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Молекулярные признаки позволяют строить филогенетическое дерево независимо от морфологи-
ческих признаков. Это дает возможность рассматривать эволюцию последних вне рамок априор-
ных гипотез о закономерностях морфологической эволюции и независимо от наличия и интерпре-
тации палеонтологических находок. Кладистический анализ элементов вторичной структуры вари-
абельных областей V7 и V2 в 18S рРНК при использовании различных одноклеточных в качестве 
набора "внешних групп" свидетельствует, что Bilateria + Cnidaria монофилетичны, гребневики и губки 
представляют более ранние ответвления Metazoa, Trichoplax (Placozoa) - форма, родственная Cnidaria, 
a Rhombozoa, Orthonectida и Myxozoa - производные от Bilateria формы. Морфологическая редукция с 
потерей любых органов и тканей происходила неоднократно в ранней эволюции многоклеточных, 
как и в последующей эволюции Bilateria, в том числе у свободноживущих (не паразитических) видов. 
Ей подвержены как поздние, так и ранние стадии эмбрионального развития и дифференцировки. 
Предложены два альтернативных сценария морфологической дегенерации Trichoplax и способ выбо-
ра между ними. Указано на сходство гребневиков (Ctenophora) и известковых губок (Calcarea) в эмбри-
ональном развитии, состоящие в меридиональном или косом расположении третьей борозды дробле-
нии яйцеклетки, которое можно интерпретировать в пользу их родства. 

Все существующие ныне и когда-либо возни-
кавшие на Земле формы – это победители в борь-
бе за существование. Способность любого изме-
нения распространиться в популяции, стать до-
стоянием вида или таксона более высокого ранга 
зависит от того, насколько оно повышает успех 
обладателя в выживании, размножении и рассе-
лении. С морфологической точки зрения измене-
ния, обеспечившие биологический прогресс об-
ладателю (или, по крайней мере, не мешающие 
ему), могут состоять как в усложнении, так и в уп-
рощении многих или некоторых органов или 
структур (Северцов, 1939; Шмальгаузен, 1940). 
Для синтетической теории эволюции и морфоло-
гичесий прогресс, и регресс – не более чем част-
ные случаи изменения, повышающего (или не 
уменьшающего) приспособленность в фишеров-
ском смысле (Суходолец, 1996), и для объяснения 
прогрессивного развития предлагают специаль-
ные дополнительные генетические механизмы 
(Суходолец, 1996). Совсем другая роль отведена 
прогрессу в сравнительной анатомии. Как прави-
ло, морфологический ряд ориентируют в направ-
лении прогрессивного усложнения, если отсутст-
вуют прямые палеонтологические или иные вес-
кие аргументы для нисходящей или дивергентной 
ориентации ряда. Однако чем выше таксономиче-

ский уровень членов ряда, тем меньше надежды 
найти или распознать, даже если оно найдено, 
древнейшее состояние. Наши знания об эволюции 
типов и классов представляют собой не прямые 
палеонтологические свидетельства, а реконструк-
ции, в основе которых наряду с другими аксиомами 
лежит гипотеза о прогрессивном развитии (Бекле-
мишев В.Н., 1994, с. 89). "Для перехода... к фило-
генетическому дереву ось примитивности при-
равнивается к оси времени. Именно такая проце-
дура всеми и применяется" (Беклемишев К.В., 
1982, с. 61). Таким образом, проблема ориентации 
морфологического ряда (в том числе и прогрес-
сивная) не может быть решена в общем случае 
сравнительной анатомией. Как любая аксиома не 
может быть проверена в рамках построенной на ее 
основании теории, так и гипотеза о прогрессе не 
может быть проверена в рамках сравнительной 
анатомии. Поскольку нет надежных критериев 
ориентации морфологических рядов, степень 
гипотетичности современных представлений об 
эволюции намного больше, чем кажется сторон-
нему наблюдателю. Это подтверждается проис-
ходящей в последние годы ревизией филогенети-
ческих отношений крупных групп и распростра-
нением нетрадиционных гипотез об их эволюции 
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(таких, как концепции Lophotrochozoa, Ecdysozoa, 
Ambulacralia, и др.). 

Известный способ проверки базовых концеп-
ций (аксиом) состоит в решении задачи с помо-
щью альтернативной аксиоматики и последую-
щего сопоставления результатов. Аксиоматика 
современной филогенетики далека от традицион-
ной. Например, главный способ ориентации мор-
фологического ряда в кладистике основывается не 
на сложности, а на состоянии признака во внешней 
группе (Павлинов, 1990). Построение филогенети-
ческого дерева по молекулярным признакам во-
обще обходится без апелляций к сравнительно-
анатомическому материалу (Алешин и др., 1995; 
Антонов, 1999). Более того, алгоритмы многих 
программ, используемых для построения дерева 
по молекулярным признакам, базируются на ги-
потезе "молекулярных часов", не связанной ни с 
гипотезой о прогрессивности эволюции, ни с кла-
дистической аксиоматикой. По этой причине даже 
тривиальные заключения кладистики и моле-
кулярной филогенетики не лишены интереса. 
Скажем, вывод о монофилии вторичноротых жи-
вотных не блещет новизной, но может использо-
ваться для оценки как традиционных филогенети-
ческих гипотез, так и моделей морфологической 
эволюции без логического круга в рассуждениях, 
поскольку основан на порядке мономеров в генах 
рибосомной РНК, субъединицы I цитохромокси-
дазы или других, не имеющих никакого отноше-
ния к любым морфологическим и эмбриологиче-
ским признакам вторичноротных, будь то судьба 
бластопора, тип дробления, характер расчленения 
и способ образования целома, форма личиночных 
ресничных полосок и направление создаваемых 
ими водных потоков, судьба аборального органа, 
устройство центральной нервной системы. 

В исследовании отношений между типами и 
классами молекулярные признаки часто оказы-
ваются единственно надежными филогенетичес-
кими маркерами. Разные типы, т.е. разные мор-
фологические сущности, имеют очень мало об-
щих анатомических признаков. Гомология почти 
любых одноименных структур у представителей 
разных типов спорна, будь то голова, целомы, не-
фридии, рот, мозг, спинная или брюшная стороны 
тела и т.д., если для установления гомологии ис-
пользовать традиционный материал сравнитель-
ной анатомии и эмбриологии (Беклемишев В.Н., 
1964; Беклемишев К.В., 1974). Когда же удается 
сконструировать морфологический ряд, его не-
возможно ориентировать по правилам кладисти-
ки, поскольку внешняя группа для многоклеточ-
ных животных – одноклеточные, в которой не 
определено состояние признаков анатомии. Для 
молекулярных признаков проблема нехватки ка-
жется не такой острой: у любых эвкариот, в том 
числе одноклеточных, есть тысячи гомологичных 
генов. Причем несколько сотен этих генов 

имеют бесспорные бактериальные гомологи, так 
что проблема адекватной внешней группы тоже не 
кажется неразрешимой. Поскольку молекулярных 
признаков много, они становятся основным 
источником фактического материала для обосно-
вания филогенетических гипотез и генерации но-
вых филогенетических идей. Это обеспечивает 
устойчивый экспоненциальный рост числа работ 
по молекулярной филогенетике в последнее деся-
тилетие (Pagel, 1999), чему в немалой степени спо-
собствуют разработка и удешевление стандартных 
процедур получения и обработки молекулярных 
данных. Производственные мощности, созданные 
для реализации программ секвенирования целых 
геномов, не будут свернуты. 

