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Функция органов выделения многоклеточных беспозвоночных и позвоночных животных направлена
на поддержание гомеостаза. Выявлено два варианта их морфо-функциональной организации – I соче-
тание ультрафильтрации и последующей реабсорбции, частично секреция веществ, либо – II только
секреция молекул определенного типа. Обосновано положение, что в органах I типа ключевая роль
проксимального канальца состоит в реабсорбции идеальной по составу и концентрации веществ жид-
кости, секреции ряда органических кислот и оснований, коррекция состава неорганических веществ
осуществляется в дистальном сегменте; удаляется то, что не соответствует этим критериям. Органы II
типа (солевые железы, агломерулярные почки) имеются у животных, почка которых не обеспечивает
осморегуляции. В почках млекопитающих в ходе эволюции реализован механизм регулируемого пере-
распределения жидкости внутри нефрона: изменение реабсорбции ионов и воды в проксимальном сег-
менте может вызывать приток дополнительной жидкости в дистальный сегмент, в котором системы ре-
гуляции изменяют количество реабсорбируемых веществ. У позвоночных животных и человека тен-
денция эволюции почки заключается в увеличении скорости гломерулярной фильтрации и
проксимальной реабсорбции. Выявлено сходство молекулярных механизмов трансмембранного и
трансэпителиального транспорта веществ в органах выделения в эволюции животных, отличия заклю-
чаются в изменении строения регуляторных молекул и интенсификации процессов мочеобразования.

Ключевые слова: почка, метанефридий, протонефридий, проксимальная реабсорбция, эволюция
DOI: 10.1134/S0044452919050103

ВВЕДЕНИЕ
Проблема возникновения жизни и эволюции

живых существ непрестанно занимает исследова-
телей. В мае 1921 г. В.И. Вернадский, читая лекцию
в Петроградском доме литераторов, сказал – “нет
вопросов более важных для нас, чем вопрос о за-
гадке жизни, той вечной загадке, которая тысяче-
летиями стоит перед человечеством” [1, стр. 79].
Великий труд Дарвина – “Происхождение видов
путем естественного отбора или сохранение благо-
приятных рас в борьбе за жизнь” позволяет понять
способы, пути становления новых видов живых су-
ществ, но не возникновение первого существа.
Суть его Труда, как “из борьбы в природе, из го-
лода и смерти непосредственно вытекает самый
высокий результат, какой ум в состоянии себе
представить – образование высших животных”
[2, стр. 419]. Возникает первая клетка, проходит
время и появляются многоклеточные животные и
растения. Объединение клеток в многоклеточный

организм требовало появления системы жидкостей
внутренней среды, стали нужны системы дыхания,
кровообращения, пищеварения, выделения. Мно-
гоклеточный организм нуждался в регуляции
функций и передаче информации. Возникла по-
требность в стабилизации физико-химических па-
раметров жидкостей внутренней среды, гомеостазе
[3–6].

У многоклеточных растений и животных осу-
ществляется непрерывный обмен веществ с внеш-
ней, окружающей средой, поступление в организм
и выделение солей и воды. В истории развития
жизни на Земле природа неоднократно стояла пе-
ред выбором пути развития, такой этап был при
формировании внутренней среды у многоклеточ-
ных. Одно из ключевых отличий представителей
мира животных от растений в том, что у животных
образовалась единая внутренняя среда, стабилиза-
ция состава которой достигает своего высшего раз-
вития у млекопитающих, особенно у человека.
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Транспорт жидкости у растений включает три фор-
мы – внутриклеточные потоки, радиальные меж-
клеточные потоки в паренхимных тканях и осевое
движение по специализированным проводящим
элементам у сосудистых растений [7]. У животных
формируется жидкость внутренней среды, система
кровообращения. Поддержание гомеостаза сопря-
жено с колоссальными энерготратами на непре-
станное сохранение стабильных физико-химиче-
ских условий жидкостей внутренней среды, что не-
обходимо для оптимальных условий работы
каждой клетки организма, прежде всего мозга. В
эволюции гомеостаза ключевую роль стали играть
органы выделения, особенно почки [6]. Каждое
мгновение в почки поступает четверть минутного
объема крови, несколько меньший объем крови
достигает мозга человека [8–10]. Задача статьи –
представить современную картину эволюции си-
стемы выделения как ключевой в физико-химиче-
ской стабилизации жидкостей внутренней среды,
попытаться ответить на вопрос о принципах ее
морфо-функциональной организации у многокле-
точных животных, причинах, почему она развива-
лись “так, а не иначе”, ибо это центральный во-
прос фундаментальной науки [11].

Такой подход лежит в основе классической эво-
люционной физиологии [12], которая интегрирует
данные эволюционной морфологии, эволюцион-
ной биохимии, дает ключ к целостному понима-
нию того, как создаются адаптивные возможности
у особи [13–15]. Исходя из этого подхода, попыта-
емся понять логику процесса эволюции системы
жидкостей внутренней среды и органов выделе-
ния, почек, как важнейшего органа этой системы у
многоклеточных существ, особенно высших форм
ее развития. Речь идет о млекопитающих, о челове-
ке, в данном контексте рассматривается попытка
понять условия внутренней среды, которые необ-
ходимы, чтобы были реализованы высшие формы
деятельности нервной системы, разум, сознание,
высокая творческая активность. В этом ключе важ-
но рассмотреть обе стороны процесса, привлекаю-
щего огромный интерес исследователей: 1) пробле-
мы функций мозга, и 2) проблемы физико-химиче-
ской основы среды, обеспечивающей саму
возможность работы мозга. Процитирую мысль,
высказанную Баркрофтом: “Предполагать высо-
кое интеллектуальное развитие в среде, свойства
которой не стабилизированы, – это значит искать
музыку в треске плохой радиопередачи или зыбь от
лодки на поверхности Атлантического океана” [5,
стр. 80–81]. Тем самым, рассматривая физиологию
умственной деятельности, надо понимать целост-
ность особи, и осознавать, что высшие функции
мозга, интеллект, требуют не только высокого раз-
вития мозга, но и гомеостаза, как условия успеш-
ной работы мозга. Ключевое значение в системе
гомеостаза имеет деятельность почек и системы их
регуляции.

