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Êðèòè÷åñêèé àíàëèç ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâëåíèé î ôèëîãåíèè ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ.
Êîðíþøèí À. Â. — Ðàññìîòðåíû íîâûå ìåòîäû è ïîäõîäû, âíåäðåííûå â ïðàêòèêó ôèëîãåíå-
òè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé çà ïîñëåäíèå ãîäû. Îáîáùåíû âàæíåéøèå ðåçóëüòàòû ýòèõ èññëåäîâà-
íèé, êðàòêî èçëîæåíû ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ôèëîãåíèè ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ.
Ïîêàçàíà îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ âñåõ ìíîãîêëåòî÷íûõ, ïàðàôèëåòè÷íîñòü ðàäèàëüíûõ è
ìîíîôèëåòè÷íîñòü áèëàòåðàëüíûõ æèâîòíûõ, îõàðàêòåðèçîâàíû êðóïíåéøèå ôèëîãåíåòè÷åñêèå
âåòâè áèëàòåðèé (Lophotrochozoa, Ecdysozoa, Deuterostomia), ðàññìîòðåíû ðîäñòâåííûå îòíî-
øåíèÿ âõîäÿùèõ â íèõ òèïîâ. Â ñâåòå íîâûõ äàííûõ îáñóæäàþòñÿ íåêîòîðûå êëàññè÷åñêèå ãè-
ïîòåçû ïðîèñõîæäåíèÿ öåëîìè÷åñêèõ æèâîòíûõ.

Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: ôèëîãåíèÿ æèâîòíûõ, ìåòîäîëîãèÿ, ìíîãîêëåòî÷íûå, ðàäèàëüíûå, áèëà-
òåðàëüíûå, öåëîìè÷åñêèå æèâîòíûå.

Critical Review of the Modern Views on the Phylogeny of Metazoa. Korniushin A. V. — The new
methods and approaches introduced into the practice of phylogenetic research in the last years are con-
sidered. The most important results of such studies are summarized and the modern views on the me-
tazoan phylogeny are briefly reviewed. The monophyletic origin of Metazoa, paraphyly of Radiata and
monophyly of Bilateria are confirmed, the major clades of bilaterians (Lophotrochozoa, Ecdysozoa,
Deuterostomia) are characterized, and relationships of phyla within these clades are observed. Some
classic hypotheses about the origin of coelomic animals are observed in the light of the new data.
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Ââåäåíèå

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âî âñåì ìèðå íàáëþäàåòñÿ ïîâûøåííûé èíòåðåñ ê ôèëîãåíåòè÷åñêèì èñ-
ñëåäîâàíèÿì. Êàæäûé ãîä âûõîäÿò äåñÿòêè ñòàòåé, â êîòîðûõ ïîäâåðãàþòñÿ ñóùåñòâåííîìó ïåðåñìî-
òðó íåêîòîðûå ñëîæèâøèåñÿ ïðåäñòàâëåíèÿ î ïðîèñõîæäåíèè è ðîäñòâåííûõ ñâÿçÿõ êðóïíûõ ãðóïï,
ðàçðåøàþòñÿ ïðîáëåìû, îáñóæäàâøèåñÿ â òå÷åíèå äåñÿòèëåòèé èëè äàæå ñòîëåòèé, è ñòàâÿòñÿ íîâûå
çàäà÷è. Ïðè÷èíîé ýòîìó ÿâëÿþòñÿ, ïðåæäå âñåãî, êîðåííûå èçìåíåíèÿ ìåòîäîëîãè÷åñêîé è ìåòîäè-
÷åñêîé áàçû ôèëîãåíåòèêè, ïðîèñøåäøèå â 80–90-å ãã. ÕÕ â. è ñâÿçàííûå ñ ðàçâèòèåì ôîðìàëèçî-
âàííûõ ìåòîäîâ ôèëîãåíåòè÷åñêîé ðåêîíñòðóêöèè (ôèëîãåíåòè÷åñêîãî èëè êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëè-
çà), à òàêæå ñ ïðèâëå÷åíèåì ìåòîäîâ ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè äëÿ ïîëó÷åíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêè çíà-
÷èìîé èíôîðìàöèè.

Àäåêâàòíîñòü òåõ èëè èíûõ íîâûõ ìåòîäîâ è äîñòîâåðíîñòü ïîëó÷àåìûõ ñ èõ ïîìîùüþ ðåçóëü-
òàòîâ ïðîäîëæàþò âûçûâàòü ñïîðû (Hausdorf, 2000; S/orensen et al., 2000). Êðîìå òîãî, ðåêîíñòðóêöèè,

ïîñòðîåííûå íà îñíîâàíèè ðàçíûõ êîìïëåêñîâ ïðèçíàêîâ (ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ èëè ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ) èëè ñ ïðèìåíåíèåì ðàçíûõ àëãîðèòìîâ àíàëèçà, äàëåêî íå âñåãäà ñîãëàñóþòñÿ. Òåì íå
ìåíåå ðÿä ìåòîäîâ, åùå äåñÿòü ëåò íàçàä ïðåäñòàâëÿâøèåñÿ íîâàòîðñêèìè, ñòàëè ðóòèííûìè, äîñòóï-
íûìè øèðîêîìó êðóãó èññëåäîâàòåëåé, à ìíîãèå ïîëîæåíèÿ ñîâðåìåííîé ìîëåêóëÿðíîé ôèëî-
ãåíåòèêè ïîäòâåðæäåíû íåçàâèñèìûìè ãðóïïàìè èññëåäîâàòåëåé. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ãîâîðèòü î
ñìåíå ïàðàäèãì â ýòîé íàóêå, î ôîðìèðîâàíèè íîâîé êîíöåïöèè èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ æèâîòíîãî
ìèðà, âêëþ÷àþùåé â ñåáÿ öåëûé ðÿä òðàäèöèîííûõ ïðåäñòàâëåíèé, íî â òî æå âðåìÿ îòëè÷àþùåéñÿ
ðÿäîì ïðèíöèïèàëüíûõ ÷åðò. Îäíàêî ýòà íîâàÿ êîíöåïöèÿ åùå íå óñïåëà íàéòè îòðàæåíèå â ó÷åá-
íèêàõ èëè ìîíîãðàôèÿõ, îñîáåííî îòå÷åñòâåííûõ (ñì., íàïðèìåð, íîâîå èçäàíèå «Ðóêîâîäñòâà ïî
çîîëîãèè»). Îáçîðíûå ñòàòüè â ðóññêîÿçû÷íûõ íàó÷íûõ èçäàíèÿõ òàêæå íåìíîãî÷èñëåííû è ïîñâÿ-
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ùåíû ãëàâíûì îáðàçîì ôèëîãåíèè ïðîòèñò (Ìèêðþêîâ, 1999) èëè îòäåëüíûõ ãðóïï ìíîãîêëåòî÷íûõ
æèâîòíûõ (Âîðîíîâ, 2001). Îáîáùàþùèå ðàáîòû ïî ôèëîãåíèè ìíîãîêëåòî÷íûõ â ïîñëåäíåå âðåìÿ,
íàñêîëüêî íàì èçâåñòíî, íà ðóññêîì ÿçûêå íå ïóáëèêîâàëèñü. Èíîñòðàííûå æå îðèãèíàëüíûå è îá-
çîðíûå ñòàòüè ïî ôèëîãåíåòè÷åñêîé ïðîáëåìàòèêå îñòàþòñÿ òðóäíîäîñòóïíûìè äëÿ ìíîãèõ íàøèõ
ñïåöèàëèñòîâ.

Íàñòîÿùàÿ ïóáëèêàöèÿ ïðèçâàíà, ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòè÷íî, çàïîëíèòü ýòîò ïðîáåë. Îíà âêëþ-
÷àåò â ñåáÿ êðàòêèé îáçîð ïðèíöèïîâ è ìåòîäîâ ðåêîíñòðóêöèè ôèëîãåíèè è îáîáùåíèå âàæíåéøèõ
ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèé ïîñëåäíèõ ëåò. Ïðåäëàãàåìûå çäåñü ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñõåìû ó÷èòûâàþò
äàííûå ìíîãèõ àâòîðîâ è îòðàæàþò õîðîøî ïîäòâåðæäåííûå èëè ïðåäïîëàãàåìûå ðîäñòâåííûå ñâÿçè
ìåæäó ãðóïïàìè âûñîêîãî ðàíãà. Îáîçíà÷åíû íàèáîëåå ñïîðíûå ïðîáëåìû è îáñóæäàþòñÿ àëüòåðíà-
òèâíûå ãèïîòåçû, ïðåäëàãàåìûå äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïðîòèâîðå÷èé.

Ñîâðåìåííûå ìåòîäû ðåêîíñòðóêöèè ôèëîãåíèè

Ðàìêè äàííîé ðàáîòû íå ïîçâîëÿþò îáñóäèòü â äåòàëÿõ ìåòîäû ñîâðåìåí-
íîãî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà è ïðèíöèïû ðàáîòû ôèëîãåíåòè÷åñêèõ êîì-
ïüþòåðíûõ ïðîãðàìì. Îòìåòèì ëèøü, ÷òî â îñíîâå íàèáîëåå ïîïóëÿðíîé ïðî-
ãðàììû PAUP (Phylogenetic Analysis Using Parsimony) (Swofford, 1998) è ìíîãèõ
äðóãèõ ïðîäóêòîâ ëåæèò ìåòîäîëîãèÿ, ðàçðàáîòàííàÿ Â. Õåííèãîì (Hennig,
1966), â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðîé âàæíåéøèì ïîêàçàòåëåì ðîäñòâà ñ÷èòàåòñÿ íà-
ëè÷èå îáùèõ ïðîäâèíóòûõ ñîñòîÿíèé ïðèçíàêîâ — ñèíàïîìîðôèé. Äëÿ îïðåäå-
ëåíèÿ íàïðàâëåíèÿ èçìåíåíèé ïðèçíàêîâ øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ êðèòåðèé âíåø-
íåé ãðóïïû. Äðóãîé âàæíûé ïðèíöèï — ýêîíîìèè (ïàðñèìîíèè) — çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî èç ìíîæåñòâà òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíûõ âûáèðàåòñÿ ðåêîíñòðóêöèÿ,
ïðåäóñìàòðèâàþùàÿ íàèìåíüøåå ÷èñëî ýâîëþöèîííûõ øàãîâ (Ïàâëèíîâ, 1989;
Nixon, Carpenter, 1996; Wa�gele, 2000). Ïîìèìî àëãîðèòìîâ, îñíîâàííûõ íà ïðèí-
öèïå ïàðñèìîíèè, øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ àíàëèç ìîðôîëîãè÷åñêèõ èëè ãåíåòè-
÷åñêèõ äèñòàíöèé (àëãîðèòì «Neighbor Joining»), à òàêæå ìåòîäû, îñíîâàííûå íà
òåõ èëè èíûõ ýâîëþöèîííûõ ìîäåëÿõ — Maximum Likelihood Analysis (Wa�gele, 2000).