Можно прогнозировать, что вскоре единствен-
ным признаваемым способом филогенетического 
анализа рецентных форм станет исследование их 
молекулярных признаков. Через несколько деся-
тилетий это утвердится в зоологии и ботанике, как 
сейчас уже случилось в микробиологии. Вскоре 
будут получены молекулярные данные, позволя-
ющие сравнивать многие таксоны по нескольким 
генам. Пока наиболее обширные сведения, отно-
сящиеся к тысячам видов, собраны только для од-
ного гена – малой рибосомной РНК (18S, или SSU, 
или 16S-подобной рРНК). Ген 18S рРНК при 
отдаленных сравнениях поставляет несколько со-
тен информативных признаков. Этого недоста-
точно, чтобы отметить каждый акт дивергенции, 
но некоторые монофилетические группы по этим 
данным могут быть установлены с достаточной 
надежностью. С 2000 г. выборка генов 18S рРНК 
охватывает (с разной представительностью) все 
типы многоклеточных животных (за исключением 
лорицифер и Lobatocerebrida), и выводы из "рибо-
сомной" филогении активно обсуждаются (Adoutte 
et al., 20001; Conway Morris, 1998; Garey, Schmidt-
Rhaesa, 1998; Giribet et al., 2000; Peterson, Eernisse, 
2001; Zrzavý et al., 1998). 

В этом обзоре рассмотрены некоторые группы 
исключительно просто устроенных многоклеточ-
ных (Rhombozoa, Orthonectida, Placozoa), которые 
еще недавно казались первично-примитивными 
Metazoa (Малахов, 1990), и Myxozoa, до недавнего 
времени считавшиеся своеобразными протистами 
(Кусакин, Дроздов, 1998), однако в результате 
сравнения генов 18S рРНК эти организмы при-
знаны производными Bilateria или Cnidaria. Это 
уже дает веское основание для представления их 
эволюции как регрессивной. Как было указано 
выше, сравнительная анатомия не располагает 
критериями, чтобы выбрать между двумя альтер-
нативными возможностями: исходно ли прими-
тивны Rhombozoa, Orthonectida, Placozoa, сохрани-
ли ли они свою простоту от общих с "высшими" 
многоклеточными предков, или же вторично уп-
ростились (Серавин, 1999). 
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Несмотря на успехи в трактовке некоторых за-
гадочных групп, филогения Metazoa требует даль-
нейших исследований, поскольку порядок отделе-
ния наиболее ранних клад в Metazoa остается небес-
спорным. Хотя сестринские отношения Bilateria 
или Cnidaria при использовании "рибосомной" фи-
логении отмечаются постоянно, они имеют обыч-
но невысокие уровни статистической поддержки 
(Collins, 1998; Kim et al., 1999; Borchiellini et al., 
2000; Medina et al., 2001), почему могут быть по-
ставлены под сомнение по формальному признаку. 
Было бы полезным наглядно представить, какие 
конкретные молекулярные структуры в генах 18S 
рРНК стоят за процентами "бутстрэп-поддержки" 
и являются реальными синапоморфиями Bilateria и 
Cnidaria, "Mesozoa" и Bilateria, Myxozoa и Bilateria 
или Cnidaria. Очевидна также необходимость 
ревизии в свете недавно предложенной филогении 
морфологических и эмбриологических признаков 
многоклеточных, которые ранее использовали в 
попытках установить состав и отношения 
наиболее древних их клад. Как суммировано ниже, 
совокупные данные по филогенезу, выведенному 
на основании анализа молекулярных признаков 
гена 18S рРНК (в том числе элементов вторичной 
структуры), и ревизия морфологических 
признаков свидетельствуют о многократном 
системном регрессе в эволюции Metazoa. 

ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СОСТАВ 
"НИЗШИХ" МНОГОКЛЕТОЧНЫХ 

В учебниках зоологии таксономический состав 
низших многоклеточных не дискутируется (До-
гель, 1981). К ним относят так называемых "дву-
слойных" животных ("Diploblastica"): губок, греб-
невиков, кишечнополостных, а также нередко 
"Mesozoa" в составе Orthonectida и Rhombozoa. 
"Двуслойные" конструктивно проще "трехслой-
ных", их тело составлено из менее разнообразных 
клеток, отдельные их органы не достигают слож-
ности, которую можно обнаружить у "трехслой-
ных"; по ним, как моделям, были в XIX в. состав-
лены образы гипотетических предков многокле-
точных – Гастреи и Фагоцителлы (Haeckel, 1874; 
Metschnikoff, 1886). Многие билатерально-симме-
тричные животные в своем эмбриональном или 
личиночном развитии, до формирования двусто-
ронней симметрии, проходят радиальные гастре-
еподобные либо фагоцителлоподобные стадии. 
Наконец, у гребневиков и губок клеточные пласты 
менее интегрированы, у них нет некоторых типов 
межклеточных контактов, а эпителиоподобный 
пласт губок может собираться в эксперименте из 
отдельных клеток после его дезагрегации, к чему 
не способны эпителиальные клетки остальных 
животных. Малую интеграцию губок, отсутствие у 
них нервной системы, улавливание пищи, как пра-
вило,  отдельными  клетками   рассматривают  как 

примитивные признаки, наследие колониального 
происхождения Metazoa. Однако в контексте но-
вых филогенетических наблюдений, излагаемых 
ниже, такая аргументация недостаточна, посколь-
ку не обоснована реальная эволюционная первич-
ность признаков конструктивной примитивности 
губок, гребневиков и кишечнополостных. 

Согласно анализу первичной структуры генов 
18S рРНК, многоклеточные животные монофиле-
тичны, т.е. не существует рецентных одноклеточ-
ных, которые состояли бы в более тесном родстве 
с одним из субтаксонов Metazoa. Например, во-
ротничковые жгутиконосцы родственны губкам в 
такой же степени, как и билатерально-симмет-
ричным животным (Wainright et al., 1993; Medina 
et al., 2001). Наиболее ранние ветви филогенети-
ческого дерева многоклеточных ведут к губкам и 
гребневикам (Wainright et al., 1993; Владыченская 
и др., 1995; Siddall et al., 1995; Cavalier-Smith et al., 
1996; Collins, 1998; Kim et al., 1999), хотя такой поря-
док ветвления не имеет надежной статистической 
поддержки. В связи с этим интересны дополнитель-
ные свидетельства в его пользу из анализа моделей 
вторичной структуры 18S рРНК. Предсказанная 
вторичная структура области V7 18S рРНК гребне-
виков (рис. 1) в существенных чертах не отлича-
ется от таковой внешних групп (в качестве при-
мера которых приведены дрожжи Saccharomyces 
cerevisiae и соя Glycine max). В то же время Bilate-
ria и Cnidaria похожи между собой по вторичной 
структуре области V7 и приобрели в ней по два 
отличия от внешних групп (рис. 1, справа). Эти 
отличия представляют собой две их синапомор-
фии (которые, как можно предполагать, унасле-
дованы ими от ближайшего общего предка): 

1) зафиксировалась делеция (или делеции) двух 
нуклеотидных остатков в 3'-ветви спирали 42 (в ре-
зультате общая длина спирали сократилась с 6 до 
4-5 пар, а ставшие свободными остатки 5'-ветви 
образовали одноцепочечный мостик между спи-
ралями 42 и 43); 

2) сократилась предсказанная длина спирали 44 
вследствие нуклеотидных замен, нарушивших 
комплементарность ее ветвей в базальной части 
шпильки 44. 

