как и другие брахиоподы, путем 
фильтрации. Для питания лингулиды вытягива-
ют ножку так, чтобы передний край раковины до-
стигал входа норки. Длинные щетинки формиру-
ют два боковых и один медиальный псевдосифон. 
Вода поступает в мантийную полость через боко-
вые псевдосифоны, а выходит через медиальный. 
Перед тем, как выкопать норку, мускулатура нож-
ки лингулиды напрягается таким образом, что жи-
вотное сгибается: конец ножки и передний край 
раковины упираются в субстрат (рис. 2В). Закапы-
вание в грунт происходит путём чередования дви-
жений створок раковины, включающих движе-
ние створок в боковые стороны («ножницеобраз-
ное движение»), медленное открывание створок, 
медленное закрывание створок, открытие ство-
рок и быстрое их схлопывание, в результате чего 
струя воды поступает в окружающий осадок. Бо-
ковые щетинки не дают частичкам грунта попа-
дать в мантийную полость и, кроме того, транс-
портируют частицы грунта вверх. Животное за-
рывается под углом вглубь грунта, а затем пово-
рачивает и роет норку вертикально вверх, пока не 
достигнет поверхности осадка. Таким образом, 
сначала формируется U-образная норка, нежилая 
часть которой засыпается, и остается вертикаль-
ная норка с фильтрующей брахиоподой. Лингу-
лиды — единственные брахиоподы, которые упо-
требляются в пищу человеком, их ножки едят во 
Вьетнаме и Японии.

Кранииформные брахиоподы имеют кальци-
товую раковину, лишенную замка. В современ-

5. Таксономическое разнообразие 
и биология современных брахиопод

Рис. 2. Таксономическое разнообразие и биология современных брахиопод: А — Pelagodiscus atlanticus с дор-
сальной стороны (ориг.); Б — вид спереди на мантийную полость Pelagodiscus atlanticus (микротомография; 
по Kuzmina, Temereva, 2019, с изменениями); В — закапывание Glottidia sp. (по Emig, 1997, с изменениями); 
Г — схема продольного среза через норку лингулиды в положении во время фильтрации и во время сокращения 
ножки (по Emig, 1997, с изменениями); Д — Lingula anatina (фотография А.А. Прудковского); Е — Novocrania 
anomala на камне (по Shipley, 1895); Ж — Hemithiris psittacea (фотография А.А. Семенова); З — Coptothyris grayi 
(по: Кузьмина, Темерева, 2018, с изменениями); И — вскрытая мантийная полость Coptothyris grayi (ориг.); К — 
Pajaudina atlantica (по Logan, 2004, с изменениями).
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ной биоте подтип Craniiformea представлен все-
го тремя родами семейства Craniidae: Novocrania 
(8 видов), Valdiviathyris (1 вид) и Neoancistrocrania 
(1 вид). У краниид отсутствует ножка; их взрос-
лые особи цементируются к твердому субстра-
ту вентральной створкой и лишены щетинок 
(рис. 2Е). Данные по развитию краниид легли в 
основу гипотезы формирования плана строения 
брахиопод (см. гл. 19).

Ринхонеллиформные брахиоподы также име-
ют кальцитовую раковину, но их створки скре-
плены замком. Это самая разнообразная и успеш-
ная группа брахиопод. Эволюционный успех 
Rhynchonelliformea, вероятно, связан с появлени-
ем замка, мышц-размыкателей раковины, а также 
известкового скелета лофофора, благодаря кото-
рому лофофор и соответственно площадь филь-
трующей поверхности могли увеличиваться в раз-
мерах. В современной биоте ринхонеллиформ-
ные (или замковые) брахиоподы представлены 
тремя отрядами: Rhynchonellida, Terebratulida и 
Thecideida. 

Ринхонеллиды (рис. 2Ж) включают шесть со-
временных семейств: Basiliolidae, Cryptoporidae, 
Frieleiidae, Tethyrhynchiidae, Hemithirididae и 
Notosariidae. Это довольно интересная группа 
ринхонеллиформных брахиопод, которая, веро-
ятно, сохранила плезиоморфные признаки: спи-
ролофный лофофор (см. гл. 10) и наличие двух 
пар метанефридиев (см. гл. 16). Кроме того, рин-

хонеллиды — единственная группа современных 
брахиопод, у которой нет пор в раковине. Поэто-
му представителей данного отряда легко опреде-
лить, рассмотрев раковину с внутренней стороны. 

Отряд Terebrаtulida (рис. 2-З–И) отличается са-
мым большим видовым разнообразием среди со-
временных брахиопод и включает 19 семейств. 
У представителей данного отряда лофофор имеет 
самую сложную организацию и состоит из трех 
рук, что позволяет наиболее эффективно сорти-
ровать частицы по сравнению с другими типа-
ми лофофора. Лофофор теребратулид поддержи-
вается сложно организованным скелетом — пет-
лей. В состав теребратулид входят два подотряда: 
Terebratulidina (с короткой петлей, поддерживаю-
щей только основание лофофора) и Terebratellidina 
(с длинной петлей, поддерживающей боковые 
руки лофофора; см. гл. 10). 

Отряд Thecideida (рис. 2К) — это небольшой 
отряд замковых брахиопод, включающих семь 
современных родов. Для современных тециде-
ид характерен микроморфизм (мелкие размеры 
тела), вынашивание личинок в мантийной поло-
сти, отсутствие щетинок и ножки у взрослых осо-
бей. Представители данного отряда цементиру-
ются вентральной створкой к субстрату и имеют 
прикрепленный к дорсальной мантии лофофор. 
Предполагается, что тецидеиды произошли путем 
педоморфоза.
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6. Строение раковины 
современных брахиопод

У брахиопод тело заключено в двустворчатую 
раковину, состоящую из дорсальной и вентраль-
ной створок. У ринхонеллиформных брахиопод 
вентральная створка обычно длиннее дорсальной, 
в её задней части расположено отверстие для вы-
хода ножки; внутренняя поверхность дорсальной 
створки несёт скелет лофофора. 

Наружная морфология раковины. У рако-
вин брахиопод выделяют макушку, задний и пе-
редний края. На макушке расположен первично-
сформированный участок раковины (рис. 3). В за-
висимости от типа роста макушка может распо-
лагаться в центре, ближе к заднему краю ракови-
ны или же прямо на заднем крае раковины. В слу-
чае голопериферического роста округлые створки 
раковины равномерно увеличиваются по перифе-
рии, поэтому макушка находится в центре ракови-
ны (рис. 3А). Такой тип роста встречается у дисци-
нид и краниид. У лингулид раковина растет геми-
периферическим способом: макушка расположена 
на заднем крае, рост раковины сопровождается уд-
линением латеральных и переднего краев (рис. 3Б). 
У ринхонеллиформных брахиопод миксоперифери-
ческий рост раковины: створки растут по периферии 
со всех сторон, при этом задний край растет намного 
медленнее и загибается вперед, а макушка располо-
жена ближе к заднему краю раковины (рис. 3В). 

Для лучшего разделения входящих и выходя-
щих токов воды посередине переднего края одной 
створки раковины может быть развито продоль-
ное возвышение (седло), а на другой — соответ-
ствующее ему углубление (синус). В зависимо-
сти от этого передний край раковины имеет раз-
ную форму: прямую при отсутствии синуса и сед-
ла (рис. 3Г), сулькатную (на дорсальной створ-
ке — выемка (синус), а на вентральной — вы-
ступ (седло; рис. 3Д) и пликатную (на дорсальной 
створке имеется седло, а на вентральной — синус; 
рис. 3Е). Снаружи раковина несёт разнообраз-
ную скульптуру, как правило, это рёбра, складки, 
а также в различной степени выраженные линии 
нарастания. В редких случаях раковина совре-
менных брахиопод, например, у Acanthobasiliola 
doederleini и Novocrania lecointei, может быть по-
крыта иголочками.

У современных лингулид отсутствует специа-
лизированное отверстие для выхода ножки, в то 
время как у Rhynchonelliformea отверстие для вы-
хода ножки находится в задней части вентральной 
створки и может иметь разную форму. Треуголь-

ное отверстие для выхода ножки называется дель-
тирием (рис. 5Б). У ринхонеллиформных брахио-
под с тонкой ножкой по бокам дельтирия располо-
жены дельтидиальные пластинки, которые умень-
шают отверстие для выхода ножки и тем самым 
защищают брахиоподу от проникновения парази-
тов и хищников (рис. 3Ж). У ряда групп дельти-
диальные пластинки срастаются, образуя дельти-
дий, и закрывают дельтирий снизу, при этом у ма-
кушки формируется круглое отверстие — фора-
мен (рис. 3-З). У современных тецидеид от вер-
хушки дельтирия растёт единая пластина — псев-
додельтидий, который может закрывать дельти-
рий целиком. В случае полного зарастания отвер-
стия для выхода ножки брахиопода становится 
свободнолежащей или цементируется макушкой 
брюшной створки.

Микроструктура и химический состав рако-
вины современных брахиопод. Раковина брахио-
под снаружи покрыта периостракумом — тонким 
белковым слоем, различающимся по строению в 
разных отрядах брахиопод и дающим самую раз-
нообразную окраску раковинам; его внутренняя 
поверхность служит матрицей для откладыва-
ния минеральных частиц. У Rhynchonelliformea 
и Craniiformea раковины кальцитовые, а у 
Linguliformea — хитино-фосфатная. Хотя во всех 
трёх подтипах раковина состоит из нескольких 
минерализованных слоёв, эти слои принципи-
ально отличаются по своему строению. Выделя-
ют первичный, вторичный и в некоторых случа-
ях третичный слои раковины (рис. 4А, Г, Ж). Пе-
речисленные слои состоят из разных микрострук-
турных элементов. Эти элементы, как и скелеты 
других беспозвоночных, в свою очередь состоят 
из наногранул — минеральных частиц диаметром 
около 70 нм, формирующие различно организо-
ванные агрегаты и, таким образом, образующие 
разные типы микроструктур. 

Первичный слой брахиопод тонкий, от 2 до 
30 мкм толщиной в зависимости от группы. 
В большинстве случаев, например, у некоторых те-
ребратулид, первичный слой неструктурированный, 
т.е. он образован хаотично расположенными агре-
гатами наногранул. У других брахиопод, напри-
мер, у современных ринхонеллид, первичный слой 
может быть столбчатым. В этом случае нанограну-
лы организованы в вертикальные столбики. 

Вторичный слой брахиопод гораздо более разно-
образен. У современных ринхонеллиформных бра-
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Рис. 3. Типы роста и морфология раковины современных брахиопод. А — голопериферический тип роста рако-
вины; Б — гемипериферический тип роста раковины; В — миксопериферический тип роста раковины; Г — пря-
мая линия смыкания створок раковины; Д — сулькатная линия смыкания створок раковины; Е — пликатная ли-
ния смыкания створок раковины; Ж — дельтирий ринхонеллиформных брахиопод (ориг.); З — форамен ринхо-
неллиформных брахиопод (ориг.). А–Е — по Williams, Rowell, 1965, с изменениями. 

хиопод вторичный слой фиброзный; т.е. наногра-
нулы организованы в столбики, которые, в свою 
очередь, слагают линзовидные в поперечном сече-
нии фибры, растущие под острым углом к поверх-
ности створки (рис. 4А–В). У некоторых групп 
ринхонеллиформных брахиопод фибры могут ме-
нять направление роста на 90°, то есть резко пово-
рачивать внутрь створки и превращаться в сильно 
утолщённые призмы, тем самым образуя третич-
ный призматический слой (рис. 4А, В). Раковина 

тецидеид состоит преимущественно из первичного 
слоя, только некоторые элементы внутреннего ске-
лета состоят из фибр, что даёт основание предпола-
гать происхождение тецидеид путём педоморфоза. 
У краниид вторичный слой ламинарный, его лами-
ны (рис. 4Г–Е) нарастают по спирали от внутренней 
поверхности раковины к внешней и состоят из ша-
рообразных агрегатов наногранул. У Linguliformea 
вторичный слой состоит из чередующихся апати-
товых и органических пластин (рис. 4Ж–З). Апати-
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Рис. 4. Микроструктура раковины современных брахиопод. А — схема поперечного среза через раковину рин-
хонеллиформных брахиопод (ориг.); Б — фибры во вторичном слое раковины ринхонеллиды Notosaria nigricans 
(по Williams, 1997 et al., с изменениями); В — фотография, полученная методом дифракции обратно рассеянных 
электронов и показывающая разницу в микроструктуре у трёхслойных створок Gryphus vitreus (по Ye et al., 2018, 
с изменениями); Г — схема поперечного среза через раковину кранииформных брахиопод (ориг.); Д — лами-
нарный вторичный слой на поперечном сколе раковины Novocrania anomala (по Williams, 1970, с изменениями); 
Е — внутренняя поверхность дорсальной створки Novocrania anomala (по Williams, 1970, с изменениями); Ж — 
схема поперечного среза через раковину лингулиформных брахиопод (ориг.); З — скол через раковину Discina 
striata, апатитовые слои белые, органические слои — от серого до черного (по Williams et al., 1992, с изменения-
ми); И — бакулятный апатитовый слой на поперечном сколе раковины Glottidia pyramidata (по Iwata, 1982, с из-
менениями). Б, Д, Е, З, И — сканирующая электронная микроскопия. 

товые прослойки образованы слоями шарообраз-
ных агрегатов фосфатных наногранул, которые мо-
гут образовывать плотные слои или быть органи-
зованы в три типа микроструктуры: колумнарную, 
камератную и бакулятную. Эти типы микрострук-
туры не имеют аналогов среди брахиопод с каль-
цитовой раковиной. Колумнарная микрострукту-
ра представляет собой столбики, расположенные 

между слоями плотно упакованных сферических 
агрегатов наногранул. В случае камератной микро-
структуры между плотными слоями расположены 
соединяющиеся перегородки, образующие камер-
ки. Бакулятная микроструктура представляет со-
бой стерженьки, хаотично расположенные меж-
ду плотными слоями (рис. 4И). Органические про-
слойки содержат хитин и глюкозамины. 



Рис. 5. Схемы внутренней морфологии раковины ринхонеллиформных брахиопод на примере Hemithiris psittacea 
(по: Кузьмина, 2010, с изменениями). А — дорсальная створка; Б — вентральная створка. 

Таким образом, микроструктура раковины име-
ет принципиальную важность для определения 
группы брахиопод. Однако в подтипе Rhynchonel-
liformea большое таксономическое значение име-
ет и внутренний скелет, который у этих брахио-
под связан с замком, мускульными отпечатками и 
скелетом лофофора. Если брахиоподы подтипов 
Linguliformea и Craniiformea не имеют внутренне-
го скелета и у них часто отсутствует специальное 
отверстие для выхода ножки, то морфология рако-
вины брахиопод подтипа Rhynchonelliformea го-
раздо сложнее.

Строение замка. Створки ринхонеллиформных 
брахиопод прочно скрепляются между собой при 
помощи замка. Замок состоит из двух выростов у 
основания отверстия для выхода ножки в брюш-
ной створке — зубов, входящих в зубные ямки в 
спинной створке (рис. 5). Зубы могут поддержи-
ваться мощными парными зубными пластинами. 
Зубные ямки ограничены гребневидными утол-
щениями — приямочными гребнями. Наличие 
замка — важная синапоморфия подтипа, предста-
вителей которого также называют замковыми бра-
хиоподами. 
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7. Строение стенки тела и мантии. 
Гипотезы секреции раковины брахиопод

Можно выделить два типа покровного эпителия 
у брахиопод: наружный и внутренний. Внутренний 
эпителий контактирует с мантийной полостью. Он 
образован моноцилиарными клетками с развитым 
слоем микроворсинок, среди которых разбросаны 
железистые клетки (рис. 6А–Б). Между микровор-
синками расположен рыхлый слой гликокаликса. 
Между основаниями клеток эпителия проходят пуч-
ки нервных волокон. Наружный покровный эпите-
лий выстилает створки раковины изнутри и покры-
вает ножку брахиопод. Он образован специализиро-
ванными секреторными клетками без ресничек; эти 
клетки образуют вещество раковины или кутикулу, 
покрывающую ножку (рис. 6В, 8А–Б).

Передняя и боковые стенки тела образованы 
внутренним эпителием, внеклеточным матриксом 
и целомическим эпителием туловищного целома 
(рис. 6А–Б). Внеклеточный матрикс содержит кол-
лагеновые волокна, среди которых могут встречать-
ся клетки амебоциты. Стенка тела лингулиформ-
ных брахиопод толстая и мышечная: целомический 
эпителий состоит из эпителиально-мышечных кле-
ток. Кроме того, во внеклеточном матриксе между 
базальными пластинками внутреннего и целомиче-
ского эпителиев расположены каналы, окруженные 
базальной пластинкой и заполненные мышечными 
клетками (рис. 6А). Вероятно, такие каналы явля-
ются дивертикулами целома. Целомические кана-
лы, заполненные мышечными клетками, также опи-
саны во внеклеточном матриксе, который окружа-
ет пищеварительный тракт брахиопод (см. гл. 14). 
Стенка тела кранииформных и ринхонеллиформ-
ных брахиопод довольно тонкая, ее целомическая 
выстилка образована уплощенными эпителиально-
мышечными клетками, мышечные каналы во вне-
клеточном матриксе отсутствуют (рис. 6Б). Такая 
разница в строении стенки тела связана с разными 
механизмами открывания створок раковины у пред-
ставителей трех подтипов брахиопод (см. гл. 11). 

Мантия представляет собой складку стенки 
тела и образована внутренним и наружным эпи-
телиями, между базальными пластинками ко-
торых находится слой внеклеточного матрикса 
(рис. 6В). Внутренний эпителий мантии состо-
ит из кубических моноцилиарных клеток с разви-
тым слоем микроворсинок. Между моноцилиар-
ными клетками разбросаны железистые клетки, 
которые лишены ресничек и заполнены включе-
ниями со слизистым содержимым. Внеклеточный 
матрикс мантии содержит глюкозаминогликаны 

и коллагеновые волокна, среди которых встреча-
ются амебоциты. У большинства брахиопод во 
внеклеточном матриксе мантии также обнаруже-
ны лакуны, заполненные гликопротеидами и гли-
когеновыми гранулами. У представителей отря-
да Rhynchonellida в мантии описаны крупные гло-
булярные клетки, которые заполнены крупными 
включениями (рис. 6Ж). Вероятно, лакуны и гло-
булярные клетки выполняют запасающую функ-
цию. У всех брахиопод во внеклеточный матрикс 
мантии заходят целомические каналы туловищно-
го целома (см. гл. 14). Во внеклеточном матриксе 
мантийных складок многих ринхонеллиформных 
брахиопод находятся известковые спикулы, кото-
рые секретируются клетками — склеробластами. 
Кроме того, во внеклеточном матриксе мантии 
также расположены продольные мышцы, которые 
могут быть образованными одной или нескольки-
ми мышечными клетками и всегда окружены ба-
зальной пластинкой, и, вероятно, являются произ-
водными целомических каналов. 

По краю мантии находится переходная зона 
внутреннего эпителия в наружный, которая раз-
делена на две лопасти: наружную и внутреннюю 
(рис. 6В). Внутренняя лопасть образована внутрен-
ним мантийным эпителием, в то время как наруж-
ная — двумя типами клеток видоизмененного на-
ружного эпителия: лопастными и везикулярными 
(у кранииформных брахиопод отсутствуют лопаст-
ные клетки). Между внутренней и наружной лопа-
стями расположен мантийный желобок, где проис-
ходит рост мантии и начальные этапы секреции ра-
ковины. У ряда брахиопод в мантийном желобке 
описаны слабо дифференцированные клетки, ко-
торые могут являться генеративной зоной мантии. 
Лопастные и везикулярные клетки наружной лопа-
сти мантии участвуют в секреции мукополисаха-
ридного слоя и периостракума, наружного белко-
вого слоя раковины (см. гл. 6). За везикулярными 
клетками располагаются клетки наружного эпите-
лия, которые подстилают раковину (рис. 6В). Пер-
вые несколько клеток наружного эпителия име-
ют вытянутую форму и контактируют с первич-
ным слоем раковины, вероятно, участвуя в его се-
креции. Остальные клетки наружного эпителия 
участвуют в секреции вторичного слоя раковины. 
Строение клеток наружного эпителия зависит от 
микроструктуры вторичного слоя раковины. Эти 
клетки лишены ресничек и связаны гемидесмосо-
мами с внутренней поверхностью раковины. 
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Рис. 6. Строение стенки тела и мантии брахиопод. А — схема поперечного среза через переднюю стенку тела 
лингулиформных брахиопод (ориг.); Б — схема поперечного среза через переднюю стенку тела ринхонеллиформ-
ных и кранииформных брахиопод (ориг.); В — схема сагиттального среза через край мантии ринхонеллиформ-
ных брахиопод на примере Notosaria nigricans (по Williams, 1977, с изменениями); Г — схема строения канала в 
раковине лингулиформных брахиопод; Д — схема строения порового канала в раковине кранииформных брахио-
под; Е — схема строения порового канала в раковине ринхонеллиформных брахиопод на примере теребратулид; 
Ж — схема строения глобулярной клетки во внеклеточном матриксе мантии ринхонеллид (по: Кузьмина, 2006). 
Г–Е — по Williams, 1997 et al., с изменениями.

В настоящее время существует две гипоте-
зы роста мантии и секреции раковины у брахио-
под. Гипотеза частичного конвейера предполага-
ет, что клетки каждого типа мантийного эпите-
лия делятся митозом при росте брахиоподы. При 
этом клетки не меняют своей функции на протя-
жении жизни. Предполагается, что при росте ра-
ковины ринхонеллиформных брахиопод каждая 
клетка наружного эпителия способна передавать 
фибру вторичного слоя соседней клетке. Гипоте-
за полного конвейера предполагает, что в мантии 
брахиопод существует отдельный пояс генератив-
ной зоны, располагающийся в мантийном желоб-
ке. Каждая новая клетка, образованная в генера-
тивной зоне, проходит несколько стадий диффе-
ренцировки, синтезируя различные слои ракови-
ны брахиопод по мере продвижения на внешнюю 
сторону наружной лопасти мантии. Гипотеза пол-
ного конвейера подразумевает, что каждая фибра 
вторичного слоя раковины секретируется одной 
клеткой и остается связанной с ней на протяже-
нии всей жизни. 

