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Тип Arthropoda – один из самых крупных и
процветающих таксонов животного царства, и
его происхождение представляет собой важную
проблему современной филогенетики. До недав�
него времени считалось бесспорным, что Члени�
стоногие произошли от Кольчатых червей, близ�
ких к современных Полихетам (В.Н. Беклеми�
шев, 1964; А.В. Иванов, 1975). А Д.М. Федотов
(1966) полагает, что различные подтипы Члени�
стоногих произошли независимо от разных групп
Кольчатых червей, в результате параллельной
эволюции. Особенно убедительно развивает эту
точку зрения Д.Т. Андерсон (Anderson, 1973), в
монографии которого содержится детальный
анализ индивидуального развития Аннелид и
Членистоногих. 

Но это, конечно, не означает, что Членистоно�
гие произошли от каких�то конкретных современ�
ных групп Полихет. Поэтому особый интерес
представляют результаты палеонтологических ис�
следований. По данным А.Г. Пономаренко (2009),
одним из компонентов так называемого “кем�
брийского взрыва”, происшедшего 510 млн. лет
тому назад, была “артроподизация” – массовое
появление животных, сходных с Членистоногими
(нечто подобное отмечено и в эволюции других
групп животных). Эти Членистоногие были очень
разнообразными, но позднее большинство их вы�
мерло. Однако “К концу кембрия среди членисто�
ногих можно выделить формы, несомненно свя�
занные с ракообразными и хелицеровыми” (с. 55).

* * *

Однако в настоящее время достигло высокого
развития новое научное направление – молеку�
лярная биология. Основным результатом работы
в этом направлении является признание того, что
в зиготе в зашифрованном виде уже содержится
наследственная программа индивидуального раз�
вития и его конечный результат. Эта программа
осуществляется путем региональных и стадийных
различий в экспрессии разных генов и взаимо�
действий между ними. В основе эволюции лежат
наследственные изменения в этой программе и в
ее реализации (Рэфф, Кофмен, 1986; Гилберт,
Опиц, Рэф, 1997; Дондуа, 2005). В этой области
уже достигнуто много интересных и важных ре�
зультатов. 

Но признание того, что формирование в онто�
генезе морфологических признаков зависит от
процессов, протекающих на молекулярном уров�
не, не означает, что эти признаки утратили значе�
ние очевидных свидетельств прошедшей эволю�
ции. Тем не менее, окрыленные своими успехами
современные молекулярные генетики стали пре�
небрежительно относятся к эволюционной мор�
фологии, которую считают пройденным этапом
науки. Оперируя в своих рассуждениях названия�
ми разных генов, они часто не считают нужным
сообщать, какие конкретные морфологические
признаки от этих генов зависят. А это, в свою оче�
редь, приводит к тому, что данные молекулярной
генетики утрачивают интерес для морфологов.
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Вследствие этого возникли значительные проти�
воречия при решении некоторых филогенетиче�
ских вопросов. Особенно важной (настоящим
конфликтом) является различная трактовка про�
блемы происхождения Членистоногих. Рассмот�
рению аргументации обеих сторон и посвящена
настоящая статья. 

* * *

Начну с того, что такие компетентные специа�
листы в области молекулярной генетики, как
Рэфф и Кофмен (1986), разделяли традиционные
представления о происхождении и эволюции
Членистоногих. В их книге есть даже специальная
глава “Филогения Членистоногих или как гомео�
логия повторяет филогению”. Основная идея
этих авторов состоит в том, что эволюционный
путь от Кольчатых червей к Двукрылым Насеко�
мым сопровождался серией гомеозисных мута�
ций, изменяющих структуру различных сегмен�
тов тела.

Но позднее Агвинальдо с соавторами (Aguinal�
do et al., 1997) обнаружили, что многие животные,
которым свойственны линьки, имеют сходную
последовательность гена 18S rDNA, и на этом ос�
новании создали новый клад, дав ему название
Ecdysozoa (от слова ecdysis – линька). К этой
группе причислены Членистоногие, Нематоды,
Онихофоры, Киноринхи и Приапулиды, а Анне�
лиды, Моллюски и остальные Первичноротые в
нее не включены. Таким образом, Arthropoda
оказались оторванными от Кольчатых червей.
А между тем линьки, с эволюционной точки зре�
ния, – это только один, и отнюдь не самый важ�
ный признак, из целого комплекса коррелятивно
связанных признаков, возникшего в связи с пере�
ходом от ресничного движения к мышечному.
Поэтому существование линек нельзя противо�
поставить сходству морфологических признаков,
характеризующих планы строения Кольчатых
червей и Членистоногих. Кроме того, линька, за�
висящая от 20�hydroxyecdysone, обнаружена так�
же у Медицинской пиявки (Sauber et al., 1983; ци�
тирую по Nielsen, 2003). При этом молекулярные
биологи явно недооценивают возможность того,
что линька и соответствующие гены могли воз�
никнуть конвергентно (независимо) в разных
группах животных, обладающих жесткими кож�
ными покровами.

В связи с этим замечу, что глаза Насекомых и
Позвоночных – органы бесспорно аналогичные
(возникшие независимо в этих двух филогенети�
чески далеких типах) – развиваются в результате
экспрессии одинаковых генов Рах�б. Естественно
предположить, что перед нами пример конвер�
генции на молекулярно�биологическом уровне.