ОРГАНЫ ВЫДЕЛЕНИЯ БЕСПОЗВОНОЧНЫХ

Выделительная система имеется у большинства
одноклеточных и многоклеточных организмов
[16–18]. Многоклеточные организмы, вероятно,
появились после миграции протоклеток из “калие-
вых” водоемов в море, где доминировали ионы на-
трия, и они должны были приспособиться к новой
среде, оставаясь изоосмотичны среде обитания.
Многие группы современных стеногалинных мор-
ских организмов не имеют специализированных
органов осморегуляции. Они постоянно обитают в
морской воде, водно-солевой обмен обеспечивает-
ся в каждой клетке самостоятельно, благодаря чему
достигается поддержание их объема, концентра-
ции в них разных ионов. Многоклеточные живот-
ные разных таксонов отличаются разнообразием
органов выделения. Нами будут рассмотрены
представители тех типов многоклеточных живот-
ных, у которых достаточно подробно исследована
морфо-функциональная организация этих орга-
нов. В функции выделения участвует поверхность
тела, клетки накопления, протонефридии, мета-
нефридии, почки, антеннальные железы, жабры,
Мальпигиевы канальцы, коксальные железы и др.
[19, 16, 20, 21]. Пронефридий эктодермального
происхождения имеется у немертин, турбеллярий,
цистод, нематод. Метанефридий описан у полихет,
олигохет; целомодукты (зеленые железы ракооб-
разных, головные нефридии насекомых, почки
моллюсков) представляют собой эпителиальные
канальцы мезодермального происхождения [22]. В
функции выделения у насекомых участвуют Маль-
пигиевы канальцы и жировое тело, выполняющее
роль “почек накопления” [20].

В эволюции многоклеточных специализиро-
ванный орган выделения – протонефридий – по-
является, вероятно, у ресничных червей [20]. Внут-
ри трубки, замкнутой с одной стороны, имеется
пучок ресничек, движение которых обеспечивает
непрестанное поступление жидкости из паренхи-
мы внутрь канальца. Протонефридий развит у тур-
беллярий, помимо него в выделении участвуют
амебоциты, они аккумулируют некоторые про-
дукты метаболизма и удаляются из организма.
Выделительная система трематод представлена
протонефридиями, имеющими звездчатые клетки
с мерцательным пламенем. Главные каналы про-
нефридиев соединены на заднем конце тела с мо-
чевым пузырем, отверстие которого служит для
удаления жидкости наружу. Выделительная систе-
ма насекомых представлена Мальпигиевыми ка-
нальцами, в которых происходит секреция удаляе-
мых веществ в их просвет, в конечном счете, содер-
жимое изливается в кишку на границе средней и
задней ее частей, экскреты удаляются через аналь-
ное отверстие [23]. У них возникает комплекс, где
важная роль в реабсорбции воды и солей принадле-
жит кишке. Это позволяет корригировать выделе-
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ние веществ из организма, экономить воду. В мета-
нефридии, целомодуктах функция органов выде-
ления основана на поступлении в просвет канальца
жидкости внутренней среды, их реабсорбции в
проксимальном канальце, секреции ряда веществ
[24] и удалении экскрета в мочевой пузырь; про-
цесс подобен тому, который происходит в почке у
позвоночных.

ФУНКЦИИ ПОЧЕК В ЭВОЛЮЦИИ 
ПОЗВОНОЧНЫХ

Почки позвоночных выполняют ряд гомеоста-
тических функций, включая экскрецию веществ.
Следует различать два понятия – функции почек и
процессы, обеспечивающие их осуществление [25].
Реализация гомеостатических функций обусловле-
на 4 процессами: ультрафильтрацией жидкости,
реабсорбцией, секрецией и синтезом веществ. Рас-
смотрим вопрос о функциях органов выделения на
примере почек млекопитающих, у которых эта
проблема наиболее подробно изучена [25–27].
Почки играют ключевую роль в обеспечении по-
стоянства физико-химических параметров жидко-
стей внутренней среды: 1) осмоляльности крови
(осморегуляция), 2) стабилизации объема жидко-
стей организма (волюморегуляция), 3) постоянстве
концентрации каждого из ионов в сыворотке кро-
ви, 4) кислотно-основного состоянии (pH сыво-
ротки крови). К функциям почек относится регу-
ляция 5) свертывания крови за счет секреции тром-
бопоэтического фактора, 6) регуляция количества
эритроцитов крови (секреция эритропоэтина),
7) регуляция артериального давления (секреция
ренина и др.), 8) нормализация концентрации в
сыворотке крови белков, аминокислот, углеводов,
липидов. Такой широкий спектр функций делает
понятным предназначение почки у млекопитаю-
щих, у человека как основного эффекторного орга-
на системы гомеостаза. Выполнение этих функций
требует их высокого кровоснабжения, и практиче-
ски до четверти объема крови, выбрасываемой в
аорту, притекает ежеминутно в сосуды почек чело-
века [8].

Основной задачей органов выделения является
поддержание постоянства состава околоклеточной
среды, тем самым создаются условия для высокой
эффективности деятельности всех клеток организ-
ма животных и человека. Для более высокого уров-
ня стабилизации межклеточной жидкости в ряде
органов, например, в мозгу имеются дополнитель-
ные барьеры, например, гемато-энцефалический
барьер.

ДВА ТИПА ОРГАНОВ ВЫДЕЛЕНИЯ
Выше были представлены данные об органах

выделения многоклеточных животных, попытаем-
ся сформулировать принципы их морфо-функцио-

нальной организации. Предлагаемая ниже функ-
циональная классификация основана на понима-
нии того, обеспечивает ли деятельность органа
выделения поддержание “идеального” состава
крови (гемолимфы) в отношении всей совокупно-
сти веществ или этот орган выделяет из организма
в интересах гомеостаза только определенное хими-
ческое вещество (группу веществ), например, не-
которые неорганические ионы или органическое
вещество.