Ìàòåðèàëîì äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ñëóæàò îáû÷íî ìîðôîëîãè÷åñ-
êèå ïðèçíàêè ëèáî äàííûå ñèêâåíñà — îïðåäåëåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåî-
òèäîâ â ãåíàõ èëè äðóãèõ ãîìîëîãè÷íûõ ó÷àñòêàõ ÄÍÊ; â îáîèõ ñëó÷àÿõ èñïîëü-
çóþòñÿ îäíè è òå æå àëãîðèòìû è ïðîãðàììû. Ïðè àíàëèçå ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ïðèçíàêîâ àëüòåðíàòèâíûå ñîñòîÿíèÿ îáîçíà÷àþòñÿ ðàçëè÷íûìè öèôðîâûìè êî-
äàìè (Eernisse et al., 1992; Pleijel, 1995; Haszprunar, 1996; Nielsen et al., 1997;
Salwini-Plawen, 1998; Rouse, 1999; Strong, Lipscomb, 2000). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî
ñóùåñòâóþùèå ñèñòåìû êîäèðîâàíèÿ ïðèçíàêîâ îñíîâûâàþòñÿ íà àïðèîðíûõ
ñóæäåíèÿõ î ãîìîëîãè÷íîñòè òåõ èëè èíûõ ñîñòîÿíèé (íàïðèìåð, âòîðè÷íîé ïî-
ëîñòè òåëà èëè ïðîòîòðîõà) ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òèïîâ, ò. å. îñòàþòñÿ â çíà-
÷èòåëüíîé ìåðå ñóáúåêòèâíûìè (Hausdorf, 2000). Ìîëåêóëÿðíûå ïðèçíàêè áîëåå
ìíîãî÷èñëåííû (â êà÷åñòâå òàêîâîãî ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ ëþáîé âàðèàáåëüíûé ñàéò
â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ëþáîãî ãåíà) è ìåíåå ïîäâåðæåíû ñóáúåêòèâíîé èíòåðïðå-
òàöèè. Äëÿ âûÿâëåíèÿ ãîìîëîãè÷íûõ ñàéòîâ èñïîëüçóþò ïðîöåäóðó «âûðàâíèâà-
íèÿ» (alignment), êîòîðàÿ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ âðó÷íóþ èëè àâòîìàòè÷åñêè.

Ïåðâûå ðàáîòû, â êîòîðûõ êëþ÷åâûå âîïðîñû ôèëîãåíåòèêè áåñïîçâîíî÷-
íûõ æèâîòíûõ ðåøàëèñü íà îñíîâå àíàëèçà íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
áûëè îïóáëèêîâàíû â íà÷àëå 90-õ ãã. (Turbeville et al., 1991, 1992; Telford, Hol-
land, 1993; Kobayashi et al., 1993). Íàèáîëüøàÿ áàçà äàííûõ íàêîïëåíà ïî ÿäåð-
íîìó ãåíó, êîäèðóþùåìó 18S ðÐÍÊ, êîòîðàÿ âêëþ÷àåò â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðåä-
ñòàâèòåëåé ïî÷òè âñåõ ñîâðåìåííûõ òèïîâ æèâîòíûõ (Winnepennincks et al., 1995,
1996, 1998; Cavalier-Smith et al., 1996; Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001).
Äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé íà âûñîêîì òàêñîíîìè÷åñêîì óðîâíå
èñïîëüçóþòñÿ è äðóãèå ãåíû èëè ó÷àñòêè ÿäåðíîé ÄÍÊ, íàïðèìåð òàê íàçûâà-
åìûé elongation factor (EF-1a) (McHugh, 2000; Eeckhaut et al., 2000), ãåíû áåëêîâ
òåðìè÷åñêîãî øîêà (Koziol et al., 1998), ìèîçèíîâ (Ruiz-Trillo et al., 2002), ãèñòî-
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íîâ (Miller et al., 1993). Ñðàâíèâàþò òàêæå âòîðè÷íûå ñòðóêòóðû ÐÍÊ (Winne-
pennickx et al., 1992; Ender, Schierwater, 2003) è àìèíîêèñëîòíûå ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè áåëêîâ (Kojima et al., 1993; Kobayashi et al., 1999; Hausdorf, 2000). Íà óðîâ-
íå ñåìåéñòâ è ðîäîâ øèðîêî èñïîëüçóþò ìèòîõîíäðèàëüíûå ãåíû (16S ðÐÍÊ è
öèòîõðîìîêñèäàçû).

Ïîìèìî ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé íóêëåîòèäîâ è àìèíîêèñëîò âàæíûì èñòî÷íè-
êîì ôèëîãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè ÿâëÿåòñÿ àíàëèç ïîëîæåíèÿ â ãåíîìå è ôóí-
êöèé îòäåëüíûõ ãåíîâ (non-sequence data). Íàèáîëåå èíòåíñèâíî èçó÷àþòñÿ â
ýòîì îòíîøåíèè òàê íàçûâàåìûå ãîìåîáîêñíûå ãåíû èëè HOX-ãåíû, îòâåò-
ñòâåííûå çà ôîðìèðîâàíèå ïëàíà ñòðîåíèÿ â õîäå èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ
(Telford, Thomas, 1998; Kobayashi et al., 1999; Cook et al., 2001). Ó ðÿäà îðãàíèç-
ìîâ ðåêîíñòðóèðîâàíû ìèòîõîíäðèàëüíûå ãåíîìû â öåëîì (Hwang et al., 2001).

Ïåðñïåêòèâíûì ìåòîäîì ïðåäñòàâëÿåòñÿ êîìïëåêñíûé àíàëèç âñåãî ìàññèâà
ôèëîãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè — ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, íóêëåîòèäíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìíîãèõ ãåíîâ è ñòðóêòóðíûõ ïðèçíàêîâ ãåíîìîâ. Ïðè ýòîì
ñòàâèòñÿ çàäà÷à ïîèñêà íàèáîëåå ýêîíîìíîãî (ïàðñèìîíè÷íîãî) ðåøåíèÿ äëÿ
îáúåäèíåííîé ìàòðèöû äàííûõ, âêëþ÷àþùåé â ñåáÿ âñå ïåðå÷èñëåííûå êîì-
ïëåêñû ïðèçíàêîâ (Nixon, Capenter, 1996; Zrzavy´ et al., 1998; Giribet et al., 2000,
2001; Peterson, Eernisse, 2001). Äëÿ àíàëèçà áîëüøèõ ìàññèâîâ äàííûõ ðàçðàáî-
òàíà íîâàÿ êîìïüþòåðíàÿ ïðîãðàììà POY (Gladstein, Wheeler, 1997), îñíîâàííàÿ
íà ìåòîäå «ïðÿìîé îïòèìèçàöèè» (direct optimization, Wheeler, 1996), ïîçâîëÿþ-
ùåì ìîäåëèðîâàòü ýâîëþöèþ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé áåç èõ ïðåäâà-
ðèòåëüíîãî âûðàâíèâàíèÿ.

Íàðÿäó ñ íîâûìè ïîäõîäàìè ïðîäîëæàþò ðàçâèâàòüñÿ è òðàäèöèîííûå ìå-
òîäû èçó÷åíèÿ ýâîëþöèè, â ÷àñòíîñòè ïàëåîíòîëîãè÷åñêèé (ñì., íàïðèìåð, Sut-
ton et al., 2001). Ïðîäîëæåíèå òàêèõ òðàäèöèîííûõ èññëåäîâàíèé íåîáõîäèìî,
âî-ïåðâûõ, äëÿ óòî÷íåíèÿ è ïîïîëíåíèÿ èíôîðìàöèîííîé áàçû ïî ìîðôîëîãè-
÷åñêèì ïðèçíàêàì è, âî-âòîðûõ, äëÿ èíòåðïðåòàöèè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîé
èíôîðìàöèè, íàïðèìåð äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñêîðîñòè ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè â
ðàçíûõ ãðóïïàõ (ò. å. êàëèáðîâêè «ìîëåêóëÿðíûõ ÷àñîâ»).

Âàæíåéøèå ðåçóëüòàòû ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèé ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ

Ïðîèñõîæäåíèå  ìíî ãîêë å ò î÷íûõ. Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå (Cavallier-
Smith et al., 1996 è äð.) â öåëîì ïîäòâåðæäàþò âûñêàçàííîå ðàíåå ìîðôîëîãàìè
ïðåäïîëîæåíèå (Èâàíîâ, 1968) î ðîäñòâå ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ è âîðîò-
íè÷êîâûõ æãóòèêîíîñöåâ. Ðÿä ðåêîíñòðóêöèé ïîêàçûâàåò, îäíàêî, ÷òî òðèáû
òàêæå ìîãóò èìåòü îáùèõ ïðåäêîâ ñ ïîñëåäíåé ãðóïïîé (Philippe, Adoutte, 1995;
Cavallier-Smith et al., 1996; Ìèêðþêîâ, 1999). Âñå òðè òàêñîíà îáúåäèíÿþò â
ñîâðåìåííûõ îáçîðàõ (Ìèêðþêîâ, 1999) ïîä íàçâàíèåì Opisthokonta, ïîä÷åðêè-
âàþùèì èõ îáùóþ ìîðôîëîãè÷åñêóþ ÷åðòó — íàëè÷èå â îíòîãåíåçå îäíîæãóòè-
êîâîé ñòàäèè ñ çàäíèì ïîëîæåíèåì æãóòèêà (ó ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ ýòî
ñïåðìàòîçîèä). Ïîðÿäîê ðàçäåëåíèÿ êðóïíûõ âåòâåé Opisthokonta íåëüçÿ ñ÷èòàòü
îêîí÷àòåëüíî óñòàíîâëåííûì; íåêîòîðûå ðåêîíñòðóêöèè ïðåäïîëàãàþò, íàïðè-
ìåð, ñåñòðèíñêèå îòíîøåíèÿ ìåæäó ãðèáàìè è Metazoa. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ â êà-
÷åñòâå áëèæàéøèõ ðîäñòâåííèêîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ ïðèâîäèòñÿ ìàëîèçó÷åííàÿ
ïàðàçèòè÷åñêàÿ ãðóïïà, ñõîäíàÿ ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ ñ âîðîòíè÷êîâûìè æãóòèêî-
íîñöàìè — Mesomycetozoa (Herr et al., 1999).

Ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò òàêæå î ìîíîôèëåòè÷íîñòè
ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ (ðèñ. 1, À), ò. å. âûñêàçàííàÿ ðÿäîì ìîðôîëîãîâ ãè-
ïîòåçà î íåçàâèñèìîì ïðîèñõîæäåíèè ãóáîê îò îäíîêëåòî÷íûõ íå ïîäòâåðæäàåò-
ñÿ (Kobayashi et al., 1993; Cavallier-Smith, Allsop, 1996; Cavallier-Smith et al., 1996;
Koziol et al., 1998; Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001).
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Ôèëî ã åí å òè÷ å ñêèå  î òíîøåíèÿ  íè çøèõ  ìíî ãîêë å ò î÷íûõ. Ïî
ìíåíèþ áîëüøèíñòâà ñîâðåìåííûõ èññëåäîâàòåëåé, íàèáîëåå ïðèìèòèâíûå ìíî-
ãîêëåòî÷íûå æèâîòíûå — ãóáêè — ÿâëÿþòñÿ ïàðàôèëåòè÷åñêîé ãðóïïîé (ðèñ. 1, À).
Ïðè ýòîì èçâåñòêîâûå ãóáêè (Calcispongia) îêàçàëèñü áîëåå ïðîäâèíóòûìè è
áëèçêèìè ê íàñòîÿùèì ìíîãîêëåòî÷íûì, ÷åì êðåìíèåâûå, âûäåëÿåìûå òåïåðü â
îòäåëüíûé òèï Silicispongia (Zrzavy´ et al., 1998). Ïîñëåäíèé ðåçóëüòàò ìîæåò ïî-

êàçàòüñÿ ïàðàäîêñàëüíûì, ïîñêîëüêó êðåìíèåâûå ãóáêè õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå
ñëîæíîé îðãàíèçàöèåé, ÷åì èçâåñòêîâûå. Ñëåäóåò îòìåòèòü, îäíàêî, ÷òî ìèíå-
ðàëüíûå ñêåëåòû åùå áîëåå âûñîêîîðãàíèçîâàííûõ íàñòîÿùèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ
(Eumetazoa), íàïðèìåð êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ïîñòðîåíû èìåííî èç óãëåêèñëîãî
êàëüöèÿ. Òàêèì îáðàçîì, çàìåíó êðåìíèåâîãî ñêåëåòà èçâåñòêîâûì ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ñèíàïîìîðôèþ, îáúåäèíÿþùóþ Calcispongia è Eumetazoa.

