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摘要　介绍多足动物分子系统学 、 发育生物学 、 比较形态学等方面的研究情况及近年的研究进展 , 探讨多足

类与节肢动物门内其他类群间的关系 , 以及多足类动物的单系性问题。

关键词　多足动物　系统发生关系　研究进展

中图法分类号　Q951.3

Abstract　This research reviewed the relationships between myriapods and the other arthropoda , based on

morphological and molecular sequence data and the studies of developmental biology.The review was fol-

lowed by the major controversies in the higher-Lever phylogeny of myriapods.
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　　多足动物的亲缘关系是节肢动物高级阶元系统

发生中大多数问题的中心。现在关于节肢动物的系

统发生存在着许多争论 , 如六足类是否与甲壳类最

近缘 , 颚肢动物是否为一个分支等 。多足类动物的

分类地位对这些问题的解决都是根本性的。

　　传统分类学认为 , 多足动物由唇足纲 、 综合纲 、

少足纲和倍足纲 , 4 个单系群组成 。然而 , 长期以

来对于多足动物是否是单系发生一直存在许多争

论[ 13] 。近年来 , 对分子数据的分析和线粒体基因排

列的证据为多足动物的系统发生以及其在节肢动物

中的地位等问题提供了许多新的信息[ 4] 。同样 , 许

多经典的鉴别特征都重新进行了研究 (如气

管)[ 6 ,7] 。本文着重介绍在多足动物分子系统学 、 发

育生物学 、 比较形态学等方面的研究情况及近年的

研究进展 , 探讨多足类动物与节肢动物门内其他类

群间的关系 , 以及多足类动物的单系性问题 。

1　多足动物与节肢动物其他类群的关系

　　现生节肢动物主要包括甲壳动物 、 螯肢动物 、

六足动物和多足动物 4个类群 , 后 2个类群一直被

分类学家归类为缺角类 。在生物学中 , 节肢动物的

内部关系是争论得非常激烈的话题 。

1.1　基于形态学性状的研究

　　曾经影响一时的曼顿假说认为 , 节肢动物是复

系的 , 即螯肢类 , 甲壳类 , 缺角类分别独立地起源

于前节肢动物祖先。1977曼顿将有爪纲和缺角类并

为单肢亚门[ 8] 。但是 , 现在研究者普遍接受单肢亚

门不是一个自然分类群 , 应废弃不用 , 并将有爪纲

列为节肢动物的姐妹群[ 9] 。

　　而单肢亚门中的一部分缺角类的单系性却得到

许多研究者的肯定。支持多足类与六足类近缘的形

态学证据主要包括:多足类与六足类均属于单肢型 ,

而且两者均具气管系统和气门以及马氏管 , 二者均

具幕骨前臂 、后脑节无明显的附肢 、足跗端节的提

肌缺失等
[ 1012]

。

　　支持缺角类为单系群的研究者对甲壳类的地位

存在两种假说:一是二源假说 , 建议将甲壳动物 、

螯肢动物和已灭绝的三叶虫归为一支 , 缺角类为另

一个支
[ 13 , 14]

;二是颚肢假说 , 建议将甲壳类与缺角

类归为一类构成颚肢类 , 认为节肢动物是一个单系

群 , 即由一个共同祖先进化而来[ 9 ,1517] 。所有这些观

点均认为 , 与多足类动物关系最密切的可能是六足

类动物 。

　　相反 , 最近许多学者放弃了缺角类假说 , 认为

六足类与甲壳类的亲缘关系要比与多足类更密

切[ 18] 。Crustacean-Hexapod进化分支被命名为泛甲壳

类[ 19] 。泛甲壳类的单系说证据来自为数众多的解剖
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学和神经学方法 , 包括如下:昆虫和甲壳动物的小

眼结构相当一致并且比较进化;而螯肢动物和多足

动物的小眼则比较原始 , 虽然对于多足动物较原始

的小眼的原生性与次生性问题尚存争议
[ 2022]