Правда, авторы предполагают, что этот ген уже
существовал и имел отношение фоторецепции у
примитивных Metazoa (Гилберт и др., 1997), но
пока это только предположение. В этой статье
были приведены и другие примеры, показываю�
щие, что существование одинаковых генов, вы�
полняющих сходные морфогенетические функ�
ции, не может служить доказательством близкого
родства сравниваемых групп. Возможно, некото�
рые гены возникают или начинают экспрессиро�
ваться тогда, когда это становится необходимым
для благополучного прохождения через фильтр
естественного отбора.

* * *

Затем существование группы Ecdysozoa было
подкреплено во многих статьях (De Rosa P., Gre�
nier J.R., AndersonT.H., 1999; Halanych K.M., 2004;
Philippe H., Lartillon N., Nrinkmann H., 2005;
Dunn C.W., Hejnol A., Mathus O., et al., 2008, и др.).
Из этих публикаций более интересна статья Хала�
нича (Halanych, 2004), в которой вся филогения
животных рассматривается с позиций молекуляр�
ной генетики. При этом были использованы све�
дения, касающиеся более широкого круга молеку�
лярных признаков. Тем не менее, в ней отсутству�
ют молекулярно�генетические характеристики
даже самых крупных таксонов, не говоря уже о
морфогенетическом значении генов, положен�
ных в основу новых филогенетических представ�
лений. А между тем, не исключено, что большин�
ство молекулярно�генетических признаков, на
которых основано отделение Членистоногих от
Кольчатых червей, прямо или косвенно связано
только с линьками и отсутствием ресничных
структур. Однако автору вникать в такие мелочи
показалось излишним, и он часто ограничивается
констатацией того, совпадают ли в каждом кон�
кретном случае новые филогенетические пред�
ставления со старыми. На рис. 1 изображена часть
приведенной у Халанича кладограммы; в ней по�
вторяется только то, что и в статьях других моле�
кулярных генетиков. В связи с проблемой проис�
хождения Членистоногих он пишет, что сегмен�
тация могла возникнуть у Кольчатых червей и
Членистоногих независимо и не является для фи�
логении более важным признаком, чем линьки.
По мнению этого автора, для реконструкции фи�
логении сведения о связанных с индивидуальным
развитием генах, важнее, чем само индивидуаль�
ное развитие и морфологическая характеристика
разных таксонов.

Но с этим согласиться уже нельзя. В основе ор�
ганической эволюции лежат адаптации к различ�
ному образу жизни и борьба за существование, ко�
торые контролируются естественным отбором и
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находят свое отражение в морфологии. Поэтому
морфология более полно характеризует эволюци�
онные преобразования, и решать проблемы фило�
гении без учета морфологических данных нельзя.

Тем не менее, экдизозойная концепция приоб�
рела широкое признание, как последнее слово
науки; она не только цитируется в специальных
статьях и сводках, но вошла и в учебные руковод�
ства. А молекулярные биологи даже не пытаются
согласовать свои представления с таковыми мор�
фологов, они морфологию просто игнорируют.
А такой односторонний подход к изучению явле�
ний природы считать строго научным нельзя, так
как в Природе все взаимосвязано.

* * *
Приступая к обсуждению проблемы проис�

хождения Членистоногих с морфологической
точки зрения, следует напомнить, что все стадии
индивидуального развития (от зиготы до взросло�
го животного) взаимосвязаны, и эволюция совер�
шается путем изменения всего жизненного цикла
(Беклемишев, 1964; Шмальгаузен, 1969). И при
решении филогенетических вопросов нельзя ба�
зироваться только на произвольно выбранных

стадиях или показателях, а нужно учитывать весь
комплекс анатомических и онтогенетических
признаков (включая, конечно, и данные молеку�
лярной биологии).

Попробуем начать рассмотрение “устарев�
шей” точки зрения морфологов с хотя бы поверх�
ностного сравнения организации и индивидуаль�
ного развития Нематод, Полихет и Членистоно�
гих. Эти сведения удобнее всего представить в
форме таблицы 1. Из этой таблицы видно, что об�
щими признаками для Нематод и Членистоногих
являются только отсутствие ресничной личинки
и существование линек, которые, как будет пока�
зано ниже коррелятивно связаны друг с другом.

По большинству других признаков Полихеты
и Членистоногие очень близки, а происхождение
существующих между ними различий легко мо�
жет быть понято и убедительно объяснено.