Ðàäèàëüíûå æèâîòíûå (êèøå÷íîïîëîñòíûå è ãðåáíåâèêè), ïî-âèäèìîìó, íå
èìåëè áëèæàéøèõ îáùèõ ïðåäêîâ è ðàçâèâàëèñü ïàðàëëåëüíî (Zrzavy´ et al., 1998;

Peterson, Eernisse, 2001; ñì. ðèñ. 1, À). Ïðè ýòîì ìîðôîëîãè ñêëîííû òðàêòîâàòü
ãðåáíåâèêîâ (Ctenophora) êàê ïåðåõîäíóþ ãðóïïó ïî îòíîøåíèþ ê äâóñòîðîííå-
ñèììåòðè÷íûì æèâîòíûì — Bilateria, ññûëàÿñü íà ñëîæíîñòü èõ ñèììåòðèè
(ñî÷åòàíèå äâó- è âîñüìèëó÷åâîãî ïëàíîâ) è ðàçâèòèå ìóñêóëàòóðû èç îñîáîãî
çà÷àòêà, êîòîðûé ìîæíî òðàêòîâàòü êàê òðåòèé çàðîäûøåâûé ëèñòîê (Nielsen et
al., 1996 è äð.). Îäíàêî ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ (Zrzavy´ et al., 1998; Peterson,

Eernisse, 2001) íåîæèäàííî ïîêàçàëè áîëüøóþ ïðèìèòèâíîñòü ãðåáíåâèêîâ ïî
ñðàâíåíèþ ñ êèøå÷íîïîëîñòíûìè (Cnidaria). Íà íåêîòîðûõ ñîâðåìåííûõ
ðåêîíñòðóêöèÿõ ñàìè êèøå÷íîïîëîñòíûå (êíèäàðèè) òàêæå îêàçûâàþòñÿ
ïàðàôèëåòè÷åñêîé ãðóïïîé (Zrzavy´´ et al., 1998), íî äðóãèå àâòîðû ïîêàçûâàþò èõ

îáùåå ïðîèñõîæäåíèå (Peterson, Eernisse, 2001).
Îòäåëüíàÿ âåòâü íèçøèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ ïðåäñòàâëåíà òðèõîïëàêñîì, êîòî-

ðûé õàðàêòåðèçóåòñÿ ìíîãèìè ïðèìèòèâíûìè ïðèçíàêàìè è âûäåëÿåòñÿ â îò-
äåëüíûé òèï Placozoa (Ìàëàõîâ, 1990). Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå ïî ýòîìó óíèêàëü-
íîìó îðãàíèçìó äî ñèõ ïîð îñòàâàëèñü ïðîòèâîðå÷èâûìè (Zrzavy´ et al., 1998;

Peterson, Eernisse, 2001), îäíàêî ðåçóëüòàòû ïîñëåäíåãî èññëåäîâàíèÿ, ïî-âèäè-
ìîìó, îêîí÷àòåëüíî îïðîâåðãàþò àëüòåðíàòèâíóþ ãèïîòåçó î òîì, ÷òî îí ÿâëÿåò-
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Ðèñ. 1. Âàæíåéøèå ôèëîãåíåòè÷åñêèå ëèíèè ìíîãîêëåòî÷íûõ ïî äàííûì àíàëèçà ìîëåêóëÿðíûõ è
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (îáîáùåíî ïî äàííûì ìíîãèõ àâòîðîâ, ñõåìàòèçèðîâàíî): À — íèçøèå
ìíîãîêëåòî÷íûå; Â — áèëàòåðàëüíûå æèâîòíûå.

Fig. 1. Principal phylogenetic lineages of Metazoa derived from the analyses of molecular and morphological
characters (summarized from the data of many authors, diagrammatic): A — lower metazoans; B —
bilaterians.



ñÿ àáåððàíòíîé ëè÷èíêîé êàêîãî-òî ïðåäñòàâèòåëÿ êèøå÷íîïîëîñòíûõ (Ender,
Schierwater, 2003). Ïðè ýòîì áëèæàéøèå ðîäñòâåííèêè òðèõîïëàêñà è åãî ðîëü â
ñòàíîâëåíèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè ó æèâîòíûõ îñòàþòñÿ íåîïðåäåëåííûìè (îí ìî-
æåò ðàññìàòðèâàòüñÿ, íàïðèìåð, êàê ñåñòðèíñêàÿ ãðóïïà êèøå÷íîïîëîñòíûõ èëè
âåòâè, îáúåäèíÿþùåé êèøå÷íîïîëîñòíûõ è áèëàòåðàëüíûõ).

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ âíîâü èíòåíñèâíî îáñóæäàåòñÿ ñòàòóñ è ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèå ñâÿçè ñëèçèñòûõ ñïîðîâèêîâ — Myxozoa. Èõ ïðèíàäëåæíîñòü ê ìíîãîêëåòî÷-
íûì æèâîòíûì è âòîðè÷íîñòü ïðèìèòèâíîé ïëàçìîäèàëüíîé îðãàíèçàöèè òå-
ïåðü óæå íå âûçûâàþò ñîìíåíèé, îäíàêî ïðîèñõîæäåíèå îñòàåòñÿ ñïîðíûì. Ðÿä
ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ïîäòâåðäèëè ðîäñòâî îáñóæäàå-
ìîé ãðóïïû ñ êèøå÷íîïîëîñòíûìè, ÷òî ñîãëàñîâûâàåòñÿ ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé ãè-
ïîòåçîé, îñíîâàííîé íà óëüðàñòðóêòóðíîì ñõîäñòâå ñòðåêàòåëüíûõ êàïñóë ýòèõ
æèâîòíûõ (Siddall et al., 1995; Schlegel et al., 1996, öèò. ïî Ìèêðþêîâ, 1999). Íà
íåêîòîðûõ ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèÿõ (Zrzavy´ et al., 1998) ñëèçèñòûå ñïîðî-

âèêè ïðåäñòàâëÿëèñü ñåñòðèíñêîé ãðóïïîé ïàðàçèòè÷åñêèõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ
Polypodium. Ñèòóàöèÿ èçìåíèëàñü â ðåçóëüòàòå ìîëåêóëÿðíîãî èññëåäîâàíèÿ
Buddenbrockia — çàãàäî÷íîãî ïàðàçèòà ìøàíîê, ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå êî-
òîðîãî äî ñèõ ïîð îñòàâàëîñü íåîïðåäåëåííûì. Îêàçàëîñü, ÷òî ýòîò ÷åðâåîáðàç-
íûé ìíîãîêëåòî÷íûé îðãàíèçì áåç ðòà, êèøå÷íèêà è öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñ-
òåìû, íî ñ âûðàæåííîé ïðîäîëüíîé ìóñêóëàòóðîé è ñëèçèñòûå ñïîðîâèêè, ïàðà-
çèòèðóþùèå ó òåõ æå ìøàíîê, èìåþò ïî÷òè èäåíòè÷íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ãåíà 18S ðÐÍÊ (Moteiro et al., 2002). Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ýòî ðàçíûå ñòàäèè ðàç-
âèòèÿ îäíîãî è òîãî æå îðãàíèçìà, à âñÿ ãðóïïà â öåëîì ïðîèñõîäèò îò áèëàòå-
ðàëüíûõ ïðåäêîâ.

Â àæíåéøèå  ôèëî ã åí å òè÷ å ñêèå  ëèíèè  B i l a t e r i a è  ïîëîæåíèå
«ïðîáë åìíûõ»  ã ð óïï. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ðàäèàëüíûì, áèëàòåðàëüíûå
æèâîòíûå (Bilateria) ïðåäñòàâëÿþòñÿ õîðîøî îáîñíîâàííîé ìîíîôèëåòè÷åñêîé
ãðóïïîé (Peterson, Eernisse, 2001 è äð). Èñõîäíîå ïîëîæåíèå â ýòîé ãðóïïå
(ðèñ. 1, Â) çàíèìàþò, ïî-âèäèìîìó, áåñêèøå÷íûå òóðáåëëÿðèè — Acoelomorpha.
Ïîäîáíàÿ òî÷êà çðåíèÿ óæå äàâíî âûñêàçûâàëàñü ìîðôîëîãàìè (Èâàíîâ, Ìàì-
êàåâ, 1973; Ax, 1985) è ñîãëàñóåòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè áîëüøèíñòâà ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷åñêèõ àíàëèçîâ (Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001; Ruiz-Trillo et

al., 2002; Zrzavy´, 2003). Îäíàêî äàííûå ïî HOX-ãåíàì è EF-1a (Adoutte et al.,

2000), à òàêæå ðåçóëüòàòû íåêîòîðûõ êîìïëåêñíûõ àíàëèçîâ (Giribet et al., 2000)
ïîêàçûâàþò áëèçêîå ðîäñòâî Acoelomorpha ñ äðóãèìè ïëîñêèìè ÷åðâÿìè, êîòî-
ðûå ðàññìàòðèâàþòñÿ íàçâàííûìè àâòîðàìè â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíîé âåòâè
áèëàòåðèé (ñì. íèæå). Òàêèì îáðàçîì, ïîëîæåíèå áåñêèøå÷íûõ òóðáåëëÿðèé äî
ñèõ ïîð îêîí÷àòåëüíî íå îïðåäåëåíî.

Ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ âûÿâëÿþò ñðåäè ñîáñòâåííî áèëàòåðàëüíûõ
æèâîòíûõ òðè ãëàâíûå ëèíèè ýâîëþöèè (Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse,

2001; ñì. ðèñ. 1, Â). Òîëüêî îäíà èç íèõ — âòîðè÷íîðîòûå (Deuterostomia) —
èìååò òðàäèöèîííûé ñîñòàâ, âêëþ÷àÿ òèïû èãëîêîæèõ (Echinodermata), ïîëó-
õîðäîâûõ (Hemichordata) è õîðäîâûõ (Chordata), õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ðàäèàëü-
íûì äðîáëåíèåì, âòîðè÷íîé çàêëàäêîé ðòà, ýíòåðîöåëüíîé çàêëàäêîé öåëîìà è
äâóñòîðîííåñèììåòðè÷íûìè ëè÷èíêàìè.