Такой принцип классификации позволяет раз-
делить органы выделения многоклеточных орга-
низмов на две группы. Одна из них устроена так,
что способна непрерывно поддерживать “идеаль-
ный состав” внутренней среды и тем самым экс-
кретировать любые химические веществ, ненуж-
ные организму. Эта функция выполняется разны-
ми по строению и эмбриогенезу органами –
нефридиями, целомодуктами, почками (табл. 1).
Другая группа органов выделения секретирует уз-
кую группу строго определенных веществ, напри-
мер, некоторые ионы, в частности, Na+, K+, Cl–.
Эти органы получили название солевых желез, они
представлены ректальной железой эласмобранхий,
носовыми железами птиц, рептилий [16]. Они
обеспечивают секрецию осмотически более кон-
центрированных, чем кровь, растворов определен-
ных солей, что необходимо для осморегуляции
рыб, рептилий, птиц [16, 28] (табл. 2). В выделении
определенной группы веществ участвуют клетки
жаберного аппарата и агломерулярные нефроны
почек морских костистых рыб [29]. В нефронах
этих рыб клетки обладают способностью к секре-
ции некоторых органических кислот и оснований,
двухвалентных ионов, например Mg, сульфатов и
выделяют их из организма. Эти рыбы пьют мор-
скую воду, опресняют ее, секретируя ионы натрия
и хлориды клетками в жабрах, а двухвалентные
ионы – почками.

Функциональная организация органов выделе-
ния по первому типу основана на сочетании раз-
ных вариантов ультрафильтрации с последующей
реабсорбцией веществ, необходимых организму.
Такой план строения органа экскреции относится
к наиболее распространенному варианту морфо-
функциональной организации системы выделения
у многоклеточных животных и человека. Процесс
ультрафильтрации происходит в Мальпигиевом
тельце почки позвоночных, у некоторых групп жи-
вотных поступление жидкости в просвет канальца
осуществляется из целомической полости. И в слу-
чае нефростома, протонефридия, метанефридия
жидкость, сходная по составу с внутренней средой,
при участии различных механизмов поступает в
просвет канальца. Эта жидкость изоосмотична
внутренней среде, при реабсорбции из нее в кровь
возвращаются нужные вещества, а оставшаяся
часть экскретируется.
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Изучение строения нефронов почек позвоноч-
ных показало, что среди них имеется две группы
организмов. У одной из них, включающей рыб, ам-
фибий, рептилий, птиц и млекопитающих, все
нефроны имеют клубочки, в которых с разной ин-
тенсивностью происходит гломерулярная филь-
трация. Другая группа представлена более чем
20 видами морских костистых рыб, относящихся к
12 семействам, у которых имеются полностью или
частично агломерулярные нефроны [29]. Авторы
этих исследований полагали, что развитие почек
без клубочков представляет форму адаптации к
уменьшению экскреции воды, поскольку кровь
морских костистых рыб имеет осмоляльность,
близкую к значениям у остальных позвоночных,
что в несколько раз меньше осмоляльности мор-
ской воды. В результате морские костистые рыбы
непрестанно пьют морскую воду и опресняют ее,
чтобы выжить в океанической среде [16].

Однако возможно и иное объяснение. Исход-
ные формы позвоночных появились в морской во-
де. Миксины обитают в океане более 480 млн. лет,
но и в наши дни остаются стеногалинными. Они
имеют парные почки, процесс мочеобразования
начинается в гломусе [30]. Как в архинефроне мик-
сины Myxine glutinosa L., так и и в почке у миног
Lampetra fluvitilis L., гломус структурирован на
нефроны, включающие гломерулы, и каналец, со-
стоящий из нескольких сегментов (табл. 1) [31, 32].
В клубочке архинефрона миксин, как и у миноги, и
крысы, стенка гломерулярного фильтра состоит из
эндотелия, базальной мембраны и подоцитов. Ис-
ходный процесс мочеобразования у миксин и ми-
ног включает ультрафильтрацию жидкости в про-
свет нефрона. У стеногалинной миксины Myxine
glutinosa L. осмоляльность плазмы крови составля-
ет 980 ± 104 мОсм/кг H2O, что близко этому пока-
зателю в морской воде 898 ± 65 мОсм/кг H2O [30],
концентрационный показатель U/P для Na+ со-

ставляет 1.07 ± 0.1. Эпителиальные клетки архи-
нефрического протока обладают щеточной кай-
мой, состоящей из микроворсинок [30], в моче вы-
ше, чем в плазме крови, концентрация K+ (UK/PK
1.5 ± 0.7) и ниже концентрация Mg+ (UMg/PMg
0.77 ± 0.21). В моче миксин выше, чем в плазме,
концентрация таурина, но ниже – треонина, про-
лина, глюкозы, функционируют Na+-котранс-
портные системы реабсорбции глюкозы.

Палеонтологическая летопись свидетельствует
о существовании у исходных форм круглоротых,
появившихся почти 0.5 млрд. лет назад, клубочко-
вой фильтрации. Очевидно, что ее возникновение
предшествовало освоению пресных вод, что указы-
вает на иное назначение двухэтапного механизма
мочеобразования – как сочетания фильтрации и
реабсорбции, а не вызвано необходимостью осмо-
регуляции. Потомки морских рыб смогли проник-
нуть в пресные воды, адаптироваться к жизни в
них, одна из групп рыб снова мигрировала в океан,
другие остались в пресной воде, некоторые стали
проходными, двоякодышащими [33].

Суть начального этапа мочеобразования – гло-
мерулярная фильтрация подобна у организмов раз-
ного уровня развития, но ее объем существенно
возрастает в эволюции позвоночных. Ее значение
для гиперосмотической регуляции состоит в обра-
зовании в канальцах осмотически свободной воды.
Необходимость этой функции почек возникла при
адаптации животных к пресным водам, а у назем-
ных форм – при питье пресной воды. Образование
гипоосмотической мочи зависит от активного
транспорта Na+ из просвета канальца и снижения
осмотической проницаемости эпителия. В случае
экономии воды почкой и при образовании осмоти-
чески концентрированной мочи участвуют аквапо-
рины [34] и противоточно-поворотная множитель-
ная система [27]. В канальцах почки морских ко-
стистых рыб по всей длине нефрона моча

Таблица 1. Органы выделения с доминированием ультрафильтрации и реабсорбции

Примечание. ПК– проксимальный каналец, ДК – дистальный каналец, МП – мочевой пузырь.