Раковина всех брахиопод (кроме представите-
лей отряда Rhynchonellida) пронизана поровыми 
каналами, которые открываются порами на вну-
тренней стороне створки и заканчиваются сле-
по, не доходя до наружной поверхности ракови-
ны (рис. 6Г–Е). У лингулиформных брахиопод ка-
налы очень узкие, диаметром до 300 нм. Однако 
такие каналы могут формировать горизонтальные 
и вертикальные расширения шириной до 1 мкм. 
Внутреннее содержимое каналов лингулид запол-
нено электронно-плотными включениями и гра-
нулами апатита (рис 6Г). У кранииформных и 
ринхонеллиформных брахиопод поровые кана-
лы (punctae) имеют диаметр до 20 мкм и выстла-
ны наружным эпителием мантии (caeca). Ультра-
структура этих образований различается у разных 
отрядов брахиопод. У теребратулид верхняя часть 
порового канала заполнена центральными клет-
ками, в цитоплазме которых находятся многочис-

ленные включения (рис. 6Е). Поверхность клеток, 
обращенная к периостракуму, покрыта густыми 
микроворсинками. Дистальная часть порового ка-
нала крепится к внутренней поверхности перио-
стракума при помощи тонких белковых трубочек, 
которые пронизывают часть первичного слоя ра-
ковины и образуют густую щетку (“brush”). У кра-
нииформных брахиопод поровые каналы сильно 
ветвятся; в их дистальных узких веточках нахо-
дятся клетки, несущие тонкие выросты, напоми-
нающие микроворсинки, которые также примы-
кают к периостракуму (рис. 6Д). Проксимальные 
части порового канала краниид заполнены вне-
клеточными включениями. Функция поровых ка-
налов в раковине брахиопод до сих пор не опре-
делена. Было предположено, что у ринхонелли-
формных брахиопод центральные клетки, а у кра-
нииформных клетки выстилки каналов участву-
ют в секреции и запасании питательных веществ. 
У лингулиформных и кранииформных брахио-
под в каналах располагаются внеклеточные об-
разования, также служащие для запаса питатель-
ных веществ. Есть предположения, что клетки 
поровых каналов выделяют химические веще-
ства, отпугивающие эпибионтов, а также видов-
сверлильщиков. Кроме того, рассматривается воз-
можное участие поровых каналов в восстановле-
нии поврежденных участков раковины. 

Мантия брахиопод выполняет ряд разнообраз-
ных функций. Во-первых, мантия отвечает за рост 
и секрецию раковины, а также накапливает пита-
тельные вещества в особых клетках внеклеточного 
матрикса и внутри поровых каналов. Кроме того, 
мантия является сенсорным органом, посколь-
ку по своему краю несет щетинки и связанные с 
ними рецепторные клетки (см. гл. 8). У большин-
ства брахиопод в целомических каналах мантии 
расположены гонады (см. гл. 14), ресничный вну-
тренний эпителий мантии способствует созданию 
токов воды в мантийной полости, а также транс-
портирует псевдофекалии к краю раковины. 



8. Строение щетинок

У брахиопод имеются два типа щетинок, кото-
рые различаются морфологией и строением фол-
ликулярного кармана: личиночные и взрослые. 
Личиночные щетинки располагаются пучками 
на мантийной лопасти личиночных стадий всех 
групп брахиопод, кроме лингулид. У лингулид 
личиночные щетинки отсутствуют. Как правило, 
личиночные щетинки покрыты игольчатыми вы-
ростами (рис. 7А). После оседания личиночные 
щетинки сбрасываются, а по краю мантии юве-
нильной особи формируется ряд взрослых щети-
нок, которые, как правило, голые (рис. 7Б). В он-
тогенезе дисцинид последовательно формируют-
ся три типа щетинок, которые у взрослой особи 
сбрасываются и заменяются на взрослые щетинки 
(см. гл. 18). Щетинки отсутствуют у взрослых осо-
бей краниид, а также у ряда представителей рин-
хонеллиформных брахиопод (отряда Thecideida и 
сем. Megathyridae отряда Terebratulida), однако у 
личинок данных групп щетинки присутствуют. 

Ультраструктура щетинконосных (фолликуляр-
ных) карманов брахиопод сходна с аннелидами. 
Предполагается, что наличие щетинок — это си-
напоморфия Lophotrochozoa, а отсутствие щети-
нок у некоторых брахиопод вторично. У взрослых 
брахиопод щетинконосный карман сформирован 
клетками внутреннего эпителия мантии. На дне 
щетинконосного кармана расположена крупная 
клетка — хетобласт с длинными микроворсинка-
ми (рис. 7Г–Д). Микроворсинки хетобласта слу-
жат матрицей для растущей щетинки, посколь-
ку между ними откладывается хитин. В результа-
те щетинка содержит полые каналы, представля-
ющие собой пространства, в которых во время се-
креции располагались микроворсинки хетобласта 
(рис. 7Г–Д). Во время роста щетинки хетобласт 
растет, количество микроворсинок увеличивает-
ся, при этом сама щетинка утолщается. У взрос-
лых щетинок лингулид появление новых микро-

ворсинок скоординировано, поэтому поверхность 
их щетинок несет поперечные ряды коротких вы-
ростов, которые образуются в результате одно-
временного появления микроворсинок по пери-
ферии хетобласта (рис. 7В). У личиночных щети-
нок всех групп брахиопод появление новых ми-
кроворсинок хетобласта происходит время от вре-
мени, в результате чего поверхность щетинок по-
крыта игольчатыми выростами (рис. 7А). Важно 
отметить, что в секреции поверхностных слоев 
взрослых щетинок участвуют клетки, выстилаю-
щие щетинконосный карман. Эти клетки несут ми-
кроворсинки, которые крепятся к щетинке при по-
мощи гемидесмосом (рис. 7Г). В то время как у ли-
чиночных щетинок только один хетобласт участву-
ет в секреции щетинки, а щетинконосный карман 
формирует всего одна моноцилиарная клетка, ко-
торая не образует клеточных контактов с поверх-
ностью щетинки (рис. 7Д). Поэтому личинки бра-
хиопод легко теряют свои щетинки. 

Щетинки брахиопод выполняют сенсорную 
функцию. Рядом с щетинками располагаются 
механорецепторные клетки, формируя сенсор-
ные комплексы. У личинок ринхонеллиформных 
и кранииформных брахиопод щетинки располо-
жены пучками. Основание личиночных щетинок 
окружено мышечной обкладкой, которая образо-
вана эпителиально-мышечными клетками цело-
мических мешков, расположенных в мантийной 
лопасти личинок (см. гл. 18). У взрослых рин-
хонеллиформных брахиопод к основанию ще-
тинки подходят продольные мантийные мышцы. 
У взрослых лингулиформных брахиопод описа-
на сложно организованная мускулатура щетинок, 
которая располагается по краю мантии и состоит 
из леваторов, протракторов и ретракторов щети-
нок. Щетинки лингулиформных брахиопод, по-
мимо сенсорной, выполняют ряд дополнитель-
ных функций (см. гл. 5).



Рис. 7. Строение щетинок брахиопод. А — пучок щетинок личинки Coptothyris grayi (Rhynchonelliformea: 
Terebratulida; сканирующая электронная микроскопия; ориг.); Б — край мантии взрослой особи Hemithiris psittacea 
(Rhynchonelliformea: Rhynchonellida; сканирующая электронная микроскопия; по: Кузьмина, 2006); В — схема стро-
ения взрослой щетинки Lingula anatina (Linguliformea: Lingulidae; ориг.); Г — схема продольного среза через фол-
ликулярный карман взрослой щетинки брахиопод (по Williams, 1997 et al., с изменениями); Д — схема продольного 
среза через фолликулярный карман личиночной щетинки брахиопод (по Lüter, 2007, с изменениями). 



9. Строение ножки

Брахиоподы ведут малоподвижный образ 
жизни. Они могут цементироваться вентраль-
ной створкой к субстрату (Craniida, Thecideida), 
прикрепляться к субстрату при помощи нож-
ки (большинство брахиопод) или обитать в нор-
ках (Lingulidae). Некоторые современные брахи-
оподы лежат на поверхности дна свободно, на-
пример, Anakinetica cumingi, в онтогенезе которой 
ножка редуцируется. Внутреннее строение ножек 
лингулиформных и ринхонеллиформных брахио-
под отличается друг от друга. 

У Rhynchonelliformea в центре ножки нахо-
дится соединительная ткань, которая окружена 
наружным эпителием и слоем кутикулы, содер-
жащей хитин (рис. 8А). Плотная соединитель-
ная ткань несет коллагеновые волокна и круп-
ные клетки. Дистальный конец ножки может не-
сти корневидные отростки, которые служат для 
прикрепления к субстрату. Кутикула, покрываю-
щая ножку, не распространяется на поверхность, 
контактирующую с субстратом. Корневидные от-
ростки покрыты фиброзным матриксом, который 
секретирует эпителий ножки, и способны раство-
рять карбонатные субстраты. У современных рин-
хонеллиформных брахиопод выделяют несколько 
типов ножек:
1) Ножка средней длины с короткими корневид-

ными отростками, встречается у большинства 
брахиопод, например, у Hemithiris psittacea и 
Terebratulina retusa (рис. 8В).

2) Длинная массивная ножка с длинными корне-
видными отростками, например, у Macandrevia 
cranium (рис. 8Г).

3) Короткая массивная ножка с короткими корне-
видными отростками, например, у Coptothyris 
grayi и Gwynia capsula (рис. 8Д).

4) Очень длинная ножка с нерегулярными бо-
ковыми ветвями, например, у Chlidonophora 
chuni. Известно, что данный вид брахиопо-
ды обитает на мягких грунтах, тонкие корне-
видные отростки на боковых ветвях плотно 
цементируются к раковинкам фораминифер 
(рис. 8Е). 

5) Ножка, которая разветвляется на корневид-
ные отростки сразу за ножным отверсти-
ем, например, у Terebratulina septentrionalis и 
Chlidonophora incerta (рис. 8Ж).

У представителей семейства Lingulidae лингу-
лиформных брахиопод очень длинная ножка, ко-
торая заканчивается расширением — ампулой 
(рис. 2Г–Д). В центре ножки лингулид проходит 
целомический канал, который является продол-
жением туловищного целома, на конце ножки це-
ломический канал формирует небольшой пузы-
рек, расположенный в ампуле. Ультраструктур-
ные данные показывают, что мускулатура ножки 
лингулид образована видоизмененным целомиче-
ским эпителием. Мышечные волокна расположе-
ны в продольном направлении по спирали. За му-
скулатурой ножки располагается тонкий слой со-
единительной ткани. Ножка окружена наружным 
эпителием, несущим толстый слой хитиновой 
прозрачной кутикулы. Наружный эпителий дис-
тального расширенного участка ножки (ампулы) 
содержит большое количество железистых кле-
ток, которые выделяют секрет, прикрепляющий к 
поверхности ножки частицы извне, что позволя-
ет закрепляться ножкой на дне норки. Сокраще-
ние мускулатуры ножки лингулид, а также пере-
мещение целомической жидкости из ножки в ту-
ловищный целом и обратно имеет большое зна-
чение для закапывания, а также для удлинения и 
укорочения ножки во время обитания в норках 
(см. гл. 5). Имеются данные о способности к ре-
генерации ампулы у лингулид. У дисцинид нож-
ка имеет сходное внутреннее строение, однако не 
имеет такой обширной целомической полости, 
внутреннее содержимое ножки заполнено разви-
той мускулатурой, которая также является произ-
водной целомического эпителия. 

Считается, что ножки ринхонеллиформных 
и лингулиформных брахиопод не гомологичны 
друг другу, что в первую очередь связано с разли-
чиями в онтогенезе. Так, ножка взрослых особей 
Rhynchonelliformea формируется из ножной лопа-
сти личинки, поэтому эпителий ножки в равной 
степени связан с дорсальным и вентральным ман-
тийными эпителиями (см. гл. 18). У Linguliformea 
ножка является выростом вентральной части эпи-
телия эмбриона, и у взрослых форм связана с вен-
тральной мантией. Однако есть гипотеза, предпо-
лагающая, что ножки всех брахиопод гомологич-
ны и сформировались в филогенезе как анальная 
папилла (см. гл. 19).



Рис. 8. Строение ножки брахиопод. А — схема продольного среза через ножку ринхонеллиформных брахиопод 
(по Ekman, 1896, с изменениями); Б — схема продольного среза через ножку лингулиды (по Williams, 1997 et al., 
c изменениями); В — ножка средней длины у Terebratulina retusa (по Lüter, 1995, с изменениями); Г — длинная 
массивная ножка у Macandrevia cranium; Д — короткая массивная ножка у Gwynia capsula; Е — очень длинная 
ножка с нерегулярными боковыми ветвями у Chlidonophora chuni; Ж — ножка, которая разветвляется на корне-
видные отростки сразу после выхода из дельтирия у Chlidonophora incerta. Г–Ж — по Bromley, Surlyk, 1973, с 
изменениями.
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10. Функциональная морфология 
и эволюция лофофора

Строение лофофора. Лофофор является щу-
пальцевым органом, создающим внутри мантий-
ной полости токи воды, в первую очередь необ-
ходимые для фильтрации и дыхания животного. 
Кроме того, у некоторых ринхонеллиформных 
брахиопод (тецидеид и ринхонеллид) на щупаль-
цах лофофора развиваются личинки, а у юве-
нильных планктонных стадий лингулиформных 
брахиопод лофофор выполняет локомоторную 
функцию.

Лофофор состоит из брахиальной оси, которая 
представляет собой ленту, несущую ряд щупа-
лец (рис. 9). Вдоль щупалец тянется брахиальная 
складка; между брахиальной складкой и щупаль-
цами располагается пищевой желобок, по кото-
рому отфильтрованные пищевые частицы транс-
портируются ко рту. Рот расположен в центре 
брахиальной оси и всегда находится в пищевом 
желобке между рядом щупалец и брахиальной 
складкой (рис. 10). На ранних стадиях онтогене-
за лофофора брахиальная складка располагается 
только надо ртом (рис. 10А–Б). Участок брахи-
альной складки, расположенный надо ртом, так-
же называют эпистомом; за ртом располагают-
ся оральные щупальца. Брахиальная ось всегда 
разомкнута спереди, где на её концах заклады-
ваются новые щупальца (рис. 10, 11). У брахио-
под имеется два типа брахиальной оси: простой 
и сложный. Простая брахиальная ось несет ряд 
одинаковых неспециализированных округлых 
в поперечном сечении т.н. оральных щупалец 
(рис. 9А–Б). Оральные щупальца первые появля-
ются в онтогенезе и у взрослых особей остают-
ся расположенными за ртом. В сложной брахи-
альной оси ряд щупалец двойной: ближе к бра-
хиальной складке находятся внутренние гребен-
чатые щупальца, а дальше от брахиальной склад-
ки находятся наружные желобчатые щупальца 
(рис. 9В–Д). Наружные и внутренние щупальца 
чередуются между собой. У щупалец выделяют 
фронтальную сторону, обращенную к брахиаль-
ной складке, и абфронтальную, расположенную 
с противоположной стороны.

Наружный эпителий щупалец представлен мо-
ноцилиарными клетками, несущими на апикаль-
ной поверхности слой микроворсинок. Во всех ти-
пах щупалец можно выделить четыре ресничные 
зоны, представляющие собой продольные полосы, 
которые тянутся вдоль щупальца: фронтальная, 
две латеральные и абфронтальная (рис. 9Б, Г–Д). 

Клетки фронтальной зоны наружных желобча-
тых щупалец выстилают фронтальный желобок 
(рис. 9Д), а у внутренних гребенчатых и оральных 
щупалец, наоборот, формируют фронтальный гре-
бень (рис. 9Б, Г). По бокам фронтальной реснич-
ной зоны расположены латеро-фронтальные сен-
сорные клетки. Моноцилиарные клетки латераль-
ных зон сильно вытянуты в продольном направле-
нии и расположены очень плотно, таким образом, 
количество ресничек на единицу площади поверх-
ности увеличивается, и формируются мощные ла-
теральные ресничные гребни.

У оральных щупалец латеральные гребни рас-
полагаются по бокам щупалец на одинаковом рас-
стоянии от фронтальной и абфронтальной сторо-
ны, у наружных желобчатых щупалец — по кра-
ям от фронтального желобка, а у внутренних гре-
бенчатых щупалец сдвинуты к абфронтальной 
стороне (рис. 9Б, Г–Д). Абфронтальная зона об-
разована кубическим эпителием и содержит боль-
шое количество железистых клеток. В гребенча-
том и оральном щупальцах эпителий абфронталь-
ной зоны представлен узкой полосой между лате-
ральными ресничными гребнями, а в желобчатом 
щупальце формирует абфронтальный гребень. 

Простая брахиальная ось всегда прикреплена 
к передней стенке тела и дорсальной мантийной 
складке (рис. 10А–Б, Д), а сложная брахиальная 
ось в одних случаях может быть прикрепленной 
(рис. 10В–Г, Е, 13В–Г), а в других случаях свобод-
но подниматься в мантийную полость и формиро-
вать руки лофофора (рис. 11, 13Д–Е). Таким обра-
зом, рука лофофора — это поднятая в мантийную 
полость брахиальная ось. 

Типы лофофора. Предполагается, что эволю-
ция брахиопод сопровождалась увеличением раз-
мера их тела, что связано с необходимостью уве-
личивать фильтрующую поверхность, т.е. дли-
ну брахиальной оси. Удлинение брахиальной оси 
и ее размещение в мантийной полости в разных 
группах брахиопод происходило по-разному. Ло-
фофор самой простой организации относится к 
таксолофному типу: брахиальная ось имеет фор-
му полумесяца, новые щупальца добавляются на 
концах брахиальной оси (рис. 10А). Брахиальная 
ось трохолофного лофофора имеет форму коль-
ца, разомкнутого спереди в том месте, где фор-
мируются новые щупальца (рис. 10Б). Брахиаль-
ная ось трохолофа и таксолофа относится к про-
стому типу, брахиальная складка (эпистом) корот-
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Рис. 9. Организация брахиальной оси брахиопод. А — простая брахиальная ось; Б — схема поперечного среза че-
рез оральное щупальце; В — сложная брахиальная ось; Г — схема поперечного среза через внутреннее гребенча-
тое щупальце; Д — схема поперечного среза через наружное желобчатое щупальце. На схемах поперечных срезов 
щупалец синий цвет обозначает фронтальную ресничную зону, желтый — латеро-фронтальные сенсорные клет-
ки, тёмно-розовый — латеральную ресничную зону, зеленый — абфронтальную ресничную зону, голубой — це-
ломический канал, серый — внеклеточный матрикс. А, В — по Kuzmina et al., 2021, с изменениями; Б, Г–Д — по 
Kuzmina, Temereva, 2024а, с изменениями.
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Рис. 10. Прикрепленные к стенке тела и к дорсальной мантии типы лофофора. А — таксолоф (ориг.); Б — трохо-
лоф (ориг.); В — шизолоф; Г — птихолоф; Д — схема поперечного среза через брахиальную ось таксолофа и тро-
холофа; Е — схема поперечного среза через брахиальную ось шизолофа и птихолофа. В–Е — по: Кузьмина, Ма-
лахов, 2007, с изменениями. Обозначения: х — место формирование новых щупалец.

кая и расположена только надо ртом. Брахиальная 
ось других типов лофофора относится к сложно-
му типу. Шизолофный и птихолофные лофофоры 
остаются прикрепленными к дорсальной складке 
мантии. Шизолоф имеет форму подковы и состо-
ит из двух коротких лопастей, концы брахиаль-
ной оси загибаются внутрь (рис. 10В, 13В). Так-
солофный лофофор является первой стадией он-
тогенеза лофофора брахиопод и встречается толь-
ко у ювенильных особей. Трохолофный и шизо-
лофный лофофоры у большинства брахиопод так-
же являются стадией онтогенеза более сложных 
типов лофофора, однако они могут встречаться у 
взрослых особей ряда педоморфных родов отряда 
Terebratulida; шизолоф также известен для неко-
торых взрослых тецидеид. Брахиальная ось пти-
холофа формирует дополнительные изгибы и пет-

ли на дорсальной мантии (рис. 10Г). Птихолоф-
ный лофофор встречается у ринхонеллиформных 
брахиопод, например, у современных предста-
вителей отряда Thecideida (рис. 2К) и семейства 
Megathyridae отряда Terebratulida.

В случае спиролофного лофофора удлиненная 
брахиальная ось открепляется от передней стен-
ки тела, и формирует две спирально закрученные 
руки, свободно расположенные в мантийной по-
лости (рис. 1А, 2Ж, 11А, 13Д–Е). Спиролофный 
лофофор встречается у представителей трех под-
типов современных брахиопод, а именно у лингу-
лид, краниид и ринхонеллид. Кроме того, спиро-
лоф также, вероятно, был самым широко распро-
страненным типом лофофора у ископаемых бра-
хиопод. Зиголофный лофофор (зиголоф) состоит 
из двух боковых рук, поднятых в мантийную по-
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лость, при этом в каждой руке брахиальная ось 
делает петлю и возвращается ко рту (рис. 11И). 
Таким образом, каждая рука зиголофа образова-
на двумя брахиальными осями, и соответствен-
но вдоль боковой руки тянется два ряда щупа-
лец, два пищевых желобка, два малых целомиче-
ских канала. Однако большие целомические кана-
лы сливаются в один общий, что, вероятно, необ-
ходимо для дополнительной поддержки боковых 
рук (рис. 11Е). Плектолофный лофофор (плекто-
лоф) формируется из зиголофного путем добав-
ления третьей спирально закрученной руки, со-
стоящей из двух брахиальных осей, спирально 
закрученных в сагиттальной плоскости (рис. 2И, 
11К, З). В средней руке плектолофного лофофора 
большие целомические каналы двух брахиальных 
осей не сливаются между собой, а связаны между 
собой соединительнотканной перегородкой. Зиго-
лофный и плектолофный лофофоры встречаются 
у представителей отряда Terebratulida ринхонел-
лиформных брахиопод.

У всех перечисленных типов лофофора брахи-
альная ось направлена в сторону переднего края 
раковины. Недавно были выделены два новых типа 
лофофора у современных представителей семей-
ства Discinida лингулиформных брахиопод, часть 
брахиальной оси которых направлена назад. Ви-
доизменный зиголоф состоит из двух боковых рук, 
направленных назад (рис. 2Б, 11В). При этом, как и 
в обычном зиголофе, каждая боковая рука образо-
вана двумя брахиальными осями, однако большие 
каналы не сливаются, а находятся в общем соеди-
нительнотканном матриксе (рис. 11Д). Видоизмен-
ный спиролоф формируется в онтогенезе из видо-
изменного зиголофа путем добавления двух спи-
рально закрученных рук, расположенных в перед-
ней части мантийной полости (рис. 11Б). 