Конечно, было бы очень интересно, если бы
такая же таблица была составлена и для генов, по
которым сходны или различаются сравниваемые
типы животных, причем в нее были бы включены
не только те гены, которые имеют отношения к
ресничкам и линьке. Но такой таблицы, к сожа�
лению, нет.
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Рис. 1. Часть кладограммы, относящаяся к Protostomia (из: Hanalych, 2004).
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* * *

Возникновение новых типов животных быва�
ет, разумеется, связано не только с изменением
морфофизиологической организации, но и с глу�
бокими изменениями в работе генетического ап�
парата, о которой мы пока мало знаем. И это со�
вершается не путем единовременного появления
всего комплекса новых морфологических при�
знаков. Сначала появляются 1–2 новых, и на пер�
вый взгляд незначительных признаков, а затем в
результате морфофизиологических корреляций
происходят новые изменения организации. Так
протекало и формирование типа Членистоногих.
Все началось с усиления мускулатуры и с утраты
трохофоры. Дело в том, что одним из важнейших
шагов прогрессивной эволюции животных был
переход от плавания и ползания с помощью рес�
ничек к более эффективному способу передвиже�
ния с помощью сокращению мышц, делающих
возможным изгибание всего тела и его придатков.
Такой переход фактически происходит и в инди�
видуальном развитии Полихет во время метамор�
фоза, когда расселительная ресничная личинка
(трохофора) превращается в метатрохофору, а за�
тем и в червя. А после того, как в эволюции взрос�
лых животных мышечная система достигла более
высокого уровня, стадия трохофоры стала ненуж�
ной и была исключена из развития.

Дальнейшее усложнение мышечной системы
вызвало коррелятивные изменения, затрагиваю�
щие всю организацию животных, вследствие чего
и возник новый тип животных – Arthropoda.
А главное эволюционное значение утраты рес�
ничной личинки, для существования которой
нужна вода, состояло в том, что она сделала воз�
можным переход к наземному образу жизни, что
повлекло за собой еще более значительные изме�
нения в организации наземных Членистоногих.

С зачаточными конечностями (параподиями)
Полихет уже связанны специальные мышечные
пучки. У Членистоногих параподии превратились
в расчлененные конечности, что способствовало
дальнейшему усложнению мускулатуры. На сме�
ну кожно�мускульному мешку пришла сложная
система мышц, пересекающих полость тела в раз�
ных направлениях. А для прикрепления этих
мышц потребовались достаточно прочные точки
в разных местах гиподермы. Поэтому последняя
стала выделять более жесткую кутикулу, обычно
содержащую хитин, а иногда и углекислый каль�
ций. А чтобы сделать возможными увеличение
размеров и изменения формы тела в процессе по�
стэмбрионального развития, пришлось эту кути�
кулу периодически сбрасывать. Так возникли
линьки, которым Агвинальдо с соавторами при�
дают такое большое значение.

Сходства и различия организации и развития Nematoda, Polychaeta и Arthropoda

Nematoda Polychaeta Arthropoda

Метамерия Отсутствует Есть Есть

Конечности Нет Параподии Сложные, расчлененные

Мускулатура Кожно�мышечный мешок Кожно�мышечный мешок 
и отдельные мышечные 
пучки

Сложная система мышеч�
ных пучков

Целом Отсутствует Есть Миксоцель, но сохрани�
лись следы целома

Нервная система Головного ганглия нет. 
Есть окологлоточное коль�
цо и непарный брюшной 
ствол

Надглоточный ганглий 
и брюшная нервная цепоч�
ка, состоящая из 2�х ство�
лов, соединенных попе�
речными комиссурами

Надглоточный ганглий 
и брюшная нервная цепоч�
ка, состоящая из 2�х ство�
лов, соединенных попе�
речными комиссурами

Дробление яйца Полное, билатеральное Полное, спиральное Неполное, со следами спи�
рального

Гаструляция и органогенез У всех разные

Личинка Нет (утрачена?) Трохофора 
и метатрохофора

Личинка, соответствую�
щая метатрохофоре

Линька Есть Нет Есть
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Короче говоря, кутикула превратилась у Члени�
стоногих в наружный скелет, а у Полихет роль
внутреннего гидроскелета играет сегментирован�
ный целом, способствующий сохранению узкой и
длинной формы тела этих червей (у Эхиурид и Си�
пункулид, тело которых имеет короткую мешкооб�
разную форму, целом остается несегментирован�
ным). А после возникновения у Членистоногих
прочного наружного скелета целом утратил свою
опорную функцию и его стенки стали разрушать�
ся, что привело к возникновению смешанной по�
лости тела (миксоцеля). Тем не менее, у многих
Членистоногих во время эмбрионального разви�
тия целом все�таки формируется, но позднее реду�
цируется. Сразу же следует отметить, что следы
унаследованных от Полихет особенностей инди�
видуального развития лучше всего сохранились у
Ракообразных. Поэтому рассмотрение онтогенеза
Членистоногих мы будем начинать с них.

У большинства Ракообразных представлены
различные переходы от бедных желтком изолеци�
тальных яиц к центролецитальным, а дробление
представлено у них очень многими вариантами.
В тех случаях, когда яйца содержат не очень мно�
го желтка, дробление остается полным. В боль�
шинстве случаев оно начинается как спиральное,

но правильность в расположении бластомеров
раньше или позже исчезает. Спиральное дробле�
ние Полихет характеризуется также ранней де�
терминацией бластомеров, выработавшейся в ре�
зультате установки развития на трохофору (о ко�
торой писал П.П. Иванов, 1937); у Олигохет и
Пиявок стадия трохофоры исчезла, поэтому про�
спективное значение многих бластомеров изме�
нилось. Еще более значительные изменения в
этом отношении произошли у Ракообразных, у
которых выработалась установка на новую личи�
ночную стадию – на науплиуса.