。

1.2　基于 DNA和蛋白质分子性状的研究以及分子

性状与形态性状合并的研究

　　所有分子序列数据的分析也都支持泛甲壳类而

不是缺角类 。Field 等人.
[ 23]
和 Patterson

[ 24]
分别用不

同的方法分析了 4种节肢动物 18S rDNA序列 , 首次

提出缺角类不是单系群。研究者们相继增加研究的

节肢动物的分类单元 , 对它们的 18S rDNA序列进行

分析 , 都发现六足类与甲壳类的关系可能比六足类

与多足类的关系较近[ 18 , 2528] 。但是 , 在更广泛的分

类取样后 , 结果变得不清晰 , Giribet 和 Ribera 将分

类单元增加到 139 种 , 但都没有得到满意的结

果[ 28] 。所以 , 仅单纯地增加分类单元数量和种类未

必能有效地解决节肢动物的系统发生问题[ 4] 。Crus-

tacean-hexapod进化分支也在保守的核内蛋白编码基

因序列的分析和线粒体基因序列分析中亦有所揭

示[ 5 ,2934] 。

　　在近年的分子系统学研究中 , 泛甲壳类假说得

到广泛认可 , 但是多足类和螯肢类的位置并未获得

一致认同。Hwang[ 34]对 16种节肢动物和 2个外群的

12个线粒体蛋白约 2560Aa 的序列进行比对 , 用不

同的方法分析数据 , 其结果显示节肢动物为单系发

生 , 甲壳类为并系群 。多足类动物和螯肢类动物组

成单系群得到了极有力的支持 , 但是在该树中泛甲

壳类为单系得到的支持率与在核糖体小亚基 18S rD-

NA的树中相比较低。这种矛盾可能缘于分类单元组

成的差异以及不同分子标记在系统发生研究中提供

的信息存在差异 。

　　这并不意味着所有这样的分析就肯定了泛甲壳

类 , 因为在进行数据处理时 , 有时会由于某一分类

单元存在问题而不得不除去。Zrzavy 认为形态性状

与分子性状之间的冲突可能有 3个主要的原因:(1)

在系统发生的假说中使用单一的形态性状 (如:体

腔 、 卵裂模式 、 幼虫的类型 、 生命周期等);(2)在

基于形态与分子性状的系统发生中使用不同的分析

方法 (对形态性状使用亨宁支序分析方法;对分子

性状使用距离法和最大似然法);(3)在大多数分子

水平的研究中取样不足[ 35] 。因而将两方面的数据合

并在一起对节肢动物的系统发生进行综合分析十分

重要 。

　　针对由形态性状得到的结果与分子性状得到的

结果之间存在的冲突 , 许多研究者将这两方面的数

据合并在一起对节肢动物的系统发生进行综合分析 ,

都支持颚肢类为单系群[ 26 ,36 ,37] 。将有限的分类单元

和有限的数据进行合并分析 , 是对深入了解节肢动

物的系统发生的一种尝试 。虽然结论尚有矛盾之处 ,

但现在分类单元和分析数据仍在不断增加。相信这

种合并分析方法将是迈向掌握正确的节肢动物系统

发生的第一步。

1.3　基于发育生物学的研究

　　近年来分子遗传学和分子发育生物学使得分子

性状与形态学性状之间的联系得以被了解。如在分

子胚胎学中有一个重大的发现 , 即研究显示甲壳动

物与昆虫的大颚中的 Distal-less的同源异型基因的发

育表达对不同体节附肢的不同形态的调节方式是一

致的 , 而且两者的 Distal-less基因的表达以及附肢形

成的起始位置均位于两体节间
[ 38]

。这就反驳了六足

类大颚与甲壳类大颚独立起源的说法。大颚的同源

发育也证实了较早的形态假说[ 15] , 从而削弱了曼顿

的关于节肢动物的复系的观点 。另外所有颚肢动物

的大颚是唯一的在内枝内缘不表达 Dll的 , 为颚肢

动物提供了一个衍征。这些结果使裂肢假说和认为

螯肢动物和多足类近缘的观点成为不可能。但是

Deutsch 认为根据 Distal-less基因在大颚中的表达和

同源异型基因在体区分段处的表达这两项很难确定

甲壳类与六足类近缘[ 39] 。因为甲壳动物的大颚须的

丧失可以发生数次 , 而在多足类动物和昆虫中却没

有须的丧失这样共同衍征的迹象 。以后将会有越来

越多的分子遗传学和分子发育生物学的研究证据被

用于研究系统学 , 并会为系统学提供新的证据和思

路 。

2　多足类的起源及其内部的相互关系

　　不同的研究者对多足类的起源及其内部的相互

关系有不同的观点 。主要包括:单系假说 , 并系假

说和复系假说。现将这些观点作简略的介绍。

2.1　多足类是单系类群

　　曼顿通过对大颚结构和功能的研究 , 确定大颚

的外展运动中头部内骨骼-前幕骨内突的作用是多足

动物独有的特征 , 故认为多足类是单系类群[ 40] 。

Boudreaux亦认为多足类作为一个进化分支有 2个姊

妹群Collifera (少足纲+倍足纲)和 Atelopoda (综合

纲+唇足纲)组成 , 并在他的推断中列举了大量的

特征[ 41] 。依据中眼的缺失和侧单眼的结构 、 头部内

骨骼的构造及精子顶体复合体的顶体穿孔器缺失均

支持多足类是单系群
[ 10 ,4244]