Скелет лофофора. У ринхонеллиформных бра-
хиопод лофофор поддерживается известковым ске-
летом, строение которого различается у представи-
телей разных отрядов. В том случае, когда скелет 
лофофора поднят в мантийную полость, его назы-
вают брахидиумом. У ринхонеллид основание спи-
ролофного лофофора поддерживается при помощи 
крур, которые представляют собой короткие вы-
росты приямочных гребней (рис. 5А, 12А). У те-
цидеид прикрепленные птихолоф и шизолоф под-
держиваются сложно организованным скелетом 
(рис. 12Б). Скелет лофофора тецидеид крепится к 
дорсальной створке и, как правило, состоит из крур 
и связывающих их пластинок, а также интербрахи-
альных гребней, которые растут на всей поверхно-
сти дорсальной створки, имеют изогнутую форму 
и окружают углубления в дорсальной створке — 
интербрахиальные лопасти. Брахиальная ось пти-
холофного лофофора проходит внутри интербра-
хиальных лопастей. У некоторых теребратулид и 

тецидеид во внеклеточном матриксе лофофора рас-
положены известковые спикулы, которые являются 
дополнительной поддержкой лофофора.

У теребратулид от крур растет сложно устроен-
ный брахидиум — петля. У представителей подо-
тряда Terebratulidina петля короткая и поддержива-
ет основание плектолофного лофофора (рис. 12В). 
У представителей подотряда Terebratellidina брахи-
диум образован длинной петлей, которая в боль-
шинстве случаев сопровождает брахиальную ось в 
боковых руках плектолофного лофофора и образо-
вана нисходящими и восходящими ветвями. В он-
тогенезе нисходящие ветви растут от крур, а восхо-
дящие ветви являются выростами срединной сеп-
ты. У некоторых видов по мере роста брахидиу-
ма восходящие ветви отсоединяются от срединной 
септы (рис. 12Г). У ископаемых брахиопод стро-
ение скелета чрезвычайно разнообразно. Выде-
лено несколько типов скелета лофофора ископае-
мых брахиопод: септы, брахиальные гребни, бема, 
брахиофоры, круры, спиральный брахидиум, пет-
ля. Строение скелета лофофора является определи-
тельным признаком как для ныне живущих, так и 
для ископаемых видов брахиопод. 

Циркуляция воды в мантийной полости и ме-
ханизм фильтрации. Циркуляцию воды в мантий-
ной полости создает биение латеральных ресни-
чек щупалец (рис. 9Г–Д, 13А), а также ресничек, 
покрывающих мантию. Вода проходит между щу-
пальцами в направлении от фронтальной к аб-
фронтальной стороне. Брахиальная ось разграни-
чивает внутреннее пространство мантийной по-
лости на вводную и выводную камеры. Вода по-
ступает в вводную камеру, проходит между ряда-
ми щупалец, попадает в выводную камеру и отту-
да выходит во внешнюю среду (рис. 13). Направ-
ление водных потоков в мантийной полости зави-
сит от типа лофофора.

У брахиопод с лофофором, приросшим к пе-
редней стенке тела и дорсальной мантии (рис. 10), 
вода поступает в мантийную полость медиально, а 
выходит вдоль дорсальной створки во всех направ-
лениях (рис. 13В). Брахиоподы с приросшим лофо-
фором при фильтрации вынуждены широко рас-
крывать створки, при этом нет строгого разделения 
входящего и выходящего потоков воды (рис. 13Г).

У брахиопод с поднятым в мантийную полость 
лофофором при фильтрации створки раковины 
лишь слегка приоткрыты, а щупальца полностью 
перегораживают мантийную полость, благодаря 
чему достигается более совершенное разграниче-
ние вводной и выводной камер. В случае спиро-
лофного, зиголофного и плектолофного лофофо-
ров вода поступает в мантийную полость с боков, 
а выходит медиально (рис. 13Д–Е). В случае видо-
изменного зиголофа и видоизмененного спироло-
фа вода поступает медиально, а выходит с боков. 
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Рис. 11. Поднятые в мантийную полость типы лофофора. А — спиролоф; Б — видоизменный спиролоф (ориг.); 
В — видоизменный зиголоф; Г — схема поперечного среза через руку спиролофа и среднюю руку видоизменного 
спиролофа; Д — схема поперечного среза через боковую руку видоизменного зиголофа и спиролофа; Е — схема 
поперечного среза через руку зиголофа; Ж — схема поперечного среза через боковую руку плектолофа; З — схе-
ма поперечного среза через среднюю руку плектолофа; И — зиголоф; К — плектолоф. Обозначения: х — место 
формирования новых щупалец, розовый — большой канал, зеленый — малый канал и гребенчатые щупальца, го-
лубой — желобчатые щупальца, фиолетовый — периэзофагеальный целом и оральные щупальца, синий — бра-
хиальный карман, брахиальная складка заточкована. А, Г, Е–К — по: Кузьмина, Малахов, 2007, с изменениями; 
В, Д — по Kuzmina, Temereva, 2019, с изменениями.
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Рис. 12. Скелетная поддержка лофофора ринхонеллиформных брахиопод. А — внутреннее строение заднего кон-
ца дорсальной створки ринхонеллиды Hemithiris psittacea (световая микроскопия; по Cooper, 1959); Б — схема 
строения скелетной поддержки лофофора тецидеиды Lacazella sp. (по Lacaze-Duthiers, 1861); В — короткая петля 
у представителей подотряда Terebratulidina (Terebratulida; по Cooper, 1983, с изменениями); Г — схема строения 
длинной петли Coptothyris grayi (Terebratulida: Terebratellidina; по: Конжукова, 1957, с изменениями).

Фильтрация воды и улавливание пищевых ча-
стиц происходит на границе вводной и выводной 
камер. Латеральные реснички бьют от фронталь-
ной к абфронтальной стороне щупалец, создавая 
токи воды в мантийной полости (рис. 13А). Вхо-
дящие потоки с пищевыми частицами встречают-
ся с фронтальной поверхностью щупалец, захват 
частиц происходит с верхней фронтальной сто-
роны латеральных ресничек, что характерно для 
так называемой “upstream collecting system” (си-
стемы, собирающей частицы с верхнего пото-
ка). Захваченные частицы попадают на фронталь-
ные желобки наружных щупалец, перемещают-
ся по ним вниз и поступают в пищевой желобок, 
где обволакиваются слизью и транспортируются 
ко рту (рис. 13А–Б). В настоящее время у брахи-
опод не рассматривается механизм фильтрации за 

счет просеивания частиц между неподвижными 
латеро-фронтальными ресничками, как это про-
исходит у форонид и мшанок. Существует ряд ги-
потез о том, каким образом происходит захват пи-
щевых частиц, однако ни одна из них не является 
общепринятой.

Мы рассмотрим сочетание нескольких гипотез: 
сортировка по размеру, по массе и гипотезу ло-
кального реверсирования латеральных ресничек. 
Частицы определенного размера и массы сталки-
ваются с латеро-фронтальными сенсорными рес-
ничками наружных щупалец, стимуляция кото-
рых вызывает локальное изменение направления 
биения латеральных ресничек, расположенных 
по краю желобка. При этом латеральные реснич-
ки начинают бить в сторону фронтального желоб-
ка, в результате чего частица отбрасывается на по-
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Рис. 13. Циркуляция воды в мантийной полости и механизм фильтрации брахиопод. А — схема расположения 
двойного ряда щупалец относительно брахиальной складки; Б — схема предполагаемого механизма фильтрации; 
В — схема циркуляции воды в мантийной полости у брахиопод с прикрепленным лофофором (шизолоф); Г — 
схема парасагиттального среза через раковину брахиоподы с прикрепленным шизолофным лофофором; Д — схе-
ма циркуляции воды в мантийной полости у брахиопод с поднятым лофофором (спиролоф); Е — схема попе-
речного среза брахиоподы в средней части мантийной полости с поднятым спиролофным лофофором. А  , Б, Г, 
Е — по: Кузьмина, Малахов, 2007, с изменениями; В, Д — по Rudwick, 1962, с изменениями. Голубыми стрелка-
ми показаны входящие потоки воды, синими — выходящие потоки воды.
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верхность желобка наружного щупальца, реснич-
ки которого бьют в сторону основания щупалец, 
направляя пищевые частицы в сторону пищевого 
желобка (рис. 13Б). Было предположено, что верх-
ний предел размера съедобных частиц может опре-
деляться расстоянием между внутренним щупаль-
цем и вершиной брахиальной складки и составля-
ет около 100 мкм. Таким образом, частицы более 
100 мкм не попадают в пищевой желобок. Одна-
ко недавно было показано, что размер принятых 
частиц может достигать 200 мкм. Вероятно, верх-
ний предел размера частиц определяется расстоя-
нием между внутренними щупальцами. Крупные 
и тяжелые частицы не проходят в выводную каме-
ру и остаются на фронтальной стороне щупалец. 
В процессе очистки лофофора происходит ре-
версия биения фронтальных ресничек, которые 
транспортируют ненужные частицы к кончикам 
щупалец и переносят их в выводную камеру. По 
некоторым данным при фильтрации происходит 
разделение функций внутренних и наружных щу-
палец: наружные участвуют в захвате пищевых 
частиц, а внутренние — в очищении лофофора. 

Однако при сильном засорении лофофора в про-
цесс очистки включаются и наружные щупальца.

Онтогенез лофофора. У брахиопод зачаток ло-
фофора формируется на головной лопасти ли-
чинки (см. гл. 18). Одновременно может форми-
роваться от 1 до 4 пар щупалец. Таким способом 
формируется таксолофный лофофор, который яв-
ляется первой стадией онтогенеза у всех брахи-
опод (рис. 14). Добавление новых щупалец про-
исходит на концах брахиальной оси, в результа-
те чего формируется трохолофный и шизолофный 
типы лофофора. Дальнейший рост лофофора за-
висит от типа лофофора у взрослой особи. Шизо-
лофный лофофор дает начало птихолофному, спи-
ролофному или зиголофному. Дальнейший рост 
брахиальной оси зиголофной стадии онтогенеза 
приводит к формированию плектолофного лофо-
фора. Таксолофный лофофор также дает начало 
видоизменному зиголофному лофофору, который, 
в свою очередь, при дальнейшем росте может 
формировать видоизмененный спиролофный ло-
фофор. При этом таксолофный лофофор не встре-
чается у взрослых форм, а является лишь стади-

Рис. 14. Онтогенез лофофора (по Kuzmina et al., 2021, с изменениями). Пунктиром обозначена брахиальная склад-
ка, заточкованной линией — прикрепленная брахиальная ось, темной линией — поднятая в мантийную полость 
брахиальная ось, х — место формирования новых щупалец. 



ей онтогенеза. Остальные типы лофофора могут 
встречаться у взрослых особей брахиопод.

Эволюция лофофора. Существует две гипо-
тезы эволюции лофофора брахиопод. На основе 
данных по онтогенезу современных брахиопод 
было предположено, что шизолофный лофофор 
дал начало большому разнообразию форм лофо-
фора (рис. 14). На основе анализа данных по стро-
ению и онтогенезу лофофора как у современных, 
так и у ископаемых брахиопод было предположе-
но, что предок брахиопод имел т.н. простой спи-
ролофный лофофор, у которого каждая рука фор-
мировала только один оборот спирали (рис. 15). 

В онтогенезе простой спиролофный лофофор про-
ходил через таксолофную, трохолофную и шизо-
лофную стадии. В эволюции группы простой спи-
ролофный лофофор дал начало всем спиральным 
лофофорам, которые встречаются у представи-
телей трех подтипов современных и ископаемых 
брахиопод. Птихолофный, зиголофный и видо-
изменный зиголофный лофофоры, вероятно, воз-
никли в результате педоморфоза. Зиголофный ло-
фофор дал начало плектолофному, а видоизмен-
ный зиголофный — видоизменному спиролофно-
му лофофору.

Рис. 15. Эволюция лофофора брахиопод (по Kuzmina et al., 2021, с изменениями). Пунктиром обозначена брахи-
альная складка, заточкованной линией — прикрепленная брахиальная ось, темной линией — поднятая в мантий-
ную полость брахиальная ось, х — место формирования новых щупалец, синей рамкой выделены представители 
подтипа Linguliformea, зеленой — Craniiformea, красной — Rhynchonelliformea.
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11. Мышечная система
Можно выделить два вида мускулатуры брахио-

под: висцеральную и основную. Висцеральная му-
скулатура является производным целомического 
эпителия и располагается в разных органах, подроб-
но ее строение мы рассмотрим в главе 14. Основная 
мускулатура представлена мышечными пучками, 
которые ответственны за движение створок, ножки 
и у некоторых брахиопод за движение лофофора. 

Организация основной мускулатуры брахиопод 
в первую очередь зависит от наличия или отсут-
ствия замка, а также большое значение имеет меха-
низм открывания створок раковины и поддержание 
их в приоткрытом состоянии во время фильтрации.

У замковых брахиопод (Rhynchonelliformea) 
имеется три группы мышц: аддукторы, дидукто-
ры и ножные мышцы (рис. 1Б, 16А). Аддукторы, 
или мышцы-замыкатели, как правило, имеют об-
щее сухожильное основание, которое крепится к 
вентральной створке (рис. 5Б). От основания от-
ходит две пары мышц, которые прикрепляются со-
кратимой частью к дорсальной створке (рис. 5А). 
Пара проксимальных аддукторов (их также назы-
вают передними аддукторами) расположена бли-
же к переднему краю раковины и содержит глад-
кую мускулатуру (рис. 16А). Дистальная пара ад-
дукторов (их также называют задними аддуктора-
ми) расположена ближе к заднему краю ракови-
ны и представлена поперечнополосатой мускула-
турой. Пара дидукторов, или мышц-размыкателей, 
своим сухожильным основанием крепятся к за-
мочному отростку, который расположен на заднем 
крае дорсальной створки и выступает назад за ее 
край (рис. 12Б), а сократимой частью к вентраль-
ной створке чуть спереди от места прикрепления 
сухожильного основания аддукторов (рис. 5Б). 
У некоторых брахиопод замочный отросток отсут-
ствует, в таком случае сухожильное основание ди-
дукторов крепится к середине заднего края дор-
сальной створки. Такое расположение дидукторов 
позволяет при их сокращении открывать раковину, 
действуя наподобие рычага. Мышцы-размыкатели 
гладкие. Сокращение дистальной поперечнополо-
сатой части аддукторов приводит к быстрому схло-
пыванию створок, а сокращение проксимальной 
гладкой части позволяет удерживать створки рако-
вины закрытыми длительное время. Сокращение 
дидукторов и расслабление аддукторов приводит к 
раскрыванию створок. 

У замковых брахиопод количество и расположе-
ние ножных мышц различается у разных видов в 
зависимости от строения ножки. Мы рассмотрим 
строение ножных мышц на примере ринхонеллиды 
Hemithiris psittacea, у которой имеются спинные, 

брюшные, боковые педальные мышцы, а также ре-
тракторы ножки (рис. 16А). Все ножные мышцы 
имеют сократимую и сухожильную части. Сухо-
жильная часть всегда крепится к ножке. Сократи-
мая часть спинных педальных мышц прикрепляет-
ся к основанию крур. Сократимая часть брюшных 
педальных мышц крепится к вентральной створке 
сбоку и немного сзади по отношению к дидукто-
рам. Боковые педальные мышцы сократимой ча-
стью прикрепляются к вентральной створке ближе 
к замку. Ретракторы ножки на большей части сво-
его протяжения имеют характер сухожилия. Од-
ним концом они прикрепляются ко дну вентраль-
ной створки между зубами, а другим концом — к 
проксимальной стороне ножки. Сокращение нож-
ных мышц ринхонеллиформных брахиопод приво-
дит к изменению положения раковины относитель-
но субстрата, к которому прикреплена ножка. Это 
в первую очередь позволяет ориентировать ракови-
ну относительно водных потоков. 

У беззамковых брахиопод (Linguliformea и 
Craniiformea) мускулатура устроена намного слож-
нее, что обусловлено отсутствием замка и соответ-
ственно возможностью двигать створки раковины 
в боковые стороны. Можно выделить три группы 
мышц: аддукторы, косые мышцы и мускулатуру 
лофофора (рис. 16Б–Г). Беззамковые брахиоподы 
имеют передние и задние аддукторы. У лингулид 
имеется пара передних аддукторов, которые также 
называют центральными мышцами, и непарный 
задний аддуктор, который в некоторых источниках 
называют умбональным (рис. 16Б). У дисцинид и 
краниид имеется пара передних и пара задних ад-
дукторов (рис. 16В–Г). Важно отметить, что перед-
ние аддукторы беззамковых брахиопод, как и аддук-
торы Rhynchonelliformea, состоят из двух частей. 
У лингулид проксимальная часть аддуктора тем-
ная и содержит гладкую мускулатуру, а дистальная 
часть переднего аддуктора прозрачная и состоит из 
косо-исчерченной мускулатуры. У дисцинид прок-
симальная часть аддуктора более крупная, чем дис-
тальная, однако в литературе отсутствуют данные 
о ее гистологии. У краниид проксимальная часть 
небольшая, а дистальная часть передних аддукто-
ров более крупная, и частично окружает прокси-
мальную часть. Имеются данные по тонкому стро-
ению аддукторов лингулид и ринхонеллиформных 
брахиопод. Показано, что у обеих групп толстые 
мышечные волокна проксимальной гладкой части 
аддукторов содержат толстый парамиозиновый 
стержень, который способствует так называемому 
“catch”-сокращению, приводящему к длительной 
ретракции мышцы при малом расходе АТФ. Таким 
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образом, несмотря на то, что не хватает данных по 
ультраструктуре мускулатуры краниид и дисци-
нид, можно предположить, что у всех групп бра-
хиопод имеются аддукторы, которые гомологичны 
друг другу и состоят из двух частей: исчерченная 
дистальная часть участвует в быстром схлопыва-
нии створок при опасности, а гладкая проксималь-
ная часть — в удержании створок закрытыми дли-
тельное время. У ринхонеллиформных брахиопод 
задние аддукторы, характерные для беззамковых 
брахиопод, отсутствуют. Функция задних аддук-
торов беззамковых брахиопод до сих пор неясна. 
В ранних работах предположено, что сокращение 
задних аддукторов приводит к открыванию створок 
раковины. Однако в настоящее время рассматрива-
ют гидростатический механизм открывания створок 
беззамковых брахиопод (см. ниже), а функцией за-
дних аддукторов считают закрывание створок.

Мышцы косой мускулатуры беззамковых брахио-
под проходят между створками раковины под углом, 
поэтому их сокращение приводит к движению ство-
рок относительно друг друга в плоскости, разделяю-
щей створки, т.н. “scissors-like movement”, или «дви-
жение по типу ножниц». У лингулид описано четы-
ре пары косых мышц: передние латеральные, сред-
ние латеральные, наружные латеральные и трансме-
диальные (рис. 16Б). У дисцинид имеются внутрен-
ние, задние и латеральные косые мышцы (рис. 16В). 
А у краниид — латеральные и внутренние косые 
мышцы (рис. 16Г). Наличие развитой косой муску-
латуры лингулид, вероятно, связано с закапыванием 
в норки, при котором необходимо движение створок 
в боковые стороны (см. гл. 5, рис. 2В). У дисцинид 
движение дорсальной створки, из-под края которой 
торчат длинные щетинки, приводит к очищению 
пространства вокруг, что, вероятно, не дает осесть 
рядом другим организмам (см. гл. 5). 

У всех современных брахиопод целомический 
эпителий малого целомического канала лофофора 
формирует брахиальную мышцу, которая развита в 
разной степени в разных группах брахиопод (см. 
гл. 14). Кроме того, у беззамковых брахиопод опи-
саны отдельные мышечные пучки, которые кон-
тролируют движение лофофора. Однако в насто-
ящее время данные об их строении противоречи-
вы. В первую очередь это касается краниид, у ко-
торых по данным ранних работ описаны пары про-
тракторов, элеваторов и ретракторов лофофора. 
В то время как в настоящее время протракторы 
лофофора рассматриваются как малые передние 
мышцы, которые, вероятно, поддерживают осно-
вание лофофора (рис. 16Г). Элеваторы лофофора 
краниид одни современные авторы рассматривают 
как части передних аддукторов, а другие — как от-
дельные мышцы. Кроме того, у краниид была опи-
сана кольцевая мышца, которая окружает перед-
ние и задние аддукторы, к ней крепятся брахиаль-

ные мышцы (рис. 16Г). В настоящее время показа-
но, что т.н. кольцевая мышца не содержит мышеч-
ной ткани, а представляет собой утолщенный слой 
внеклеточного матрикса стенки тела (Ф. Пландин, 
неопубл.). У дисцинид описаны ретракторы лофо-
фора (рис. 16В), а у лингулид — протракторы, ре-
тракторы и элеваторы лофофора. Предполагается, 
что эти мышцы могут менять положение лофофора 
в мантийной полости, однако необходимы допол-
нительные исследования для реконструкции строе-
ния и расположения мышц лофофора беззамковых 
брахиопод.

У беззамковых брахиопод раскрытие створок 
происходит по-разному. У лингулиформных брахи-
опод сокращение мышечной стенки тела (рис. 6А) 
приводит к усилению гидростатического давле-
ния целомической жидкости туловищного цело-
ма, что приводит к раскрытию створок. У крани-
ид стенка тела не содержит развитую мускулату-
ру (рис. 6Б). Предполагается, что открытие ство-
рок краниид происходит за счет сокращения косых 
мышц, из-за чего передняя стенка тела втягивается 
назад, сдавливая переднюю часть туловищного це-
лома, что приводит к усилению гидростатического 
давления целомической жидкости и поднятию дор-
сальной створки. 