Это ясно видно при рассмотрении дробящихся
яиц Holopedium (отряд Cladocera) с вегетативного
полюса (рис.  2 а–2 в).  У этого рака макромер 2D, от
которого у Полихет происходит почти вся дор�
сальная эктодерма и целомическая мезодерма,
превратился в половой зачаток, а мезодерма об�
разуется за счет микромеров квадрантов А, В и С.
Не слишком перегруженные желтком яйца Lepas
(отряд Cirripedia) относятся к телолецитальному
типу и имеют хорошо выраженную анимально�
вегетативную полярность, а в расположении бла�
стомеров при дроблении уже проявляется билате�
ральная симметрия (рис. 2д–2ж). В то же время
дробление яиц у Holopedium и Lepas так сильно
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Рис. 2. Дробление яиц Ракообразных. Holopеdium: (а) и (б) – стадии 16 бластомеров, вид с анимального и вегетативного
полюса; (в) – стадия 31 бластомера с вегетативного полюса. Обозначения бластомеров отличаются от общепринятых.
Макромер 2D стал половым зачатком, микромеры 2dv и 2d r – представляют собой зачаток энтодермы, мезодерма
происходит от шести клеток, примыкающих к половому зачатку спереди; Lepas: (г) и (д) – стадии 4 и 8 бластомеров,
(е) – 4�е деление дробления, (ж) – стадия 16 бластомеров. (Из: Anderson, 1973, и Bigelow, 1902.) 
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Рис. 3. Зародышевые полоски Пиявок: (а) – Theromyzon rude (вид с анимального полюса); (б) – Helobdella triseriata (схе�
ма). A, B, C – макромеры, Ml и Mr – левый и правый мезодермальные телобласты, N, O, P, Q – эктодермальные телоб�
ласты, 1 – предротовая лопасть, мк – микромеры, эп – эктодермальные полоски (а мезодермальные полоски лежат
под ними). (Из: Fernandes, Stent, 1980; Дондуа, 2005.)

различается, словно оно, утратив свои старые на�
выки, ищет новых путей. Альтернативная точка
зрения состоит в том, что Ракообразные произо�
шли от каких�то Аннелид, дробление яиц кото�
рых относилось к довольно примитивной форме
спирального типа, еще не имеющей такой стро�
гой установки на трохофору. 

Характерным признаком развития Кольчатых
червей является также телобластический способ
образования целомической мезодермы. Две клет�
ки, происходящие от бластомера 4d, становятся
мезодермальными телобластами – от них отделя�
ются направленные вперед ряды клеток – мезо�
дермальные полоски (сам термин “телобласт”
означает – концевая клетка). Затем эти полоски
сегментируются и в них схизоцельным способом
образуются целомические полости. У других Tro�
chozoa (Эхиурид, Сипункулид и Моллюсков) це�
ломическая мезодерма тоже образуется за счет
двух клеток, происходящих от 4d, но настоящими
телобластами эти клетки не становятся. Заслужи�
вает упоминания и тот факт, что у Олигохет и Пи�
явок (которые уже утратили трохофорную личин�
ку) телобластическим способом развивается не
только мезодерма, но и большая часть эктодермы.
У них от бластомера 2d происходят 3 или 4 пары
эктодермальных телобластов, которые продуци�
руют две растущие вперед эктодермальные по�
лоски (рис. 3). Все это интересно в связи с тем,
что телобласты встречаются также и у некоторых
Ракообразных.

А у Высших Раков яйца очень богаты желтком
и проделывают неполное дробление, в результате
которого на поверхности яйца образуется слой
клеток – бластодерма или бластодиск. В одном
месте из скопления клеток бластодермы возника�
ет зародышевое пятно (или полоска), в котором
сосредоточены все морфогенетические процес�
сы. Соответственно сильно изменились гаструля�
ция и начальные стадии органогенеза. У боль�
шинства Высших Раков бластопоральная область
находится на заднем конце зародышевой полос�
ки, где позднее образуется проктодеум. И в этой
области иногда появляются мезодермальные и
эктодермальные телобласты, которые продуциру�
ют материал зктодермы и мезодермы по�
стларвальных сегментов (рис. 4).

Хотя телобластический процесс здесь моди�
фицирован – количество телобластов увеличи�
лось, что объясняется тем, что и сам зародыш на
стадии их образования состоит уже из очень боль�
шого количества клеток. Но телобластический
способ образования эктодермы и мезодермы у Ра�
кообразных можно объяснить только их близким
родством с Аннелидами, так как телобласты ни�
где больше в Животном царстве не встречаются. 

Как уже отмечалось, у взрослых Членистоно�
гих целома нет, но у некоторых представителей
этого типа после разделения мезодермы на соми�
ты в последних возникают целомические поло�
сти. Целом очень хорошо выражен во время эм�
брионального развития у некоторых Ракообраз�
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Рис. 4. Телобласты в развитии Высших Раков. (а) – зародышевая полоска Heptacarpus; (б) и (в) – ранняя и средняя за�
родышевые полоски Asellus aquaticus. аI и аII – зачатки двух пар антенн, гл – головные лопасти, мд – зачатки манди�
бул, мт – мезотелобласты, ст – стомодеум, эт – эктотелобласты. (Из: Oishi, 1959; Weygoldt, 1960.)