Укладки рРНК на рис. 1 представляют собой 
модели; в нативной рибосоме вследствие влияния 
других ее компонентов некоторые из изображен-
ных связей могут отсутствовать или же, напротив, 
образоваться некоторые не предусмотренные, не 
уотсон-криковские связи между нуклеотидами. В 
природной рибосоме вторичная структура участков 
V7, например Anemonia и Homo, может оказаться 
как более, так и менее похожей, чем на рис. 1. 
Однако, как легко убедиться, последовательности, 
характерные  для  внешних групп   и  Ctenophora,  
с одной стороны, и для Cnidaria и Bilateria, с 
другой стороны, при любых вариациях укладки 

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ     ТОМ 63     № 3      2002 



198 АЛЁШИН, ПЕТРОВ 
  

Рис. 1. Вероятная вторичная структура области V7 в 18S рРНК представителей Metazoa и внешних групп. Цифрами 
обозначены номера спиралей. В тексте обсуждается структура спиралей 42 и 44 и изменения в них. 

невозможно свернуть одинаковым образом. 
Дополнительно это вопрос будет еще рассмотрен 
в разделе о V7 Trichoplax. Указанные признаки 
как плезиоморфного (исходного) состояния среди 
внешних групп (включая обширный набор 
протистов, губок и Ctenophora), так и апо-
морфного (измененного) состояния в кладе Bilat-
eria + Cnidaria, достаточно постоянны. Среди более 
чем 1000 последовательностей 18S рРНК Bilateria 
спираль 42 из 6 нуклеотидных пар вероятна толь-
ко в 18S рРНК голоротых мшанок Gymnolaemata и 
ракообразных Hutchinsoniella macracantla (Cepha-
locarida) и Derocheilocaris typicus (Mystacocarida) 
(номера L81935 и L81937 в GenBank). Все изучен-
ные гребневики и губки плезиоморфны и подобны 
растениям, грибам, протистам по вторичной 
структуре области V7. Таким образом, тесная фи-
логенетическая связь Bilateria с гребневиками бо-
лее не предполагается, если не допускать конвер-
гентного характера молекулярных синапоморфий 
Cnidaria и Bilateria. Соответственно теории проис-
хождения Polyclada Ланга (Lang, 1881) и Deuterosto-
mia Нильсена (Nielsen, 1995; Nielsen et al., 1996) от 
гребневиков теряют если не морфологическое, то 
филогенетическое содержание. Предполагаемая 
монофилия Bilateria и Cnidaria заставляет исклю-
чить последних из состава "низших" Metazoa. В са-
мом деле,  если  мы запишем  Cnidaria  в "низшие" 

Metazoa, a Bilateria на запишем, то разъединим мо-
нофилетический таксон в нарушение обыкновен-
ного мнения, что таксоны должны быть монофиле-
тичны. А если запишем и Cnidaria, и Bilateria, то ни-
каких иных Metazoa, кроме "низших", не останется. 

Многие особенности гребневиков, которые 
рассматривали ранее как прогрессивные усложне-
ния в ряду Cnidaria → Ctenophora →  Bilateria, теперь 
логично рассматривать как плезиоморфии. 
Соответствующие структуры или признаки у ки-
шечнополостных исчезли, редуцировались или со-
хранились только на личиночной стадии. К услож-
няющим организацию гребневиков по сравнению с 
Cnidaria, но тем не менее плезиоморфным при-
знакам следует отнести аборальный чувствующий 
орган, снабженные мускулатурой щупальца, гоно-
дукты, более сложное расчленение гастроваску-
лярной системы (с последовательным ответвле-
нием вдоль орально-аборальной оси трех групп 
боковых каналов – "периферического фагоцитоб-
ласта"), изолированную от эпителия мышечную 
обкладку гастроваскулярных каналов (например, 
осевой системы у Mertensia ovum (Mortensen, 1912)), 
наличие мультицилиарных клеток, ацетилхоли-
нэргических синапсов и, может быть, "стереотипи-
ческое" дробление, в котором инвариантное распо-
ложение бластомеров с известным проспективным 
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значением сочетается с элементами межклеточно-
го взаимодействия (Martindale, Henry, 1999). 

Поскольку "двуслойные" животные полифиле-
тичны, нет оснований приписывать общему пред-
ку Metazoa свойства кишечнополостных – всего 
лишь одной и не самой ранней ветви многоклеточ-
ных. Например, общий предок Metazoa мог иметь 
вовсе не радиальную симметрию (Martindale, Hen-
ry, 1999; Dewel, 2000). Таким образом, решаемая 
многими теориями происхождения Bilateria задача 
создания двусторонней симметрии из радиальной, 
возможно, изначально поставлена некорректно. 

Пока не установлено с нужной степенью на-
дежности, какая из групп, губки или гребневики, 
представляет собой самое раннее ответвление фи-
логенетического дерева многоклеточных. К на-
стоящему времени определены нуклеотидные по-
следовательности очень немногих генов губок и 
гребневиков. В пределах же гена 18S рРНК могло 
не сохраниться надежных индикаторов начальной 
дивергенции Metazoa, подобных синапоморфиям 
клады Bilateria + Cnidaria в спиралях 42 и 44. На 
основании первичной структуры гена 18S рРНК 
разными авторами были предложены почти все 
мыслимые, противоречащие друг другу филоге-
нетические гипотезы: неразрешимая начальная 
трихотомия Metazoa (Wainright et al., 1993); базаль-
ное отделение губок и соответственно монофилия 
всех животных с нервной системой (Cavalier-Smith 
et al., 1996; Medina et al., 2001); парафилия губок 
(Borchiellini et al., 2000); сестринские отношения из-
вестковых губок (Calcarea) и "Eumetazoa" (в соста-
ве Ctenophora + Cnidaria + Bilateria) (Cavalier-Smith 
et al., 1996; Borchiellini et al., 2000; Medina et al., 
2001). 