Орган выделения Организм ПК ДК МП Ссылка

Протонефридий Коловратка, Asplanchna + + + 17
Метанефридий Дождевой червь, Lumbricus terrestris L. + + + 17
Антеннальная железа Речной рак, Astacus + + + 17
Боянусов орган Беззубка, Anodonta + + 17
Архинефрон Миксина, Myxine glutinosa + + 30
Почка Минога, Lampetra fluviatilis + + 47

Щука, Esox lucius + + +
Лягушка, Rana temporaria + + + 47
Агама, Agama caucasica + + 47
Курица, Gallus domesticus + + – 47
Крыса, Rattus norvegicus + + + 47
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изоосмотична плазме крови, у миног и пресновод-
ных рыб в конечных отделах канальца она гипоос-
мотична, благодаря созданию низкой осмотиче-
ской проницаемости стенки канальца из-за интен-
сивной реабсорбции из канальцевой жидкости Na+

и Cl– через водонепроницаемую стенку.
Итак, в почке у позвоночных и в выделительных

органах морских беспозвоночных выявляется ана-
логичная картина – в просвет протонефридия, ме-
танефридия, целомодукта поступает жидкость,
близкая по составу внутренней среде, из нее затем
реабсорбируются необходимые организму веще-
ства, остальные вещества, профильтровавшиеся в
просвет канальца, удаляются с мочой. Сочетание
двух процессов – поступление в просвет канальца
изоосмотической жидкости, эквивалента безбел-
кового фильтрата жидкостей внутренней среды, и
последующая реабсорбция из нее “идеальной” по
составу и концентрации веществ внеклеточной
жидкости можно рассматривать как теоретически
оптимальный вариант построения выделительного
органа. Альтернативой такому механизму могла бы
быть полностью секреторная почка, которая экс-
кретировала бы в мочу из крови, гемолимфы ток-
сические вещества, избыток веществ, поступив-
ших с пищей. Огромное разнообразие органиче-
ских и неорганических соединений, нужных
живому существу, сложно описать, а вредных, не-
нужных еще сложнее и представить. Для их выде-
ления при участии механизмов секреции понадо-
бился бы специальный орган, обладающий спо-
собностью ежеминутно узнавать все вещества,
имеющиеся в организме, образующиеся в нем или
поступающие внутрь извне, оценивать их количе-
ство, регулировать удаление каждого ненужного
вещества, что, очевидно, невозможно. Представ-
ленное выше рассмотрение вариантов построения
органов выделения у многоклеточных животных
позволяет предположить, что в качестве основной
модели природа изначально выбрала сочетание
ультрафильтрации с последующей реабсорбцией
жидкости идеального состава, а в качестве допол-
нительного механизма стал использоваться выде-
лительный орган для секреции строго определен-

ных веществ (табл. 2). Тенденция прогрессивной
эволюции почки позвоночных состояла в интенси-
фикации кровотока почек, процессов ультрафиль-
трации и проксимальной реабсорбции [35], что
обеспечило стабилизацию физико-химических па-
раметров жидкостей внутренней среды усложняю-
щихся организмов [6].

Подтверждением справедливости высказанного
предположения служит сходство плана строения
выделительных органов, функционирующих, как и
почка, у представителей большинства многокле-
точных организмов. После первичного этапа, клу-
бочковой фильтрации, или поступления в просвет
канальца целомической жидкости, она достигает
проксимального сегмента нефрона или его аналога
в иных выделительных органах, где осуществляет-
ся реабсорбция “идеальной” для данного организ-
ма внеклеточной жидкости (табл. 1). В почке име-
ется в этих же клетках канальца система секреции
некоторых органических и неорганических ве-
ществ, которые надо постоянно удалять в большем
количестве, чем может поступить при ультрафиль-
трации в просвет канальца [26]. Оказалось, что в
некоторых случаях в почке происходит и секреция
изотонической жидкости [36].

Суть классических представлений о функции
почек в понятиях XIX–XX веков сводилась к тому,
что в нефроне млекопитающих осуществляется
“слепой”, сравнительно постоянный по объему
процесс гломерулярной фильтрации, с “облигат-
ной”, постоянной реабсорбцией веществ в прокси-
мальном сегменте, которая составляет 2/3 от объе-
ма ультрафильтрата. Затем следует тонко регулиру-
емая “факультативная” реабсорбция в дистальном
нефроне. В этих нескольких строчках заключены
основные итоги исследований, сформулирован-
ные к концу 50-х годов XX века [33, 37].

Уже в начале 70-х годов XX века стало ясно, что
в эволюции почки позвоночных некоторые ключе-
вые функциональные характеристики, которые
рассматривались как постоянные, подвергаются
значительным изменениям. У эндотермных орга-
низмов (млекопитающие, птицы) по сравнению с

Таблица 2. Органы селективной экскреции

Объект Орган Вещество Ссылка

Акула, скат Ректальная железа Na, Cl 54
Морские костистые рыбы Жабры Na, Cl 54
Морские костистые рыбы Агломерулярный нефрон Mg, SO4 40
Игуана, Iguana iguana Солевая железа Na, K, Cl 54
Ящерица, Sauromalus Носовая солевая железа K, Cl, HCO3 55
Черепаха, Caretta caretta Слезная солевая железа Na, Cl 28
Чайка, Larus argentatus Носовая солевая железа Na, Cl 28
Человек Потовая железа H2O, Na, Cl 8
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представителями эктотермных – холоднокровных
позвоночных (рыбы, амфибии, рептилии), резко
возрастает объем гломерулярной фильтрации, бо-
лее того значительно возрастает объем жидкости и
растворенных веществ, реабсорбируемых в прок-
симальном сегменте нефрона [38]. На это в первой
половине XX века не обращали внимания, основ-
ное изменение в эволюции почки видели в форми-
ровании способности почек к осмотическому кон-
центрированию мочи [33, 39]. Эта функция дей-
ствительно появляется в почке птиц и достигает
высокого развития у млекопитающих, она связана
с возникновением новой структуры – разделением
почки на корковое и мозговое вещество, появлени-
ем противоточно-поворотной множительной си-
стемы [40].