。根据 DNA分子序列信

息 , 一般也认为多足类是单系群 。对唇足纲和倍足
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纲核糖体序列进行分析的研究一致发现唇足纲+倍

足纲相对于其他节肢动物是单系群[ 18 ,2628 ,45 , 46] 。然

而 , 当对 4类多足动物的核糖体序列进行分析时得

到的支序图变得非常复杂
[ 4]
。其他分子的序列信息

更加确定多足类的单系说[ 5 ,30 , 47 ,48] , 但是这些研究

并没有涉及少足纲 。少足纲序列测定信息仅见于组

织蛋白 H3和小核 rRNA U2[ 49 ,36] , 也见于 18S rRNA

和28S rRNA基因的研究
[ 4]
, 但是少足类异常的分子

序列信息并没有促进多足动物的亲缘关系的稳定 。

2.2　多足类是并系类群

　　多足类动物的并系假说包括缺角假说 , 即认为

多足类的某些进化分支与六足类的亲缘关系要比与

其他多足动物的更近 。但其内部每种可能的的关系

都得到一些支持 。

　　Pocock首次提出多足类是一个并系群。并根据

生殖孔的位置将 Atelocerata 分成 (唇足纲+综合纲

+六足类)和 Progoneata (少足纲 +倍足纲)[ 1] 。

Snodgrass将少足纲-倍足纲-综合纲-六足类群命名为

Labiata , 而唇足纲作为 Labiata 的姐妹群
[ 15]

。Tiegs认

为少足纲是倍足纲的姊妹群 , 而综合纲是六足类的

姊妹群[ 50] 。Sharov 将唇足纲-少足纲-倍足纲类群命

名为Monomalata , 其依据是唯一的一对大颚作为专

用的咀嚼肢和第 1小颚形成前口腔的后壁 , 综合纲

+六足动物类群命名为 Dimalata , 其依据是第 1小颚

获得咀嚼的功能 , 而第 2小颚形成下唇[ 51] 。Kaestner

依据 Snodgrass的 labiata假说
[ 15]
将多足类分成三个类

群唇足纲 , Dignatha (少足纲+倍足纲)和 Ttrignatha

(综合纲+六足类)[ 52] 。多足动物并系说受到越来越

多研究者们的极力推崇
[ 3 ,46 ,5355]

。

2.3　多足类是复系类群

　　Strausfeld分析了多足类的 2个分类单元的代表

种 , 倍足纲和唇足纲的 100个脑部特征。简约性分

析揭示倍足类是有爪纲的姊妹群 , 而唇足类并入六

足类-甲壳类进化分支中[ 56] 。但是 , Strausfeld并没

有发表他的特征矩阵或支持倍足纲-有爪纲进化支的

衍征目录 , 因此不可能对该假说进行评估 。并且 ,

综合纲和少足类都没有包括在此分析中 。

3　结束语

　　关于多足类与节肢动物门内其他类群间的关系 ,

以及多足类的单系性问题已经讨论了一百多年 , 至

今仍未得到明确结论。但是近年来自分子系统学 、

发育生物学 、比较形态学和古生物学的研究为了解

节肢动物各类群间的关系提供了许多新的证据。目

前认为 , 在传统中用于支持缺角类的形态特征也许

并非同源 , 可能是为了适应陆地生活而产生的趋同

进化[ 57] 。多足类与六足类更为近缘的观点在很大程

度上可能是因为受到这 2个陆生类群中某些趋同和

平行进化现象的影响。而几乎所有的分子系统学和

一些发育生物学 、比较形态学和古生物学方面的证

据都支持甲壳类与六足类更为近缘 , 但是由于缺少

来自多足类 , 特别是少足纲与综合纲的相关信息 ,

使得说服力减弱 。预计有关此项问题的研究还将在

相当长的时间内继续进行 。
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