Если базальное положение губок согласуется с 
устоявшимся образом предка многоклеточных в ви-
де колонии воротничковых жгутиконосцев (Ива-
нов, 1968), то сходство 18S рРНК Ctenophora и 
Calcarea, отмечаемое во многих работах, ставит 
под сомнение исходную примитивность губок. В 
связи с этим необходимо отнестись с большим 
вниманием к чертам сходства Calcarea и Ctenopho-
ra. Их объединяет по крайней мере одна уникаль-
ная черта в эмбриональном развитии. В дробя-
щемся яйце Calcarea третье деление происходит в 
меридиональном направлении, а не экваториаль-
ном, как обычно, и в результате формируется 
плоская розетка из 8 бластомеров; сходным обра-
зом третья борозда дробления у Ctenophora про-
ходит наклонно, в результате формируется изо-
гнутая пластинка из 8 бластомеров (Иванова-Ка-
зас, 1975). В остальных случаях восьмилучевого 
дробления, нередкого у вторичноротных и неко-
торых других животных, восьмилучевая симмет-
рия зародыша возникает после четвертого деле-
ния, на стадии 16 клеток, а восьмиклеточной пла-
стинки не бывает. Меридиональная ориентация 

третьей борозды дробления кажется синапомор-
фией Ctenophora и Calcarea. 

Тем не менее нельзя исключить и симплезио-
морфный характер этого признака как остатка 
табличной палинтомии, свойственной зеленым 
водорослям и постулированной для колониальных 
предков Metazoa (Захваткин, 1949). Необычный 
врезывающийся характер борозд дробления (как и 
первых трех или четырех борозд гидроидных) 
внешне напоминает деление клеток жгути-
коносцев. При такой трактовке 8-клеточная ро-
зетка представляет собой черту древнейших 
Metazoa, еще не выработавших трехмерное дроб-
ление яйцеклеток, и сохранившуюся только у из-
вестковых губок и гребневиков, что указывает 
всего лишь на примитивность эмбриогенезов по-
следних и не свидетельствует об их монофилии. 
Табличная палинтомия оказывается причиной по-
следующей экскурвации губок (Захваткин, 1949, с. 
255) и аналогов экскурвации в развитии гребне-
виков и гидроидов. Еще одним наследием предко-
вого онтогенеза могут быть сложные клеточные 
движения в эмбриональном развитии губок. Было 
выдвинуто предположение, что у предков Metazoa 
существовал сложный жизненный цикл с сидячей 
и расселительной стадиями (Захваткин, 1949). Тог-
да специфические клеточные движения, например 
"псевдогаструляция", могут быть остатком мор-
фогенетического пути для более сложно устроен-
ной, ныне утраченной расселительной стадии. По 
крайней мере редуцированной набор гомеотичес-
ких генов Нох, ответственных у Bilateria за выра-
ботку передне-задней оси в эмбриогенезе, у губок 
имеется (Degnan et al., 1995), хотя их функцио-
нальная роль у губок не известна. 

Примитивной особенностью губок считается 
отсутствие у них септированных (septate), плотных 
(tight) и щелевых межклеточных контактов в кле-
точных пластах. Однако это отсутствие может 
быть вторично, потому что в действительности 
септированные контакты описаны между самыми 
разными клетками губок: образующими оболочку 
геммул у пресноводных губок (De Vos, 1977); скле-
роцитами, откладывающими кальцит у известко-
вых губок (Ledger, 1975); хоаноцитами, откладыва-
ющими коллаген (Green, Bergquist, 1979). Если к 
сходству геометрии дробления Calcarea и Cteno-
phora будут добавлены более надежные черты их 
молекулярного сходства, современную организа-
цию губок надо будет признать результатом сис-
темного упрощения. 

С другой стороны, некоторые особенности и в 
развитии гребневиков очень трудно вывести из 
онтогенеза Bilateria. Как произошли эти уникаль-
ные особенности Ctenophora? Не исключено, что 
они, как и жизненный цикл губок, представляют 
собой осколки онтогенеза низших Metazoa. Так, 
обращение полярности макромеров после третьего 
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деления в развитии гребневиков можно трак-
товать как замещение экскурвации, сдвинутое на 
стадию восьми бластомеров. Присущее некото-
рым гребневикам половое размножение на личи-
ночной стадии с последующей редукцией гонад и 
повторным их развитием (диссогонию) трудно 
объяснить иначе, как остаток некогда существо-
вавшего у предков гребневиков метагенетичес-
кого цикла. В таком случае современный жизнен-
ный цикл гребневиков претерпел существенное 
упрощение, и этих животных, не имеющих сидя-
чей фазы, можно рассматривать как "антигубок". 

Постепенно накапливающиеся разнообразные 
косвенные данные в пользу значительной сложно-
сти ближайшего общего предка современных мно-
гоклеточных заставляют с большим сомнением 
относиться к идее первичности конструктивной 
простоты губок, гребеневиков и кишечнополост-
ных, которые теперь кажутся вторично упростив-
шимися животными. Это делает конструктивную 
простоту недостаточным аргументом в пользу от-
несения таксонов к "низшим многоклеточным", а 
также заставляет пересматривать модели эволю-
ции основных линий Metazoa и искать новые ин-
терпретации их проморфологии. Возрождены ста-
ринные, известные из античности и эпохи просве-
щения идеи о происхождении животных путем 
соединения отдельных органов. В нынешнем изло-
жении это звучит как интеграция колонии предка, 
составленной из многоклеточных (а не однокле-
точных) модулей, и развитие органов из метамор-
физированных зооидов. Происхождение из зооида 
приписывается либо отдельным частям (рту 
Deuterostomia (Lacalli, 1997)), либо распространяет-
ся на всю организацию Bilateria и Ctenophora (Dewel, 
2000), причем последняя концепция отличается де-
тальной разработкой. В качестве главнейшего 
способа проверки выдвинутых гипотез авторы на-
зывают изучение паттерна экспрессии гомеотиче-
ских генов в различных таксонах. Аргументом в 
пользу гомологии рта и ануса (и их общей гомоло-
гии рту первичного зооида) было бы использова-
ние гомологичных генов для формирования блас-
топора (ануса) и рта. Хотя у позвоночных такого 
единства в использовании гомеотических генов 
для формирования рта и ануса нет, оно, по мне-
нию Лакалли, утрачено вторично (Lacalli, 1997) и 
может быть обнаружено у иных Deuterostomia. 
Аналогично для прояснения исходной проморфо-
логии Cnidaria, по Дэвел (Dewel, 2000), требуется 
исследование работы морфогенетических генов в 
формировании предположительно наиболее при-
митивного состоянии для типа – билатерально-
симметричных колоний кишечнополостных (как 
морские перья). 

В рамках развиваемых идей находят естест-
венное объяснение некоторые особенности го-
меотических генов, управляющих планом строе-
ния многоклеточного, таких, как семейства Нох. 

Свойственная им модульная, метамерная органи-
зация в составе хромосом (Finnerty, Martindale, 
1998) могла возникнуть на основе дупликации и 
смены функции генов, изначально приспособлен-
ных для решения задачи формирования много-
численных однородных частей – зооидов в составе 
колоний предковых многоклеточных, где эти гены 
включали онтогенетическую программу развития 
зооида (Boero et al., 1998). Впоследствии, со 
специализацией зооидов и превращением их в се-
риально гомологичные части и органы Bilateria, 
включение программы развития органов и мета-
мер в онтогенезе осуществляется теми же генами, 
но тоже специализировавшимися, как и зооиды 
(Boero et al., 1998). Таким образом, множество го-
меотических генов в геноме образует семейство 
паралогов в смысле Фитча (Fitch, 1970), гомоло-
гичных друг другу подобно различным по номеру 
метамерам. Интеграция колонии связана не только 
с усложнением ее организации как целого, но 
также с потерей индивидуальности, редукцией 
отдельных органов-зооидов, самостоятельная не-
зависимая жизнь которых в прошлом предпола-
гается этими гипотетическими сценариями. 