ПРОКСИМАЛЬНАЯ РЕАБСОРБЦИЯ 
И ЕЕ РОЛЬ В ЭВОЛЮЦИИ ПОЧКИ

Рассмотрим факты, качественно меняющие
представление об эволюции функций почек, –
рост гломерулярной фильтрации и параллельное
увеличение проксимальной реабсорбции [38], ме-
няется и структура кровоснабжения почек. У мор-
ских рыб, амфибий, рептилий, птицы в почки
кровь поступает из двух источников – артерий и по
ренопортальной вене [31]. Полностью артериаль-
ное кровоснабжение почки имеется у пресновод-
ных рыб и млекопитающих. Предполагалось, что
увеличение сердечного выброса повышает гломе-
рулярную фильтрацию, а оттого автоматически
растет объем всасываемой доли жидкости в прок-
симальном канальце.

Этим изменениям почек в эволюции позвоноч-
ных может быть дана принципиально иная трак-

товка. Назначение почек состоит в обеспечении
гомеостаза, прежде всего стабилизации осмоляль-
ности и объема жидкостей внутренней среды, кон-
центрации в ней ионов, поддержании артериаль-
ного давления, pH крови. На смену представлени-
ям об “облигатной” реабсорбции жидкости в
проксимальном сегменте нефрона пришло пони-
мание возможности регуляции функций прокси-
мального отдела нефрона, изменения объема вса-
сываемой в нем жидкости. Так как свойства эпите-
лия этого отдела нефрона допускают только
изоосмотическую реабсорбцию, то изменение объ-
ема всасываемой в нем жидкости может быть лишь
следствием перемены количества реабсорбируе-
мых веществ. В исследованиях Смита [41] было по-
казано, что наличие в ультрафильтрате нереабсор-
бируемых веществ, например, осмотических диу-
ретиков (маннитол, сахароза), приводит к
уменьшению проксимальной реабсорбции, увели-
чению диуреза (табл. 3). Угнетение Na+/H+ обмен-
ника в проксимальном сегменте уменьшает в нем
реабсорбцию жидкости [42]. В регуляции Na+/H+

обмена участвует глюкагоноподобный пептид 1
[ГПП1], введение его миметика эксенатида умень-
шало реабсорбцию жидкости в этом канальце [42–
44]. Следовательно, реабсорбция веществ в прок-
симальном канальце является не облигатной, а ре-
гулируемой, но изоосмотической (табл. 3).

Эксенатид, миметик ГПП1, ускоряет у крыс вы-
деление воды почкой после водной нагрузки или
ионов после нагрузки раствором NaCl. Это позво-
ляет пересмотреть роль проксимальной реабсорб-
ции в регуляции гомеостаза. Оказалось, что после
питья воды у человека в крови растет концентра-
ция ГПП1 [45] до столь же высоких значений, как

Таблица 3. Факторы регуляции реабсорбции в проксимальном канальце почки

Примечание. Направление стрелки указывает на увеличение (), снижение () реабсорбции в проксимальном канальце или от-
сутствие эффекта (–).

Объект Фактор Тип влияния Ссылка

Человек Маннитол  41
Сахароза  41
Ацетазоламид  26
ГПП1  45

Крыса, Rattus norvegicus Ангиотензин II, 10–12М  51

Ангиотензин II, 10–7М  51

Норадреналин  51
Эндотелин  51
Дофамин  50
Атриопептид  51
Окситоцин  48
Эксенатид  43

Лягушка, Rana temporaria Эксенатид – 46
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и после потребления глюкозы. Секреция ГПП1
при гипергликемии стимулирует секрецию инсу-
лина. ГПП1 является одним из инкретинов, его
препараты играют важную роль в терапии сахарно-
го диабета II типа.

Сопоставление этих данных с представлениями
об эволюции функций почки позволяет предполо-
жить иную роль проксимальной реабсорбции в
эволюции у позвоночных. По сравнению с почкой
круглоротых, рыб, амфибий и рептилий у тепло-
кровных, особенно у млекопитающих, растут ско-
рость клубочковой фильтрации и объем жидкости,
реабсорбируемой в проксимальном сегменте
нефрона, в несколько раз [38]. Функциональная
роль проксимального канальца в эволюции почки
важна не только для всасывания “идеальной” по
составу жидкости, но ее регуляция обеспечивает
перераспределение объема жидкости между отде-
лами нефрона. В проксимальном канальце жид-
кость остается изоосмотична плазме крови, что
обусловлено высокой проницаемостью эпителия и
особенно в зоне межклеточных контактов. У низ-
ших позвоночных объем реабсорбируемой жидко-
сти в этом отделе нефрона низкий, у млекопитаю-
щих он растет в несколько раз [46].

Регуляторное уменьшение проксимальной ре-
абсорбции у крыс вызывают окситоцин, ангиотен-
зин, пептидные гормоны, миметик ГПП1 эксена-
тид (табл. 3). Гомеостатический эффект состоит в
том, что больший объем жидкости поступает в ди-
стальный сегмент нефрона при том же уровне гло-
мерулярной фильтрации, а в дистальном сегменте
нефрона и в собирательных трубках локализовано
действие гормонов, регулирующих уровень всасы-
вания воды и отдельных ионов почкой [27]. Эволю-
ционное преимущество этого способа регуляции
состоит в том, что уменьшение объема жидкости,
реабсорбируемой в проксимальном сегменте, при-
водит к тому, что на больший объем жидкости в ди-
стальном сегменте распространяется действие се-
лективных регуляторов – гормонов. Таким обра-
зом, у млекопитающих в проксимальном сегменте
нефрона может в значительных объемах регулятор-
но меняться объем всасываемых ионов и воды, что
отразится на их экскреции почкой.

РЕГУЛЯЦИЯ ПЕРЕРАСПРЕДЕЛЕНИЯ 
ПОТОКОВ ЖИДКОСТИ НЕФРОНЕ

В эволюции структуры и функции почек у по-
звоночных можно выделить ряд особенностей, ко-
торые имеют ключевое значение в адаптации к раз-
ным условиям водно-солевого режима. Отличия
микроанатомии почек позвоночных легли в основу
высшего достижения эволюции их функций – спо-
собности к осмотическому концентрированию мо-
чи. Оно было обусловлено появлением петель Ген-
ле, делением почки на кору и мозговое вещество
[40].