Âòîðàÿ êðóïíàÿ âåòâü, ïîëó÷èâøàÿ íàçâàíèå Lophîtrochozoa, îáúåäèíÿåò
áîëüøóþ ÷àñòü òèïîâ ïåðâè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ: òàê íàçûâàåìûõ òðîõîôîðíûõ
(âíóòðèïîðîøèöåâûõ — Entoprocta èëè Kamptozoa, êîëü÷àòûõ ÷åðâåé — Anneli-
da, ìîëëþñêîâ è ñèïóíêóëèä), íåìåðòèí, à òàêæå ôîðîíèä (Phoronida), ïëå÷åíî-
ãèõ (Brachiopoda) è ìøàíîê (Bryozoa èëè Ectoprocta), èìåþùèõ ñïåöèàëèçèðî-
âàííûé ùóïàëüöåâûé àïïàðàò (ëîôîôîð). Ýòà âåòâü âûäåëÿåòñÿ íà ôèëîãåíåòè-
÷åñêèõ äåðåâüÿõ, ïîñòðîåííûõ ïî ðåçóëüòàòàì àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 18S
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ðÐÍÊ (Cavalier-Smith et al., 1996; McHugh, 2000; Giribet et al., 2000; Peterson,
Eernisse, 2001; Zrzavy´ et al. , 2001; Zrzavy´, 2003), è ïîäòâåðæäàåòñÿ ñòðóêòóðíûìè

ïðèçíàêàìè ãåíîìîâ — êàê ìèòîõîíäðèàëüíûõ, òàê è ÿäåðíûõ, â ÷àñòíîñòè íàáî-
ðîì HOX-ãåíîâ (Kobayashi et al., 1999; Adoutte et al., 2000; McHugh, 2000). Îáúå-
äèíåíèå òðîõîôîðíûõ æèâîòíûõ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ îáùèìè ÷åðòàìè ïëàíà
ñòðîåíèÿ è îíòîãåíåçà (ñïèðàëüíîå äðîáëåíèå, ïåðâè÷íûé ðîò, òåëîáëàñòè÷åñêàÿ
çàêëàäêà ìåçîäåðìû è ëè÷èíêà-òðîõîôîðà), âïîëíå òðàäèöèîííî. Îäíàêî áëèç-
êîå ðîäñòâî òðîõîôîðíûõ è ëîôîôîðíûõ (ùóïàëüöåâûõ) ïðîòèâîðå÷èò ïðåäñòàâ-
ëåíèÿì, îñíîâàííûì íà ìîðôîëîãèè, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðûìè ïîñëåäíèå ðàñ-
ñìàòðèâàëèñü êàê ãðóïïà, ïðîìåæóòî÷íàÿ ìåæäó òðîõîôîðíûìè è âòîðè÷íîðîòû-
ìè (Äîãåëü, 1981; Emig, 1997). Ñëåäóåò îòìåòèòü, îäíàêî, ÷òî äåòàëüíûé àíàëèç
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ íàðÿäó ñî ñõîäñòâîì ëîôîôîðíûõ è
òðîõîôîðíûõ âûÿâëÿåò òàêæå îáùèå ÷åðòû íåêîòîðûõ ùóïàëüöåâûõ (ôîðîíèä è
ïëå÷åíîãèõ) è âòîðè÷íîðîòûõ (Zrzavy´ et al., 1998). Òàêèì îáðàçîì, ñîìíåíèÿ

îòíîñèòåëüíî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ ëîôîôîðíûõ âñå æå îñòàþòñÿ.
Ïîêàçàòåëüíî âêëþ÷åíèå â ãðóïïó Lophîtrochozoa ïîãîíîôîð, êîòîðûõ ìîð-

ôîëîãè îòå÷åñòâåííîé øêîëû ñáëèæàëè ñ âòîðè÷íîðîòûìè (Èâàíîâ, 1975, 1986;
Ìàëàõîâ è äð., 1997; Ìàëàõîâ, Ãàëêèí, 1998). Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå íàäåæíî
ïîäòâåðæäàþò áëèçêîå ðîäñòâî ïîãîíîôîð (âêëþ÷àÿ âåñòèìåíòèôåð) è àííåëèä,
âïëîòü äî âêëþ÷åíèÿ â ñîñòàâ ïîñëåäíèõ (Winnepenninckx et al., 1998; McHugh,
2000; Boore, Brown, 2000; Peterson, Eernisse, 2001).

Ñîñòàâ òðåòüåé êðóïíîé ãðóïïû áèëàòåðèé îêàçàëñÿ ñàìûì íåîæèäàííûì —
îíà îáúåäèíÿåò ÷ëåíèñòîíîãèõ (Arthropoda), ïåðâè÷íîòðàõåéíûõ (Onychophora)
è òèõîõîäîê (Tardigrada), êðóãëûõ ÷åðâåé (Nemathelminthes) è ãîëîâîõîáîòíûõ
(Cephalorhyncha èëè Scalidophora). Ýòè ãðóïïû âåñüìà íåïîõîæè ïî ïëàíàì
ñòðîåíèÿ è îáúåäèíÿþòñÿ ëèøü íàëè÷èåì ñëîæíîé ìíîãîñëîéíîé êóòèêóëû è
ðàçâèòèåì ñ ïåðèîäè÷åñêîé ñìåíîé ïîêðîâîâ — ëèíüêîé. Ïî ïîñëåäíåìó ïðè-
çíàêó íîâûé òàêñîí ïîëó÷èë íàçâàíèå Ecdysozoa — ëèíÿþùèå (Aguinaldo et al.,
1997; Zrzavy´ et al., 1998; Giribet et al., 2000, 2001). Èíòåðåñíî, ÷òî â ðàìêàõ äàí-

íîé êîíöåïöèè íàõîäèò îáúÿñíåíèå òàêæå íåîáû÷íîå ñî÷åòàíèå ó òèõîõîäîê
÷åðò ñõîäñòâà ñ íåìàòîäàìè (òðåõãðàííàÿ ãëîòêà) è ÷ëåíèñòîíîãèìè (ìåòàìåðèÿ,
íàëè÷èå ñâîåîáðàçíûõ êîíå÷íîñòåé).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî Ecdysozoa îêàçûâàþòñÿ ìîíîôèëåòè÷íûìè íå âî âñåõ
âàðèàíòàõ àíàëèçà ãåíîâ ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (Zrza-
vy´ et al., 1998). Òàêæå íåîäíîçíà÷íû äàííûå ïî äðóãèì ãåíàì, êîòîðûå ïîêà íå

ïîçâîëÿþò ïîëíîñòüþ èñêëþ÷èòü ñâÿçü ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ êàêèìè-ëèáî ãðóïïàìè
òðîõîôîðíûõ (McHugh, 2000; Hausdorf, 2000). Êîíöåïöèÿ Ecdysozoa ïîäâåðãàåò-
ñÿ êðèòèêå è ñî ñòîðîíû íåêîòîðûõ ìîðôîëîãîâ (S/orensen et al., 2000). Â òî æå
âðåìÿ êëàññè÷åñêèå ïðåäñòàâëåíèÿ î ðîäñòâå ÷ëåíèñòîíîãèõ è êîëü÷àòûõ ÷åðâåé,
äîëãîå âðåìÿ êàçàâøèåñÿ íåçûáëåìûìè, òàêæå íå ïîëó÷èëè îäíîçíà÷íîãî ïîä-
òâåðæäåíèÿ ñîâðåìåííûìè ìåòîäàìè àíàëèçà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (Eer-
nisse et al., 1992). Òàêèì îáðàçîì, ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè ÷ëåíèñòîíîãèõ åùå
íóæäàþòñÿ â óòî÷íåíèè, íî â ëþáîì ñëó÷àå èõ íåïîñðåäñòâåííîå ïðîèñõîæäåíèå
îò êîëü÷àòûõ ÷åðâåé ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìàëîâåðîÿòíûì.

Î ñâÿçÿõ ìåæäó òðåìÿ êðóïíûìè âåòâÿìè, îõàðàêòåðèçîâàííûìè âûøå, ïîêà
ñóäèòü òðóäíî. Íà îäíèõ ðåêîíñòðóêöèÿõ ëèíÿþùèå îáúåäèíÿþòñÿ ñ âòîðè÷íî-
ðîòûìè (Peterson, Eernisse, 2001 — ìîëåêóëÿðíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ), íà äðóãèõ — ñ
Lophîtrochozoa (McHugh, 2000; Adoutte et al., 2000; Patterson, Eernisse, 2001 —
ðåêîíñòðóêöèÿ ñ ó÷åòîì ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ), íåêîòîðûå àâòîðû cáëè-
æàþò òðîõîôîðíûõ, ùóïàëüöåâûõ è âòîðè÷íîðîòûõ (Zrzavy´ et al., 1998).

Ôèëîãåíåòè÷åñêîå ïîëîæåíèå ìíîãèõ òðàäèöèîííûõ òèïîâ ïî-ïðåæíåìó
âûçûâàåò ñïîðû. Ñðåäè òàêèõ ãðóïï ñëåäóåò ïðåæäå âñåãî ðàññìîòðåòü ïëîñêèõ
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÷åðâåé (î ïîëîæåíèè áåñêèøå÷íûõ òóðáåëëÿðèé ñì. âûøå). Íàèáîëåå âåðîÿòíîé
ïðåäñòàâëÿåòñÿ èõ áëèçîñòü ê Lophîtrochozoa. Ó ïëîñêèõ ÷åðâåé, òðîõîôîðíûõ è
ïëå÷åíîãèõ èìåþòñÿ îáùèå óíèêàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â HOX-ãåíàõ (Ko-
bayashi et al., 1999; Adoutte et al., 2000). Êðîìå òîãî, ýòè ãðóïïû ÷àñòî îáúåäèíÿ-
þòñÿ â ðåêîíñòðóêöèÿõ, âêëþ÷àþùèõ â ñåáÿ ìîëåêóëÿðíûå è ìîðôîëîãè÷åñêèå
ïðèçíàêè (Peterson, Eernisse, 2001; Giribet et al., 2000). Îäíàêî äðóãèå àâòîðû
ïðèâîäÿò àðãóìåíòû â ïîëüçó áîëüøåé ïðèìèòèâíîñòè ïëîñêèõ ÷åðâåé, ðàññìàò-
ðèâàÿ èõ â êà÷åñòâå îäíîé èç ãëàâíûõ âåòâåé áèëàòåðèé (Zrzavy´ et al., 1998). Ðÿä

àâòîðîâ (Giribet et al., 2000) âûäåëÿþò îñîáûé òàêñîí âûñîêîãî ðàíãà — Platyzoa,
âêëþ÷àþùèé â ñåáÿ íàðÿäó ñ ïëîñêèìè ÷åðâÿìè Gnathifera (ñì. íèæå). Â êà÷åñ-
òâå èñõîäíîé äëÿ ïëîñêèõ ÷åðâåé íàçûâàþò ãðóïïó, ðàíåå îòíîñèìóþ ê òóðáåë-
ëÿðèÿì — Catenulida, ïðî÷èå òðàäèöèîííûå îòðÿäû òóðáåëëÿðèé (î÷åâèäíî, ÷òî
ýòîò êëàññ â åãî òðàäèöèîííîì ïîíèìàíèè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïàðàôèëåòè÷åñ-
êóþ ãðóïïèðîâêó) è ïàðàçèòè÷åñêèå êëàññû îáúåäèíÿþò ïîä íàçâàíèåì Rhabdi-
tophora (Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001).

Ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ ïîçâîëÿþò îïðåäåëèòü ïîëîæåíèå îäíîé èç
ñïîðíûõ («ïðîáëåìíûõ») ãðóïï — ìåçîçîé (Mesozoa) — ìåëêèõ ïàðàçèòè÷åñêèõ
îðãàíèçìîâ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ î÷åíü ïðîñòîé îðãàíèçàöèåé. Ýòó ãðóïïó îäíè
èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàëè ïðèìèòèâíîé, ïðîìåæóòî÷íîé ìåæäó îäíîêëåòî÷íûìè è
ìíîãîêëåòî÷íûìè, à äðóãèå — âòîðè÷íî óïðîñòèâøåéñÿ, âûâîäèìîé èç ïëîñêèõ
÷åðâåé (Ìàëàõîâ, 1990, îáçîð). Èññëåäîâàíèÿ ãîìåîáîêñíûõ ãåíîâ (Kobayashi et
al., 1999) ïîêàçàëè, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå îäèí èç äâóõ êëàññîâ ìåçîçîé (äèöèå-
ìèäû) — ýòî äîñòàòî÷íî ïðîäâèíóòàÿ ãðóïïà, äåéñòâèòåëüíî áëèçêàÿ ê ïëîñêèì
÷åðâÿì, è âòîðè÷íîñòü èõ óïðîùåííîé îðãàíèçàöèè òåïåðü ïî÷òè íå âûçûâàåò
ñîìíåíèé.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ îôîðìèëèñü êîíòóðû åùå îäíîé ãðóïïû, ïî-âèäèìîìó,
áëèçêîé ê ïëîñêèì ÷åðâÿì — Gnathifera (S/orensen et al., 2000; Zrzavy´, 2003). Ýòîò