ПРОИСХОЖДЕНИЕ TRICHOPLAX 
ПУТЕМ РЕГРЕССА 

После разочарования во всех модных в про-
шлом "живых предках" Metazoa Trichoplax исполь-
зовали как последнюю "живую модель" проис-
хождения многоклеточных животных. Детальные 
исследования ультраструктуры этого животного 
подтвердили, что оно лишено каких-либо органов, 
не имеет нервных, мышечных, рецепторных 
клеток (Иванов и др., 1980, 1982). Однако анализ 
структуры гена 18S рРНК не подтвердил гипотезы 
об особенно раннем отделении ветви Trichoplax на 
дереве многоклеточных животных. Более ранние 
ветви Metazoa ведут к губкам и гребневикам, 
тогда как Trichoplax обычно группируется со 
стрекающими кишечнополостными (Wainright et 
al., 1993; Владыченская и др., 1995; Siddall et al., 
1995; Cavalier-Smith et al., 1996). В геноме Trichop-
lax найден гомеотический ген Нох из группы an-
tennapedia (Schierwater, Kuhn, 1998). В эмбрио-
нальном развитии билатерально-симметричных 
животных его гомологи эксперессируются в го-
ловных сегментах. Их назначение у Trichoplax, не 
имеющего постоянной формы тела, пока неизве-
стно. Если признать простоту Trichoplax первич-
ной, потребуется допустить независимое возник-
новение у Cnidaria, Ctenophora и Bilateria сходных 
тканей и органов, отсутствующих у Trichoplax, a 
это противоречит требованию экономии в эво-
люционных построениях и кажется невероятным. 
Таким образом, первичность простоты Trichoplax 
отвергается. 
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Рис. 2. Два альтернативных варианта вторичной структуры области V7 в 18S рРНК Trichoplax sp. Стрелки показывают зону, 
из которой удалено два остатка, судя по состоянию этой области во внешних группах. 

Выравнивание последовательностей 18S рРНК 
показывает, что у Trichoplax зафиксированы деле-
ции двух остатков в 3'-ветви спирали 42, как у Bila-
teria и Cnidaria. Моделирование вторичной струк-
туры предсказывает для Trichoplax в качестве одно-
го из вариантов сворачивание РНК области V7, 
типичное для клады Bilateria + Cnidaria (рис. 2, А). 
Спираль 42 в 18S рРНК Trichoplax удобна в каче-
стве модели, иллюстрирующей способ трансфор-
мации консервативной и, следовательно, функци-
онально важной молекулярной структуры. Если 
ориентироваться исключительно на возможность 
образования канонических уотсон-криковских пар 
в РНК, нельзя исключить формирования в 18S 
рРНК Trichoplax длинной спирали 42 из 6 нук-
леотидных пар такого же размера, как во внешних 
группах и, очевидно, у предков многоклеточных 
(рис. 2, Б). Какой из двух способов укладки РНК, 
"новый" (А) или "старый" (Б), реализуется в 
нативных рибосомах Trichoplax, неизвестно; это 
может быть предметом специального и в настоя-
щее время несоразмерно дорогостоящего иссле-
дования. В отсутствие прямых эксперименталь-
ных данных проще предположить, что сходные по 
первичной структуре молекулы (с делецией двух 
остатков) сходны и по вторичной структуре 
(укороченной спирали 42). Тем не менее допусти-
мость нескольких способов укладки V7 18S рРНК 
Trichoplax не позволяет исключить, что все они 
могут реализоваться, каждая в некоторой доле 
нативных молекул, в соответствии с константами 
их взаимного перехода. Следовательно, даже та-
кие, казалось бы, несовместимые структуры, как 
имеющие различную длину (например, 5 вместо 6 
нуклеотидов), могут иметь переходное "проме-
жуточное" состояние в виде динамического рав-
новесия между альтернативными способами про-
странственной укладки. Строгая приуроченность 
уникальных особенностей (паттернов) макромо-
лекул к отдельным филогенетическим кладам, как 
показано здесь для области V7 и более детально 
для некоторых других областей гена 18S рРНК 
(Алешин и др., 1999), не может быть легко описа- 

на в рамках градуализма без специальных объяс-
нений. Случай области V7 Trichoplax дает ключ к 
такому описанию. 

В случае, если формируется "длинная" спираль 
42 в 18S рРНК Trichoplax, полное соответствие 
структуры этого участка с предковой невозможно, 
поскольку для конструирования новой версии 
спирали "42" требуется вовлечение в ее состав 
остатков, первоначально входивших в од-
ноцепочечную петлю между спиралями 44 и 42, 
которая из-за этого укорачивается (рис. 2, Б). На 
этом примере видно, что для сложных молеку-
лярных признаков, таких, как вторичная структура 
РНК, применимы закономерности эволюции, 
известные для сложных органов, в частности закон 
необратимости Долло. 

Филогенетика недвусмысленно указывает на 
регресс в эволюции Trichoplax, но не раскрывает 
точных механизмов и этапов регресса. Долгое 
время Trichoplax рассматривали как уплощенную 
планулообразную личинку гидромедуз (Krumbach, 
1907; Иванов, 1968). Подобная трактовка сейчас 
может приниматься только с существенной ого-
воркой. Как правило, на дендрограммах, постро-
енных по гену 18S рРНК, Trichoplax занимает по-
ложение сестринской группы Cnidaria и в таком 
случае может быть неотенической планулой толь-
ко некоего древнего кишечнополостного, утра-
тившего в результате перехода к преждевремен-
ному размножению морфологические достижения 
взрослого организма. Коллинс, предполагающий 
сестринские отношения между Trichoplax и Bilate-
ria (Collins, 1998), допускает своеобразное "фило-
генетическое бутылочное горлышко", в котором 
вновь формирующиеся Bilateria, пройдя через ор-
ганизацию Trichoplax, утратили многие апомор-
фии и генетические программы развития дву-
слойных животных, после чего наново создавали 
свою нынешнюю организацию. 

В качестве альтернативы педогенезу можно 
представить и более постепенный регресс, начав-
шийся с перехода предка Trichoplax к детритофа-
гии. Он как бы стал собирать крошки со дна, все 
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шире раскрывая рот, который теперь проходит по 
краю тела, а вывернутая энтодерма представляет 
обращенный к субстрату эпителиальный слой. 
Живой моделью выворачивая энтодермы через рот 
у кишечнополостных может служить организации 
Polypodium. Polypodium hydriforme паразитирует в 
ооцитах осетровых рыб, и, как считалось, его 
энтодерма вывернулась через рот наружу для 
лучшего контакта с содержимым икринки. Внутри 
ооцита планулообразная личинка, а затем 
развивающийся из нее столон имеют ин-
вертированный характер листков – жгутиковыми 
энтодермальными клетками наружу (Raikova, 
1980; Успенская, Райкова, 2001), а перед выходом 
из ооцита столон физически выворачивается. 