Места прикрепления мускулатуры. Створки бра-
хиопод всех трёх подтипов имеют на внутренней по-
верхности мускульные отпечатки. Поскольку наи-
большие усилия требуются для открывания и закры-
вания створок, то наибольшие отпечатки в средней 
части створок оставляют аддукторы и дидукторы 
(рис. 5). Створки брахиопод подтипов Linguliformea 
и Craniiformea могут двигаться параллельно разде-
ляющей их плоскости при помощи косых мышц, 
также оставляющих следы на дне раковины, поэ-
тому у них отпечатки мускулов имеют более слож-
ный рисунок. Кроме того, мантийные целомические 
каналы тоже могут оставлять следы на раковине и 
имеют весьма различные очертания, что широко ис-
пользуется в систематике ископаемых групп брахи-
опод. У краниид сочетание мускульных и мантий-
ных отпечатков имеет форму черепа, что дало назва-
ние отряду — Craniida (от лат. cranium — череп). 

У многих замковых брахиопод имеется замоч-
ный отросток, являющийся выростом заднего края 
дорсальной створки, к которому крепятся сухо-
жильные основания мускулов-замыкателей рако-
вины (рис. 12Б). Кроме того, у большинства ринхо-
неллиформных брахиопод вдоль середины внутрен-
ней стороны дорсальной створки тянется средин-
ная септа, которая, вероятно, изначально была свя-
зана с прикреплением сократимых частей мышц-
замыкателей, а у многих современных видов уча-
ствует в формировании скелетных поддержек лофо-
фора и может быть развита в разной степени в за-
висимости от таксономической группы (рис. 5, 12).
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Рис. 16. Строение основной мускулатуры брахиопод. А — схема строения мускулатуры ринхонеллиформных 
брахиопод на примере ринхонеллид, вид сбоку (по Rudwick, 1961, с изменениями); Б — схема строения муску-
латуры лингулид, вид со спинной стороны (мышцы лофофора не показаны; по Bulman, 1939, 1939, с изменени-
ями); В — схема строения мускулатуры дисцинид, вид со спинной стороны (по Bulman, 1939, с изменениями); 
Г — схема строения мускулатуры краниид, вид со спинной стороны (по данным Bulman, 1939, Robinson, 2014 и 
Ф. Пландин, неопубл.). 
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12. Нервная система 

Рис. 17. Анатомия нервной системы брахиопод. А — схема строения нервной системы теребратулид (по 
Temereva, Kuzmina, 2021 с добавлением данных Bemmelen, 1883); Б — схема строения нервной системы крани-
ид (по Temereva, 2022 с добавлением данных Blochmann, 1892); В — схема строения нервной системы лингулид 
(по данным Blochmann, 1900 и Temereva, Tzitrin, 2015); Г — схема иннервации боковой руки лофофора теребра-
тулид; Д — схема поперечного среза наружного щупальца теребратулид; Е — схема поперечного среза внутрен-
него щупальца теребратулид. Г–Е — по Temereva, Kuzmina, 2021, с изменениями.

Анатомия нервной системы. Общая анатомия 
нервной системы известна лишь благодаря рабо-
там XIX века. Центральными элементами нерв-
ной системы брахиопод являются подглоточный и 
надглоточный ганглии, связанные друг с другом 
окологлоточными коннективами. Подглоточный 
ганглий имеется у всех групп брахиопод. Он рас-
положен за щупальцами подо ртом. Небольшой 
надглоточный ганглий выражен только у ринхо-
неллиформных брахиопод и представляет собой 
утолщение эпителия над брахиальной складкой 
(рис. 17А, 19А). У взрослых кранииформных и 
лингулиформных брахиопод надглоточный ган-
глий отсутствует, окологлоточное нервное коль-
цо образовано коннективами, которые отходят от 
подглоточного ганглия и связаны надо ртом тон-
кими дорсальными нервами (рис. 17Б–В). От под-
глоточного ганглия идут две пары мантийных не-
рвов к вентральной и дорсальной складкам ман-
тии, а также нервы к основным группам мышц и к 
ножке. В мантии проходят радиальные нервы, ко-
торые сильно ветвятся и впадают в краевой нерв 
мантии.

Иннервация лофофора. В настоящее время наи-
более подробно изучена анатомия нервной систе-
мы лофофора брахиопод. У брахиопод имеется 4 
брахиальных нерва, которые тянутся вдоль брахи-
альной оси (ряда щупалец): главный, нижний, до-
бавочный и вторичный добавочный (рис. 17). Глав-
ный нерв проходит в эпителии в основании брахи-
альной складки. У ринхонеллиформных брахио-
под главные нервы берут начало от надглоточного 
ганглия (рис. 17А), в то время как у беззамковых 
брахиопод (Craniiformea и Linguliformea) глав-
ные нервы отходят от дорсальных нервов, распо-
ложенных надо ртом (рис. 17Б–В). Нижний нерв 
проходит в наружном эпителии лофофора у осно-
вания щупалец. У Rhynchonelliformea нижний 
нерв берет начало от подглоточного ганглия, а у 
беззамковых брахиопод нижние нервы отходят от 
окологлоточных коннективов. Добавочный нерв 
проходит в пищевом желобке у всех изученных 
брахиопод, кроме теребратулид, у которых он от-
сутствует. Вторичный добавочный нерв проходит 
в эпителии между основаниями наружных и вну-

тренних щупалец у всех изученных групп брахио-
под, кроме Linguliformea. У лингулиформых бра-
хиопод имеются группы перикариев, расположен-
ные у основания щупалец, которые, вероятно, со-
ответствуют вторичному добавочному нерву дру-
гих брахиопод (рис. 17В). 

В щупальцах брахиопод описано 4 продольных 
нерва: фронтальный, два латеральных и абфрон-
тальный (рис. 17Г–Е). Фронтальные нервы прохо-
дят во фронтальном эпителии гребня внутреннего 
щупальца и желобка наружного щупальца. Лате-
ральные нервы тянутся вдоль латеральных реснич-
ных зон, а абфронтальный нерв — вдоль абфрон-
тальной ресничной зоны. У ринхонеллиформных 
и кранииформных брахиопод также описано два 
латеро-абфронтальных нерва, которые располага-
ются между латеральными и абфронтальными не-
рвами наружных щупалец (рис. 17Д). Кроме того, 
имеются перитонеальные нервы, которые прохо-
дят интерэпителиально в целомическом эпителии 
канала щупалец (рис. 17Д–Е, 22В).

У всех изученных брахиопод от главного нерва 
на протяжении всей брахиальной оси отходят по-
перечные нервы, которые у беззамковых брахи-
опод связывают главный нерв с добавочным не-
рвом, а у Rhynchonelliformea — главный нерв с 
вторичным добавочным нервом (рис. 17А–В). 
У брахиопод также описаны нервы, которые тя-
нутся в эпителии наружной части лофофора. 
У беззамковых брахиопод они связывают глав-
ный и нижний нервы, т.н. нервы основания ло-
фофора (рис. 17Б); кроме того, у краниифомных 
и ринхонеллиформных брахиопод имеются ра-
диальные брахиальные нервы, которые прохо-
дят в эпителии абфронтальной стороны основа-
ния щупалец (рис. 17Г). Также кранииды имеют 
главный и нижний дополнительные нервы; такая 
сложная организация нервной системы современ-
ных Craniiformea, вероятно, связана с их развитой 
мышечной системой и подвижностью лофофора. 
Кроме того, у теребратулид также описаны допол-
нительные нервы, связывающие главные и ниж-
ние нервы средней руки с надглоточным и под-
глоточным ганглиями (рис. 17А). Наличие этих 
нервов можно объяснить сложностью морфоло-
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Таблица 1. 
Иннервация щупалец лофофора брахиопод

Linguliformea
(Lingula anatina)

Craniiformea
(Novocrania adult)

Rhynchonellida
(Hemithiris psittacea)

Terebratulida
(Coptothyris grayi)

Внутреннее 
щупальце

фронтальный 
нерв

добавочный нерв 
лофофора

добавочный нерв 
лофофора

поперечный нерв 
лофофора

поперечный нерв 
лофофора

латеральные 
нервы

добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

абфронтальный
нерв группа перикариев

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

Наружное 
щупальце

фронтальный 
нерв

добавочный нерв 
лофофора

добавочный нерв 
лофофора 

поперечный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

латеральные 
нервы

добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

вторичный 
добавочный нерв 
лофофора

латеро-
абфронтальные
нервы

нет
дополнительный 
нижний нерв 
лофофора

нижний нерв 
лофофора

нижний нерв 
лофофора

абфронтальный
нерв

нижний нерв 
лофофора

дополнительный 
нижний нерв 
лофофора

нижний нерв 
лофофора

нижний нерв 
лофофора

гии плектолофного лофофора: для быстрой и пра-
вильной реакции на раздражители каждая рука 
должна иннервироваться непосредственно из цен-
тральной нервной системы. У Linguliformea доба-
вочный нерв играет наибольшую роль в иннерва-
ции щупалец, он дает начало фронтальным и ла-
теральным нервам двух типов щупалец (табл. 1). 
У других групп брахиопод происходит появление 
вторичного добавочного нерва, после чего доба-
вочный нерв постепенно редуцируется (рис. 18).

Важно отметить, что у ювенильных особей кра-
ниид с трохолофным лофофором имеется выра-
женный надглоточный ганглий, который состоит 
из двух лопастей, связанных поперечной комиссу-
рой. При дальнейшем росте лофофора (формиро-
вании шизолофной стадии) комиссура надглоточ-
ного ганглия растет и дает начало главному нерву 
лофофора. Надглоточный ганглий также описан 
у ювенилей лингулиформных брахиопод (тегуло-
лоф), которые плавают в толще воды (см. гл. 18). 
Он расположен в медиальном щупальце и также 
называется апикальным ганглием. Таким образом, 
наличие подглоточного и надглоточного ганглиев, 
связанных окологлоточными коннективами, веро-
ятно, является плезиоморфным признаком брахи-
опод (рис. 18). Было предположено, что у предка 
брахиопод был простой спиролофный лофофор, 
который по палеонтологическим данным состоял 
из одинарного ряда щупалец. Эволюция лофофо-
ра брахиопод связана с появлением двойного ряда 
щупалец, в результате чего произошла постепен-
ная редукция добавочного нерва и появление вто-

ричного добавочного нерва, который проходит 
между щупальцами и более эффективно, чем до-
бавочный нерв, иннервирует как наружные, так и 
внутренние щупальца. У разных групп брахиопод 
формировались дополнительные нервы, которые 
связаны с особенностями организации их лофо-
форов, например, дополнительные нервы у кра-
ниид и теребратулид (см. выше).

Тонкое строение нервной системы. Большая 
часть нервной ткани брахиопод располагается ба-
зиэпителиально. Нервные волокна встречаются 
среди эпителиальных клеток всего тела брахиопод. 
В крупных нервах лофофора помимо нервных от-
ростков также могут встречаться перикарии нейро-
нов. Кроме того, у брахиопод описаны нервы, на-
пример, поперечные нервы лофофора, которые по-
гружены во внеклеточный матрикс, при этом они 
всегда окружены базальной пластиной.

Наиболее подробно изучена ультраструктура 
ганглиев у теребратулид (рис. 19). Оба ганглия 
имеют вытянутую форму и залегают базиэпите-
лиально в передней стенке тела (рис. 19А). Нерв-
ные элементы в обоих ганглиях располагаются 
между глиальными клетками, которые представ-
ляют собой видоизмененные клетки внутреннего 
эпителия и выполняют опорную и питательную 
функцию. Глиальные клетки имеют бокаловид-
ную форму. Цитоплазма клеток содержит разно-
образные включения и розетки гликогена. Клет-
ки связаны друг с другом адгезивными и септиро-
ванными клеточными контактами. Суженная ба-
зальная часть пронизывает толщу нейроэпителия, 
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Рис. 18. Предполагаемая эволюция нервной системы лофофора брахиопод (по Temereva, Kuzmina, 2021 и 
Temereva, 2022). Обозначение цветов: черные круги — щупальца; желтый — подглоточный ганглий и нижний 
нерв; синий — надглоточный ганглий, дорсальные нервы и главный нерв; зеленый — окологлоточные коннекти-
вы; голубой — добавочный нерв; сиреневый — вторичный добавочный нерв. 
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Рис. 19. Строение ганглиев ринхонеллиформных брахиопод на примере Coptothyris grayi (по Kuzmina, Temereva, 
2021а, с изменениями). А — расположение подглоточного и надглоточного ганглиев (световая микроскопия); Б — 
схема тонкого строения надглоточного ганглия; В — схема тонкого строения подглоточного ганглия; Г — попе-
речный срез через подглоточный ганглий (световая микроскопия).

содержит пучки промежуточных филаментов, ко-
торые крепятся при помощи гемидесмосом к ба-
зальной пластинке. Расположение нервных эле-
ментов двух ганглиев различается. 

Надглоточный ганглий представляет собой про-
стой нейроэпителий (рис. 19Б) и состоит из одно-
го типа чувствительных нейронов, которые распо-
лагаются группами по 4–6 клеток (рис. 19Б). Апи-
кальные части нейронов контактируют с мантий-
ной полостью, несут по одной ресничке и связа-
ны между собой и глиальными клетками адгезив-
ными контактами. Перикарии нейронов дают на-
чало первичным нервным отросткам, которые 
идут к базальной пластинке. Первичные отростки 
нейронов заполнены множеством митохондрий и 
электронно-плотными везикулами и формируют 
впячивания, окруженные базальной пластинкой и 
заходящие внутрь внеклеточного матрикса. Ней-
ропиль располагается между перикариями нейро-
нов и базальной пластинкой (рис. 19Б). 

Подглоточный ганглий представляет собой стра-
тифицированный нейроэпителий и состоит из 
трех слоёв (рис. 19В–Г). Апикальные расширен-
ные части глиальных клеток связаны адгезивны-
ми клеточными контактами; они формируют верх-
ний слой нейроэпителия и контактируют с ман-
тийной полостью. Под телами глиальных клеток 
располагается второй клеточный слой, образован-
ный крупными перикариями апикальных нейро-
нов (рис. 19В). Апикальные нейроны униполяр-
ные и несут первичный отросток, который тянет-
ся в сторону базальной пластинки. Под слоем апи-
кальных нейронов располагается нейропиль, кото-
рый представлен двумя типами нейритов. Над ба-
зальной пластинкой встречаются нейроны второ-
го типа — базальные нейроны. Они имеют вытя-
нутую форму и содержат электронно-светлые и 
электронно-плотные везикулы. В перикариях этих 
нейронов были обнаружены две центриоли, распо-
ложенные под прямым углом друг к другу. 

Организация надглоточного ганглия брахиопод 
отражает примитивные черты в строении нейро-

эпителия многоклеточных животных: апикаль-
ная поверхность моноцилиарных нервных кле-
ток контактирует с внешней средой. Такое стро-
ение нейроэпителия напоминает цитоархитектуру 
нервной системы кишечнополостных. В подгло-
точном ганглии брахиопод произошла стратифи-
кация нейроэпителия: перикарии нейронов фор-
мируют клеточный слой под телами глиальных 
клеток, под которыми залегает третий слой, обра-
зованный нейропилем. Однако, важно отметить, 
что центральные элементы нервной системы бра-
хиопод не могут рассматриваться как настоящие 
ганглии, поскольку ганглии животных, например, 
у аннелид и моллюсков, погружены в соедини-
тельнотканный матрикс под базальную пластин-
ку и представлены нейропилем, окруженным пе-
рикариями нейронов.

Органы чувств брахиопод изучены довольно 
слабо. Описаны воротничковые механорецепто-
ры, расположенные у основания щетинок личи-
нок теребратулид. Сходные структуры недавно 
были обнаружены у основания щетинок взрослых 
брахиопод. На головной лопасти личинок тере-
братулид описаны группы глазных пятен. Каждое 
глазное пятно состоит из двух клеток: апикальная 
клетка несет крупную электронно-плотную вези-
кулу, а базальная клетка несет жгутик, содержит 
пигментные гранулы и связана с нервной систе-
мой личинки. Пигментные пятна обнаружены по 
бокам надглоточного ганглия взрослых теребра-
тулид (рис. 19А), а также по краю мантии лингу-
лид и теребратулид, однако тонкое строение этих 
структур неизвестно. Описано, что лингулиды 
прячутся в норки в ответ на затемнение. 

Сенсорные клетки, несущие воротничок утол-
щенных микроворсинок вокруг чувствительной 
реснички, были обнаружены в медиальном щу-
пальце ювенильных стадий Linguliformea, а так-
же во фронтальной ресничной зоне щупалец, т.н. 
латеро-фронтальные клетки (см. гл. 10). У юве-
нильных стадий лингулид и дисцинид были опи-
саны статоцисты. 
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13. Пищеварительная система
Морфология кишечной трубки. У всех брахио-

под рот имеет щелевидную форму и расположен 
в пищевом желобке, надо ртом находится брахи-
альная складка, подо ртом — ряд щупалец. Мор-
фология кишечной трубки различается у пред-
ставителей трех подтипов брахиопод (рис. 20). 
У всех брахиопод рот ведет в короткую глотку, 
эпителий которой имеет эктодермальное проис-
хождение. 

У лингулиформных брахиопод за глоткой идет 
короткий пищевод, который переходит в удли-
ненный желудок. Желудок тянется назад, в него 
открываются четыре протока пищеварительной 
железы, состоящей из множества ветвящихся 
трубочек, слепозамкнутых на концах. Желудок 
дает начало средней кишке, которую также назы-
вают пилорическим отделом (рис. 20А–Б). Сред-
няя кишка переходит в задний отдел кишечной 
трубки, которая образует петлю, тянется вперед 
и открывается анусом в мантийную полость с 
правой стороны. У лингулид и дисцинид пище-
варительная система имеет сходную морфоло-
гию, однако у дисцинид кишечник заметно ко-
роче (рис. 20Б). 

У кранииформных брахиопод короткий пище-
вод тянется в сторону дорсальной створки и пере-
ходит в длинный желудок, который проходит вдоль 
дорсальной стороны тела и переходит в среднюю 
кишку (рис. 20В). В желудок открываются два про-
тока пищеварительной железы. Задний отдел ки-
шечной трубки образует петлю и тянется назад, где 
открывается анусом в задней стенке тела справа от 
места прикрепления дорсо-вентрального мезенте-
рия. Для беззамковых брахиопод (Linguliformea и 
Craniiformea) описаны сфинктеры, разделяющие 
желудок и среднюю кишку, среднюю кишку и за-
дний отдел кишечника, а также сфинктер, контро-
лирующий открывание ануса. 

У ринхонеллиформных брахиопод длин-
ный узкий пищевод тянется в сторону дорсаль-
ной створки и переходит в желудок (рис. 20Г–Д). 
Желудок имеет изогнутую форму: передняя его 
часть проходит вдоль дорсальной стенки тела, а 
задняя часть загибается в сторону вентральной 
створки и переходит в среднюю кишку. В желу-
док открывается, как правило, от одной до трех 
пар протоков пищеварительной железы. Средняя 
кишка доходит до вентральной стенки тела и сле-
по замыкается, при этом у представителей отряда 
Rhynchonellida на конце средней кишки распола-
гается слепое расширение (рис. 20Д). У замковых 
брахиопод имеется сфинктер, отделяющий пище-
вод от желудка. Расположение протоков и харак-

тер ветвления пищеварительной железы различа-
ются у разных таксонов брахиопод.

Тонкое строение пищеварительной системы. 
Кишечная трубка брахиопод окружена целоми-
ческим эпителием, клетки которого формируют 
ее мышечную стенку (см. гл. 14). Под базальной 
пластинкой целомического эпителия расположен 
внеклеточный матрикс, содержащий коллагено-
вые волокна и редко расположенные амебоциты. 
Внеклеточный матрикс содержит кровеносный 
плексус, который окружает кишечную трубку на 
всем ее протяжении (см. гл. 15).

Эпителий пищеварительной трубки брахиопод 
содержит четыре типа клеток: 
1) Ресничные клетки составляют основную часть 

эпителия кишечной трубки. Все клетки мо-
ноцилиарные, апикальная поверхность несет 
слой микроворсинок. Ресничные клетки имеют 
узкую цилиндрическую форму. Благодаря бие-
нию их ресничек происходит перемешивание 
и передвижение пищевых частиц в пищевари-
тельном тракте. 

2) Секреторные клетки заполнены гликогеновыми 
и секреторными гранулами и у теребратулид ли-
шены ресничек. Эти клетки встречаются в эпи-
телии желудка, средней кишки и пищеваритель-
ной железы и, вероятно, участвуют во внекле-
точном пищеварении. 

3) Слизистые клетки заполнены гранулами с го-
могенным содержимым и встречаются в эпите-
лии всего пищеварительного тракта, в меньшей 
степени в эпителии пищеварительной железы. 
Эти клетки могут иметь бокаловидную форму 
и лишены ресничек. Они выделяют слизь, не-
обходимую для обволакивания пищевых ча-
стиц и защиты поверхности эпителиального 
пласта. 

4) Пищеварительные клетки описаны в эпите-
лии пищеварительной железы. Эти клетки со-
держат большое число фагосом (вторичных ли-
зосом) с неоднородным содержимым. Для этих 
клеток отмечается фагоцитоз и пиноцитоз. 
В пищеварительных клетках происходит вну-
триклеточное пищеварение.
Функциональная морфология пищеваритель-

ной системы. У брахиопод наблюдается как вну-
триклеточное пищеварение, которое происходит 
в основном внутри пищеварительной железы, так 
и внеклеточное пищеварение, которое главным 
образом происходит в пищеварительной железе, 
желудке и средней кишке. 

Пищевые частицы в пищевом желобке лофофо-
ра обволакиваются слизью и поступают в глотку и 
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Рис. 20. Схемы строения пищеварительной системы брахиопод, вид сбоку (по Nielsen, 1991, с изменениями). 
А — лингулиды; Б — дисциниды; В — кранииды; Г — теребратулиды; Д — ринхонеллиды. Обозначение цветов: 
светло-розовый — глотка, красный — пищевод, зеленый — желудок, фиолетовый — пищеварительная железа, 
синий — средняя кишка, желтый — задняя кишка. 