ных (Lernaea – рис. 5а), Мечехвостов (Limulus),
Онихофор, (Peripatopsis – рис. 5в), Скорпионов
(рис. 5б), Пауков, Многонжек (Scolopendra), По�
денок, Прямокрылых, Тараканов, Уховерток и др.
(см. Иванова�Казас, 1979, 1981). Но на более
поздних стадиях эмбриогенеза стенки целомиче�
ских мешков распадаются на отдельные клетки,
дифференцирующиеся в разных направлениях. В
развитии более высокоорганизованных Насеко�
мых (в отрядах Hymenoptera и Diptera) целом уже
не формируется или выражен неясно.

Подобно тому, как присутствие зачаточных
жаберных щелей у зародышей наземных Позво�
ночных доказывает их происхождение от водных
животных, так и временное наличие целомиче�
ских полостей у Членистоногих доказывает, что у
их предков был хорошо развитый целом. А пред�
положить, что целом возник у самих Членистоно�
гих, очень трудно, так как единственная функ�
ция, которую его зачатки, возможно, выполняют,
это участие в сложившихся ранее морфогенети�
ческих корреляциях.

Кроме того, у большинства Членистоногих со�
храняется унаследованная от Кольчатых червей
первичная (онтогенетическая) гетерономность

сегментов. Эта гетерономность состоит в том, что
сначала тело единовременно расчленяется на не�
сколько ларвальных сегментов, а потом на заднем
конце возникает зона роста, которая начинает
продуцировать один за другим неопределенно
большое количество постларвальных сегментов.
Это хорошо выражено у низших Ракообразных:
из яйцевых оболочек выходит науплиус, тело ко�
торого состоит из предротовой лопасти и трех
ларвальных сегментов, несущих 3 пары конечно�
стей: антенны аI, антенны аII и мандибулы
(рис. 6а). Эта личинка по уровню своего морфоло�
гического развития соответствует стадии метатро�
хофоры у Полихет. Науплиус активно плавает, пи�
тается и растет, затем на его заднем конце образу�
ется зона роста, продуцирующая новые сегменты. 

На последующих стадиях развития происходят
также изменения в строении сегментов, образо�
вавшихся раньше, и конечности специализиру�
ются для выполнения различных функций. Из�за
этого образуется целый ряд морфологически раз�
личных личиночных стадий, получивших специ�
альные названия (рис. 6б–6г).

Иногда первые личиночные стадии бывают эм�
брионизированы (протекают под покровом яйце�



310

ОНТОГЕНЕЗ  том 44  № 5  2013

ИВАНОВА�КАЗАС

см

(в)(а) (б)

пр
эн

мз

пз

11

12

13

14

15
2

3

I

II

III

IV

V

VII

VI

VIII
IX

X

Рис. 5. Целомические полости у зародышей Членистоногих: (а) – фронтальный разрез через зародыш Lernaеa (Copepoda);
(б) – то же через зародыш Скорпиона (из: Беклемишев, 1964, т. 2); (в) – зародышевая полоска Онихофоры Peripatopsis на
стадии 8 сомитов (из: Manton, 1949), мз – мезодерма, пз – половой зачаток, пр – проктодеум, ст – стомодеум, эн – энто�
дерма. Римскими цифрами перенумерованы целомические мешки; 11–15 – зачатки целомодуктов. 

(в)

(а)

(б)

сш

нгл

aI

aII

сгл

ршмд
аж

к

бр

нчII

aI

нчI

кл

тк

(г)

Рис. 6. Личинки Ракообразных: (а) – науплиус; (б) и (в) – зоэа и мегалопа. Краба: (г) – филлосома Лангуста. аI и аII –
две пары антенн, аж – антеннальные железы, к – кишечник, кл – клешня, мд – мандибула, нчI и нчII – две пары но�
гочелюстей, нгл – науплиальный глаз, сгл – сложный глаз, сш – спинной шип, тк – торакальные конечности. (Из раз�
ных авторов.)

рш



ОНТОГЕНЕЗ  том 44  № 5  2013

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ЧЛЕНИСТОНОГИХ И КЛАД ECDYSOZOA 311

вых оболочек), почему зона роста начинает функ�
ционировать еще во время эмбрионального разви�
тия. Тем не менее, онтогенетический дуализм
сегментов хорошо выражен у многих Членистоно�
гих. При этом наблюдается тенденция к увеличе�
нию числа сегментов, формирующихся по
ларвальному типу. У Дрозофилы и некоторых дру�
гих высших Насекомых все сегменты развиваются
как ларвальные. К слову сказать, у Дрозофилы от�
сутствуют и эмбриональные оболочки (амнион и
сероза), формирующиеся при развитии других На�
секомых, так что она отнюдь не является типич�
ным представителем типа Членистоногих.