Микроанатомия почек позвоночных свидетель-
ствует о том, что петли нефрона (речь идет не толь-
ко о петле Генле) имеются в почке миног [47], хря-
щевых рыб. Они обнаружены в разных сегментах
нефрона и участвуют в осуществлении ряда функ-
ций, кроме осмотического концентрирования мо-
чи. Однако в функции почек исключительное зна-
чение имеет то, что обозначено нами в этой статье
термином “функциональные петли” нефрона.
Речь идет о возможности при стабильной гломеру-
лярной фильтрации изменения (увеличения или
уменьшения) реабсорбции веществ или жидкости
в одном сегменте нефрона и притоке иного объема
канальцевой жидкости в следующие отделы
нефрона. Этот механизм обеспечивает взаимодей-
ствие между отдельными структурами почки и иг-
рает важную роль в реализации ее гомеостатиче-
ских функций. К таким “петлям” можно отнести
юкстагломерулярный аппарат, в формировании
которого участвует клубочек, macula densa дисталь-
ного извитого канальца [26]. Функциональный
смысл этой петли, где смыкается часть клубочка и
часть дистального канальца, в том, что в зависимо-
сти от состава канальцевой жидкости у macula den-
sa клубочек может реагировать изменением объема
фильтруемой жидкости в данном нефроне. Вторым
вариантом петли можно назвать функциональную
проксимо-дистальную петлю, когда регуляторно
меняется объем жидкости, реабсорбируемой в
проксимальном канальце, и количество веществ,
достигающих дистального сегмента нефрона, что
существенно для изменения диуреза [48]. Третья
функциональная петля образуется в зоне мозгово-
го вещества между толстым восходящим отделом
петли Генле и собирательной трубкой. В результате
изменения скорости секреции простагландинов в
этой зоне почки меняется реабсорбция ионов в
толстом восходящем отделе петли Генле, что при-
водит к повышению загрузки собирательных тру-
бок жидкостью. Это может происходить на фоне
постоянного уровня гломерулярной фильтрации и
сохраненного значения диуреза, но будет сопро-
вождаться увеличением реабсорбции осмотически
свободной воды [49]. Такие функциональные осо-
бенности почек млекопитающих имеют важное
значение для гомеостаза, стабилизации физико-
химических параметров крови, а в конечном счете
и условий работы различных органов, включая
мозг [10].

Перераспределение веществ между восходящим
отделом петли Генле и собирательными трубками
влияет на состав конечной мочи. Оно выявлено в
условиях патологии у человека [49]. Л.А. Орбели
[12] рассматривал изменение функции в условиях
патологии как один из методов эволюционной фи-
зиологии.
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ПРИНЦИП РАБОТЫ ПОЧЕК – 
ПРОКСИМАЛЬНАЯ РЕАБСОРБЦИЯ 

ДЛЯ СОХРАНЕНИЯ ИДЕАЛЬНОГО СОСТАВА 
КРОВИ

Выше было показано, что появление гломеру-
лярной фильтрации и ее эквивалентов не было
обязано исходной адаптации к обитанию в прес-
ных водах и выделению воды, а имеется у исходно
морских форм беспозвоночных и позвоночных жи-
вотных. Возникает вопрос, почему механизм моче-
образования в обоих случаях включает два звена –
ультрафильтрацию (или поступление целомиче-
ской жидкости или жидкости внутренней среды) и
последующее обратное всасывание веществ, нуж-
ных организму, а не основан на секреции ненуж-
ных веществ. Почка возникла в эволюции как ор-
ган стабилизации состава и объема жидкостей
внутренней среды, гомеостаза. Это в равной степе-
ни касается живых существ, обитающих в море, в
пресной воде, на суше и в воздухе. Ответ, по-види-
мому, состоит в том, что необходим физиологиче-
ский механизм поддержания “идеального” состава
жидкостей внутренней среды, его осмотического
давления, всей совокупности нужных для жизни
веществ. Они поступают с пищей, образуются в хо-
де метаболизма, частично проникают через покро-
вы, удаляются при дыхании, кишечником, почкой.
Из-за большого разнообразия и изменчивости хи-
мических соединений, окружающих животное, ко-
торые могут попасть в организм, их метаболитов,
иметь пути дезактивации и секреции их всех невоз-
можно, поэтому фильтрация и обратное всасыва-
ние только того, что нужно, оказалось более эф-
фективным. Из этого следует, что “идеальный”
состав и концентрация веществ, необходимых
каждое мгновение для жизни, можно обеспечить
лишь при сочетании в органе выделения ультра-
фильтрации (или ее аналога) и возвращения во
внутреннюю среду “идеальной” жидкости, что и
происходит при реабсорбции жидкости в процес-
се мочеобразования в проксимальном сегменте
нефрона. Функция дистального сегмента состоит
в тонкой коррекции концентрации преимуще-
ственно неорганических компонентов внутрен-
ней среды.

Сочетание первого этапа мочеобразования в ви-
де ультрафильтрации и второго этапа как реаб-
сорбции встречало многие десятилетия неприятие
и сопротивление у исследователей. Выше детально
обсуждались преимущества гломерулярной почки,
ее назначение, несмотря на энергозатратность ее
работы. Если анализировать эволюцию почки, со-
хранение при естественном отборе такой ее орга-
низации, более того, распространение этого прин-
ципа строения органов выделения в природе, то
необходимо дать ответ на вопрос, почему эволю-
ция безоговорочно приняла эту схему организации
почек как основную тенденцию. Ясно, что нега-

тивным фактором служит необходимость непре-
рывной реабсорбции огромного разнообразия и
количества веществ, что требует очень больших
энерготрат. Более того, по мере эволюции позво-
ночных энерготраты на работу почек непрерывно
растут, о чем можно судить по увеличению артери-
ального кровотока, ликвидации ренопортальной
системы у млекопитающих. Следует заключить,
что эволюционные преимущества, создаваемые
стабильностью физико-химических параметров
внутренней среды, несмотря на нарастающие
энерготраты на деятельность почки, привели к вы-
бору в пользу гомеостаза в процессе естественного
отбора. Это дало возможность создать условия для
непревзойденных успехов работы мозга и широко-
го круга адаптаций у таких существ в постоянно
меняющихся условиях жизни. При этом нельзя не
отметить, что почка млекопитающих при таких
энерготратах наращивает резервные возможности.
Имеется дополнительная система восстановления,
реализуемая при утрате почки или ее части в виде
компенсаторной гипертрофии. В случае удаления
одной почки оставшаяся полностью справляется с
обеспечением гомеостаза. Эти факты говорят о со-
здании в процессе эволюции условий для непре-
станно высокоэффективной работы почек в раз-
ных ситуациях.