пищевод. За счет биения ресничек эпителия пище-
вода пищевые частицы переходят во взвешенное 
состояние, а за счет сокращения мышечной стен-
ки пищеварительной трубки переносятся в желу-
док. Здесь происходит циркуляция и переварива-
ние пищевых частиц. При сокращении мышечных 
стенок пищеварительной железы пищевые части-
цы втягиваются в ее просвет. При расслаблении 
стенок пищеварительной железы, а также за счет 
биения ресничек, пищевые частицы возвращают-
ся в желудок. У брахиопод во внутреннем эпите-
лии пищеварительного тракта описан вентраль-
ный ресничный желобок, который тянется вдоль 
задней части желудка и средней кишки. Предпо-
ложено, что в желобке формируется слизистый 
тяж из непереваренных частиц, который посту-
пает из желудка в среднюю кишку. У лингули-
формных и кранииформных брахиопод неперева-
ренные остатки концентрируются в задней киш-
ке и выводятся наружу через анальное отверстие. 
У ринхонеллиформных брахиопод слизистый тяж 
с непереваренными остатками поступает в перед-
нюю часть желудка. Здесь формируются фека-
лии, которые за счет перистальтических сокраще-

ний мышечных клеток в стенке пищевода выхо-
дят через рот в мантийную полость. Затем фека-
лии транспортируются вдоль мантии к краю ра-
ковины и выбрасываются наружу во время схло-
пывания створок. Кроме того, описано, что у лин-
гулид непереваренные частицы могут также нака-
пливаться внутри клеток пищеварительной желе-
зы; клетки, заполненные ими, отмирают и уносят-
ся в средний и задний отдел кишечника, а затем 
выводятся во внешнюю среду. 

Интересной особенностью обладают клетки 
эпителия слепо замкнутого расширения средней 
кишки ринхонеллид. Для ресничных клеток это-
го участка эпителия наблюдались картины пино-
цитоза, и, кроме того, в этих клетках встречают-
ся крупные вакуоли с липофусциновыми грану-
лами, которые на световом уровне выглядят как 
желтовато-коричневые включения, и, вероятно, 
являются неутилизированными продуктами пи-
щеварения. Было предположено, что эта часть пи-
щеварительного тракта так же, как и пищевари-
тельная железа, является местом внутриклеточно-
го пищеварения.
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14. Целомическая система
Анатомия и функциональная морфология це-

ломической системы. Полость тела брахиопод 
представлена обширным целомом, который в све-
те архицеломатной теории традиционно разде-
ляют на три отдела: протоцель, мезоцель и мета-
цель. Протоцель описана только у лингулид. Эта 
полость была названа преоральным целомом и со-
стоит из центральной части и двух боковых вет-
вей (рис. 21А). Центральная часть преорального 
целома располагается в эпистоме (участок брахи-
альной складки надо ртом) и с дорсальной сторо-
ны окружает пищевод. От центральной части от-
ходят две боковые ветви, которые тянутся внутри 
брахиальной складки вдоль левой и правой руки 
лофофора. 

Мезоцель представлена целомом лофофора, ко-
торый у большинства взрослых брахиопод состо-
ит из двух обособленных полостей: малых и боль-
ших каналов. Малые каналы тянутся вдоль брахи-
альной оси (ряда щупалец) лофофора и дают сле-
по замкнутые ответвления в каждое щупальце. На 
дистальных концах брахиальных осей малые ка-
налы всегда слепо замыкаются, а в околоротовой 
области левый и правый малые каналы впадают 
в т.н. периэзофагеальный целом, который окружа-
ет пищевод (рис. 21А, Г). От периэзофагеально-
го целома также берут начало целомические ка-
налы оральных щупалец, которые расположены 
за ртом. Периэзофагеальный целом имеет форму 
цилиндрической муфты, окружающей начальный 
отрезок пищеварительного тракта: в передней ча-
сти (т. е. сразу за ротовым отверстием) он наибо-
лее обширен, а по мере продвижения назад периэ-
зофагеальный целом сужается, и его просвет пол-
ностью исчезает у основания желудка. Полость 
периэзофагеального целома пересечена много-
численными перегородками (рис. 23А). У ринхо-
неллид периэзофагеальный целом образует ди-
вертикулы во внеклеточный матрикс передней 
стенки тела, расположенной надо ртом (рис. 23А). 
Левый и правый большие каналы лофофора пред-
ставляют собой целомические мешки, которые 
слепозамкнуты на обоих концах, т.е. в околорото-
вой области большие каналы лофофора не сооб-
щаются между собой (рис. 21А, Г). В сложно ор-
ганизованных лофофорах, таких как зиголофный 
и плектолофный, боковые руки образованы дву-
мя брахиальными осями, при этом в каждой боко-
вой руке большие каналы сливаются между собой 
(см. гл. 10, рис. 11И–К, 21Г). У ринхонеллид, кра-
ниид и дисцинид в околоротовой области левый и 
правый большие каналы формируют по дорсально-
му выпячиванию, которые, вероятно, выполняют 

функцию депо целомической жидкости. У ринхо-
неллид в дорсальные выпячивания упираются кру-
ры, поддерживающие основание лофофора.

Метацель образована туловищным (перивис-
церальным) целомом, в котором расположены 
основные органы. Туловищный целом дает от-
ветвления в мантийные складки, эти ответвления 
сильно ветвятся и слепо замыкаются по краю ман-
тии (рис. 21Д–И, 29Г). У кранииформных и рин-
хонеллиформных брахиопод мантийные каналы 
содержат гонады. Характер ветвления мантий-
ных каналов имеет значение для определения ис-
копаемых групп брахиопод, поскольку они могут 
оставлять отпечатки на раковине. Палеонтологи 
называют мантийные целомические каналы сосу-
дами. У ринхонеллиформных брахиопод выделя-
ют два типа мантийных каналов: половые, содер-
жащие гонады, и медиальные, как правило, узкие 
и без гонад. У Linguliformea туловищный це-
лом дает ответвление в ножку (см. гл. 9, рис. 8Б). 
У краниид метацель состоит из 6 обособленных 
полостей: туловищный целом, пара фронтальных 
камер, содержащих малые передние мышцы, пара 
задних камер, которые содержат задние аддукто-
ры (рис. 16Г) и анальную камеру, окружающую 
дистальный отдел задней кишки. Целомический 
эпителий анальной камеры формирует анальную 
мышцу (anal protrusor). 

У большинства брахиопод туловищный це-
лом пересечен дорсо-вентральным и двумя ла-
теральными мезентериями (рис. 21А–В). Дорсо-
вентральный мезентерий соединяет кишечную 
трубку с дорсальной и вентральной стенками тела. 
Дорсо-вентральный мезентерий в разной степени 
развит в разных группах брахиопод. У всех бра-
хиопод этот мезентерий неполный, поэтому левая 
и правая части туловищного целома сообщаются 
между собой. 

Латеральные мезентерии представляют собой 
ленты, которые связывают кишечную трубку с 
боковыми стенками тела. Число, расположение и 
морфология латеральных мезентериев различа-
ются в разных группах брахиопод. У лингулид 
описано три пары латеральных мезентериев: ме-
зентерии пищевода, гастропариетальные и иле-
опариетальные (рис. 21А–Б). Мезентерии пище-
вода описаны только у лингулид и представля-
ют собой две короткие узкие ленты, которые от-
ходят от места перехода пищевода в желудок к 
боковым стенкам тела. Гастропариетальные ме-
зентерии лингулид связаны между собой и пред-
ставляют единую ленту, которая проходит над 
желудком к боковым стенкам тела. Сразу за га-
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Рис. 21. Анатомия целомической системы брахиопод. А — схема строения целомической системы лингулид, вид 
с брюшной стороны (по Temereva, 2017, c изменениями); Б — схема расположения латеральных мезентериев лин-
гулид, вид сбоку (по Hancock, 1858, с изменениями); В — схема строения целомической системы ринхонеллид, 
вид сбоку; Г — схема организации целомической системы лофофора теребратулид (по: Ратновская, Кузьмина, 
2021, с изменениями); Д — схема расположения мантийных целомических каналов лингулид; Е — схема распо-
ложения мантийных целомических каналов ринхонеллид; Ж — схема расположения мантийных целомических 
каналов теребратулид; З — схема расположения мантийных целомических каналов дисцинид; И — схема распо-
ложения мантийных целомических каналов краниид. Д–И — по Williams et al., 1997, с изменениями. 

стропариетальным мезентерием располагаются 
илеопариетальные, которые имеют форму широ-
ких треугольных лент, тянутся вдоль задней ча-
сти желудка и всей средней кишки и поддержи-
вают воронки метанефридиев. 

У краниид из латеральных мезентериев при-
сутствуют только илеопариетальные, которые 
с двух сторон отходят от средней кишки. Каж-
дый илеопариетальный мезентерий делится на 
две ленты: передняя лента поддерживает ворон-
ку метанефридия, а задняя лента тянется немно-
го назад в сторону дорсальной створки и несет 
на себе часть гонад. 

У ринхонеллиформных брахиопод каждый ла-
теральный мезентерий представляет собой еди-
ную ленту: гастропариетальный тянется над же-
лудком, а илеопариетальный — над средней киш-
кой. Кроме того, оба мезентерия связаны друг с 
другом латеральными перепонками, которые про-
ходят вдоль желудка симметрично с правой и ле-
вой стороны (рис. 21В). У всех брахиопод илео-
париетальный мезентерий поддерживает воронки 
метанефридиев. Кроме того, у ринхонеллид име-
ется две пары метанефридиев: воронки передней 
пары поддерживает гастропариетальный мезенте-
рий, а задней пары — илеопариетальный мезенте-
рий. У Rhynchonelliformea илеопариетальный ме-
зентерий довольно узкий, в то время как у лингу-
лиформных и кранииформных брахиопод илеопа-
риетальный мезентерий более широкий и имеет 
сложную конфигурацию. Это связано с тем, что 
у Linguliformea на илеопариетальном мезентерии 
располагается сеть половых сосудов. В гипотезах 
по формированию плана строения брахиопод ла-
теральные мезентерии рассматриваются как гомо-
логи диссепиментов метамерного предка Bilateria 
(см. гл. 19).

В онтогенезе брахиопод закладка преорального 
целома лингулид не прослежена. Целомическая 
выстилка протоцеля лингулид содержит мышеч-
ные клетки, которые формируют кольцевую му-
скулатуру пищевода и мускулатуру брахиальной 
складки. Целом лофофора брахиопод формирует-
ся из единого целомического зачатка (см. гл. 18). 
На шизолофной стадии развития лофофора из об-
щего целомического зачатка формируется пери-
эзофагеальный целом, малые и большие каналы. 

При этом большие целомические каналы, замкну-
тые с обоих концов, выполняют функцию гидро-
скелета, что необходимо для поддержки лофофора 
с длинной брахиальной осью. Целомический эпи-
телий малых каналов, щупальцевых каналов и пе-
риэзофагеального целома образует стенки крове-
носных сосудов, которые выполняют транспорт-
ную функцию. Кроме того, целомический эпите-
лий малого канала формирует брахиальную мыш-
цу, которая наиболее развита у беззамковых бра-
хиопод и является поддерживающей структурой 
лофофора. Редукция брахиальной мышцы у рин-
хонеллиформных брахиопод, вероятно, связана с 
развитием скелета лофофора. У теребратулид ту-
ловищный целом образует два выпячивания, т.н. 
брахиальные карманы, которые тянутся вдоль бо-
ковых рук плектолофного лофофора (рис. 11Ж, 
21Г). Брахиальные карманы содержат дивертику-
лы пищеварительной железы, что позволяет бо-
лее рационально использовать пространство ман-
тийной полости. Расположение гонад в целомиче-
ских каналах мантии ринхонеллиформных и кра-
нииформных брахиопод также можно рассматри-
вать как эволюционное приспособление к ограни-
ченному объему мантийной полости. 

Несмотря на наличие наружного скелета, обра-
зованного двумя створками раковины, брахиопо-
ды сохранили обширный целом, поскольку он вы-
полняет функцию гидростатической поддержки 
лофофора и участвует в открывании створок рако-
вины у лингулиформных и кранииформных бра-
хиопод (см. гл. 11).

Тонкое строение целомической выстил-
ки. Целомический эпителий брахиопод обра-
зован двумя типами клеток — перитонеальны-
ми и эпителиально-мышечными. Перитонеаль-
ные клетки несут по одной ресничке и могут об-
разовывать более или менее длинные отростки 
по периферии. Цитоплазма клеток содержит раз-
витый гранулярный эндоплазматический рети-
кулум и включения, такие как липидные капли, 
электронно-плотные гранулы и розетки гликоге-
на. Эпителиально-мышечные клетки также несут 
по одной ресничке и состоят из апикальной части, 
содержащей ядро и многочисленные митохон-
дрии, и сократимого отростка, который крепит-
ся к базальной пластинке сериями гемидесмосом. 
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Рис. 22. Тонкое строение целомического эпителия лофофора. А — схема поперечного среза через внутреннее щу-
пальце теребратулид; Б — схема поперечного среза через наружное щупальце теребратулид; В — схема попереч-
ного среза через щупальцевый канал ринхонеллид; Г — схема организации целома лофофора ринхонеллид; Д — 
смешанный целотелий (боковая мышца большого канала ринхонеллид); Е — псевдостратифицированный цело-
телий (нижняя продольная мышца большого канала ринхонеллид); Ж — псевдостратифицированный целотелий 
(брахиальная мышца ринхонеллид); З — перитонеум (участок целотелия малого канала ринхонеллид). А–Б — по 
Kuzmina, Temereva, 2021б, с изменениями, В–З — по Kuzmina et al., 2018, с изменениями.

Целомический эпителий формирует мускулатуру 
стенки тела (рис. 6А), кишечной трубки (рис. 23), 
лофофора (рис. 22Г) и его щупалец (рис. 22В), 
мантии, стенок сосудов (рис. 25), а также ножки у 
линугулиформных брахиопод (рис. 8Б). В базаль-
ной части целомического эпителия могут встре-
чаться отростки нервных клеток — перитонеаль-
ные нейриты (рис. 17Д–Е, 22В). 

Интересно, что в разных органах одного вида бра-
хиопод можно обнаружить последовательные эта-
пы усложнения целомического эпителия, которые 
встречаются в разных группах Bilateria (рис. 22):
1) Миоэпителий, который полностью состоит из 

эпителиально-мышечных клеток, образует му-
скулатуру щупалец (рис. 22А–В), стенку крове-
носных сосудов (рис. 25Б) и стенку тела брахио-
под (рис. 6А–Б). У всех щупалец брахиопод име-
ется фронтальная и абфронтальная мышцы, ко-
торые образованы миоэпителием (рис. 22А–Б). 
Фронтальная мышца тянется вдоль фронталь-
ной стороны щупалец и, как правило, состоит из 
поперечнополосатой центральной части и двух 
гладких боковых частей (рис. 22В). Вдоль аб-
фронтальной стороны щупалец тянется абфрон-
тальная гладкая мышца. В каждом целомическом 
канале щупалец фронтальная и абфронтальная 
мышцы разделены перитонеальным эпителием, 
который расположен вдоль боковых сторон кана-
ла (рис. 22В). Наличие двух обособленных мышц 
позволяет более четко контролировать движе-
ние щупалец. Сокращение поперечнополосатой 
центральной части фронтальной мышцы щупа-
лец приводит к их быстрому сгибанию в ответ 
на внешние раздражители. Сокращение гладких 
боковых частей фронтальной мышцы приводит 
к сгибанию щупалец, а сокращение гладкой аб-
фронтальной мышцы — к их выпрямлению. Тол-
стые миофиламенты гладко-мышечных клеток 
этих двух мышц содержат толстый парамиозино-
вый стержень, что позволяет держать щупальца 
согнутыми или выпрямленными долгое время во 
время фильтрации в зависимости от расположе-
ния щупалец и типа лофофора (рис. 13В–Е). 

2) Следующий этап усложнения целомического 
эпителия связан с появлением перитонеальных 
клеток среди эпителиально-мышечных, таким 
образом формируется смешанный целотелий 
(рис. 22Д). Перитонеальные клетки участву-

ют в питании эпителиально-мышечных клеток. 
Оба типа клеток связаны между собой адгезив-
ными контактами. У лингулид смешанный эпи-
телий образует большую часть выстилки боль-
шого и малого целомических каналов. У рин-
хонеллид смешанный эпителий формирует бо-
ковые мышцы большого канала лофофора, уча-
сток целотелия малого канала, расположенно-
го над лофофоральным кровеносным сосудом, 
выстилку периэзофагеального целома, а также 
целотелий, окружающий среднюю кишку и пи-
щеварительную железу. 

3) В псевдостратифицированном целотелии пе-
ритонеальные клетки формируют длинные от-
ростки, покрывающие с апикальной сторо-
ны высокие эпителиально-мышечные клетки 
(рис. 22Е–Ж). Оба типа клеток крепятся к ба-
зальной пластинке гемидесмосомами, и связа-
ны между собой адгезивными контактами. Од-
нако здесь не наблюдается настоящая страти-
фикация целотелия, и в некоторых участках 
эпителиально-мышечные клетки выходят на 
поверхность и контактируют с полостью кана-
ла. Такое строение имеет продольная брахиаль-
ная мышца малого канала лофофора (рис. 22Ж), 
а также мощные верхняя и нижняя продольные 
мышцы большого канала лофофора ринхонел-
лид (рис. 22Г, Е). Псевдостратифицированный 
целотелий также формирует мускулатуру нож-
ки Linguliformea.

4) Стратифицированный целотелий, где перито-
неальные клетки полностью покрывают апи-
кальные поверхности мышечных клеток, был 
описан в продольных мышцах большого канала 
лингулид. Формирование мускулатуры путем 
стратификации целомического эпителия широ-
ко известно для аннелид.
Важно отметить, что у лингулиформных брахи-
опод брахиальная мышца сильно развита, и у 
некоторых представителей, например, у дисци-
нид, может заполнять собой всю полость мало-
го канала. Развитая мускулатура большого ка-
нала регулирует гидростатическое давление це-
ломической жидкости на его стенки. Появление 
скелетной поддержки лофофора у ринхонелли-
формных брахиопод привело к постепенной ре-
дукции мышц лофофора, это касается и брахи-
альной мышцы в малом канале, и продольных 
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Рис. 23. Целомическая обкладка пищеварительного тракта ринхонеллид. А — сагиттальный срез через периэ-
зофагеальный целом (сканирующая электронная микроскопия); Б — схема поперечного среза через внеклеточ-
ный матрикс, окружающий пищевод; В — схема поперечного среза через целомическую обкладку пищеваритель-
ной железы; Г — схема поперечного среза через целомическую обкладку желудка; Д — схема поперечного сре-
за через целомическую обкладку средней кишки. А–Б — по Kuzmina, Malakhov, 2011, с изменениями; В–Д — по: 
Кузьмина, 2006, с изменениями. 

мышц большого канала. Так, у ринхонеллид с 
короткими крурами, основную роль в поддерж-
ке лофофора играют заполненные жидкостью 
большие каналы лофофора с развитыми про-
дольными мышцами, в то время как у теребра-
тулид появление развитой скелетной поддерж-
ки (петли) и известковых спикул в соедини-
тельнотканном матриксе лофофора привело к 
редукции мускулатуры большого канала. 

5) В стенке тела, в мантии и в целомической об-
кладке всех отделов пищеварительного тракта 
брахиопод также происходит разрастание мы-
шечной ткани. Однако этот процесс происхо-
дит не за счет стратификации, как в мышцах 
лофофора, а за счет погружения эпителиально-
мышечных клеток во внеклеточный матрикс. 
Таким образом, формируются целомические 
каналы, просвет которых полностью заполнен 
мышечными клетками (рис. 6А, 23Б, Г–Д). Та-
кие каналы окружены базальной пластинкой, к 
которой мышечные клетки крепятся сериями 
гемидесмосом. Наиболее сложно утроена си-
стема целомических каналов периэзофагеаль-
ного целома ринхонеллид, у которых они по-
гружены во внеклеточный матрикс, окружа-
ющий пищевод (рис. 23А–Б). Целомические 
каналы, расположенные ближе к поверхно-
сти, выстланы подоцитоподобными клетками 
(см. гл. 15), более глубокие каналы содержат 
мышечные клетки, формирующие продольную 
мускулатуру, а каналы, расположенные ближе 
к эпителию пищевода, заполнены мышечными 
клетками, формирующими кольцевую мускула-

туру пищевода. У дисцинид, лингулид и крани-
ид периэзофагеальный целом окружает пище-
вод только с задней стороны, а между пище-
водом и передней стенкой тела располагается 
утолщенный слой внеклеточного матрикса. Пе-
риэзофагеальный целом краниид и дисцинид 
образует дивертикулы, заполненные мышечны-
ми клетками и содержащие кровеносные сосу-
ды, которые заходят во внеклеточный матрикс и 
окружают пищевод со стороны передней стен-
ки тела. Таким образом, периэзофагеальный це-
лом краниид и дисцинид формирует кольцевую 
мускулатуру пищевода. Тонкое строение пери-
эзофагеального целома лингулид неизвестно. 
Формирование мускулатуры путем погружения 
во внеклеточный матрикс целомических кана-
лов, заполненных мышечными клетками, также 
описано у иглокожих. 

6) Целотелий, состоящий только из перитонеаль-
ных немышечных клеток (рис. 22-З), описан в 
боковых стенках щупальцевого канала, в стен-
ке перегородки между большим и малым кана-
лами лофофора, в мезентериях туловищного це-
лома, а также в целомической обкладке желудка 
ринхонеллид. 
В полости тела брахиопод встречаются клетки — 

целомоциты, которые содержат разнообразные вклю-
чения. Целомоциты играют активную роль в гонадах, 
где они могут участвовать в питании клеток во вре-
мя гаметогенеза, а также в переработке ненужных по-
ловых продуктов. В туловищном целоме целомоциты 
накапливают продукты обмена и выносятся во внеш-
нюю среду через воронки метанефридиев. 
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15. Кровеносная система
Анатомия кровеносной системы. Организация 

кровеносной системы наиболее подробно изуче-
на у ринхонеллид на примере Hemithiris psittacea. 
Центральным элементом кровеносной системы 
является основное сердце, которое расположено 
на дорсальной стороне желудка за гастропарие-
тальным мезентерием (рис. 24). Основное сердце 
является выростом дорсального сосуда и разделя-
ет его на переднюю и заднюю части. 

Передний дорсальный сосуд тянется внутри 
дорсального мезентерия. Сначала он проходит 
вдоль желудка, где дает две пары эпигастриче-
ских сосудов, которые идут к протокам пищева-
рительной железы и сообщаются с околокишеч-
ным кровеносным плексусом (рис. 24А–Б). В об-
ласти начала пищевода передний дорсальный со-
суд дает начало сосудам, формирующим периэзо-
фагеальный кровеносный плексус, который рас-
полагается в перегородках периэзофагеального 
целома и сообщается кровеносным плексусом во-
круг пищевода. В околоротовой области перед-
ний дорсальный сосуд разделяется на два лофо-
форальных сосуда, которые тянутся вдоль малых 
каналов лофофора и слепо замыкаются на концах 
брахиальной оси. От лофофоральных сосудов от-
ходят щупальцевые кровеносные сосуды, которые 
тянутся вдоль щупальцевых целомических кана-
лов и слепо замыкаются на их концах (рис. 22Г). 
Кровеносные сосуды оральных щупалец связа-
ны с сосудами периэзофагеального кровеносно-
го плексуса. 