òàêñîí âêëþ÷àåò â ñåáÿ êîëîâðàòîê è ñêðåáíåé (îíè îáúåäèíÿþòñÿ ïîä íàçâàíè-
åì Syndermata, ïðè÷åì ñàìè êîëîâðàòêè, âîçìîæíî, ÿâëÿþòñÿ ïàðàôèëåòè÷åñêèì
îáúåäèíåíèåì), ãíàòîñòîìóëèä (Gathostomulida), êîòîðûå ðàíåå îòíîñèëèñü ê
ïëîñêèì ÷åðâÿì (Èâàíîâ, Ìàìêàåâ, 1973; Ìàìêàåâ, 1991) ëèáî âûäåëÿëèñü â îò-
äåëüíûé òèï (Ax, 1985) è íåäàâíî îòêðûòûé â èíòåðñòèöèàëè ãðåíëàíäñêîãî
ðó÷üÿ íîâûé êëàññ — Micrognathozoa (Kristensen, Funch, 2000). Åäèíñòâî Gnathi-
fera ïîäòâåðæäàåòñÿ, ïðåæäå âñåãî, íàëè÷èåì îñîáîãî âîîðóæåíèÿ â ãëîòêå.
Íàèáîëåå ïîêàçàòåëüíû â ýòîì îòíîøåíèè Micrognathozoa, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ
íàëè÷èåì ñëîæíîãî ÷åëþñòíîãî àïïàðàòà, ñõîäíîãî, ñ îäíîé ñòîðîíû, ñ ÷åëþñ-
òÿìè ãíàòîñòîìóëèä, à ñ äðóãîé — ñ ýëåìåíòàìè ãëîòî÷íîãî âîîðóæåíèÿ êîëî-
âðàòîê; ó ñêðåáíåé ïèùåâàðèòåëüíàÿ ñèñòåìà ïîäâåðãàåòñÿ îáùåé ðåäóêöèè.
Èìåþùèåñÿ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèå äàííûå ïî ýòîé ãðóïïå ñîãëàñóþòñÿ ñ
ìîðôîëîãè÷åñêèìè (Micrognathozoa â ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîì îòíîøåíèè
ïîêà íå èçó÷åíû).

Íåêîòîðûå àâòîðû (Zrzavy´ et al., 2001; ñîâìåñòíûé àíàëèç ãåíîâ ðÐÍÊ è

ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ) ñáëèæàþò ñ Gnathifera ìèçîñòîìèä (Myzostomi-
da) — ñâîåîáðàçíóþ ãðóïïó ýêòîïàðàçèòè÷åñêèõ ÷åðâåé, êîòîðûõ ðàíåå ñ÷èòàëè
àáåððàíòíûìè ïîëèõåòàìè èëè âûäåëÿëè â îñîáûé òèï. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî,
ïî ðåçóëüòàòàì äðóãîãî àíàëèçà, âêëþ÷àþùåãî äàííûå ïî 18S ðÐÍÊ è EF-1a
(Eeckhaut et al., 2000), ýòà ãðóïïà áëèçêà ê ïëîñêèì ÷åðâÿì è ìîæåò ñëóæèòü
ñâÿçóþùèì çâåíîì ìåæäó ïîñëåäíèì òèïîì è òðîõîôîðíûìè. Ðîäñòâî
ìèçîñòîìèä ñ ïîëèõåòàìè â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòâåðãàåòñÿ.

Â ñâÿçè ñ Gnathifera çàñëóæèâàåò îáñóæäåíèÿ òàêæå íåäàâíî îòêðûòûé òèï
Cycliophora (Funch, Kristensen, 1995). Åãî åäèíñòâåííûé ïðåäñòàâèòåëü Symbion
pandora — ìåëêèé ñèäÿ÷èé îðãàíèçì, ëîêàëèçóþùèéñÿ íà ðîòîâûõ îðãàíàõ ëàí-
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ãóñòîâ. Ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò î áëèçîñòè íîâîãî òèïà ê
êîëîâðàòêàì (Winnepenninckx et al., 1998). Òåì íå ìåíåå íà ìíîãèõ ðåêîíñòðóê-
öèÿõ, âêëþ÷àþùèõ ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè, ýòà ãðóïïà îáúåäèíÿåòñÿ ñ Kam-
ptozoa, ò. å. îòíîñèòñÿ ê òðîõîôîðíûì (Zrzavy´ et al., 1998; S/orensen et al., 2002;

Zrzavy´, 2003). Cycliophora íå èìåþò ãëîòî÷íîãî âîîðóæåíèÿ, èõ ðîò îêðóæåí âåí-

÷èêîì ðåñíè÷åê, êèøå÷íèê ïåòëåîáðàçíî èçîãíóò (ðîòîâîå è àíàëüíîå îòâåðñòèÿ
ñáëèæåíû), öåëîì íå âûðàæåí. Ïîêàçàòåëüíî íàëè÷èå êàðëèêîâûõ ñàìöîâ, ïðè-
êðåïëÿþùèõñÿ ê òåëó ñàìêè (Funch, Kristensen, 1995).

Äâå «ïðîáëåìíûå» ãðóïïû — áðþõîðåñíè÷íûõ ÷åðâåé (Gastrotricha) è ùå-
òèíêî÷åëþñòíûõ (Chaetognatha) ìíîãèå ñîâðåìåííûå èññëåäîâàòåëè ñáëèæàþò ñ
Ecdysozoa. Â îòíîøåíèè ïåðâîé ãðóïïû ïîäîáíàÿ ãèïîòåçà îáîñíîâàíà ñîâñåì
íåäàâíî (Zrzavy´, 2003), ïî ðåçóëüòàòàì áîëåå ðàííèõ àíàëèçîâ Gastrotricha îòíî-

ñèëè ê Platyzoa (Giribet et al., 2000), ëèáî ñ÷èòàëè îäíîé èç ïðåäêîâûõ ãðóïï áè-
ëàòåðèé (Peterson, Eernisse, 2001). Èíòåðåñíî, ÷òî âûñêàçàííîå ðàíåå Â. Â. Ìà-
ëàõîâûì (1986) ïðåäïîëîæåíèå î áëèæàéøåì ðîäñòâå ãàñòðîòðèõ ñ íåìàòîäàìè
íå ïîäòâåðäèëîñü (Aleshin et al., 1998; Zrzavy´, 2003). Ðîäñòâî ùåòèíêî÷åëþñòíûõ

è «ëèíÿþùèõ» áûëî ïîêàçàíî óæå â ðàííèõ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ðàáîòàõ
(Telford, Holland, 1993) è ïîëó÷èëî äîïîëíèòåëüíîå îáîñíîâàíèå â ðÿäå íåäàâ-
íèõ îáçîðîâ (Peterson, Eernisse, 2001). Íåêîòîðûå ñîâðåìåííûå àâòîðû íå ñî-
ãëàñíû ñ ýòîé òî÷êîé çðåíèÿ è âûâîäÿò ùåòèíêî÷åëþñòíûõ îò ñàìûõ ïðèìèòèâ-
íûõ áèëàòåðàëüíûõ ïðåäêîâ (Giribet et al., 2000), îäíàêî âñå ïåðå÷èñëåííûå
ðàáîòû îòâåðãàþò òðàäèöèîííóþ ãèïîòåçó î áëèçîñòè ýòîé ãðóïïû ê âòîðè÷íî-
ðîòûì (Äîãåëü, 1981).

Íàêîíåö, îäíîé èç ñàìûõ çàãàäî÷íûõ ãðóïï áèëàòåðàëüíûõ îñòàþòñÿ êñåíî-
òóðáåëëèäû (Xenoturbellida) — ÷åðâåîáðàçíûå æèâîòíûå ñ î÷åíü ïðèìèòèâíûìè
÷åðòàìè îðãàíèçàöèè: ðåñíè÷íûì ïîêðîâîì ñâîåîáðàçíîãî ñòðîåíèÿ, ìåøêîâèä-
íûì êèøå÷íèêîì è ïðîñòî óñòðîåííîé íåðâíîé ñèñòåìîé. Ìîëåêóëÿðíûå èññëå-
äîâàíèÿ, à çàòåì è èçó÷åíèå ñòðîåíèÿ ðàçâèâàþùèõñÿ â ïàðåíõèìå ëè÷èíîê (îíè
îêàçàëèñü òèïè÷íûìè âåëèãåðàìè, âïëîòü äî íàëè÷èÿ çà÷àòêà êòåíèäèÿ) íåîæè-
äàííî ïîêàçàëè ïðèíàäëåæíîñòü ýòèõ îðãàíèçìîâ ê äâóñòâîð÷àòûì ìîëëþñêàì
(Israelsson, 1998). Îäíàêî ÷ðåçâû÷àéíîå óïðîùåíèå îðãàíèçàöèè âçðîñëûõ æè-
âîòíûõ, ïðåäïîëàãàåìîå â ýòîì ñëó÷àå, òðóäíî îáúÿñíèìî, ïîñêîëüêó îíè îñòà-
þòñÿ äîâîëüíî êðóïíûìè (íåñêîëüêî ñàíòèìåòðîâ äëèíîé), ñâîáîäíîæèâóùèìè,
àêòèâíûìè îðãàíèçìàìè. Íîâûå óëüòðàñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ âçðîñëûõ êñå-
íîòóðáåëëèä òàêæå íå âûÿâèëè íèêàêèõ õàðàêòåðíûõ äëÿ ìîëëþñêîâ ÷åðò (Rai-
kova et al., 2000). Â ðåçóëüòàòå áûëà âûäâèíóòà àëüòåðíàòèâíàÿ ãèïîòåçà, êîòîðàÿ
ìîãëà áû îáúÿñíèòü íàáëþäàåìûå ïðîòèâîðå÷èÿ — ëè÷èíêè, íàéäåííûå â ïà-
ðåíõèìå êñåíîòóðáåëëèä, ïðèíàäëåæàò íå ýòèì îðãàíèçìàì, à ìîëëþñêàì è
ïîïàëè òóäà ñëó÷àéíî èëè êàê îáúåêò ïèòàíèÿ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìåòàìîð-
ôîç çàãàäî÷íûõ ëè÷èíîê äî ñèõ ïîð íå íàáëþäàëè. Êñòàòè, èìåííî èç ëè÷èíîê,
à íå èç âçðîñëûõ ìîãëà ïðîèñõîäèòü è ñåêâåíèðîâàííàÿ ÄÍÊ.

Ê ñîæàëåíèþ, ðÿä âàæíûõ â ôèëîãåíåòè÷åñêîì îòíîøåíèè ãðóïï äî ñèõ ïîð
íå èçó÷åí â ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè. Ê òàêîâûì, ïîìèìî óæå
óïîìèíàâøèõñÿ Micrognathozoa, îòíîñÿòñÿ òàêæå èíòåðñòèöèàëüíûå Loricifera,
âêëþ÷àåìûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ â ðàíãå êëàññà â òèï Cephalorhyncha (Ìàëàõîâ,
Àäðèàíîâ, 1995) è Lîbathocerebromorpha, îáû÷íî òðàêòóåìûå êàê ñèëüíî óïðîñ-
òèâøèåñÿ (â ÷àñòíîñòè, óòðàòèâøèå öåëîì) ïîòîìêè ïîëèõåò èëè êàê îñîáûé òèï
íåöåëîìè÷åñêèõ æèâîòíûõ (Rieger, 1991).

Ôèëî ã åí å òè÷ å ñêèå  î òíîøåíèÿ  ëîôîòðî õîôîðíûõ  (Lopho -
t r o cho zo a ). Ïî äàííûì àíàëèçîâ ãåíîâ ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ, íè òðîõîôîðíûå, íè
ùóïàëüöåâûå (ëîôîôîðíûå), âçÿòûå â îòäåëüíîñòè, íå îáðàçóþò ìîíîôèëåòè-
÷åñêèå ãðóïïû (Peterson, Eernisse, 2001). Îäíàêî ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàáîòû (Rou-
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se, 1999), à òàêæå ñîâìåñòíûé àíàëèç ìîëåêóëÿðíûõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíà-
êîâ (Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001) ïîäòâåðæäàþò ìîíîôèëåòè÷íîñòü

òðîõîôîðíûõ. Ïðè ýòîì â ñîñòàâ ïîñëåäíåé ãðóïïû âêëþ÷àþòñÿ íåöåëîìè÷åñêèå
Kamptozoa è Nemertea, à òàêæå òèïû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ íàëè÷èåì öåëîìà è
îáúåäèíÿìûå ïîä íàçâàíèåì Neotrochozoa — Annelida, Sipunculida, Echiurida,
Pogonophora è Mollusca (ðèñ. 2, À).