* * *

Как можно видеть, возникновение типа Чле�
нистоногих было связано с кардинальными изме�
нениями в программе их индивидуального разви�
тия. Такая перестройка онтогенеза, разумеется,
не могла произойти внезапно и совершалась по�
степенно под контролем естественного отбора.
При этом у разных представителей типа Члени�
стоногих она зашла не одинаково далеко и в раз�
ной степени затронула разные морфогенетиче�
ские процессы. Об этом свидетельствует разнооб�
разие индивидуального развития у Ракообразных,
которое производит такое впечатление, словно
Природа ищет его наиболее рациональный вари�
ант. Интересно было бы выяснить, с какими мо�
лекулярно�генетическими вариациями связаны
эти поиски… 

* * *

На первый взгляд может показаться, что имен�
но утрата ресничной личинки и ресничек вообще
(вызванные какой�то мутацией) были причиной
возникновения типа Членистоногих. Но есте�
ственный отбор не сохраняет те мутации, кото�
рые уничтожают что�то полезное и нужное, по�
этому у большинства Полихет трохофора сохра�
нилась, и только те, которые уже могут
обходиться без нее, стали эволюционировать в
новом направлении. К слову сказать, ресничные
личинки, выполняющие функцию расселения,
присущи почти всем низшим Меtazoa (Губкам,
Книдариям, Немертинам и даже некоторым па�
разитическим Плоским червям – это мирацидии
и корацидии, которые служат также и для зараже�
ния новых хозяев). По всей вероятности, Немато�
ды и Приапулиды тоже имели в эволюционном
прошлом личинок типа планулы или паренхиму�
лы, которые исчезли после того, как они научи�
лись ползать с помощью мышц. Личинки трохо�
форного типа исчезли у Олигохет и Пиявок, а так�
же у многих Брюхоногих моллюсков.

Утрата ресничной личинки, сделавшая воз�
можным освоение суши, сама она по себе еще не
обеспечивает дальнейший эволюционный про�
гресс. Нематоды и Приапулиды так и остались
низко организованными животными. Даже Оли�
гохеты и Пиявки, тоже не имеющие трохофоры,
остаются Кольчатым червями. Только среди По�
лихет нашлись такие, которые дали начало ново�
му типу животных. По�видимому, это объясняет�
ся тем, что в их морфологической (и генетиче�
ской) организации уже намечались признаки
эволюции в этом направлении. К числу таких
признаков можно отнести наличие у Полихет за�
чаточных конечностей – двуветвистых парапо�
дий, с которыми уже связаны специальные мы�
шечные пучки. Двуветвистое строение конечно�
стей хорошо выражено также у Ракообразных.

При обсуждении проблем эволюции онтогене�
за еще, в середине прошлого столетия возникло
представление, что некоторые стадии имеют осо�
бенно важное значение. По мнению Зайделя
(Seidel, 1960), это стадии, на которых уже разли�
чаются все основные признаки окончательного
плана строения: для Губок, Книдарий и Гребневи�
ков – это гаструла, для Насекомых – зародыше�
вая полоска и т.д. Эта идея была поддержана Зан�
дером (Sander, 1983), который назвал эту стадию
филотипической, так как через нее прходят все
представители каждого типа (или нескольких
близкородственных типов). На первый взгляд ка�
жется, что филотипической стадией у Полихет,
Эхиурид, Сипункулид и Моллюсков является
трохофора, из�за чего их и объединяют под назва�
нием Трохофорных. Существование у них этой
личинки действительно указывает на их родство,
но сама трохофора – это преходящая стадия, от
которой не зависит дефинитивное строение на�
званных живолтных. О ней уже достаточно сказа�
но выше, и повторяться уже не стоит.

Затем к этой проблеме обратились и специали�
сты из области молекулярной генетики (Slack,
et al., 1993). Обсуждаемую стадию они характере�
зуют тем, что зачатки всех главных частей тела
уже находятся на своих окончательных местах,
соответственно определенным пространствен�
ным планам экспрессии генов. Они называют эту
стадию зоотипом, (имея в виду ее генетическую
характеристику). Гены зоотипа на ранних стадиях
не активны, пик их экспрессии приходится на
определенную стадию. Эта стади очень консерва�
тивна, наличие у двух групп сходных зоотипов
свидетельствует об их происхождении от общего
предка. Иначе говоря, филотип – это основная
генетически устойчивая характеристика различ�
ных групп животных. 
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Слэк с соавторами приводят также названия
филотипических стадий для некоторых групп жи�
вотных: у Позвоночных это стадия хвостовой
почки, у Насекомых – стадия полностью сегмен�
тированной зародышевой полоски, у Clitellata –
стадия, наступающая сразу после смыкания пра�
вых и левых зародышевых полосок, а у Нематод
эта стадия приходится на завершение периода де�
терминированного дробления. О Полихетах эти
авторы ничего не сообщают, а по моему мнению,
их филотипической стадией следует считать ме�
татрохофору. 

По этому поводу следует отметить следующее.
Объединения парных зародышевых полосок у
Олигохет и Пиявок соответствует смыканию бо�
ковых краев щелевидного бластопора у Полихет,
после чего начинается сегментация и наступает
стадия, соответствующая метатрохофоре Полихет
и ранней зародышевой полоске Членистоногих.
Таким образом, зоотип Членистоногих мало от�
личается от такового Кольчатых червей. А между
тем сторонники “экдизозойной теории” придают
большое значение тому, что у Членистоногих и
Нематод есть какой�то один общий признак, и не
замечают того, что между зоотипами этих живот�
ных нет ничего общего.