Выбор из двух описанных (или измышление 
дополнительных) сценариев регресса Trichoplax 
выходит за рамки задач филогенетики и должен 
решаться другими науками. Очевидно, что каждый 
из сценариев при сходстве внешнего результата 
резко отличается от альтернативного с точки 
зрения сравнительной анатомии. Если по второму 
сценарию Trichoplax обращен к субстрату 
энтодермой, то по первому сценарию – эктодер-
мой одной из личиночных антимер, сменившей 
физиологическую функцию с покровно-кинети-
ческой на пищеварительную, поскольку личинки 
кишечнополостных, хотя бы и педогенетических, 
не могут быть обращены к субстрату энтодермой: 
они все, за исключением планул Anthozoa и 
Polypodium, лецитотрофны, и энтодермальные 
клетки находятся всегда у них внутри. Чтобы по-
нять, что происходило в эволюции Trichoplax, не-
обходимо определить, какие из его клеток пер-
вично энтодермальные. По строению или функции 
клеток взрослого животного этого сделать нельзя, 
эмбриональное развитие Trichoplax не описано (за 
исключением дробления), и неизвестно, имеется 
ли оно. По всей видимости, морфологическое 
значение двух эпителиальных пластов и слоя 
внутренних отростчатых клеток Trichoplax 
потребуется устанавливать по экспрессии в них 
морфогенетических "эктодермальных" и "энто-
дермальных" генов. 

RHOMBOZOA И ORTHONECTIDA –
УПРОСТИВШИЕСЯ BILATERIA 

Анализ строения гена 18S рРНК позволяет от-
нести Rhombozoa и Orthonectida к многоклеточ-
ным животным и с несомненностью указывает на 
их родство с Bilateria (Katayama et al., 1995; Hanelt 
et al., 1996; Pawlowski et al., 1996). Этот результат 
поддерживается сравнением нуклеотидных по-
следовательностей и предсказанной вторичной 
структуры отдельных участков рРНК. Области V7 
в 18S рРНК Rhombozoa и Orthonectida имеют 
апоморфии в спиралях 42 и 44, общие с Bilateria и 
Cnidaria. Об их отношении именно к Bilateria, а не 

к Cnidaria позволяют судить другие участки моле-
кулы. К таким относится специфическая для эвка-
риот шпилька Е10_1 в вариабельной области V2. 
Для Bilateria, Rhombozoa и Orthonectida характер-
ны короткие консервативные мотивы в области 
шпильки Е10_1 (не показано), в то время как ки-
шечнополостные и трихоплакс не имеют таких 
мотивов, и эта область их молекул подобна тако-
вым гребневиков и губок, а не билатерально-сим-
метричных животных. 

На первый взгляд результаты сопоставления 
областей V7 и V2 в 18S рРНК кажутся противоре-
чивыми. Пытаясь на "плоском" множестве таксо-
нов решить, выделять или нет объединенный 
таксон Bilateria + Cnidaria, мы оказались бы в за-
труднительном положении и, как часто случается 
при анализе морфологии, были бы вынуждены 
отделываться замечаниями типа: по разным при-
знакам (областям молекулы) получаются разные 
результаты", говорить о "мозаичности распреде-
ления признаков" или отделываться другими по-
добными бессодержательными сентенциями. Но 
разбираемые молекулярные признаки – апомор-
фии, т.е. они полярны по времени. Направление 
преобразования легко вывести на основании стро-
ения V2 в многочисленных внешних группах. Ки-
шечнополостные сходны по морфологии шпильки 
Е10_1 не только с гребневиками, но и с растения-
ми, грибами и многими одноклеточными. Такому 
предковому сходству не следует придавать значе-
ния. Наоборот, апоморфное сходство двусторонне-
симметричных животных между собой и с 
Rhombozoa и Orthonectida свидетельствует о еди-
ном филетическом корне, от которого и ведет ис-
торию их специфическая модификация в Е10_1. 

Кроме генов рРНК о родстве Rhombozoa и Bi-
lateria свидетельствуют обнаруженные у Rhombo-
zoa Нох гены (Kobayashi et al., 1999) с высоким уров-
нем сходства с гомологичными генами Bilateria. 

Хотя у Rhombozoa и Orthonectida нет ни одного 
органа, а большая часть тела на некоторых стадиях 
жизненного цикла представляет собой всего лишь 
гигантскую (одноядерную или многоядерную) 
клетку, их все-таки удается сопоставить с 
многоклеточными животными. Развитие девст-
венных агамет кое в чем напоминает дробление 
яиц сосальщиков. Нематоген Rhombozoa в таком 
случае можно представить как неотеническую га-
струлу (Богомолов, 1970; Малахов, 1976). Единст-
венное подобие ткани нематогена – покровные 
ресничные клетки – в таком случае надо считать 
рудиментом эктодермы, а осевую клетку – руди-
ментом энтодермы (Малахов, 1976). 

Более точное соотнесение Rhombozoa и Ortho-
nectida с типами менее редуцированных животных 
пока невозможно: еще секвенировано слишком 
мало генов, а в пределах гена 18S рРНК не найдено 
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высокоспецифичных  синапоморфий Rhombozoa 
или Orthonectida с другими животными. 

MYXOZOA: ПРЕВРАЩЕНИЕ 
МНОГОКЛЕТОЧНЫХ В ПРОТИСТОВ 

Orthonectida и Rhombozoa вплотную подошли к 
грани, отделяющей многоклеточных от однокле-
точных. Казалось бы, редукция сильнее, чем у них, 
невозможна. Но в природе реализуются даже 
самые немыслимые возможности, особенно когда 
дело касается регресса. Миксоспоридии перешли 
грань, перед которой задержались Orthonectida и 
Rhombozoa. У них исчезли не только всевоз-
можные органы, но и вообще нет ни одного типа 
клеток, известных у их предков – многоклеточных 
животных. Кроме того, у них нет ничего похожего 
на дробление и эмбриональное развитие, в 
результате чего исчезли всякие следы зароды-
шевых листков. В учебниках зоологии миксоспо-
ридии рассматривают как протистов. Хоть спора 
миксоспоридии и многоклеточна, в ней нет при-
знаков зародышевых листков; эта многоклеточ-
ность совсем не похожа на ту, что имеется у про-
чих животных и которая, как следует из филоге-
нетического анализа молекулярных признаков, 
была свойственна предкам миксоспоридии. Мно-
гоклеточные споры миксоспоридии развиваются 
из делящихся споробластов – клеток, которые 
возникают в результате целлюляризации – обо-
собления участков цитоплазмы плазмодия вокруг 
генеративных ядер (Шульман и др., 1997). Удиви-
тельным образом миксоспоридии многоклеточны 
на гаплоидной фазе жизненного цикла (Успенская, 
2000), которая у остальных животных всегда одно-
клеточная, представлена сперматозоидами и яйце-
клетками. У всех Metazoa, кроме миксоспоридии, 
гаплоидная и диплоидная фазы жизненного цикла 
резко различаются по морфологии, представляют 
собой соответственно гаметы и соматическое тело; 
у миксоспоридии гаплоидные миксоспоры и 
диплоидные актиноспоры имеют очевидные го-
мологии морфологических структур; и те, и другие 
предположительно гомологичны целой гонаде 
диплоидного организма – Polypodim hydriforme 
(Успенская, Райкова, 2001). 