Ñ äâóìÿ êðóïíåéøèìè òèïàìè òðîõîôîðíûõ — àííåëèäàìè è ìîëëþñêà-
ìè — ñâÿçàíà îäíà èç íåðåøåííûõ ïðîáëåì ñîâðåìåííîé ôèëîãåíåòèêè. Ìîíî-
ôèëèÿ ýòèõ ãðóïï, îáîñíîâàííàÿ ìíîãî÷èñëåííûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðèçíà-
êàìè, äî ñèõ ïîð íå ïîäòâåðæäåíà ìîëåêóëÿðíûìè äàííûìè. Íà ðåêîíñòðóê-
öèÿõ, ïîñòðîåííûõ ïî äàííûì ñåêâåíèðîâàíèÿ ãåíîâ ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ áåç ó÷åòà
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (Winnepenninckx et al., 1995, 1996, 1998; McHugh,
2000; Peterson, Eernisse, 2001), îòäåëüíûå òðàäèöèîííûå òèïû (ýõèóðèäû, ñèïóí-
êóëèäû, ïîãîíîôîðû, à íà íåêîòîðûõ ðåêîíñòðóêöèÿõ è íåìåðòèíû) è êëàññû
ìîëëþñêîâ êëàñòåðèçóþòñÿ ñ ðàçíûìè ñåìåéñòâàìè ïîëèõåò. Íàïðîòèâ, ôèëîãå-
íåòè÷åñêèé àíàëèç ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, â òîì ÷èñëå ëè÷èíî÷íûõ (Has-
zprunar, 1996; Rouse, 1999), à òàêæå êîìïëåêñíûé àíàëèç (Peterson, Eernisse,
2001) ïîäòâåðæäàþò ìîíîôèëåòè÷íîñòü ìîëëþñêîâ è àííåëèä, íî ïðè óñëîâèè
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Ðèñ. 2. Ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ âàæíåéøèõ ãðóïï Lophotrochozoa (À), Ecdysozoa (B) è Deute-
rostomia (C); îáîáùåíî ïî äàííûì ìíîãèõ àâòîðîâ, ñõåìàòèçèðîâàíî.

Fig. 2. Phylogenetic relationships of the principal groups of Lophotrochozoa (À), Ecdysozoa (B) è Deute-
rostomia (C); summarized from the data of many authors, diagrammatic.



âêëþ÷åíèÿ â ïîñëåäíèé òèï, ïî êðàéíåé ìåðå, ïîãîíîôîð è ýõèóðèä. Íà äàííîì
ýòàïå ïðîòèâîðå÷èÿ ÷àñòè÷íî ðàçðåøàþòñÿ â êëàññèôèêàöèè ïîñðåäñòâîì ðàñ-
øèðåíèÿ ðàìîê òèïà Annelida. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî íàèáîëåå ðàäèêàëüíûå ðåâèçèè
ýòîãî òèïà (Rouse, 1999) ïðåäñòàâëÿþò ïîãîíîôîð â ñîñòàâå ïîëèõåò â ðàíãå ñå-
ìåéñòâà, ò. å. âîññòàíàâëèâàåòñÿ ïåðâîíà÷àëüíûé ñòàòóñ ýòîé ãðóïïû. Îáùàÿ
êëàññèôèêàöèÿ ìîëëþñêîâ ðåâèçèè ïîêà íå ïîäâåðãàåòñÿ.

Ãîâîðÿ î âçàèìîîòíîøåíèÿõ òðàäèöèîííûõ ãðóïï ëîôîôîðíûõ, ñëåäóåò îò-
ìåòèòü áëèçêîå ðîäñòâî ôîðîíèä è ïëå÷åíîãèõ (ðèñ. 2, À), êîòîðîå õîðîøî îáîñ-
íîâàíî, ïðåæäå âñåãî, ìîëåêóëÿðíûìè äàííûìè. Ñòàòóñ ìøàíîê îñòàåòñÿ íåÿñ-
íûì, ïî-âèäèìîìó, ýòî âåñüìà ïðèìèòèâíàÿ ãðóïïà, âîçìîæíî, ëåæàùàÿ ó îñíî-
âàíèÿ âåòâè, îáúåäèíÿþùåé òðîõîôîðíûõ è ëîôîôîðíûõ (Emig, 1997; Peterson,
Eernisse, 2001). Â íåêîòîðûõ ðåêîíñòðóêöèÿõ îíà äàæå íàõîäèòñÿ çà ïðåäåëàìè
Lophotrochozoa (Giribet et al., 2000).

Ôèëî ã åí å òè÷ å ñêèå  î òíîøåíèÿ  Ecd y s o z o a. Î÷åâèäíî, â ñîñòàâå
Ecdysozoa (ðèñ. 2, Â) äîñòàòî÷íî ðàíî îáîñîáèëàñü âåòâü, îáúåäèíÿþùàÿ ïðèàïó-
ëèä è êèíîðèíõ — ãðóïïû, âêëþ÷àåìûå â òèï Cephalorhyncha (Ìàëàõîâ, Àäðèà-
íîâ, 1995). Òàêèì îáðàçîì, åäèíñòâî ïîñëåäíåãî òèïà â öåëîì ïîäòâåðæäàåòñÿ;
îäèí èç åãî êëàññîâ, ëîðèöèôåðû, äî ñèõ ïîð íå èçó÷åí â ìîëåêëÿðíî-áèîëîãè-
÷åñêîì îòíîøåíèè, íî åãî ìîðôîëîãè÷åñêàÿ áëèçîñòü ê ïðèàïóëèäàì íå âûçû-
âàåò ñîìíåíèé. Îäíàêî âîëîñàòèêè, òàêæå îòíåñåííûå âûøåíàçâàííûìè àâòîðàìè
ê Cephalorhyncha, ïðèíàäëåæàò, ïî-âèäèìîìó, ê äðóãîé âåòâè è ÿâëÿþòñÿ áëè-
æàéøåé ñåñòðèíñêîé ãðóïïîé íåìàòîä (Peterson, Eernisse, 2001; Bleidorn et al., 2002).

Â òî æå âðåìÿ õîðîøî ïîäòâåðæäåííûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ ðîäñòâî ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ ñ òèõîõîäêàìè è ïåðâè÷íîòðàõåéíûìè (ðèñ. 2, Â). Ãðóïïà, îáúåäèíÿþùàÿ
ýòè òèïû, ïîëó÷èëà íàçâàíèå Panarthropoda (Peterson, Eernisse, 2001; Giribet et al.,
2001). Ìîíîôèëåòè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå ñàìèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ òàêæå ñ÷èòàåòñÿ
íàäåæíî îáîñíîâàííûì (Winnepenninckx et al., 1995; Aguinaldo et al., 1997; Peter-
son, Eernisse, 2001; Giribet et al., 2001).

Ðåçóëüòàòû ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé îòíîøåíèé òðà-
äèöèîííûõ êëàññîâ ÷ëåíèñòíîíîãèõ îêàçàëèñü ïàðàäîêñàëüíûìè. Ôèëîãåíåòè-
÷åñêîå åäèíñòâî òðàõåéíûõ, îáúåäèíÿþùèõ ìíîãîíîæåê è íàñåêîìûõ (òî÷íåå
ãåêñàïîä) è ïðèçíàâàåìûõ â êà÷åñòâå òàêñîíà âñåìè ìîðôîëîãàìè, íå ïîäòâåð-
äèëîñü. Âìåñòî ýòîãî âûÿâëÿåòñÿ ãðóïïà, âêëþ÷àþùàÿ â ñåáÿ ðàêîîáðàçíûõ è
íàñåêîìûõ (íî íå ìíîãîíîæåê), ïîëó÷èâøàÿ íàçâàíèå Pancrustacea (Zrzavy´ et al.,
1998; Giribet, Ribera, 2000; Giribet et al., 2001; Hwang et al., 2001; Cook et al., 2001).
Ìîíîôèëèÿ Pancrustacea ïîäòâåðæäàåòñÿ àíàëèçîì ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ
ðÐÍÊ, íàáîðîâ ÍÎÕ-ãåíîâ, ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ è, íàêîíåö, êîìïëåêñ-
íûì àíàëèçîì âñåõ äàííûõ (Giribet et al., 2001). Ïðè ýòîì ïîëîæåíèå ìíîãîíî-
æåê îñòàåòñÿ ñïîðíûì: íåêîòîðûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó èõ áëèçîñòè
ê õåëèöåðîâûì (Hwang et al., 2001; Cook et al., 2001); äðóãèå ïðåäñòàâëÿþò èõ êàê
ñåñòðèíñêóþ ãðóïïó ïî îòíîøåíèþ ê Pancrustacea (Giribet et al., 2001), ïîäòâåð-
æäàÿ òåì ñàìûì, â ñèëüíî âèäîèçìåíåííîì âèäå, êîíöåïöèþ ìàíäèáóëÿò,
ò. å. ãðóïïû, õàðàêòåðèçóþùåéñÿ íàëè÷èåì ÷åëþñòåé (òðàäèöèîííî ê íåé îòíî-
ñÿò ðàêîîáðàçíûõ è âñåõ òðàõåéíûõ). Â îáîèõ âàðèàíòàõ ïðåäïîëàãàåòñÿ äðåâ-
íîñòü ìíîãîíîæåê ïî cðàâíåíèþ ñ ðàêîîáðàçíûìè. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ãåíå-
òè÷åñêèå ñèñòåìû ìíîãîíîæåê, â ÷àñòíîñòè ðÐÍÊ, âîîáùå õàðàêòåðèçóþòñÿ
áîëüøèì ñâîåîáðàçèåì (Giribet, Ribera, 2000; Giribet, Wheeler, 2001), ÷òî ìîæåò
îñëîæíÿòü èõ ïðèìåíåíèå â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèÿõ.

Íåñìîòðÿ íà âñå óñèëèÿ, êîíöåïöèÿ Pancrustacea îñòàåòñÿ ñëàáîïîäêðåïëåí-
íîé äàííûìè ïàëåîíòîëîãèè è ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè. Â òî âðåìÿ êàê ðà-
êîîáðàçíûå èçâåñòíû ñ êåìáðèÿ, ìíîãîíîæêè ïîÿâèëèñü óæå ïîñëå âûõîäà
÷ëåíèñòîíîãèõ íà ñóøó, è èõ ïîÿâëåíèå ïðåäøåñòâîâàëî ïîÿâëåíèþ ãåêñàïîä.
Åäèíñòâåííîé íàäåæíîé ñèíàïîìîðôèåé, îáúåäèíÿþùåé ðàêîîáðàçíûõ è íàñå-
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êîìûõ, ÿâëÿåòñÿ îðãàíèçàöèÿ îììàòèäèåâ (ýëåìåíòîâ ñëîæíûõ ãëàç). Òîëüêî ó
íàçâàííûõ ãðóïï õðóñòàëüíûé êîíóñ ñîñòîèò èç ÷åòûðåõ êëåòîê ñ îäèíàêîâûì
ðàñïîëîæåíèåì îòðîñòêîâ, è íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè íàçûâàþò îáúåäèíÿþùèé
èõ òàêñîí Tetraconata (Richter, 2002). ×åðòû ñõîäñòâà ìåæäó ðàêîîáðàçíûìè è
íàñåêîìûìè âûÿâëÿþò òàêæå èññëåäîâàíèÿ îíòîãåíåçà íåðâíîé ñèñòåìû, íî ÷è-
ñëî èçó÷åííûõ â ýòîì îòíîøåíèè òàêñîíîâ ïîêà âåñüìà îãðàíè÷åíî (Richter,
2002). Ïîýòîìó ê ïîïûòêàì ðàäèêàëüíîãî ïåðåñìîòðà ôèëîãåíèè ÷ëåíèñòîíîãèõ
ñëåäóåò îòíîñèòüñÿ, ïî íàøåìó ìíåíèþ, ñ íåêîòîðîé îñòîðîæíîñòüþ.