Задний дорсальный сосуд отходит от основно-
го сердца и делится на два латеральных сосуда, 
каждый из которых, в свою очередь, раздваивает-
ся, так что образуется пара дорсо-латеральных и 
пара вентро-латеральных сосудов (рис. 24). Дорсо-
латеральные сосуды идут вдоль боковых сторон же-
лудка, переходят в левую и правую части гастропа-
риетального мезентерия, проходят вдоль воронок 
передних метанефридиев и образуют сеть поло-
вых сосудов в дорсальной мантии (рис. 24А, В). 
Вентро-латеральные сосуды впадают в левую и 
правую части илеопариетального мезентерия, 
проходят вдоль воронок задних метанефридиев 
и дают начало сети половых сосудов в вентраль-
ной мантии. Мантийные сосуды заканчиваются 
слепо на периферии гонад. Поперечный сосуд 
соединяет левый и правый вентро-латеральные 
сосуды и располагается на дорсальной стороне 
кишечника (рис. 24А, В). На дорсо-латеральных 
и вентро-латеральных сосудах расположены до-
полнительные сердца. При этом на каждом из 
них может располагаться около 6–7 дополни-

тельных сердец, часть из них расположена перед 
метанефридием, а часть — на половых сосудах. 
Число и расположение дополнительных сердец 
варьирует у разных особей. Основное и допол-
нительные сердца имеют форму ампул с узким 
отверстием, которое соединяет полость сердца с 
сосудом (рис. 26А, В–Г).

Таким образом, у брахиопод отсутствует вен-
тральный кровеносный сосуд, развитый у всех 
остальных представителей билатерально симме-
тричных животных с развитой кровеносной си-
стемой. Редукция вентрального кровеносного со-
суда, вероятно, связана с формированием пла-
на тела брахиопод путем складывания предка на 
вентральную сторону и, соответственно, умень-
шения вентральной стороны тела (см. гл. 19).

Тонкое строение кровеносных сосудов. Можно 
выделить 6 типов кровеносных сосудов у брахиопод.
1) Сосуды мезентериев. Стенка сосуда состо-

ит из двух клеточных слоев (рис. 25Б). Наруж-
ный слой образован целомическим миоэпите-
лием, который подостлан базальной пластин-
кой. Внутренний слой образован амебоцитами, 
которые расположены близко друг к другу, но 
не формируют настоящего эпителия, посколь-
ку между ними отсутствуют клеточные контак-
ты. Амебоциты содержат разнообразные вклю-
чения и формируют отростки. Между амебо-
цитами и целотелием расположен тонкий слой 
внеклеточного матрикса, содержащий коллаге-
новые волокна. Такое строение имеют сосуды 
туловищного целома, которые проходят внутри 
мезентериев: дорсальный сосуд тянется вну-
три дорсо-вентрального мезентерия (рис. 25А), 
дорсо-латеральные сосуды расположены в 
гастропариетальном мезентерии, а вентро-
латеральные — в илеопариетальном мезенте-
рии. Сходное строение имеет стенка лофофо-
рального сосуда, который проходит в малом ка-
нале лофофора (рис. 25В–Д).

2) Стенка как основного, так и дополнительных 
сердец также состоит из двух клеточных сло-
ев. Однако наружный целомический миоэпи-
телий образован очень крупными клетками с 
длинными базальными отростками; эти клет-
ки по своему строению напоминают подоци-
ты. В дополнительных сердцах эпителиально-
мышечные клетки наружного слоя моно-
цилиарные, содержат множество митохон-
дрий, а также электронно-плотные включения 
(рис. 26Б). Адгезивные контакты связывают 
клетки не в апикальной части, а в средней. Ба-
зальные тела ресничек расположены в глубо-
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Рис. 24. Анатомия кровеносной системы ринхонеллид (по Kuzmina et al., 2024, с изменениями). А — вид сбоку; 
Б — вид спереди; В — вид с дорсальной стороны.
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Рис. 25. Тонкое строение кровеносных сосудов ринхонеллид. А — поперечный срез через передний дорсаль-
ный сосуд на желудке (световая микроскопия); Б — схема строения вентро-латерального сосуда; В — попереч-
ный срез через руку спиролофного лофофора (световая микроскопия); Г — поперечный срез через малый ка-
нал лофофора (световая микроскопия); Д — схема поперечного среза через лофофоральный кровеносный сосуд 
(по Kuzmina et al., 2018, с изменениями). А–В — по Kuzmina et al., 2024, с изменениями.
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ких карманах. Базальные мышечные отростки, 
формирующие гладкую мускулатуру, ветвятся 
и образуют мышечную сеть в стенке сердца. 
Кроме того, от мышечных отростков отходят 
тонкие отростки, которые интердигитируют 
с соседними тонкими отростками и напоми-
нают «ножки» подоцитов других животных. 
Все отростки окружены базальной пластин-
кой. За миоэпителием располагается тонкий 
слой внеклеточного матрикса. Изнутри сердце 
выстлано амебоцитами, которые, как и в ме-
зентериальных сосудах, не формируют насто-
ящего эпителия. Основное сердце более круп-
ное, наружный слой представлен смешанным 
целотелием и состоит из крупных подоцито-
подобных клеток, имеющих сходное строе-
ние с клетками наружного слоя стенки допол-
нительного сердца, и перитонеальных питаю-
щих клеток, заполненных гранулярным эндо-
плазматическим ретикулумом и многочислен-
ными гранулами гликогена (рис. 26Д–Е). 
Во время систолы стенка как основного, так и 
дополнительных сердец сильно сжимается, при 
этом клетки целотелия и амебоциты плотно при-
легают друг к другу (рис. 26Д). Во время диа-
столы стенка сердец сильно растягивается, клет-
ки расходятся: между мышечными отростка-
ми и ножками подоцитоподобных клеток с на-
ружной стороны и между амебоцитами с вну-
тренней стороны появляются промежутки, кото-
рые содержат только тонкий слой внеклеточно-
го матрикса и базальную пластинку (рис. 26Е). 
Было предположено, что в таких промежутках 
во время диастолы происходит ультрафильтра-
ция жидкости из полости сердца в целомиче-
скую полость. 

3) Стенка щупальцевого сосуда состоит из упло-
щенных эпителиально-мышечных клеток цело-
телия, внутренняя выстилка полностью отсут-
ствует (рис. 22В). Щупальцевые сосуды слепо 
замкнуты на дистальных концах, тянутся вдоль 
щупальцевых целомических каналов и впадают 
в лофофоральный сосуд.

4) Стенка периэзофагеального кровеносного 
плексуса образована смешанным целотели-
ем, а в некоторых участках уплощенными пе-
ритонеальными клетками, напоминающими 
подоциты, которые формируют длинные от-
ростки, распластанные по базальной пластин-
ке (рис. 23Б). Внутренняя выстилка отсутству-
ет. Данный отдел кровеносной системы распо-
ложен в перегородках периэзофагеального це-
лома, а также во внеклеточном матриксе, окру-
жающем пищевод. Было предположено, что в 
периэзофагеальном целоме может происходить 
ультрафильтрация жидкости из полости плек-
суса в целомическую полость. 

5) Стенка кишечного плексуса со стороны туло-
вищного целома образована целомическим 
эпителием, который, как правило, представлен 
смешанным эпителием, а с другой стороны — 
базальной пластинкой кишечного эпителия. 

6) Половые сосуды расположены в мантийных це-
ломических каналах у кранииформных и ринхо-
неллиформных брахиопод и в илеопариеталь-
ных мезентериях у Linguliformea. Изучена уль-
траструктура стенки половых сосудов ринхо-
неллид и теребратулид; стенку сосуда форми-
рует видоизменный перитонеальный целоми-
ческий эпителий, клетки которого дают начало 
половым клеткам (рис. 29Б). Многочисленные 
амебоциты встречаются в полости половых со-
судов, но внутренней выстилки не образуют.
Клетки крови брахиопод. Можно выделить 

два типа клеток крови брахиопод: эритроциты и 
амебоциты. Эритроциты описаны только у лин-
гулид. Это крупные сферические или двояковог-
нутые клетки с однородной цитоплазмой и тем-
ным ядром неправильной формы. В эритроцитах 
лингулид был описан гемиэритрин. Амебоциты 
встречаются в крови, а также во внеклеточном 
матриксе стенки тела, пищеварительной систе-
мы, мантии, лофофора, мезентериев у всех групп 
брахиопод. Амебоциты формируют внутрен-
нюю выстилку кровеносных сосудов, однако на-
стоящего эндотелия не образуют (рис. 25, 26). 
Эти клетки могут содержать гранулы различ-
ной электронной плотности. Было предположе-
но, что они играют важную роль в иммунных ре-
акциях, расщеплении, переработке и транспорте 
питательных веществ.  

Кровообращение у брахиопод. В кровенос-
ной системе брахиопод можно выделить две ча-
сти — переднюю и заднюю. Сосуды передней ча-
сти снабжают кровью лофофор и окружены плот-
ным внеклеточным матриксом, который располо-
жен в узких целомических каналах. Поэтому со-
суды лофофоральной части не способны суще-
ственно изменять диаметр просвета. В задней ча-
сти кровеносной системы сосуды располагаются 
в обширных туловищном и мантийных целомах 
и не имеют плотной оболочки. Поэтому эти сосу-
ды более растяжимы и могут значительно изме-
нять диаметр просвета. Кроме того, в задней ча-
сти кровеносной системы располагается группа 
дополнительных сердец, которые могут выпол-
нять функцию депо крови. Функциональные экс-
перименты показали, что систолу основного серд-
ца можно разделить на первую медленную и вто-
рую быструю фазу. Циркуляцию крови, а точнее 
колебательные перемещения объемов крови, в со-
судистой системе брахиопод можно разделить на 
три последовательных этапа: ток крови в перед-
ний дорсальный сосуд, ток крови в задний дор-
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Рис. 26. Строение сердца ринхонеллид. А — дополнительное сердце (сканирующая электронная микроскопия; по 
Kuzmina et al., 2024, с изменениями); Б — схема строения стенки дополнительного сердца (по Kuzmina, Malakhov, 
2015, с изменениями); В — желудок с основным сердцем, вид сбоку (сканирующая электронная микроскопия; по 
Kuzmina et al., 2024, с изменениями); Г — фронтальный полутонкий срез через основное сердце (световая микро-
скопия); Д — схема строения стенки основного сердца во время систолы (по Kuzmina et al., 2016, с изменениями); 
Е — схема строения основного сердца во время диастолы (по Kuzmina et al., 2016, с изменениями).

сальный сосуд и ретроградный ток крови из обо-
их отделов сосудистой системы с заполнением 
основного сердца (рис. 27).
1) Ток крови в передний дорсальный сосуд про-

исходит во время первой фазы систолы основ-
ного сердца. Ампулярное строение основного 
сердца, направленного назад, позволяет пред-
положить, что в первой фазе систолы кровь 
преимущественно поступает в передний дор-
сальный сосуд (рис. 27А). Так как сосуды пе-
редней лофофоральной части кровеносной 
системы расположены в узких целомических 
каналах с плотной оболочкой, даже неболь-
шое увеличение объема крови в лофофораль-
ных сосудах приводит к значительному по-
вышению давления в них. Повышение давле-
ния в свою очередь облегчает проникновение 
жидкости в узкие удлиненные сосуды щупа-
лец. Высокое сопротивление лофофоральных 
сосудов способствует формированию в них 
распространяющейся пульсовой волны, кото-
рая способствует «взбалтыванию», «переме-
шиванию» крови в слепо замкнутых сосудах 
щупалец.

2) Ток крови в задний дорсальный сосуд происхо-
дит во время второй фазы систолы основного 
сердца, которая длительнее первой (рис. 27Б). 
Приток крови в заднюю часть кровеносной си-
стемы, по-видимому, совершается после того, 
как передняя часть кровеносной системы за-
полняется, и давление в ней повышается. По-
скольку сеть кровеносных сосудов гонад распо-
ложена в целомической полости большого объ-
ема и не имеет развитой мышечной стенки или 
плотной оболочки, увеличение притока кро-
ви во время систолы главного сердца не приво-
дит к заметному повышению давления в сети 
половых сосудов. Кроме того, дополнительные 
сердца, сосредоточенные исключительно в зад-
ней части кровеносной системы, могут выпол-
нять роль депо, принимая часть объема кро-
ви, изгоняемой во время второй фазы систолы 
основного сердца. Важно, что основное и до-
полнительные сердца работают в противофазе: 
во время второй фазы систолы основного серд-
ца дополнительные сердца находятся в диасто-
ле. Сокращение дополнительных сердец может 
способствовать циркуляции крови в анастомо-
зирующих сосудах гонад.

3) Наполнение основного сердца происходит во 
время его диастолы. Фаза диастолы почти в де-
сять раз длиннее систолы, увеличение объема 
сердца происходит медленно, а скорость сме-
щения сердечной стенки одинакова на протя-
жении всей фазы наполнения. Это позволяет 
предположить, что наполнение основной ча-
сти сердца происходит преимущественно за 
счет активного притока жидкости из перифери-
ческих отделов кровеносной системы, а не за 
счет эластических свойств сердечной стенки. 
Большая часть крови к сердцу, вероятно, посту-
пает из задней части кровеносной системы че-
рез задний дорсальный сосуд (рис. 27В). Это-
му способствуют ритмичные сокращения мно-
гочисленных дополнительных сердец в задней 
части кровеносной системы. Сигналом к со-
кращению дополнительных сердец может слу-
жить растяжение их стенок. Во время диасто-
лы кровь поступает в сердце также и из перед-
ней части кровеносной системы, то есть из пе-
реднего дорсального сосуда (рис. 27В). Пульсо-
вая волна, характерная для этого отдела, веро-
ятно, приводит к синхронному или перисталь-
тическому сокращению мышечного слоя стен-
ки сосуда в ответ на его механическое растяже-
ние. Сокращение мышечного слоя стенки сосу-
да, в свою очередь, приводит к ретроградному 
(обратному) току жидкости из «лофофораль-
ной» части кровеносной системы. Важно отме-
тить, что отсутствие дополнительных сердец в 
передней части, вероятно, связано с тем, что от-
ток в них возможен за счет перистальтической 
волны сокращения мышечного слоя.
Появление своеобразной кровеносной системы 

у брахиопод можно объяснить двумя причинами. 
Первая — редукция вентральной стороны тела 
(см. гл. 19) и, соответственно, редукция вентраль-
ных кровеносных сосудов. Это привело к тому, 
что у брахиопод отсутствует собственно циркуля-
ция крови, т.е. однонаправленное круговое движе-
ние, как в системах кровообращения большинства 
беспозвоночных, где кровь течет по дорсальному 
сосуду вперед, а по вентральному назад. Вторая 
причина необычной кровеносной системы бра-
хиопод — развитие крупного лофофора с крайне 
протяженными кровеносными сосудами. В такой 
ситуации не может возникнуть трубчатое сердце, 
которое представляет собой симметричное круго-
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Рис. 27. Схема кровообращения у ринхонеллид (по Kuzmina et al., 2024, с изменениями). А — ток крови в перед-
ний дорсальный сосуд во время первой фазы систолы основного сердца; Б — ток крови в задний дорсальный со-
суд во время второй фазы систолы основного сердца; В — заполнение основного сердца во время его диастолы. 

вое расширение мышечной стенки дорсального 
сосуда. У брахиопод возникает другой тип серд-
ца — ампулярное. В этом случае сердце работа-
ет не только как пропульсаторный орган, но и в 
первую очередь как депо крови. При этом кровь 
движется в сосудах в двух направлениях в коле-
бательном режиме. Ампулярными являются и не-
большие дополнительные сердца в задней части 
кровеносной системы. Обширный лофофор с его 
длинными тонкими сосудами способствует лока-
лизации наиболее крупного главного ампулярно-
го сердца на дорсальном сосуде вблизи его раз-
ветвления на лофофоральные сосуды. Наличие 

ампулярного основного сердца, вероятно, явля-
ется эволюционной инновацией для брахиопод, 
имеющих наиболее сложный лофофор среди ло-
фофорат. Кроме того, ампулярное строение сер-
дец и удлиненная диастола основного сердца спо-
собствуют процессу ультрафильтрации через ба-
зальную пластинку между ножками подоцитопо-
добных клеток.

На основании функциональных критериев и в 
соответствии с классическими представлениями 
кровеносную систему брахиопод можно считать 
замкнутой, поскольку она представлена сосудами, 
а не лакунами или синусами. 
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16. Выделительная система

Рис. 28. Строение метанефридиев брахиопод. А — схема продольного среза через метанефридий; Б — схема про-
дольного среза через стенку воронки дорсального метанефридия; В — схема продольного среза через канал мета-
нефридия; Г — передний метанефридий Hemithiris psittacea (световая микроскопия; по Kuzmina et al., 2024, с из-
менениями); Д — воронка переднего метанефридия Hemithiris psittacea (Rhynchonellida) (сканирующая электрон-
ная микроскопия; ориг.). А–В — по: Кузьмина, 2006, с изменениями.

У большинства брахиопод имеется одна пара 
метанефридиев, воронки которых открывают-
ся на илеопариетальном мезентерии. Лишь для 
представителей отряда Rhynchonellida описаны 

две пары метанефридиев — передняя (или дор-
сальная) и задняя (или вентральная). Передние 
и задние метанефридии имеют сходное строение 
и различаются лишь размерами (передние мета-



нефридии больше, чем задние). Каждый метанеф-
ридий состоит из двух отделов: воронки и кана-
ла (рис. 28). Воронки метанефридиев открывают-
ся в туловищный целом. Воронки передней пары 
расположены на гастропариетальном мезентерии 
там, где он соприкасается с боковыми стенками 
тела. Воронки задней пары располагаются на иле-
опариетальном мезентерии, также в области его 
контакта со стенкой тела. Поверхность ворон-
ки складчатая (рис. 28А–Б, Д). Канал метанефри-
дия сплющен с боков, примыкает к боковой стен-
ке тела и заканчивается порой. Внутренний эпи-
телий канала нефридия также образует многочис-
ленные складки (рис. 28А, В–Г). Поры метанеф-
ридиев пронизывают стенку тела и открываются 
в мантийную полость симметрично с двух сторон 
ото рта. 

Можно выделить три слоя в стенке метанефри-
дия: наружный эпителий, внеклеточный матрикс 
и внутренний эпителий (рис. 28Б–В). Внутрен-
ний эпителий метанефридия образован высокими 
моноцилиарными клетками. Апикальная поверх-
ность клеток несет микроворсинки. Клетки содер-
жат крупные электронно-плотные гранулы, вези-
кулы и вторичные лизосомы. Среди моноцилиар-
ных клеток разбросаны железистые клетки. Клет-
ки внутреннего эпителия воронки очень узкие и 
плотно прилегают друг к другу, за счет чего уве-
личивается частота расположения ресничек. Кро-
ме того, у ряда видов брахиопод метанефридии 
окрашены за счет наличия в клетках внутреннего 
эпителия пигментных гранул, которые, вероятно, 
содержат продукты метаболизма.

Под базальной пластинкой внутреннего эпи-
телия метанефридия располагается слой внекле-
точного матрикса, который содержит коллагено-
вые волокна и два типа клеток: амебоциты и гло-

булярные клетки. Последние встречаются во вне-
клеточном матриксе лофофора, стенки тела и ман-
тийных складок (см. гл. 7).

Наружный эпителий метанефридия с одной 
стороны образует эпителий стенки тела, а с дру-
гой стороны целомический эпителий туловищно-
го целома. Таким образом, одна стенка метанеф-
ридия контактирует с мантийной полостью, а дру-
гая — с туловищным целомом (рис. 28А). 

На роль метанефридиев в выделении указывает 
наличие подоцитоподобных клеток, которые фор-
мируют стенку основного и дополнительных сер-
дец, расположенных в туловищном целоме. Ба-
зальная пластинка между отростками подоцитов 
формируют фильтр, через который происходит 
ультрафильтрация жидкости из кровеносного рус-
ла в полость тела. Таким образом, формируется 
первичная моча. Метанефридии выводят первич-
ную мочу из полости тела в мантийную полость. 
В эпителии трубки метанефридия были обнару-
жены признаки эндоцитозной активности, было 
предположено, что в этих отделах происходят 
процессы реабсорбции. Кроме того, было показа-
но, что через воронки метанефридиев происходит 
выброс крупных частиц и целомоцитов, запол-
ненных экскреторными гранулами, во внешнюю 
среду. Метанефридии брахиопод также функцио-
нируют как гонодукты, они обеспечивают выде-
ление половых продуктов в период размножения.

Данные по онтогенезу метанефридиев брахи-
опод показали, что внутренний эпителий ворон-
ки происходит от целомического эпителия зачатка 
туловищного целома, в то время как внутренний 
эпителий канала формируется путем впячивания 
наружного эпителия, и, таким образом, имеет эк-
тодермальное происхождение. 
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17. Половая система
Большинство брахиопод — раздельнополые 

животные с невыраженным половым димор-
физмом. Только микроморфные виды (брахио-
поды с мелкой раковиной), представители отря-
да Thecidieda и некоторые представители отряда 
Terebratulida, перешли к гермафродитизму. Кро-
ме того, есть данные, что некоторые особи раз-
дельнополых видов лингулид могут содержать в 
одной гонаде, как женские, так и мужские поло-
вые клетки. Описано, что замковая брахиопода 
Fallax dalliniformis может менять пол.

Морфология гонад. Формирование половых 
клеток происходит в целоме на стенках половых 
кровеносных сосудов. В некоторых литературных 
источниках стенку половых кровеносных сосудов 
называют генитальной ламеллой. 