* * *

Попробуем теперь взглянуть на рассматривае�
мый вопрос с другой точки зрения. Могли ли Чле�
нистоногие произойти от низших Ecdysozoa?
Первое, что бросается в глаза – это разрыв в вы�
соте организации и в типе индивидуального раз�
вития Членистоногих с одной стороны и таких
животных, как Нематоды и Приапулиды, с дру�
гой. Но может быть, Членистоногие, начав со ста�
дии, близкой по высоте организации к Немато�
дам, проделали эволюцию, сходную с таковой
Кольчатых червей? Может быть, у них тоже выра�
боталось детерминированное дробление спи�
рального типа и телобластический способ образо�
вания мезодермы; возникли целом и метамерия,
что они догнали и даже перегнали Полихет, и при
этом нет никаких следов, никаких промежуточ�
ных форм не сохранилось? Может быть, но мало
вероятно. Так же мало вероятно и происхождение
низших Экдизозоев от Членистоногих. Поэтому
объединения Нематод и Членистоногих в кладе
Ecdysozoa, вопреки различиям в их фило� и зоо�
типах, противоречит элементарной логике.

А говоря о “переходных” формах следует
вспомнить о самым примитивных из ныне живу�
щих Членистоногих – об Онихофорах, в органи�
зации которых сохранилось еще много черт, сбли�
жающих их с Кольчатыми червями. Как отмечает
Федотов (1966), внешне они похожи на Многоно�

жек, голова у них слабо отграничена от гомоном�
но сегментированного туловища и несет только
одну пару усиков; конечности просто устроены;
органы выделения сходны с целомодуктами, а в
средней кишке еще сохраняется ресничный эпи�
телий. По мнению Андерсона (Anderson, 1973),
тщательно изучившего развитие Аннелид и Чле�
нистоногих, по этому признаку Онихофоры стоят
ближе всего к Олигохетам и Пиявкам. Короче го�
воря, Онихофоры занимают положение связую�
щего звена между Аннелидами и типичными Арт�
роподами. Сходную стадию могли пройти в своей
эволюции и другие Членистоногие. 

Но чем все�таки объяснить, что у Членистоно�
гих и Нематод оказался одинаковый признак (и
соответствующий ген) – линька? Конечно, линь�
ки сами по себе не являются особенно важным
признаком, они возникли как одно из многих по�
следствий перехода от ресничного движения к
мышечному, который представляет собой законо�
мерный шаг прогрессивной эволюции, и произо�
шел параллельно и независимо в разных группах
животных, в том числе и у Приапулид с Немато�
дами, но из�за простоты их организации она ока�
залась у них самым заметным из новоприобретен�
ных признаков.

Между прочим, аналогичный переход произо�
шел и в эволюции Вторичноротых, хотя его по�
следствия были менее радикальными. Хордовые
тоже утратили личинку (диплеврулу), реснички
которой выполняют локомоторную функцию, но
сохранили в своей организации реснички, вы�
полняющие гидрокинетическую функцию (на�
пример, обеспечивающие ток воды через жабер�
ную полость у Ланцетника и Асцидий). А для при�
крепления мышц у низших Хордовых стала
служить хорда и формирующийся на ее основе
позвоночник. Эти различия объясняются тем, что
ко времени перехода к мышечному движению в
организации (и в зоотипе) Первичноротых и Вто�
ричноротых тоже уже существовали значитель�
ные различия. 

К слову сказать, проблема происхождения ти�
па Хордовых тоже породила немало гипотез, под�
час совершенно фантастических. Хордовых вы�
водили даже из Членистоногих, причем предпо�
лагалось, что предки Хордовых стали плавать
брюшной стороной кверху и у них произошла ин�
версия дорсо�вентральной оси. Но такие гипоте�
зы давно ушли в область истории. Однако недав�
но на основании данных молекулярной биологии
некоторые авторы стали вспоминать эти забытые
гипотезы добрым словом (см. Воронов, 2000). Но
к счастью эта “Upside�down theory” не получила
широкого признания.
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* * *

Отсутствие консенсуса между филогенетиче�
скими представлениями морфологов и молеку�
лярных биологов приводит к парадоксальному
впечатлению, что морфологическая и молекуляр�
но�биологическая эволюция животных протека�
ют по разным законам. Для дальнейшего успеш�
ного развития биологии совершенно необходимо
установить взаимопонимание и перейти к друже�
ственному сотрудничеству представителей упо�
мянутых выше научных направлений.

В работах Рэффа и Кофмена (1986) и Гилберта
с соавторами (1997), еще не было такого расхож�
дения этих направлений, но большинство совре�
менных молекулярных генетиков, не считают
нужным прислушиваться к мнениям морфоло�
гов. А морфологи плохо разбираются в молеку�
лярной генетике и не в состоянии достаточно
компетентно оспаривать “молекулярную” аргу�
ментацию.

Новую (и, на мой взгляд, совершенно беспо�
мощную) попытку согласовать представления
морфологов и молекулярных биологов о проис�
хождении Членистоногих совершил К. Нильсен
(Nielsen, 2003), который сделал ничем не оправ�
данное допущение, что Членистоногие и осталь�
ные Ecdysozoa (т.е. Киноринхи, Приапулиды и
Нематоды) являются “сестринскими группами”,
происшедшими от Кольчатых червей. Он даже
включает всех этих животных в группу Articulata.
Но ни один грамотный морфолог с этим не согла�
сится. Чтобы устроить “дружеское рукопожатие”
между молекулярной генетикой и морфологией,
Нильсен, образно выражаясь, вывихнул у морфо�
логии руку. Так же неудачно поддерживал Ниль�
сен (Nielsen, 1999) и “Upside�down Theory” (см.
Иванова�Казас, 2008).