Ôèëî ã åí å òè÷ å ñêèå  î òíîøåíèÿ  òèïîâ  â ò îðè÷íîðî òûõ. Áîëü-
øèíñòâî ñîâðåìåííûõ àíàëèçîâ (Zrzavy´ et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001) ïî-

êàçûâàåò ðîäñòâî èãëîêîæèõ è ïîëóõîðäîâûõ, îáúåäèíÿþùàÿ èõ ãðóïïà ïîëó÷èëà
íàçâàíèå Ambulacralia è ÿâëÿåòñÿ ñåñòðèíñêîé ïî îòíîøåíèþ ê õîðäîâûì
(ðèñ. 2, Ñ). Òàêèì îáðàçîì, òðàäèöèîííàÿ òî÷êà çðåíèÿ î ïðîèñõîæäåíèè õîðäî-
âûõ îò ïîëóõîðäîâûõ íå ñîãëàñóåòñÿ ñ íîâûìè äàííûìè. Â òî æå âðåìÿ ìîíîôè-
ëèÿ ñàìèõ õîðäîâûõ õîðîøî ïîäòâåðæäàåòñÿ ñîâðåìåííûìè èññëåäîâàíèÿìè.

Íåñîîòâåòñòâèå ìîëåêóëÿðíûõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ðåêîíñòðóêöèé è äðóãèå íåðåøåííûå ïðîáëåìû

Êàê áûëî ïîêàçàíî íà ïðèìåðå ìíîãèõ ãðóïï, îäíà èç ïðîáëåì ñîâðåìåííîé
ôèëîãåíåòèêè — ïðîòèâîðå÷èÿ ìåæäó ðåêîíñòðóêöèÿìè, ïîñòðîåííûìè ïî
ìîëåêóëÿðíûì è ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Áåçóñëîâíî, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ
ïðè÷èíà òàêèõ ïðîòèâîðå÷èé çàêëþ÷àåòñÿ â íåäîñòàòî÷íîé îáúåêòèâíîñòè ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé (íàøè ñóæäåíèÿ î âàæíîñòè òîãî èëè èíîãî ïðè-
çíàêà è ãîìîëîãèè åãî ñîñòîÿíèé ñîõðàíÿþò èçâåñòíûé ýëåìåíò ïðîèçâîëüíîñòè
äàæå ïðè ïðèìåíåíèè ôîðìàëèçîâàííûõ ìåòîäîâ àíàëèçà). Îäíàêî îáñóæäàþòñÿ
è ìåòîäè÷åñêèå íåäîñòàòêè ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèé (Zrzavy´ et al., 1998;
Adoutte et al., 2000; Hausdorf, 2000 è äð.). Ïðåæäå âñåãî î÷åâèäíî, ÷òî ôèëîãåíå-
òè÷åñêàÿ èíôîðìàòèâíîñòü ëþáîãî ãåíà îãðàíè÷åíà. Ïðè ñðàâíåíèè ìîëîäûõ,
áëèçêèõ ãðóïï ìîæåò íå õâàòàòü èçìåí÷èâûõ, èíôîðìàòèâíûõ ñàéòîâ. Íàïðîòèâ,
ó î÷åíü äðåâíèõ, ò. å. ôèëîãåíåòè÷åñêè äàëåêèõ ãðóïï, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãåíà
ìîãóò íàñòîëüêî îòëè÷àòüñÿ, ÷òî òðóäíî âûÿâèòü ãîìîëîãè÷íûå ó÷àñòêè, íåîáõî-
äèìûå êàê ìàðêåðû äëÿ èõ ñîïîñòàâëåíèÿ. Òàê, åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî
íàèáîëåå èñïîëüçóåìûé ãåí ðèáîñîìíîé ÐÍÊ íåäîñòàòî÷íî ÷óâñòâèòåëåí íà
èíòåðâàëàõ áîëåå 500 ìëí ëåò (McHugh, 2000; Hausdorf, 2000), ò. å. âðÿä ëè ñìî-
æåò îáåñïå÷èòü äîñòîâåðíóþ ðåêîíñòðóêöèþ ïðîöåññà ðàçäåëåíèÿ îñíîâíûõ âåò-
âåé ìíîãîêëåòî÷íûõ, êîòîðûé ïðîèñõîäèë íàìíîãî ðàíüøå.

Ôèëîãåíåòè÷åñêóþ ðåêîíñòðóêöèþ çàòðóäíÿåò òàêæå íåðàâíîìåðíîñòü òåì-
ïîâ ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè, ò. å. íàêîïëåíèÿ çàìåí íóêëåîòèäîâ â òîì èëè
èíîì ãåíå (Hausdorf, 2000). Åñëè â êàêîé-ëèáî ãðóïïå òàêîå íàêîïëåíèå èäåò
àíîìàëüíî áûñòðî, òî åå âîçðàñò áóäåò èñêóññòâåííî çàâûøàòüñÿ. Âîçìîæíû è
ñêà÷êîîáðàçíûå èçìåíåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, íàïðèìåð ïîòåðè èëè âñòàâêè
äîñòàòî÷íî äëèííûõ ó÷àñòêîâ. Ïðè èñïîëüçîâàíèè ñòàíäàðòíûõ ìåòîäîâ àíàëèçà
ôèëîãåíåòè÷åñêîå çíà÷åíèå òàêèõ èçìåíåíèé òàêæå áóäåò çàâûøàòüñÿ. Íàêîíåö,
áîëüøèå çàòðóäíåíèÿ ìîãóò âûçûâàòü ñëó÷àè áûñòðîé («âçðûâíîé») ìîðôîëîãè-
÷åñêîé ýâîëþöèè è àäàïòèâíîé ðàäèàöèè. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ â ãåíàõ íå óñïåâàþò
íàêîïèòüñÿ íåéòðàëüíûå èçìåíåíèÿ, äîñòàòî÷íûå äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïîðÿäêà ðàñ-
õîæäåíèÿ âåòâåé (Philippe, Adoutte, 1998; Adoutte et al., 2000). Âîçìîæíî, èìåííî
òàêîé «âçðûâíîé» õàðàêòåð èìåëà ýâîëþöèÿ ðàííèõ ýóêàðèîò, ìíîãîêëåòî÷íûõ è
áèëàòåðàëüíûõ æèâîòíûõ, òðîõîôîðíûõ, ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ðÿä àðòåôàêòîâ ìîãóò ïîðîæäàòüñÿ ñàìèìè àëãîðèòìàìè, ïðèìåíÿþùèìèñÿ
äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Îäèí èç òàêèõ ýôôåêòîâ — «ïðèòÿæåíèå äëèí-
íûõ âåòâåé» — çàêëþ÷àåòñÿ â íåñòàáèëüíîñòè ðàñïîëîæåíèÿ íà ôèëîãåíåòè-
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÷åñêîì äåðåâå ìîðôîëîãè÷åñêè èëè ãåíåòè÷åñêè ñèëüíî îáîñîáëåííûõ (äðåâíèõ
èëè áûñòðî ýâîëþöèîíèðîâàâøèõ) òàêñîíîâ. Òàêèå âåòâè (ïðèìåðîì ìîãóò ïî-
ñëóæèòü áåñêèøå÷íûå òóðáåëëÿðèè) ìîãóò îáúåäèíÿòüñÿ ñ äðóãèìè ãðóïïàìè
ñëó÷àéíûì îáðàçîì, íå îòðàæàÿ èñòîðèþ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîÿâèëàñü âîçìîæíîñòü êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè íåðàâíî-
ìåðíîñòè ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè è äðóãèõ ýôôåêòîâ, ñíèæàþùèõ äîñòîâåðíîñòü
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé. Òàê èñïîëüçóþòñÿ òåñòû, îñíîâàííûå íà îï-
ðåäåëåíèè ñõîäèìîñòè ðåêîíñòðóêöèé ïî íåñêîëüêèì ãåíàì. Áîëüøîå çíà÷åíèå
èìååò àíàëèç ÷óâñòâèòåëüíîñòè ðåêîíñòðóêöèè ê ïàðàìåòðàì ëåæàùåé â åå îñíî-
âå ýâîëþöèîííîé ìîäåëè, ðåàëèçóåìûé, íàïðèìåð, â ïðîãðàììå POY. Íàêîíåö,
ðàñõîæäåíèÿ ìåæäó ìîëåêóëÿðíûìè è ìîðôîëîãè÷åñêèìè ðåêîíñòðóêöèÿìè
óìåíüøàþòñÿ ïî ìåðå ðàñøèðåíèÿ áàçû äàííûõ çà ñ÷åò âêëþ÷åíèÿ íîâûõ òàê-
ñîíîâ, ÷òî ìîæíî óâèäåòü íà ïðèìåðå äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ (Campbell, 2000).

Îãðàíè÷åííîñòü ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ ôèëîãåíåòèêè çàêëþ÷àåòñÿ åùå è â
òîì, ÷òî îíè íå ïîçâîëÿþò ðåêîíñòðóèðîâàòü ïðîìåæóòî÷íûå ýòàïû ýâîëþöèè,
íå ïðåäñòàâëåííûå ñîâðåìåííûìè èëè èñêîïàåìûìè ôîðìàìè. Òàê, íåñìîòðÿ íà
äîêàçàòåëüñòâî ðîäñòâà ìíîãîêëåòî÷íûõ ñ âîðîòíè÷êîâûìè æãóòèêîíîñöàìè, ìû
ïî-ïðåæíåìó ìàëî çíàåì î âîçìîæíûõ ïóòÿõ ñòàíîâëåíèÿ ìíîãîêëåòî÷íîñòè (â
÷àñòíîñòè, íå ìîæåì ñäåëàòü âûáîð ìåæäó êëàññè÷åñêèìè ãèïîòåçàìè ãàñòðåè è
ôàãîöèòåëëû). Òàêàÿ æå íåîïðåäåëåííîñòü îñòàåòñÿ è â îòíîøåíèè ïðîèñõîæäå-
íèÿ áèëàòåðàëüíûõ æèâîòíûõ. Ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó íàèáîëåå ïðè-
ìèòèâíûìè èõ ïðåäñòàâèòåëÿìè (Acoelomorpha) è âåðîÿòíîé áëèæàéøåé ñåñ-
òðèíñêîé ãðóïïîé (Cnidaria) î÷åíü âåëèêè, à åñëè äîïóñòèòü áîëüøóþ ïðîäâè-
íóòîñòü Acoelomorpha, êàê ïðåäïîëàãàþò íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè (Adoutte et
al., 2000), òî ðàçðûâ ìåæäó ðàäèàëüíûìè è áèëàòåðàëüíûìè åùå áîëåå óâåëè÷è-
âàåòñÿ. Íàêîíåö, ïî-ïðåæíåìó äîïóñêàþòñÿ àëüòåðíàòèâíûå ñöåíàðèè, îáúÿñíÿ-
þùèå ïðîèñõîæäåíèå öåëîìè÷åñêèõ æèâîòíûõ. Òàê, íàëè÷èå öåëîìè÷åñêèõ
ôîðì â ñîñòàâå íåñêîëüêèõ êðóïíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâåé ïðè ðàííåì îáî-
ñîáëåíèè âòîðè÷íîðîòûõ èíòåðïðåòèðóåòñÿ íåêîòîðûìè èññëåäîâàòåëÿìè
(Adoutte et al., 2000; Peterson, Eernisse, 2001) êàê ñâèäåòåëüñòâî â ïîëüçó ïåð-
âè÷íîñòè öåëîìè÷åñêîé îðãàíèçàöèè áèëàòåðèé èëè, ïî êðàéíåé ìåðå, ðàííåãî
è îäíîêðàòíîãî âîçíèêíîâåíèÿ öåëîìè÷åñêîé îðãàíèçàöèè (Ìàëàõîâ, Ãàëêèí,
1998), ò. å. àðõèöåëîìàòíîé ãèïîòåçû. Ýòîò ñöåíàðèé ïîäêðåïëÿåòñÿ òàêæå íàëè-
÷èåì òðåõñåãìåíòíîãî ïëàíà ñòðîåíèÿ, õàðàêòåðíîãî äëÿ âòîðè÷íîðîòûõ, ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé äðóãèõ âåòâåé — ëîôîòðîõîôîðíûõ (ùóïàëüöåâûå) è «ëèíÿþùèõ»
(ùåòèíêî÷åëþñòíûå?). Îäíàêî òîò ôàêò, ÷òî â äâóõ ïîñëåäíèõ âåòâÿõ èñõîäíîå
èëè áëèçêîå ê èñõîäíîìó ïîëîæåíèå çàíèìàþò èìåííî íåöåëîìè÷åñêèå ãðóïïû
(ïëîñêèå ÷åðâè, ãàñòðîòðèõè, öåôàëîðèíõè è äð.) ëó÷øå ñîãëàñóåòñÿ, íà íàø
âçãëÿä, ñ äðóãîé êëàññè÷åñêîé ãèïîòåçîé, ïðåäïîëàãàþùåé ïàðàëëåëüíîå ðàçâè-
òèå öåëîìîâ â íåñêîëüêèõ ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ. Ñëåäóåò îòìåòèòü òàêæå, ÷òî
ñðåäè «ëèíÿþùèõ» (Ecdysozoa) ôîðìû ñ ðàçâèòîé öåëîìè÷åñêîé îðãàíèçàöèåé
îòñóòñòâóþò (ó ïðèìèòèâíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé âåòâè ïîëîñòü òåëà ïåðâè÷íàÿ,
ó áîëåå ïðîäâèíóòûõ — ñìåøàííàÿ).