Родство миксоспоридии с многоклеточными не-
которые авторы предполагали и раньше (обзор 
см.: Кусакин, Дроздов, 1998, Успенская, Райкова, 
2001; Kent et al., 2001). Их аргументация заключа-
лась в основном в указании на многоклеточность 
спор, на сходство полярных капсул миксоспори-
дии и нематоцист Cnidaria, на особенности жиз-
ненного цикла (Захваткин, 1949) и была поддер-
жана открытием у миксоспоридии межклеточных 
контактов, характерных для Metazoa (Siddall et al., 
1995), и коллагенов (Siddall et al., 1995). Ho толь-
ко молекулярные данные о строении генов 18S 
рРНК  обеспечили  признание  этой  точки  зрения 

(Smothers et al., 1994). К ней присоединились все 
исследователи генов рРНК миксоспоридии (Siddall 
et al., 1995; Schlegel et al., 1996; Saulnier et al., 1999; 
Kent et al., 2001). В настоящее время про-
исхождение миксоспоридии – признанный пример 
снижения уровня организации в эволюции 
(Серавин, 1999). В связи с гипотезой о родстве 
Myxozoa и Metazoa был предпринят поиск у них 
генов семейства Нох, и последовательности, по-
добные antennapedia, действительно были обна-
ружены (Anderson et al., 1998). Их функции, так же 
как и организации всего кластера Нох генов у 
Myxozoa, пока неизвестны. 

Анализ нуклеотидных последовательностей 
гена 18S рРНК с помощью традиционных про-
грамм построения деревьев не позволяет сделать 
решительный выбор между отнесением Myxozoa к 
Cnidaria или Bilateria (Smothers et al., 1994; Schlegel 
et al., 1996). При некоторых способах расчетов 
определенное преимущество получает более "тра-
диционное" кластирование Myxozoa и Cnidaria, 
главным образом за счет аберрантной последова-
тельности гена 18S рРНК Polypodim hydriforme 
(Siddall et al., 1995; Siddall, Whiting, 1999; Zrzavý, 
2001). Иной вариант требует объяснения ультра-
структурного сходства полярных капсул Myxozoa 
и нематоцист кишечнополостных либо глубокой 
конвергенцией Myxozoa и Cnidaria, либо утратой 
стрекательных клеток билатерально-симметрич-
ными животными (за исключением, может быть, 
турбеллярий Coelogynoporidae, содержащих в по-
кровах наряду с рабдитами обычного строения 
также особенные стрекательные клетки (Karling, 
1966, цит. по: Иванов, Мамкаев, 1973)). Поскольку 
Myxozoa обладают всеми перечисленными выше 
апоморфиями не только в спиралях 42 и 44, но 
Е10_1, их место среди Metazoa может быть уточ-
нено: они – часть Bilateria. Соответственно нема-
тоцисты приходится внести в список морфологи-
ческих упрощений Bilateria. 

ТЕНДЕНЦИЯ К РЕГРЕССУ НЕ 
ИСЧЕЗАЕТ У BILATERIA 

Любая сложная структура, не поддерживаемая 
стабилизирующая отбором, разрушается в ре-
зультате накопления мутаций в определяющих ее 
генах. Редукция многих систем органов у парази-
тических, мелких или малоподвижных животных 
широко известна и не вызывает удивления. В учеб-
никах обычно приводят примеры дегенерации 
взрослых оболочников или паразитических рако-
образных (например, корнеголовых), утраты од-
ной из важнейших систем животных – пищевари-
тельной – цестодами, скребнями и погонофорами. 
Но эти процессы редко учитывают при рассужде-
ниях об эволюции типов или для установления их 
диагнозов. Например, карликовые самцы некото-
рых  гастропод  и  двустворчатых не меняют обще- 
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Типы животных с предположительно упростившимся 
планом строения (по: Dewel, 2000) 

В составе типа имеются 
формы без выраженной 

дегенерации 

В организацию типа в целом 
существенный вклад внесен 
процессами морфологической

дегенерации 

Porifera Placozoaa 
Ctenophora Myxozoa6 
Cnidaria Mesozoa6 
Onychophora Platyhelminthesa, б 
Arthropoda Gnathostomulidaa 
Mollusca Rotiferaa 
Annelida Cicliophoraa, б 
Brachiopoda Gastrotrichaa 
Chaetognatha Nematodaa, б 
Echinodermata Priapulidaв 
Chordata Nematomorpha6 

 Kinorhynchaa 
 Loriciferaa 
 Tardigradaa 
 Nemerteaв 
 Sipunculaв 
 Echiuraв 
 Entoproctaв 
 Bryozoaв 
 Phoronidaв 

Hemichordata (Pterobranchia)в 
a Очень мелкие или интерстициальные формы.  
б Паразитические формы. 
в Скрытоживущие формы (строят трубки, роют грунт, 
подстерегают добычу). 

принятого мнения о моллюсках как высокоорга-
низованных беспозвоночных. И хотя, наверное, 
для любого типа животных когда-нибудь предпо-
лагался заметный вклад процессов редукции в 
формирование плана строения, в целом эволюци-
онное дерево принято изображать восходящим, 
где филогенетические ветви пронзают некие гра-
ды повышения организации (Догель, 1981). 

Наиболее просто устроенные свободноживу-
щие Bilateria – это Acoela, Nemertodermatidae и Хе-
noturbellida. Если о филогенетическом положении 
первых двух групп молекулярные данные полной 
ясности не внесли (Tyler et al., 1999; Berney et al., 
2000; Giribet et al., 2000) и не позволяют ис-
ключить гипотезу об их раннем ответвлении на 
филогенетическом дереве Bilateria (Zrzavý et al., 
1998; Ruiz-Trillo et al., 1999; Littlewood et al., 2001; 
Telford et al., 2000), то Xenoturbellida, рассматри-
вавшиеся обычно как наиболее примитивный 
класс плоских червей (Иванов, Мамкаев, 1973), 

были сближены по стрению гена 18S рРНК с дву-
створчатыми моллюсками (Noren, Jondelius, 1997), 
а затем описаны сходство их оогенеза с таковым 
двустворчатых моллюсков Protobranchia 
(Israelsson, 1997) и аберрантная велигероподобная 
личина Xenoturbella (Israelsson, 1999). Таким обра-
зом, Xenoturbellida представляют собой сильно 
упрощенных двустворчатых моллюсков (Israels-
son, 1999) или других близких к трохофорным жи-
вотных (Zrzavý et al., 1998). 