Мысль о сочетании фильтрации и реабсорбции
как основном механизме мочеобразования была
высказана К. Людвигом в 40-х годах XIX века. Од-
нако, можно вспомнить, что еще в начале XX века
идея о сочетании фильтрации с реабсорбцией про-
фильтровавшихся веществ занимала умы физиоло-
гов, они вступали в споры с мэтрами по этому по-
воду. Баркрофт, обсуждая эту проблему, так опи-
сывает ситуацию в первом десятилетии XX века:
“Тридцать лет назад съезды научных обществ были
менее многолюдны, чем теперь… привилегией и
своего рода развлечением тогдашней молодежи
было слушать, как старшие вступали в продолжи-
тельные споры … Я вспоминаю, как однажды вы-
сказал это самое предположение Ленглею в одной
из бесед, которые мы время от времени вели по во-
просу о секреции желез, – имея в ввиду предполо-
жение, что почки могут и секретировать, и всасы-
вать, его поколению такая мысль казалась слиш-
ком “громоздкой”, и он сразу сказал: “Это
слишком сложно”, на что я только мог ответить,
что, в конце концов, это не сложнее, чем сама поч-
ка” [5, стр. 270].

Многообразие форм органов выделения у бес-
позвоночных, в том числе и у членистоногих, за-
трудняет для исследователей формулировку о чет-
кой применимости фильтрационной гипотезы к
деятельности Мальпигиевых канальцев, но по со-
вокупности аргументов, характеру артериального
кровоснабжения поддерживается предположение,
что исходный процесс включает фильтрацию жид-
кости [17]. Важное преимущество реабсорбции
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(обратного всасывания), а не сорбции (всасыва-
ние) состоит в том, что в ее основе во многих слу-
чаях лежит ионообменный процесс. Например,
секреция K+ обусловлена обменом на Na+, боль-
шое число явлений транспорта в нефроне (реаб-
сорбция глюкозы, аминокислот, ионов и мн. др.)
обеспечивается ионообменными процессами,
симпортом или антипортом, а это энергетически
выгоднее, чем первично активный транспорт. Пре-
имущество при реабсорбции жизненно важных ве-
ществ, которые могут поступать в кровь в избытке,
используется при участии механизма максималь-
ного канальцевого транспорта (Tm), когда ограни-
чено всасывание строго определенного количества
вещества, остальное удаляется с мочой.

ПРОБЛЕМЫ ПРОКСИМАЛЬНОЙ 
РЕАБСОРБЦИИ

Изоосмотическая реабсорбция в проксималь-
ном сегменте нефрона таит много загадок. В этом
отделе нефрона происходит транспорт в кровь
практически всех значимых компонентов жидко-
стей внутренней среды. Вода всасывается вслед за
реабсорбируемыми веществами, что обусловлива-
ет сохранение изоосмоляльности по обеим сторо-
нам стенки канальца. В молекулярных механизмах
всасывания играют важную роль различные физи-
ко-химические механизмы, уменьшающие энерго-
траты, речь идет об ионообменных процессах и
Na-зависимом котранспорте [8]. Исключительную
сложность этому процессу придает необходимость
вернуть в кровь все жизненно важные вещества и в
том соотношении, которое предопределяет опти-
мальный состав жидкостей внутренней среды – ре-
абсорбция “идеальной” по составу жидкости. В
многочисленных работах анализируются молеку-
лярные механизмы реабсорбции отдельных жиз-
ненно важных неорганических и органических ве-
ществ (ионов, воды, моносахаров, аминокислот) и
т.п. Найдены принципы ограничения их транспор-
та в канальцах почки в виде Tm. Существуют чис-
ленные значения этой величины для глюкозы, от-
дельных аминокислот [41]. Однако возникает иная
проблема, как решила эту задачу природа на заре
эволюции многоклеточных, когда возникли пер-
вые пронефридии, метанефридии и происходило
всасывание “идеальной” жидкости со всеми бес-
численными жизненно важными компонентами
внутренней среды.

Во всех типах нефридиев, почек неизменным по
свойствам сохранялся проксимальный сегмент ка-
нальца, его способность возвращать во внутрен-
нюю среду “идеальную” по составу жидкость и сек-
ретировать в просвет канальца некоторые органи-
ческие молекулы [26, 41]. Для адаптации
организмов, связанной с осморегуляцией или вы-
делением избытка некоторых ионов сформировал-
ся дистальный сегмент нефрона [33], он есть у

представителей беспозвоночных, и у бесчелюст-
ных, и позвоночных (табл. 1). Остается нерешен-
ной проблема молекулярного механизма всасыва-
ния идеальной многокомпонентной жидкости в
проксимальном сегменте нефрона, в которой в не-
обходимой концентрации присутствуют практиче-
ски все ионы, микроэлементы, аминокислоты и
т.п. В регуляции скорости этого процесса участву-
ют гормоны и медиаторы (табл. 3) [50, 51].

ЭВОЛЮЦИЯ ОРГАНОВ ВЫДЕЛЕНИЯ 
И ОБЩИЕ ВОПРОСЫ ЭВОЛЮЦИИ

Главная трудность в настоящее время не в пони-
мании того, как совершенствовать клетку, особь,
ответ на эти вопросы дал Ч. Дарвин в открытии
естественного отбора [2], а в постановке проблемы,
способе ее решения – как “собрать” первую клет-
ку, первую особь, первую почку. Речь идет не о не-
обходимых макромолекулах и их особенностях, а
о реализации принципов, лежащих в основе це-
лостного понимания явления, создания принци-
пиально нового, живого в неорганическом мире
даже при наличии неограниченных возможностей.