Ïåðñïåêòèâíûìè äëÿ ïîíèìàíèÿ «óçëîâûõ» ñîáûòèé â ýâîëþöèè æèâîòíûõ,
òàêèõ êàê âîçíèêíîâåíèå ìíîãîêëåòî÷íîñòè, áèëàòåðàëüíîé îðãàíèçàöèè, öåëîìà,
ñåãìåíòàöèè è äð., ïðåäñòàâëÿþòñÿ èññëåäîâàíèÿ ïî ðåêîíñòðóêöèè ãåíîìîâ ïðåä-
êîâûõ ôîðì. Ìåòîäè÷åñêèå âîçìîæíîñòè äëÿ ïîäîáíîé ðåêîíñòðóêöèè óæå èìå-
þòñÿ (Adoutte et al., 2000). Ïðè ýòîì îñîáîå çíà÷åíèå ïðèîáðåòàåò îïðåäåëåíèå
íàáîðîâ HOX-ãåíîâ è ëîêàëèçàöèÿ îáëàñòåé èõ ýêñïðåññèè, ÷òî ïîçâîëÿåò
ïðåäìåòíî ñóäèòü î âîçìîæíûõ ïëàíàõ ñòðîåíèÿ îðãàíèçìîâ. Áîëüøîå çíà÷åíèå
èìåþò è ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ äðåâíåéøèõ îòëîæåíèé, êîòîðûå ìîãóò
ñîäåðæàòü îñòàòêè åùå íåèçâåñòíûõ ïðèìèòèâíûõ òèïîâ (Adoutte et al., 2000).
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Ïðîáëåìû êëàññèôèêàöèè

Íàñêîëüêî íàì èçâåñòíî, ïîïûòêè ïîëíîé ðåâèçèè êëàññèôèêàöèè ìíîãîêëå-
òî÷íûõ æèâîòíûõ íà îñíîâàíèè ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé
ôèëîãåíèè ïîêà íå ïðåäïðèíèìàëèñü. Ìîæíî óêàçàòü äâå ïðè÷èíû òàêîé îñòîðîæ-
íîñòè. Âî-ïåðâûõ, ñîñòàâ è ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ ðÿäà ãðóïï âûñîêîãî ðàíãà äî
ñèõ ïîð îñòàþòñÿ íåÿñíûìè, à ìîíîôèëåòè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå íåêîòîðûõ òðà-
äèöèîííûõ ãðóïï íå ïîäòâåðæäåíî ìîëåêóëÿðíûìè äàííûìè. Âî-âòîðûõ, ìíîãèå
ñòîðîííèêè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî (êëàäèñòè÷åñêîãî) ïîäõîäà â ñèñòåìàòèêå âîîáùå
îòêàçûâàþòñÿ îò óñòàíîâëåíèÿ àáñîëþòíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ðàíãîâ, óòâåðæäàÿ,
÷òî ñîîòâåòñòâóþùàÿ ïðîöåäóðà íå èìååò îáúåêòèâíîãî îñíîâàíèÿ. Íàèáîëåå
ïîñëåäîâàòåëüíî, íà íàø âçãëÿä, ðåâèçèÿ ñèñòåìû íà âûñøåì òàêñîíîìè÷åñêîì
óðîâíå âûïîëíåíà ãðóïïîé ÷åøñêèõ èññëåäîâàòåëåé, êîòîðûå íàñ÷èòûâàþò 35 òè-
ïîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ (Zrzavy´ et al., 1998). Îäíàêî ïîñëåäóþùèå ìîëåêóëÿðíûå èñ-

ñëåäîâàíèÿ è îòêðûòèå íîâûõ ãðóïï óæå âíåñëè êîððåêòèâû â ýòó êëàññèôèêàöèþ.
×èñëî òèïîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ, ïðèçíàâàåìûõ ñîâðåìåííûìè èññëåäî-
âàòåëÿìè, îñòàåòñÿ áëèçêèì ê òðàäèöèîííîìó (ñì. íàïðèìåð Äîãåëü, 1981), íî
îáúåì è ñòàòóñ ðÿäà ãðóïï ñóùåñòâåííî èçìåíåí. Òàê, ïîíèæåí ðàíã êîëîâðàòîê è
ñêðåáíåé (êëàññû â ñîñòàâå Syndermata èëè Gnathifera), ïîãîíîôîð (ñåìåéñòâî? â
ñîñòàâå ïîëèõåò). Íàïðîòèâ, â ðÿäå êëàññèôèêàöèé (Zrzavy´ et al., 1998) â ðàíãå òè-

ïîâ ïðèçíàåòñÿ öåëûé ðÿä ãðóïï, òðàäèöèîííî âêëþ÷àåìûõ â òèï Plathelminthes:
Acoela, Nemertodermatida, Gnathostomulida, Xenoturbellida è Catenulida. Ïîäòâåðæ-
äåíà îáîñîáëåííîñòü Myzostomida íà óðîâíå òèïà. Îïèñàíû íîâûå òàêñîíû âûñî-
êîãî ðàíãà (Cycliophora, Micrognathozoa).

Çàêëþ÷èòåëüíûå çàìå÷àíèÿ

Îáçîð ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðû ïîêàçûâàåò, ÷òî â ïîñëåäíèå ãîäû ôèëîãå-
íåòèêà äîáèëàñü íåñîìíåííûõ óñïåõîâ. Òàê, ïîäòâåðæäåíû ìîíîôèëåòè÷íîñòü
ìíîãîêëåòî÷íûõ è èõ ðîäñòâåííûå ñâÿçè ñ âîðîòíè÷êîâûìè æãóòèêîíîñöàìè,
îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ áèëàòåðàëüíûõ æèâîòíûõ. Ïîëó÷åíû íîâûå ñâèäåòåëü-
ñòâà â ïîëüçó ãèïîòåçû î ïðèìèòèâíîñòè áåñêèøå÷íûõ òóðáåëëÿðèé. Îáîçíà÷åíû
òðè îñíîâíûå âåòâè áèëàòåðàëüíûõ — âòîðè÷íîðîòûå, ëîôîòðîõîôîðíûå è «ëè-
íÿþùèå». Äîñòèãíóò ïðîãðåññ â ïîíèìàíèè ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé ðÿäà «ïðîáëåì-
íûõ» ãðóïï: ñëèçèñòûõ ñïîðîâèêîâ, ìåçîçîé, ìèçîñòîìèä, íåìåðòèí, òèõîõîäîê,
ïîãîíîôîð.

Â òî æå âðåìÿ ïîëîæåíèå ìíîãèõ ãðóïï âûñîêîãî ðàíãà äî ñèõ ïîð îêîí÷à-
òåëüíî íå îïðåäåëåíî. Ýòî ïðåæäå âñåãî îáîñîáëåííûå è, ïî-âèäèìîìó, äðåâíèå
ãðóïïû, òàêèå êàê ãðåáíåâèêè, Placozoa, ãàñòðîòðèõè è ùåòèíêî÷åëþñòíûå. Îñ-
òàåòñÿ ñïîðíûì ïîëîæåíèå ïëîñêèõ ÷åðâåé è ñâÿçàííûõ ñ íèìè ãðóïï — ìåçî-
çîé, ìèçîñòîìèä, Gnathifera. Ðÿä ãðóïï (Xenoturbellida, Cycliophora, Micrognatho-
zoa, Lobatocerebromorpha, Loricifera) òðåáóåò äîïîëíèòåëüíûõ ìîëåêóëÿðíûõ è
ìîðôîëîãè÷åñêèõ èñcëåäîâàíèé. Íàêîíåö, êîìïëåêñ ïîêà íåðåøåííûõ ïðîáëåì
ñâÿçàí ñ ðåêîíñòðóêöèåé «óçëîâûõ» ñîáûòèé â ýâîëþöèè ïëàíîâ ñòðîåíèÿ ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ è ðàñøèôðîâêîé ìåõàíèçìîâ èõ ýâîëþöèîííîãî ïðåîá-
ðàçîâàíèÿ.

Íåñìîòðÿ íà ïåðå÷èñëåííûå ïðîáëåìû, âîçìîæíîñòè ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà äàëåêî íå èñ÷åðïàíû. Äàëüíåéøèé ïðîãðåññ ìîæåò
áûòü îáåñïå÷åí ðàñøèðåíèåì áàç äàííûõ çà ñ÷åò ïðèâëå÷åíèÿ íîâûõ, â òîì
÷èñëå «êëþ÷åâûõ» (õàðàêòåðèçóþùèõñÿ íåîáû÷íûì ïëàíîì ñòðîåíèÿ èëè ïåðå-
õîäíûìè ïðèçíàêàìè), òàêñîíîâ è êîìïëåêñîâ ïðèçíàêîâ (ìîðôîëîãè÷åñêèõ, ãå-
íåòè÷åñêèõ, áèîõèìè÷åñêèõ è îíòîãåíåòè÷åñêèõ), à òàêæå ðàçðàáîòêîé íîâûõ,
áîëåå ìîùíûõ è ýôôåêòèâíûõ àëãîðèòìîâ è ïðîãðàììíûõ ñðåäñòâ äëÿ ôèëîãå-

15Êðèòè÷åñêèé àíàëèç ôèëîãåíèè ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ...



íåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Â òî æå âðåìÿ ïðîäîëæàåòñÿ è ïîèñê íîâûõ ïîäõîäîâ â
îáëàñòè ãåíîìíûõ èññëåäîâàíèé è ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ, êîòîðûå ìîãóò îêàçàòü ðå-
øàþùåå âîçäåéñòâèå íà áóäóùóþ ôèëîãåíåòèêó.
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