Молекулярные данные по строению гена 18S 
рРНК недвусмысленно свидетельствуют о более 
близком родстве немертин с целомическими 
первичноротыми, чем с плоскими червями (Tur-
beville et al., 1992). Некоторые особенности их ор-
ганизации получают естественное объяснение как 
результат редукции структур аннелидоподобных 
предков: например, гемоцель может происходить 
из целомических полостей (Turbeville et al., 1992) 
подобно тому, как это наблюдается у пиявок. Мо-
лекулярные данные если не доказали, то заметно 
усилили мнение о близком родстве трохофорных 
животных с плоскими червями, с одной стороны, и 
о близком родстве членистоногих с нематодами – 
с другой (Aguinaldo et al., 1977; Eernisse, 1998; 
Giribet, Ribera, 1998; Schmidt-Rhaesa et al., 1998). 
Таким образом, они "разрывают" прежде казав-
шийся единым тип Articulata. Сближение "низших" 
Bilateria с традиционно "высшими" формами хотя 
и требует более убедительного подтверждения, за-
ставляет уже сейчас задумываться о возможной 
высокой сложности организации их общего пред-
ка, от которого путем упрощения возникли "низ-
шие" беспозвоночные. Исключительная роль в 
обосновании этой гипотезы падает на гены, отве-
чающие за развитие. Например, не просто гомо-
логи, а ортологи Нох генов, производящих раз-
метку эмбриона для формирования гетерономно-
метамерного тела членистоногих, имеются в ге-
номах плоских, круглых червей и немертин (Bala-
voine, 1997; Finnerty, Martindale, 1998; Kmita-Cu-
nisse et al., 1998; de Rosa et al., 1999). Сходные, если 
не идентичные, генетические программы управ-
ляют у филогенетически удаленных вторичноро-
тых и первичноротых целомических животных 
развитием сложных органов, таких, как конечно-
сти, сердце, глаза, центральная нервная система и 
другие. Если раньше считалось, что эти органы 
возникли независимо, вследствие общего повы-
шения организации, то теперь можно предпола-
гать, что они унаследованы от общего предка всех 
рецентных Bilateria. Если предполагаемые 
отношения получат более надежное подкрепление 
на большей выборке генов, придется допустить 
широкое распространение регресса не только в 
основании дерева Metazoa. Типы, отмеченные 
печатью системной редукции, составляют более 
половины от списочного состава (таблица). Если 
же учесть и таксоны более низкого ранга, 
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претерпевшие сильный морфологический регресс, 
связанный с паразитизмом или измельчением, то 
эволюционное дерево рецентных форм станет на-
поминать плакучую иву, если вообще не будет на-
правлено вершиной вниз. 

КОНСТРУКТИВНЫЙ РЕГРЕСС В 
ЭВОЛЮЦИИ ВЕРОЯТЕН 

Молекулярные признаки гена рибосомной РНК 
полностью независимы от анатомических при-
знаков, таких, как строение полости тела, органи-
зация нервной системы, тип симметрии взрослого 
животного или эмбриона. То, что на их основании 
мы способны делать разумные заключения, на-
пример о монофилии всех многоклеточных жи-
вотных, свидетельствует о том, что мы в достаточ-
ной степени представляем закономерности моле-
кулярной эволюции, чтобы по крайней мере 
некоторые наши выводы о филогении были пра-
вильными. Информация о строении молекул так 
же сильно меняет нашу картину эволюции, как в 
свое время внедрение в зоологию методов сравни-
тельной эмбриологии и гистологии, а позднее эле-
ктронной микроскопии. При этом важно не то, что 
некоторые загадочные виды находят свое место на 
филогенетическом дереве, а то, что построение 
филогенетического дерева становится весьма фор-
мальной и прозрачной процедурой. Среди молеку-
лярных признаков многие универсальны, связаны 
с выполнением неизменных клеточных функций, 
гомологичны у всех типов эвкариот и не зависят от 
экологии вида, которая нередко искажает личи-
ночное развитие. Установленные на их основе фи-
логенетические отношения легко проецировать на 
морфологические ряды, для которых таким обра-
зом появляется относительно универсальный ком-
пас, не зависящий от палеонтологических находок 
предполагаемых предков и субъективной интер-
претации их строения. Ввиду независимости тако-
го способа ориентации ряда от морфологии макро-
скопического тела возможна проверка закономер-
ностей морфологической эволюции, в частности 
вопроса о соотношении регресса и прогресса. Пе-
реоценке подлежат даже такие известные законо-
мерности, как деградация паразитических форм. 
Деградация миксоспоридий представляет собой, 
исходя из прежних представлений, явление из ряда 
вон выходящее, требующее переосмысления мор-
фологической характеристики высших многокле-
точных, к которым до сих пор относили двусторон-
не-симметричных животных, а теперь надо отно-
сить и миксоспоридий. Мы видим катаморфоз 
свободноживущего Trichoplax, тем не менее впол-
не совместимый с процветанием его как вида. При 
немалом участии молекулярных данных вы-
двигаются гипотезы о высокой сложности бли-
жайшего общего предка современных радиальных 
и билатерально-симметричных животных,  у  кото- 

рого предполагают наличие двусторонней 
симметрии, передне-задней и дорзо-вентральной 
осей, конечностей, сегментов с зачатками цело-
мических полостей (Dewel, 2000). На повестку дня 
на новом уровне подняты вопросы о вероятном 
конструктивном упрощении так называемых "низ-
ших" червей, на которых приходится значитель-
ная часть биологического разнообразия и некото-
рые таксоны которых осуществили широкую 
адаптивную радиацию и играют важную роль в хо-
зяйстве природы, т.е. проявляют все признаки би-
ологического прогресса на фоне предполагаемого 
морфологического регресса. Не исключено, что 
многие современные виды с "благополучной" мор-
фологией прошли в своей истории этапы глубоко-
го системного упрощения. Любые органы, вклю-
чая пищеварительную систему и гонады, любые 
ткани и даже сама суть Metazoa, зародышевые ли-
стки, могут исчезнуть. Очевидно, регресс пред-
ставляет собой эволюционную тенденцию, кото-
рую нельзя не учитывать. В то же время эволюци-
онный прогресс оказывается на удивление 
хрупкими и уязвимыми, потому что любые про-
грессивные приобретения утрачиваются с легкос-
тью, казавшейся ранее немыслимой. 

Работы авторов по филогенетике финансиро-
вались из средств госбюджета, по грантам Рос-
сийского фонда фундаментальных исследований 
№ 99-04-48840,00-15-97905,01-04-48832 и Миноб-
разования РФ (проект по фундаментальному естест-
вознанию - направление "Биология", № 97-10-140). 
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Molecular data permit to construct phylogenetic trees independently of morphological characters. It allows to 
consider their evolution without the frames of a priori hypothesis of regularities of morphological evolution and 
independently of palaeontological data. Cladistic analysis of elements of secondary structure of variable areas 
V7 and V2 in 18S rRNA with different Protozoa as "external" groups shows that Bilateria + Cnidaria are mono-
phyletic, Ctenophora and Porifera are early derivatives of Metazoa, Trichoplax (Placozoa) is a form related to 
Cnidaria, while Rhombozoa, Orthonectida and Myxozoa were branched within Bilateria. Morphological reduc-
tion with losses of any organs and tissues took place many times in early evolution of Metazoa and Bilateria not 
only in parasitic species. It occurred both at early and late stages of embryonic development and differentiation. 
Two alternative scenario of morphological degeneration in Trichoplax and the way of their testing are suggest-
ed. The similarity of Ctenophora and Calcarea is discussed. Meridional or oblique position of the third cleavage 
furrow of ovule can be considered as an evidence of their origin from common ancestor. 
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