У Rhynchonelliformea и Craniiformea небольшая 
часть половой ткани располагается на сосудах, ко-
торые тянутся внутри латеральных мезентериев, 
однако большая часть гонад расположена в ман-
тийных целомических каналах. У большинства 
ринхонеллиформных брахиопод две пары гонад: 
дорсальная пара расположена в дорсальных цело-
мических каналах мантии, а вентральная — в вен-
тральных. Было выделено четыре типа гонад рин-
хонеллиформных брахиопод: L-образные, древо-
видные, сетчатые и овальные. Наиболее широко 
распространены древовидные и сетчатые гона-
ды. Сетчатые гонады расположены в расширен-
ных мантийных целомических каналах на сети 
кровеносных сосудов (рис. 29А–Б). В центре каж-
дой ячейки сети расположен соединительноткан-
ный пучок. У ринхонеллид каждый пучок состо-
ит из ножки, которая прикрепляется к внутренне-
му эпителию мантии, и расширенной части, кото-
рая прикрепляется к наружному эпителию мантии 
(рис. 29Б–В). Расширенная часть заполнена круп-
ными клетками с развитым гранулярным ЭПР и 
разнообразными включениями, а стенка ножки 
образована эпителиально-мышечными клетками. 
Было предположено, что у ринхонеллид соедини-
тельнотканные пучки выполняют двойную функ-
цию: в расширенной части формируются питаю-
щие клетки, необходимые для развития половых 
клеток, а сокращение ножки облегчает выброс 
половых продуктов из мантийного канала в туло-
вищный целом во время нереста. У теребратулид 
в сетчатых гонадах соединительнотканные пуч-
ки не содержат клеток с включениями и, вероят-
но, служат опорными структурами в гонадах. Дре-
вовидные гонады расположены в системе мантий-
ных каналов, которые дихотомически ветвятся к 
краю мантии (рис. 21Ж, 29Г). Внутри каждого 

канала тянется по одному кровеносному сосуду, 
на стенках которого формируются половые клет-
ки. У кранииформных брахиопод две пары гонад 
в мантии, которые напоминают древовидные го-
нады ринхонеллиформных брахиопод (рис. 21И). 
У лингулиформных брахиопод одна пара гонад, 
которая расположена в туловищном целоме на 
сети кровеносных сосудов илеопариетального ме-
зентерия.

Особенности сперматогенеза брахиопод. Спер-
матогонии формируются на стенках кровеносных 
сосудов; на дальнейших стадиях сперматогенеза 
клетки отодвигаются от стенки кровеносного со-
суда к периферии гонады. Сперматогонии пред-
ставлены крупными вытянутыми клетками, кото-
рые контактируют с базальной пластинкой поло-
вого кровеносного сосуда при помощи гемидесмо-
сом (рис. 30А). Цитоплазма содержит многочис-
ленные митохондрии, которые сконцентрирова-
ны вокруг ядра, рядом с ядром также расположен 
аппарат Гольджи. Круглые электронно-плотные 
включения разбросаны среди митохондрий. Эти 
включения диаметром от 120 до 170 нм, вероят-
но, представляют собой половые детерминанты 
(нуаж). Между сперматогониями располагают-
ся клетки целомического эпителия (добавочные 
клетки; рис. 30А). Апикальная цитоплазма этих 
клеток содержит крупные электронно-плотные 
гранулы неправильной формы. Добавочные клет-
ки формируют отростки, окружающие спермато-
гонии. Предполагается, что они участвуют в фаго-
цитозе резидуальных телец сперматид. 

Апикальную поверхность сперматогониев по-
крывают первичные сперматоциты, которые име-
ют округлую форму и содержат овальное или 
неправильной формы ядро (рис. 30Б). Первич-
ные сперматоциты имеют меньший диаметр, чем 
сперматогонии. В них отсутствуют половые де-
терминанты. Аппарат Гольджи производит мно-
жество мелких везикул с электронно-плотным со-
держимым. Первичные сперматоциты несут ко-
роткий жгутик с двумя центриолями в основании. 
Первичные сперматоциты соединены со вторич-
ными сперматоцитами цитоплазматическими мо-
стиками (рис. 30Б). В задней части клетки вторич-
ных сперматоцитов расположен аппарат Гольджи, 
центриоли и несколько мелких или один крупный 
проакросомальный пузырек, который является 
продуктом слияния пузырьков, продуцированных 
аппаратом Гольджи. В клетке находятся несколь-
ко митохондрий. В ядрах ранних сперматид кон-
денсированный хроматин формирует скопления 
вокруг участков неконденсированного хромати-
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Рис. 29. Морфология гонад ринхонеллиформных брахиопод. А — схема расположения целомических каналов 
мантии ринхонеллид (по: Кузьмина и др., 2006, с изменениями); Б — схема строения сетчатой гонады у ринхонел-
лид; В — схема продольного среза через соединительнотканный пучок в сетчатых гонадах ринхонеллид; Г — по-
ловой целомический канал древовидной гонады теребратулид (световая микроскопия; ориг.). Б–В — по Kuzmina, 
Malakhov, 2009, с изменениями.
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на (рис. 30В). Акросомальный пузырек крупный 
и все еще располагается в задней части клетки ря-
дом с аппаратом Гольджи и центриолями жгути-
ка. Когда сперматиды формируются из вторич-
ных сперматоцитов, происходит слияние мито-
хондрий, в результате чего их размер увеличива-
ется, а их число уменьшается. Ранние спермати-
ды еще соединены между собой, но цитоплазма-
тические мостики между ними становятся очень 
тонкими. Хроматин полностью конденсирован у 
поздних сперматид. Крупная акросома переме-
щается на апикальный полюс клетки (рис. 30Г). 
Включения, покрытые мембраной, расположены 
в обширном резидуальном тельце, которое отде-
ляется при формировании сперматозоида.

Сперматозоиды брахиопод приспособле-
ны к наружному оплодотворению и относятся к 
примитивно-классическому типу. Однако строе-
ние сперматозоидов различается в разных груп-
пах брахиопод (рис. 30Д–Л). У представителей се-
мейства Discinidae лингулиформных брахиопод, 
Pelagodiscus atlanticus и Discinisca tenius, в сперма-
тозоидах имеется крупная акросома (рис. 30Е–Ж). 
Ядро имеет трапециевидную форму и содержит 
лакуны неконденсированного хроматина. Поверх-
ность ядра, расположенная под акросомой, не-
сет центральное впячивание, заполненное суба-
кросомальным материалом. Сперматозоид содер-
жит до восьми митохондрий, расположенных во-
круг ядра. Две центриоли в основании жгута рас-
положены перпендикулярно друг к другу. От дис-
тальной центриоли отходят девять поперечно ис-
черченных отростков, каждый из которых дваж-
ды раздваивается, формируя перицентриолярный 
комплекс. От дистальной центриоли берет начало 
жгутик с характерным (9+2) набором микротру-
бочек (рис. 30Е–Ж).

У сперматозоидов представителя семейства 
Lingulidae лингулиформных брахиопод, Lingula 
anatina, акросома имеет выемку на базальной по-
верхности и содержит плотные гранулярные тяжи 
по периферии, ядро имеет переднюю выемку над 
акросомой, что напоминает структуру акросомы 
дисцинид (рис. 30-З). Шесть митохондрий распола-
гаются под ядром и окружают центриоли, располо-
женные под прямым углом друг к другу. Заякорива-
ющий перицентриолярный аппарат состоит из девя-
ти радиальных неветвящихся трубочек (рис. 30-З).

У представителя подтипа Craniiformea, Novo-
crania anomala, акросома представляет собой вы-
тянутую сложноорганизованную структуру, с ба-
зальной выемкой, расположенной напротив глу-
бокой выемки ядра. Число митохондрий умень-
шилось до четырех, центриоли также располага-
ются под прямым углом, а перицентриолярный 
комплекс состоит из девяти радиальных неразвет-
вленных трубочек (рис. 30И). 

В литературе имеется описание мужских гамет 
нескольких видов ринхонеллиформных брахио-
под. Их сперматозоиды имеют одну митохондрию 
(митохондрион), которая формирует кольцо во-
круг центриолей, расположенных одна над другой 
(рис. 30К–Л). В строении некоторых сперматозо-
идов наблюдается асимметрия. Мужские гаметы 
замковых брахиопод сохранили признаки, сход-
ные со сперматозоидами дисцинид. Форма акро-
сомы в виде шляпы описана у Calloria inconspicua 
(рис. 30К). У дисцинид и замковых брахиопод 
сходное строение имеет перицентриолярный ап-
парат, который состоит из девяти дихотомически 
ветвящихся трубочек.

Сравнительный анализ имеющихся в литерату-
ре данных по ультраструктуре мужских гамет бра-
хиопод показал, что дисциниды сохранили наи-
более примитивный тип строения сперматозои-
да. Таким образом, сперматозоиды предка брахи-
опод, вероятно, имели крупную недифференциро-
ванную акросому, восемь митохондрий, распола-
гавшихся вокруг ядра, в ядре были лакуны некон-
денсированного хроматина, а две центриоли рас-
полагались под прямым углом (рис. 30Д). Эволю-
ция сперматозоидов брахиопод связана с умень-
шением числа митохондрий, а также уменьшени-
ем размера акросомы. Было выделено три ветви 
эволюции сперматозоидов брахиопод, которые ве-
дут к трем подтипам этой группы (рис. 30Д–Л).

Особенности оогенеза брахиопод. Оогонии раз-
виваются на стенках половых сосудов, как прави-
ло, между ними располагаются тонкие цитоплаз-
матические отростки клеток целомического эпите-
лия. Оогонии делятся митозом и дают начало пер-
вичным ооцитам. Во время профазы первого мейо-
тического деления у первичных ооцитов процессы, 
связанные с делением, останавливаются, и проис-
ходит накопление желтка — вителлогенез. У бра-
хиопод выделяют три типа вителлогенеза: фолли-
кулярный, питающий и смешанный (рис. 31). 
1) Фолликулярный вителлогенез описан у крани-

иформных и ряда ринхонеллиформных брахи-
опод. Ооциты покрыты густой каймой микро-
ворсинок. Уплощенные фолликулярные клетки 
являются видоизменными клетками целотелия, 
они окружают растущий ооцит и формируют от-
ростки, которые подходят к мембране ооцита и 
связываются с ней при помощи щелевых клеточ-
ных контактов (рис. 31А–Б). При фолликуляр-
ном вителлогенезе питательные вещества, не-
обходимые для накопления желтка, поступают в 
растущий ооцит через фолликулярную оболоч-
ку, которая участвует в синтезе предшественни-
ков желтка. Фолликулярный вителлогенез так-
же известен у ринхонеллид. Вместе с тем, у них 
имеется ткань в расширенных участках соедини-
тельнотканных пучков, которая, вероятно, явля-



64



65

Рис. 30. А–Г — сперматогенез брахиопод на примере Pelagodiscus atlanticus (Discinidae) и эволюция сперматозо-
идов у брахиопод (по Temereva, Kuzmina, 2018, с изменениями). А — сперматогоний и добавочная клетка; Б — 
первичный и вторичный сперматоциты, стрелки указывают на везикулы аппарата Гольджи с электронно-плотным 
содержимым; В — ранняя сперматида; Г — поздняя сперматида; Д–Л — схема эволюции сперматозоидов бра-
хиопод: Д — сперматозоид предка брахиопод (по Temereva, Kuzmina, 2018, с изменениями), Е — сперматозоид 
Discinisca tenuis (по Hodgson, Reunov, 1994), Ж — сперматозоид Pelagodiscus atlanticus (по Temereva, Kuzmina, 
2018 с изменениями), З — сперматозоид Lingula anatina (по Sawada, 1973; Chuang, 1983а), И — сперматозоид 
Novocrania anomala (по Afzelius and Ferraguti, 1978), К — сперматозоид Calloria inconspicua (по Williams at al., 
1997), Л — сперматозоид Terebratulina retusa (по Afzelius, Ferraguti, 1978; James et al., 1992). 

Рис. 31. Вителлогенез брахиопод. А–Б — фолликулярный вителлогенез: А — общий вид (по Chuang, 1983б), 
Б — фолликулярная оболочка (ориг.). В — питающий вителлогенез. Г — смешанный вителлогенез. В–Г — по 
Williams et al., 1997, с изменениями.

ется местом синтеза и накопления питательных 
веществ, необходимых для созревания гонад.  

2) Питающий вителлогенез известен у лингулид и 
ряда ринхонеллиформных брахиопод. Ооциты 
окружены фолликулярной оболочкой, которая 
имеет такое же строение, как у ооцитов с фол-
ликулярным вителлогенезом. Фолликулярная 

оболочка тесно связана с крупными питающими 
клетками, которые содержат уменьшенное ядро, 
небольшое число органелл и заполнены глико-
геновыми гранулами и крупными электронно-
плотными включениями (рис. 31В). Питающие 
клетки, вероятно, синтезируют и накапливают 
питательные вещества, необходимые для вител-



логенеза. Как и при фолликулярном вителлоге-
незе, питательные вещества поступают в ооцит 
через фолликулярную оболочку.

3) Смешанный вителлогенез обнаружен только у 
двух видов теребратулид: Terebratulina retusa и 
Gryphus vitreus. Между ооцитом и фолликуляр-
ной оболочкой располагается группа вспомога-
тельных клеток, происхождение которых до сих 
пор неясно; вероятно, они являются видоизмен-
ными ооцитами (рис. 31Г). Между вспомога-
тельными клетками встречаются цитоплазмати-
ческие мостики. Вспомогательные клетки свя-
заны с другими вспомогательными клетками и 
с мембраной растущего ооцита через щелевые 
контакты. Фолликулярные клетки не связаны с 
мембраной ооцита. Функция вспомогательных 
клеток, по-видимому, заключается в снабжении 
ооцита питательными веществами, которые син-
тезируются в вспомогательной клетке. На на-
чальных этапах вителлогенеза вспомогательные 
клетки начинают накапливать небольшое коли-
чество желточных гранул, а на поверхности оо-
цита появляются микроворсинки. Во время ви-
теллогенеза плотность и сложность микровор-
синок увеличивается. Под микроворсинками 

плазмалемма ооцита эндоцитирует желточные 
предшественники. По мере роста ооцита вспо-
могательные клетки постепенно уменьшаются 
как в размере, так и в количестве. 
Таким образом, для всех брахиопод характерен 

гетеросинтетический способ накопления желтка. 
Низкомолекулярные питательные вещества могут 
поступать в ооцит путем диффузии через поверх-
ность микроворсинок. Предшественники желтка 
поступают в ооцит либо через отростки фоллику-
лярных клеток в случае фолликулярного и питаю-
щего вителлогенеза, либо через отростки вспомо-
гательных клеток в случае смешанного вителло-
генеза. Кроме того, для смешанного вителлогене-
за описан активный эндоцитоз предшественников 
желтка мембраной ооцита.

Во время вителлогенеза фолликулярная капсу-
ла, содержащая ооцит, освобождается от крове-
носного сосуда и начинает плавать в полости го-
нады. При завершении стадии накопления желтка 
происходит нерест ооцитов, после сброса фолли-
кулярной оболочки происходит оплодотворение. 
Второе мейотическое деление начинается после 
оплодотворения. 
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18. Развитие 
Для брахиопод характерно наличие пелаго-

бентического жизненного цикла, в котором присут-
ствует малоподвижная или прикрепленная ко дну 
взрослая особь и планктонная расселительная ста-
дия. Для большинства брахиопод описано наружное 
оплодотворение и радиальное дробление (рис. 32А–
В, 33А–В). Однако у некоторых эмбрионов можно 
наблюдать асинхронное дробление (деление одних 
бластомеров запаздывает относительно других), а 
также признаки спирального дробления: веретена 
деления наклонены относительно друга. Для боль-
шинства брахиопод описан энтероцельный способ 
формирования целома, что сближает данную груп-
пу со вторичноротыми животными. Кроме того, у 
некоторых групп прослежена метамерная закладка 
целомов. У представителей трех подтипов брахио-
под характер онтогенеза различается. 

Развитие кранииформных брахиопод. У Cra-
niiformea жизненный цикл подробно изучен на 
одном виде — Novocrania anomala. Работа Ниль-
сена (Nielsen, 1991), которая описывает разви-
тие N. anomala, является революционной в пони-
мании формирования плана строения брахиопод 
(см. гл. 19). Для данного вида характерно наружное 
оплодотворение; радиальное дробление происхо-
дит внутри яйцевых оболочек (рис. 32А–В). Шароо-
бразная бластула, покрытая ресничками, выходит из 
яйцевых оболочек и начинает плавать в толще воды. 
Затем происходит гаструляция путем инвагинации 
(рис. 32Г). На стадии гаструлы начинает заклады-
ваться мезодерма: с двух сторон от клеток энтодер-
мы отделяются два клеточных пласта (рис. 32Д), ко-
торые разделяются на четыре пластинки (рис. 32Е). 
Гаструла принимает вытянутую форму с бластопо-
ром на заднем конце тела, который постепенно за-
мыкается спереди назад, энтодерма формирует пер-
вичный кишечник — архентерон (рис. 32Ж). Четыре 
пары целомических мешков формируются из мезо-
дермальных пластинок (рис. 32-З–И); такой способ 
формирования целома был назван модифицирован-
ным энтероцельным. На теле личинки отделяются 
две лопасти: головная, окруженная ресничным шну-
ром, и туловищная (или мантийная) (рис. 32К–Л). 
На дорсальной стороне туловищной лопасти фор-
мируются три пары пучков щетинок. На вентраль-
ной стороне находится ресничная зона. Первая пара 
целомических мешков располагается в головной ло-
пасти. Остальные три пары целомических мешков 
находятся в туловищной лопасти, их целомический 
эпителий формирует мышечную обкладку, которая 
окружает основания пучков щетинок и формирует 
щетинконосный мешок. На дорсальной стороне ту-
ловищной лопасти личинки располагается белковая 

пластинка — зачаток периостракума первого участ-
ка ювенильной раковины, протегулума. Такая ли-
чинка, несущая ресничный шнур и личиночные ще-
тинки, была названа хетотрохой. Хетотроха — ле-
цитотрофная личинка. Все развитие длится от четы-
рех до десяти дней, после чего хетороха оседает на 
дно и претерпевает метаморфоз (рис. 32М–Н). По 
данным Нильсена, при оседании личинка склады-
вается на брюшную сторону. При этом обе створки 
секретируются на дорсальной стороне туловищной 
лопасти личинки: сначала секретируется дорсаль-
ная створка, а вентральная створка, которая цемен-
тируется к субстрату, секретируется примерно через 
две недели после метаморфоза. Ряд авторов описы-
вает метаморфоз краниид иначе: личинка складыва-
ется на брюшную сторону, но вентральная створка 
формируется не на дорсальной стороне, а на заднем 
конце личинки. 

При оседании личинки третья задняя пара пуч-
ков личиночных щетинок сбрасывается, первая 
и вторая пары пучков опадают через несколько 
дней после оседания. На головной лопасти осев-
шей личинки прорывается рот, по периферии го-
ловной лопасти одновременно закладываются три 
пары щупалец. Анус появляется между дорсаль-
ной и вентральной створками. Нильсен описал, 
что вторая пара целомических мешков дает нача-
ло целому лофофора, а третья пара — туловищно-
му целому. Судьба первой и четвертой пары цело-
мических мешков не прослежена. 

Развитие ринхонеллиформных брахиопод. 
У Rhynchonelliformea эмбриональное и личиноч-
ное развитие может длиться от 3 до 19 дней в за-
висимости от температуры воды и видовой при-
надлежности брахиоподы. Наиболее подробно из-
учено развитие отряда Terebratulida, для большин-
ства представителей которого описано наружное 
оплодотворение. Вылупление из яйцевых оболо-
чек происходит на стадии поздней бластулы или 
ранней гаструлы (рис. 33Г–Д). Гаструляция про-
исходит по типу инвагинации: формируется ар-
хентерон, который связан с внешней средой че-
рез округлый бластопор (рис. 33Д–Е). Затем бла-
стопор на вегетативном полюсе гаструлы удлиня-
ется, формируется билатерально симметричная 
поздняя гаструла, плоскость симметрии которой 
совпадает с плоскостью вытянутого бластопора 
(рис. 33Ж). На этой стадии энтероцельным путем 
формируется передняя и задняя целомическая ме-
зодерма (рис. 33-З). Передний и задний целомиче-
ские мешки имеют по паре латеральных выростов, 
которые располагаются по бокам от архентерона. 
У некоторых видов ринхонеллиформных брахи-
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Рис. 32. Развитие кранииформных брахиопод на примере Novocrania anomala. А — зигота; Б — стадия 4 бласто-
меров; В — стадия 16 бластомеров, вид с апикального полюса; Г–Е — схемы фронтальных срезов: Г — гаструля-
ция, Д — формирование мезодермы, Е — формирование целома; Ж — замыкание бластопора у ранней личинки, 
вид с вентральной стороны; З–И — расположение 4 пар целомических полостей у хетотрохи: З — схема фрон-
тального среза, И — схема сагиттального среза; К — хетотроха, вид сбоку; Л — хетотроха, вид с дорсальной сто-
роны; М — метаморфоз, вид сбоку; Н — формирование ювенильной особи, вид сбоку. А–Е, З–И, Н — по Nielsen, 
1991, с изменениями; Ж, К–М — ориг. по данным Nielsen, 1991.

опод зачатки целома представляют собой группу 
близко расположенных клеток, окруженных ба-
зальной пластинкой. Это связано с тем, что ли-
чинки современных брахиопод лецитотрофные, 
все клетки заполнены желточными гранулами, и 
между базальными пластинками эктодермы и эн-
тодермы очень мало места.