* * *

Содержащиеся в настоящей статье обстоятель�
ное изложение материалов, на которых базирует�
ся позиция эволюционной морфологии по про�
блеме происхождения типа Arthropoda, конечно,
не устраняют существующие разногласия, а толь�
ко подчеркивает их глубину. Может быть, кому�то
покажется, что эта статья похожа на ворчание
старухи, которая не может понять и принять но�
вые идеи. Но это не совсем так. Я с должным ува�
жением отношусь к молекулярной генетике и
признаю, что она является последним достиже�
нием биологии (хотя и не застрахована от оши�
бок). Особенно важными (и справедливыми) я
считаю два тезиса: 1) в оплодотворенном яйце
уже содержится наследственно закрепленная
программа всего индивидуального развития; и
2) все морфологические изменения в строении и

развитии животных обусловлены соответствую�
щими изменениями в процессах, протекающих
на молекулярном уровне.

Первый из этих тезисов превосходно гармони�
рует с суждениями крупных морфологов середи�
ны ХХ века. Так, В.Н. Беклемишев (1964, т. 1, с. 11)
справедливо отметил: “Организм есть нечто не�
прерывно меняющееся, он есть морфопроцесс, и
все стадии, и весь ход его жизненного цикла пред�
ставляют объект морфологии”. Поэтому при суж�
дении об эволюции животных “единицей сравне�
ния является жизненный цикл вида” (там же, с. 9).
И.И. Шмальгаузен (1969) тоже пишет, что онто�
генез есть интегральный процесс, изменения,
затрагивающие одну стадию развития, прямо
или косвенно оказывают влияние и на другие
стадии. Таким образом, эволюция совершается
путем отбора целых онтогенезов, и при реше�
нии филогенетических проблем нельзя базиро�
ваться на одном�двух произвольно выбранных
признаках.

А если между молекулярно�генетическими и
морфологическими признаками существует при�
чинно�следственная связь, как следует из 2�го те�
зиса, то они и эволюционировать должны, как
единое целое, по одним и тем же законам. На мо�
лекулярном уровне тоже должны происходить
процессы, имеющие отношение к возникновению
новых органов и функций (например, к линьке) и
их редукции, к дивергенции и конвергенции, к
олигомеризации и полимеризации и т.д. 

Поэтому, подвергая ревизии традиционные
представления о происхождении Членистоногих
с позиций молекулярной генетики, нужно выяс�
нить, почему бесспорное сходство в организа�
ции Полихет и Членистоногих и не менее оче�
видные различия между Нематодами и Члени�
стоногими (см. таблицу) не находят своего
отражения на молекулярном уровне. Однако мо�
лекулярные биологи не считают нужным (или не
могут?) на этот вопрос ответить. Для этого нуж�
но было бы знать, от каких генов зависит у этих
животных развитие метамерии, конечностей,
целома, нервной системы и т.д. И можно предви�
деть, что, когда будут известны молекулярные
предпосылки развития этих морфологических
признаков, экдизозойная теория будет аннули�
рована. 

Не следует также забывать, что эволюционные
различия между кладами не возникают сразу в
полном объеме, а начинаются именно с отдель�
ных органов. Некоторые таксоны (например,
Онихофоры) имеют черты сходства с двумя или
несколькими разными таксонами, а чтобы оце�
нить степень их родства недостаточно учесть
только количество сходных признаков обоего ро�
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да (как это делают Philippe et al.). Для этого нужно
также учесть и качественные различия между эти�
ми признаками, их эволюционное значение, а
сделать правильно такую оценку морфологам лег�
че, чем молекулярным генетикам, так как есте�
ственный отбор “работает” непосредственно с
морфологическими признаками. 

Кроме того, молекулярные генетики недо�
оценивают возможность конвергенции на моле�
кулярном уровне, т.е. возможность того, что ге�
ны, различающиеся по происхождению (не го�
мологичные) в случае необходимости могут
функционировать сходным образом. А при ре�
шении филогенетических проблем это стано�
вится источником ошибок. Такой ошибкой ста�
ло и изобретение клада Ecdysozoa. Для установ�
ления родства недостаточно констатировать
существование у сравниваемых животных ге�
нов, выполняющих сходные морфогенетиче�
ские функции, нужно выяснить и их происхож�
дение. В статье Гилберта и др. (1997) приведено
несколько примеров, показывающих, что сход�
ные гены могут содержаться в генотипе далеко
не родственных животных. Поэтому стало на�
сущной необходимостью изучение эволюции
самих молекулярно�генетических процессов,
лежащих в основе онтогенеза. И я уверена, что
со временем между молекулярными генетиками
и морфологами будет установлено взаимопони�
мание и плодотворное сотрудничество.
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Abstract—The problem of the origin of the phylum Arthropoda was long considered solved based on evolu�
tionary morphology data. But molecular biological studies of recent years have put forward a new solution
that contradicts the old one. Hence, the need arises to review the argumentation of both sides and search for
ways to reach a consensus. These two subjects constitute the scope of this paper.
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