Обоснование этапов эволюции, механизмов
эволюции не дает ответа на вопрос о происхожде-
нии первой клетки. Новейшая литература позволя-
ет понять возникновение систем наследственности
[52], формирование биоэнергетики, но вне рас-
смотрения ключевой вопрос, как и в какой форме
возникла первая клетка, первая особь, первое жи-
вое существо, первый орган. Труднейший вопрос –
каким образом был предрешен выбор пути реше-
ния проблем, которое нашло воплощение сотни
млн. лет спустя? Калий в клетке, натрий в око-
локлеточной жидкости, кальций как вторичный
посредник, и он же основа скелета, но еще нет даже
примитивной клетки, нет генома.

Эти вопросы включают много последующих
проблем. Если исходить из факта, что жизнь разви-
валась на Земле, даже независимо от того, появи-
лись ли элементы будущей клетки на Земле или
были привнесены из космоса, то 1) необходима
пригодная для жизни среда; 2) необходим опти-
мальный набор исходных компонентов для форми-
рования протоклетки. На первый вопрос нами дан
принципиальный ответ. Физико-химические ком-
поненты среды внутри клетки и вне ее должны
быть на первом этапе возникновения клетки иден-
тичны по обеим сторонам мембраны, так как в ис-
ходном периоде не существовало тех макромоле-
кул, которые могли бы обеспечить клетку условия-
ми создания собственной среды, отличающейся от
среды внешней [15]. С этого момента мог начаться
этап биологической эволюции по принципам,
сформулированным Дарвином, – “Человек отби-
рает только ради своей пользы, Природа – только
ради пользы охраняемого существа” [2, стр. 81].
“Каждое существо обнаруживает тенденцию сде-
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лать более и более улучшенным по отношению к
окружающим его условиям. Это улучшение неиз-
бежно ведет к градуальному повышению организа-
ции большей части живых существ во всем мире”
[2, стр. 110].

Если исключить Замысел [53], если не касаться
идеи Творца, то надо найти ответ не только на ме-
ханизм возникновения Человека, Мозга и Мысли,
но найти объяснение, как 4 млрд. лет назад при от-
боре атомов и молекул, необходимых для жизни
при ее развитии во всех проявлениях, были найде-
ны и сохранены те, потенция которых смогла рас-
крыться в живых системах млрд. лет спустя. Меха-
низм улучшения органов и систем понят, раскрыт
и сформулирован Дарвином, а каковы условия
первичного возникновения нового? Можно ду-
мать, что приведенные факты и аргументы в отно-
шении эволюции функций почек дают ответ на не-
которые вопросы о причинах выбора этой формы
их структурной и физиологической организации у
животных и человека.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Рассмотрение разнообразных органов, отно-
сящихся к выделительной системе, свидетельству-
ет о том, что они представлены у многоклеточных
животных как органы системы гомеостаза, их на-
значение – сохранение идеального состава жидко-
стей внутренней среды, удаляется то, что не соот-
ветствует этому критерию. Это может быть превы-
шение концентрации по отношению к предельным
значениям “нормы”, либо вещество относится к
физиологически незначимым или вредным. Мор-
фо-функциональная организация почек и их ана-
логов основана на сочетании ультрафильтрации
безбелковой жидкости в просвет канальца органа
выделения и последующего всасывания всех жиз-
ненно важных веществ в виде “идеальной” по со-
ставу и концентрации жидкости внутренней среды.

2. Орган выделения секреторного типа (железы)
или агломерулярные почки представлены у тех
многоклеточных животных, почка которых не мо-
жет в полном объеме обеспечить осморегуляцию. В
этом случае сформированы солевые железы для
выделения осмотически концентрированных сек-
ретов (NaCl, KCl) в сочетании с использованием
почек для выполнения функций по стабилизации
иных параметров внутренней среды, что характер-
но для птиц, рептилий, эласмобранхий. Агломеру-
лярная почка рыб участвует в гомеостазе наряду с
кишечником, жабрами – морские рыбы пьют мор-
скую воду, гиперосмотичную к крови, соли двухва-
лентных ионов удаляются за счет секреции клетка-
ми канальцев почек, а избыток одновалентных
ионов экскретируется клетками в жабрах.

3. В почках млекопитающих реализован новый
механизм перераспределения потоков жидкости

внутри нефрона. При том же уровне гломеруляр-
ной фильтрации, но перераспределении количе-
ства реабсорбируемых веществ между проксималь-
ным и дистальным сегментами нефрона меняется
количество веществ, поступающих в дистальный
сегмент нефрона, доступных для селективной ре-
гуляции реабсорбции веществ под влиянием гор-
монов и нейромедиаторов.
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Principles of Evolution of the Excretory Organs and the System of Homeostasis
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The function of the excretory organs in multicellular invertebrates and vertebrates consists in maintaining ho-
meostasis. Two variants of the morpho-functional organization of these organs were revealed: I – a combination
of ultrafiltration and subsequent reabsorption, partial secretion of substances, or II – secretion of molecules of a
certain type only. Here we substantiate the principle that in the type I organs the key role of the proximal tubule
is to reabsorb the f luid being ideal in terms of its solute composition and concentration as well as to secrete a
number of organic acids and bases in contrast to the distal tubule, which is responsible for correcting the com-
position of inorganic substances, while everything that does not meet these criteria is excreted. The type II organs
(salt glands, aglomerular kidneys) are inherent to those animals whose kidneys do not ensure osmoregulation.
During evolution, the mammalian kidney develops the mechanism which regulates the redistribution of the f luid
within the nephron: a change in the reabsorption of ions and water in the proximal segment may cause an influx
of some additional f luid to the distal segment where the regulatory systems adjust the amount of reabsorbed sub-
stances. The central tendency in the evolution of the kidney in mammals and humans is to increase the rate of
glomerular filtration and proximal reabsorption. A similarity between molecular mechanisms of transmembrane
and transepithelial transport of substances has been revealed in the evolution of excretory organs, with differences
concerning mainly structural changes in regulatory molecules and the intensity of diuresis.

Key words: kidney, metanephridia, protonephridia, proximal reabsorption, evolution
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