Затем формируется двулопастная личинка, 
состоящая из головной и туловищной лопасти 
(рис. 33И). На головной лопасти находится апи-
кальный орган с теменным султанчиком. Перед-
няя мезодерма дает начало целомическому меш-
ку, расположенному в головной лопасти, а задняя 
мезодерма дает начало двум парам целомических 
мешков, расположенных в туловищной лопасти 
личинки (рис. 33М). Через некоторое время ту-
ловищная лопасть подразделяется на мантийную 
и ножную части, а целомические мешки начина-
ют сливаться между собой, формируя общий це-
ломический зачаток, частично подразделенный 
на три пары целомических полостей. Таким об-
разом, формируется ранняя трехлопастная личин-
ка (рис. 33К–Л). На этой стадии бластопор прини-
мает каплевидную форму и замыкается с задне-
го конца к переднему. Важно отметить, что у ран-
ней трехлопастной личинки зачаток мантийной 
лопасти расположен косо относительно передне-
задней оси, на дорсальной стороне он расположен 
ближе к головной лопасти, а на вентральной сто-
роне — ближе к ножной лопасти (рис. 33Л). На 
мантийной лопасти начинают формироваться две 
пары пучков щетинок: латеральная и дорсальная, 
при этом дорсальная пара расположена ближе к 
переднему концу личинки (рис. 33Л). На поверх-
ности щетинок расположены игольчатые выро-
сты (рис. 7А). Рост личинки сопровождается ро-
стом дорсального сектора мантийной лопасти, по-
этому у компетентной (готовой к оседанию) ли-
чинки дорсальная пара пучков щетинок смещает-
ся к заднему концу личинки и располагается на 
одном уровне с латеральной парой (рис. 33Н–О). 
Головная лопасть покрыта ресничками, однако 
по ее краю реснички более длинные и формиру-
ют ресничный шнур. На головной лопасти распо-
лагаются глазные пятна. На нижней стороне го-
ловной лопасти расположены небольшие шароо-
бразные структуры — везикулярные тельца, в ко-
торых, вероятно, накапливаются продукты обме-

на. На вентральной стороне мантийной лопасти 
находится ресничный шнур, напоминающий не-
вротрох трохофоры. Такая личинка получила на-
звание цефалула. Компетентная цефалула плава-
ет в толще воды, при опасности она сворачивается 
на брюшную сторону, выставляя щетинки в раз-
ные стороны. В каждом пучке основания щетинок 
окружены мышечной обкладкой, которую фор-
мирует целомический эпителий второй и третьей 
пары целомических мешков. Мантийная лопасть 
приобретает форму складки, которая как юбка 
окружает ножную лопасть. Эпителий ножной ло-
пасти и внутренний эпителий мантийной склад-
ки секретируют белковый зачаток периостраку-
ма (верхнего слоя раковины). Перед оседанием на 
вентральной стороне ножной лопасти формиру-
ется небольшое впячивание, которое у ювениль-
ной особи будет отделять ножку от остальной ча-
сти тела. После оседания личинка прикрепляется 
к субстрату задним концом ножки и выворачивает 
мантийную лопасть так, что она закрывает голов-
ную лопасть (рис. 33П). На головной лопасти про-
рывается рот и формируются щупальца лофофо-
ра. Мантия начинает секретировать раковину, ли-
чиночные щетинки сбрасываются, а по краю ман-
тии начинают формироваться взрослые щетинки. 

Важно отметить, что для большинства тере-
братулид характерно наружное оплодотворение и 
развитие в толще воды. Однако, например, у ряда 
микроморфных теребратулид описано оплодотво-
рение внутри мантийной полости, а развитие це-
фалул происходит либо в выводковых камерах, 
образованных впячиваниями передней стенки, 
либо на мантийном эпителии. У тецидеид также 
описано оплодотворение внутри мантийной поло-
сти. Развитие цефалул происходит в выводковых 
камерах, которые представляют собой видоизмен-
ный эпителий лофофора. 

Что касается ринхонеллид, то ранее также счита-
лось, что эмбриональное и личиночное развитие у 
представителей этого отряда, как правило, проис-
ходит внутри мантийной полости в лофофоре. Од-
нако недавно было показано, что для ринхонелли-
ды Hemithiris psittacea характерно наружное опло-
дотворение, эмбриональное развитие происхо-
дит под толстой яйцевой оболочкой (рис. 34А–Б), 
которая прикрепляется ко дну, а вылупление про-
исходит на стадии компетентной трехлопастной 
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Рис. 33. Развитие теребратулид. А — зигота; Б — стадия 2 бластомеров; В — стадия 8 бластомеров; Г — позд-
няя бластула; Д — гаструляция; Е — ранняя гаструла, вид сбоку; Ж — поздняя гаструла, вид сбоку; З — форми-
рование мезодермы на стадии поздней гаструлы; И — двулопастная личинка, вид с вентральной стороны, стрел-
кой указано направление замыкания бластопора; К — ранняя трехлопастная личинка, вид с вентральной сто-
роны; Л — ранняя трехлопастная личинка, вид сбоку (красным цветом обведен латеральный пучок щетинок, 
синим — дорсальный пучок щетинок); М — строение целомической системы ранней двулопастной личинки; 
Н — компетентная цефалула, вид с латеро-вентральной стороны; О — компетентная цефалула, вид сбоку; П — 
метаморфоз (ориг.). А–Д, И — по Long, Stricker, 1991, с изменениями, Е, Ж, К, Л — по Kuzmina et al., 2019, с из-
менениями, З, М — схемы фронтальных срезов, ориг. по данным Kuzmina, Temereva, 2024б, О — по Malakhov et 
al., 2021, с изменениями, Е, Ж, К, Л, Н, П — сканирующая электронная микроскопия.

цефалулы (рис. 34В–Д). Метаморфоз происходит 
также, как и у теребратулид (рис. 34Е–Ж). 

Личинка H. psittacea имеет удлиненное червео-
образное тело; мантийная лопасть несет две пары 
коротких и редких щетинок. В то время как личин-
ки теребратулид имеют более короткое тело с дву-
мя мощными пучками щетинок, длина которых 
в 2,5 раза превышает длину ножной лопасти. Та-
кое различие в организации личинок у представи-
телей двух разных отрядов ринхонеллиформных 
брахиопод, вероятно, связано с их образом жиз-
ни. Цефалулы теребратулид, как правило, актив-
но плавают в толще воды, длинные щетинки они 
используют для увеличения плавучести, а также 
для защиты: при опасности они сворачиваются на 
брюшную сторону, растопыривая щетинки в раз-
ные стороны. При этом цефалулы H. psittacea ве-
дут исключительно придонный образ жизни.

Развитие лингулиформных брахиопод. Разви-
тие представителей подтипа Linguliformea харак-
теризуется эмбрионизацией: дробление, гаструля-
ция, формирование мезодермы, замыкание бла-
стопора и формирование личинки происходят 
внутри яйцевой оболочки (рис. 35А, 36А). Имеют-
ся единичные работы, посвященные эмбриональ-
ному развитию лингулиформных брахиопод, в ко-
торых описано, что формирование целома проис-
ходит путем расхождения мезодермальных кле-
ток, которые отселяются от архентерона, что на-
поминает схизоцельный способ закладки целома.

У дисцинид вылупление происходит на стадии 
лецитотрофной двулопастной личинки, состоящей 
из головной и мантийной лопастей (рис. 35Б). На 
головной лопасти расположен теменной султанчик 
и ресничный шнур, который ее окружает. На вен-
тральной стороне мантийной лопасти расположе-
но ресничное поле, по бокам мантийной лопасти 
расположено по три длинных щетинки с игольча-
тыми выростами на поверхности. Было предполо-
жено, что лецитотрофная личинка дисцинид гомо-
логична трехлопастной личинке ринхонеллиформ-
ных брахиопод и может также называться цефалу-
лой. Однако цефалула дисцинид не оседает на дно; 
в толще воды у нее формируется дефинитивный 
рот, сквозной кишечник и зачаток лофофора, окру-

жающий рот. Таким образом, формируется следу-
ющая планктонная стадия, несущая лофофор и ли-
чиночные щетинки — хетолофа (рис. 35В). Лофо-
фор хетолофы включает медиальное щупальце, в 
котором находится нервный центр, и по одному 
щупальцу с каждой стороны от медиального. Хе-
толофа плавает и питается, новые щупальца до-
бавляются с двух сторон от медиального. В толще 
воды также секретируются первые участки рако-
вины, сначала протегулум, потом брефическая ра-
ковина (онтогенез раковины см. ниже). Таким об-
разом, формируется следующая планктонная ста-
дия, которая несет раковинку и лофофор — тегу-
лолофа (рис. 35Г). На данной стадии формируют-
ся два типа щетинок: изогнутые (curved) и гибкие 
(fl exible). Тегулолофа плавает 2–3 недели и после 
стадии четырех пар щупалец оседает на дно. В тол-
ще воды тегулолофа теряет личиночные щетинки, 
а после оседания сбрасывает и изогнутые щетин-
ки, в то время как гибкие щетинки могут оставать-
ся у взрослых особей.

У лингулид из яйцевых оболочек вылупляет-
ся планктотрофная тегулолофа с протегулумом 
и двумя парами щупалец (рис. 36Б), которая пла-
вает в воде несколько недель. За это время лофо-
фор удлиняется, секретируется брефическая рако-
винка, внутри мягкого тела формируются зачатки 
внутренних органов, в том числе ножки и взрос-
лых щетинок (рис. 36В). Оседание происходит на 
стадии 10–15 пар щупалец. После оседания нож-
ка выходит из-под створок раковины, и ювениль-
ная особь начинает закапываться в грунт.

Онтогенез раковины брахиопод. У личинок 
брахиопод (хетотрохи и цефалулы) отсутствует 
раковина, но у них имеется белковый зачаток пе-
риостракума, который у хетотрохи расположен на 
спинной стороне (рис. 32Л), а у цефалулы ринхо-
неллиформных брахиопод под мантийной склад-
кой. На ювенильной стадии всех групп брахиопод 
начинается секреция первично-сформированной 
раковины, которая состоит из двух последова-
тельно формирующихся участков — протегулу-
ма и брефической раковины (рис. 37). Важно от-
метить, что у разных групп брахиопод протегу-
лум образуется на разных стадиях онтогенеза. 
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Рис. 34. Развитие ринхонеллид на примере Hemithiris psittacea (по Kuzmina, 2021, с изменениями). А — зигота; 
Б — ранняя трехлопастная личинка внутри яйцевой оболочки; В — компетентная цефалула, вид с вентральной 
стороны; Г — компетентная цефалула, вид с дорсальной стороны; Д — компетентная цефалула, вид с вентраль-
ной стороны; Е — метаморфоз; Ж — ювенильная особь. А, Б, Д, Е, Ж — световая микроскопия. В, Г — скани-
рующая электронная микроскопия.

У краниид и ринхонеллиформных брахиопод про-
тегулум секретируется только после оседания. 
В то время как у дисцинид протегулум образуется 
у плавающей стадии — тегулолофы, а у лингулид 
формируется внутри яйцевых оболочек (рис. 35, 36). 
Вне зависимости от времени формирования, эта 
часть раковины секретируется всей поверхностью 

мантии, не несёт линий нарастания и является го-
мологичной для всех брахиопод. Следующая ста-
дия роста раковины называется брефической, она 
уже нарастает периферически и поэтому несёт 
линии роста. Из-за разных типов секреции про-
тегулум и брефическая раковина разделены чёт-
кой границей. У современных лингулиформных 
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Рис. 35. Развитие дисцинид (по Malakhov et al., 2021, с изменениями). А — зигота; Б — цефалула, вид сбоку; 
В — хетолофа, вид с вентральной стороны; Г — тегулолофа, вид с вентральной стороны. 

Рис. 36. Развитие лингулид (по Malakhov et al., 2021, с изменениями). А — зигота; Б — тегулолофа сразу после 
вылупления, вид с вентральной стороны; В — тегулолофа на стадии 6 пар щупалец, вид с вентральной стороны.



Рис. 37. Обобщенная схема поверхности раковины ринхонеллиформных брахиопод (по Madison, Kuzmina, 2019, 
с изменениями).

брахиопод брефическая раковина формируется у 
плавающей стадии. После оседания у лингулид и 
дисцинид начинает формироваться взрослая рако-
вина, которая несёт на себе не только линии ро-
ста, но и другие элементы скульптуры, например, 
рёбра. Важно отметить, что микроструктура про-
тегулума и брефической раковины изучена толь-
ко у уже осевших стадий брахиопод: протегулум 
и брефическая раковина состоят из периостраку-

ма и первичного слоя, взрослая раковина — из 
периостракума, первичного и вторичного слоёв, 
а у некоторых ринхонеллиформных брахиопод и 
третичного слоя (см. гл. 6). 

Размер, микроскульптура и микроструктура 
первично-сформированных раковин брахиопод 
являются важными критериями, по которым мож-
но реконструировать жизненные циклы ископае-
мых брахиопод. 
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19. Формирование 
плана строения брахиопод

Рис. 38. «Гипотеза складывания» при формировании плана строения брахиопод. А — формирование плана стро-
ения брахиопод в результате защитного поведения их предка (по Kuzmina et al., 2019, с изменениями); Б — пре-
образование внутренней организации предка брахиопод (по: Малахов, Кузьмина, 2006, с изменениями).

В данном разделе мы представим популярную 
среди русских зоологов и палеонтологов «гипо-
тезу складывания», объясняющую формирова-
ние плана строения брахиопод. Однако необходи-
мо отметить, что в настоящее время эта гипоте-
за активно подвергается критике среди западных 
коллег.

Складывание. Согласно работе Нильсена 
(Nielsen, 1991), хетотроха Novocrania anomala при 
оседании складывается на брюшную сторону, при 
этом обе створки раковины ювенильной особи 
по своему происхождению являются спинными. 
Предполагается, что метаморфоз современных 
краниид отражает происхождение плана строения 
брахиопод: у брахиопод был червеобразный пре-
док, который имел две створки раковины на спин-
ной стороне. Во время нападения хищников пре-
док брахиопод сворачивался на брюшную сторо-
ну, так же как это делали вымершие трилобиты 
или ныне живущие хитоны (рис. 38А). Впослед-

ствии сложенное состояние стало постоянным, 
так как в этом положении раковина защищает всё 
мягкое тело. 

Эволюционные преобразования пищеваритель-
ного тракта. Сложенный предок брахиопод имел 
две створки раковины, покрывающие тело с дор-
сальной и вентральной стороны, и U-образную 
кишечную трубку, где рот располагался над ану-
сом (рис. 38Б). Однако морфология кишечной 
трубки современных представителей брахиопод 
сильно отличается от исходного плана строения 
(рис. 20). Была предложена гипотеза, которая объ-
ясняет эволюционные преобразования пищевари-
тельного тракта брахиопод (Малахов, 1995). Рас-
положение рта и ануса близко друг от друга явля-
ется функционально невыгодным, поскольку не-
переваренные пищевые частицы могут снова по-
падать в рот. Поэтому произошел разворот ки-
шечной трубки назад, при этом анус располагал-
ся на выросте стенки тела — анальной папилле. 



76

Рис. 39. Эволюция жизненных циклов брахиопод (по Kuzmina et al., 2019, с изменениями). Оранжевой рамкой 
выделены стадии, проходящие внутри яйцевой оболочки.

Такое строение имеют современные кранииформ-
ные брахиоподы, которые начали цементировать-
ся вентральной створкой к субстрату. У других 
групп брахиопод анальная папилла дала начало 
ножке. При этом, у лингулиформных брахиопод 
кишечник принял петлеобразную форму с ану-
сом, который открывается в мантийную полость 
справа. У ринхонеллиформных брахиопод фор-
мирование ножки из анальной папиллы привело к 
замыканию кишечника (рис. 20). 

Эволюция жизненных циклов брахиопод. Не-
давно была предложена гипотеза эволюции жиз-

ненных циклов брахиопод (Kuzmina et al., 2019), 
в основу которой легла гипотеза складывания. 
Предполагается, что у предка брахиопод был жиз-
ненный цикл, напоминающий онтогенез совре-
менных краниид, но с планктотрофной хетотро-
хой, которая плавала и питалась в толще воды 
(рис. 39). При оседании хетотроха складывалась 
на брюшную сторону; формирование дорсальной 
и вентральной створок происходило на спинной 
стороне личинки. Затем произошел переход к ле-
цитотрофии и сформировался жизненный цикл, 
давший начало жизненным циклам других групп 



брахиопод. У современных Craniiformea произо-
шла задержка в формировании вентральной створ-
ки раковины, вероятно, это связано с тем, что они 
цементируются ею к субстрату. Было предполо-
жено, что у современных теребратулид склады-
вание происходит в толще воды при формирова-
нии трехлопастной личинки — цефалулы. В поль-
зу этого предположения говорит рост дорсально-
го сектора мантийной лопасти при формировании 
цефалулы теребратулид. Таким образом, трехло-
пастная личинка теребратулид, вероятно, соответ-
ствует уже сложенной ювенили кранииформных 
брахиопод. Предположено, что у лингулиформ-
ных брахиопод и ринхонеллид складывание про-
исходит внутри яйцевых оболочек. По-видимому, 
перенос складывания на более ранние стадии он-
тогенеза произошел в результате гетерохронии. 
Хетолофа и тегулофофа лингулиформных бра-
хиопод, вероятно, соответствуют осевшим юве-
нилям Craniiformea и Rhynchonelliformea, и, по-
видимому, появились в результате поднятия в тол-
щу воды осевших ювенильных стадий их предков 
для пролонгации жизни в планктоне, что необхо-
димо для расселения.

Метамерная организация брахиопод. Личин-
ки современных кранииформных и ринхонелли-
формных брахиопод имеют метамерную органи-
зацию. У личинок краниид имеется четыре пары 
целомических мешков и три пары пучков щети-
нок (рис. 32), в то время как у личинок ринхонел-
лиформных брахиопод — три пары целомических 
мешков и две пары пучков щетинок (рис. 33). Кро-
ме того, метамерия прослеживается и в организа-
ции взрослых брахиопод. Предполагается, что га-
стропариетальный и илеопариетальный мезенте-
рии соответствуют двум последовательным дис-
сепиментам, которые делили туловище предко-
вых форм брахиопод на три сегмента (рис. 38Б). 

При складывании тела передний диссепимент 
превратился в гастропариетальный, а задний — в 
илеопариетальный мезентерий. Кроме того, нали-
чие третьей пары латеральных мезентериев у лин-
гулид (мезентерии пищевода, рис. 21Б) дает осно-
вание предположить, что тело предка брахиопод 
могло состоять из четырех сегментов. Сегмен-
тарная природа латеральных мезентериев под-
черкивается тем, что у представителей отряда 
Rhynchonellida с каждым из них связана пара ме-
танефридиев. Таким образом, брахиоподы сохра-
няют сегментарную организацию и во взрослом 
состоянии, но метамерия маскируется искривле-
нием первичной передне-задней оси. В пользу 
этого предположения говорит расположение лате-
ральных мезентериев под острым углом к главной 
оси тела.

Критика гипотезы складывания. Согласно по-
следним данным по характеру метаморфоза 
Novocrania anomala, личинки при оседании дей-
ствительно складываются на вентральную сторо-
ну, однако их вентральная створка секретирует-
ся не на дорсальной поверхности личинки, а на 
ее заднем конце (Altenburger et al., 2013). В свя-
зи с этим было предположено, что вентральная 
створка краниид соответствует ножке ринхонел-
лиформных брахиопод. Гипотеза складывания 
также подверглась критике по данным экспрессии 
генов. При изучении закономерности экспрессии 
генов у личинки N. anomala выяснилось, что «пе-
редние» гены экспрессируются в головной лопа-
сти, а «задние» гены — в задней части туловищ-
ной лопасти (Altenburger et al., 2017). Однако не-
обходимо отметить, что эти данные получены для 
несложенной личинки, и поэтому не могут счи-
таться убедительными доводами против теории 
складывания.



20. Филогения брахиопод
В 1996 г. при помощи кладистического анали-

за была построена новая система брахиопод и вы-
делено три подтипа: Linguliformea, Craniiformea 
и Rhynchonelliformea. Эта система с небольши-
ми дополнениями принята большинством совре-
менных исследователей (рис. 40А). Систематика 
брахиопод представлена на интернет ресурсе — 
BrachNet (http://paleopolis.rediris.es/BrachNet/), где 
публикуются новые данные как по современным, 
так и по ископаемым видам.

Однако филогения брахиопод до сих остаётся 
предметом дискуссий. Существуют две альтерна-
тивные точки зрения, которые поддерживаются 
как морфологическими данными, так и данными, 
полученными при помощи методов молекуляр-
ной систематики. В этих построениях проблем-
ной группой является подтип Craniiformea, кото-
рый рассматривается либо как сестринская груп-
па Linguliformea (рис. 40Б), либо как сестринская 
группа Rhynchonelliformea (рис. 40В).

1) Articulata и Inarticulata (рис. 40Б). 
В XX веке долгое время выделялось два клас-

са брахиопод: Articulata (замковые), в состав кото-
рого входили ринхонеллиформные брахиоподы, 
и Inarticulata (беззамковые), объединяющий кра-
нииформных и лингулиформных брахиопод. Раз-
деление брахиопод на беззамковых и замковых 
поддерживается рядом морфологических призна-
ков: отсутствие или наличие замка, развитие ко-
сых мышц и мускулатуры лофофора у беззамко-
вых брахиопод, особенности строения централь-
ной нервной системы и ультраструктура сперма-
тозоидов. Кроме того, имеется ряд работ по моле-
кулярной филогенетике, в которых рассматрива-
ется валидность таксонов Articulata и Inarticulata.

2) Phosphata и Calciata (рис. 40В).
В состав фосфатных брахиопод (Phosphata) 

входят Linguliformea, а к кальцитовым (Calciata) 
отнесены кранииформные и ринхонеллиформ-
ные группы. Помимо химического состава рако-
вины, кальцитовые брахиоподы имеют ряд общих 
морфологических признаков, таких как органи-
зация поровых каналов в раковине, тонкое стро-
ение мантии и стенки тела, наличие спиролофно-
го лофофора, закрученного в сторону дорсальной 
створки, строение гонад и личинок, а также харак-
тер онтогенеза. 

Палеонтологические данные по раннекембрий-
ским брахиоподам также имеют важное значение 
для построения филогении группы. Авторы дан-
ного пособия придерживаются мнения Дэвида 
Харпера (Harper et al., 2017), что все три подтипа 
разошлись еще на ранних стадиях эволюции бра-
хиопод, вероятно, до минерализации раковины. 
Поэтому Craniiformea не объединяется ни с лин-
гулиформными, ни с ринхонеллиформными бра-
хиоподами (рис. 40А). 

Однако есть и другие гипотезы. Так, напри-
мер, предполагается, что группа раннекембрий-
ских животных с хитинофосфатной раковиной, 
томмотииды, являлась возможным предком бра-
хиопод. В этом случае, эволюционный сценарий, 
в котором кальцитовая раковина появилась один 
раз у представителей группы Calciata, рассматри-
вается как наиболее вероятным (рис. 40В). По-
скольку если рассматривать валидность таксонов 
Articulata и Inarticulata, то формирование извест-
ковой раковины должно было произойти дважды 
у кранииформных и ринхонеллиформных брахио-
под, независимо друг от друга (рис. 40Б). 



Рис. 40. Филогения брахиопод. А — систематика и эволюция брахиопод (по Harper et al., 2017, с изменениями); 
Б — группы Articulata и Inarticulata; В — группы Phosphata и Calciata. Б–В — по Butler, 2018, с изменениями. 
Красным цветом обозначено наличие хитино-фосфатной раковины, зеленым цветом — наличие кальцитовой ра-
ковины.
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