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Ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè äâóõ ãðóïï Mesozoa èçó÷åíû ñ ïîìîùüþ ñðàâíèòåëüíîãî àíà-
ëèçà ïîëíûõ îáúåäèíåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ 18 è 28S ðÐÍÊ. Ïîêàçàíî, ÷òî äâå
ãðóïïû Mesozoa íà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ äåðåâüÿõ îáðàçóþò ñòàòèñòè÷åñêè õîðîøî ïîääåðæàí-
íóþ êëàäó. Ïî ðåçóëüòàòàì àíàëèçîâ Mesozoa âêëþ÷àþòñÿ â ãðóïïèðîâêó Spiralia â ñîñòàâå
ãðóïïû Lophotrochozoa, ïðîÿâëÿÿ òåíäåíöèþ ê ñáëèæåíèþ ñ îäíîé èç ãðóïïèðîâîê Annelida.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ãåíû 18 è 28S ðÐÍÊ, Mesozoa, Orthonectida, Dicyemida, ôèëîãåíèÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîä íàçâàíèåì Mesozoa
îáúåäèíÿþòñÿ äâå íåáîëüøèå ïî ÷èñëó âèäîâ ãðóï-
ïû êðàéíå ïðîñòî îðãàíèçîâàííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ
æèâîòíûõ: Dicyemida (Rhombozoa) è Orthonectida.
Æèâîòíûå îáåèõ ãðóïï ïîñòðîåíû èç ìàëîãî ÷èñëà
êëåòîê, îáðàçóþùèõ íàðóæíûé ðåñíè÷íûé ñëîé è
âíóòðåííèé ðåïðîäóêòèâíûé ñëîé èç îäíîé (Dicye-
mida) èëè ìíîãèõ (Orthonectida) êëåòîê. Ó íèõ íåò
òàêæå îáû÷íûõ äëÿ áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ òêàíåé,
îðãàíîâ èëè èõ ñèñòåì, ÷òî äàâàëî áû îñíîâàíèÿ
ñ÷èòàòü ýòèõ æèâîòíûõ ïðîìåæóòî÷íûì çâåíîì ìåæ-
äó îäíîêëåòî÷íûìè ýóêàðèîòàìè è ìíîãîêëåòî÷íû-
ìè æèâîòíûìè è íàõîäèëî îòðàæåíèå â èõ íàçâà-
íèè. Âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ ïðåäñòàâèòåëè ýòîé ãðóïïû
ÿâëÿþòñÿ ýíäîïàðàçèòàìè áåñïîçâîíî÷íûõ è äëÿ
âñåõ íèõ õàðàêòåðåí ñëîæíûé, íå äî êîíöà èçó÷åí-
íûé æèçíåííûé öèêë ñî ñìåíîé áåñïîëîãî è ïî-
ëîâîãî ïîêîëåíèÿ, íî áåç ñìåíû õîçÿèíà.

Âñëåäñòâèå ñêóäîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíà-
êîâ ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè Mesozoa c äðóãèìè
ãðóïïàìè áåñïîçâîíî÷íûõ äî ñèõ ïîð îñòàþòñÿ íå-
ÿñíûìè. Àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ 18S ðÐÍÊ
è Hox ãåíîâ [1, 2, 3] è ïîëó÷åííûå â ïîñëåäíåå âðå-
ìÿ ìîëåêóëÿðíûå [4] è ìîðôîëîãè÷åñêèå äàííûå [5]
íå âíîñÿò ïîëíîé ÿñíîñòè â ýòîò âîïðîñ, à òàêæå
ñòàâÿò ïîä ñîìíåíèå è áëèçêîå ðîäñòâî äâóõ ãðóïï
Mesozoa äðóã ñ äðóãîì. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå äëÿ
ðåøåíèÿ âîïðîñà î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ Me-
sozoa ïðîâåäåí èñ÷åðïûâàþùèé àíàëèç ðàñøèðåí-
íîãî íàáîðà îáúåäèíåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãå-
íîâ 18 è 28S ðÐÍÊ îñíîâíûõ òèïîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ
æèâîòíûõ.

Ïî÷òè ïîëíûå íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè ãåíîâ 28S ðÐÍÊ äâóõ âèäîâ Orthonectida (Rho-
palura litorali è Intoshia linei) è îäíîãî âèäà Dicye-

mida (Dicyema sp.), à òàêæå ãåíà 18S ðÐÍÊ Intoshia
linei ïîëó÷àëè ñ ïîìîùüþ ÏÖÐ [6], èñïîëüçóÿ ñî-
îòâåòñòâóþùèå íàáîðû ïðàéìåðîâ [7, 8], ñ ïîñëåäó-
þùèì ïðÿìûì ñåêâåíèðîâàíèåì ïðîäóêòîâ àìïëè-
ôèêàöèè ñ ïîìîùüþ àâòîìàòè÷åñêîãî àíàëèçàòîðà
â ÖÊÏ “Ãåíîì” (ÈÌÁ ÐÀÍ). Ïîëó÷åííûå ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè âñòðàèâàëè â âûðàâíèâàíèå, ñîäåð-
æàùåå òàêèå æå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðåäñòàâèòå-
ëåé îñíîâíûõ òèïîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ ñ
âêëþ÷åíèåì ðàñøèðåííîãî íàáîðà ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé 82 âèäîâ Annelida. Èñõîäíîå âûðàâíèâàíèå
äëèíîé 4564 íóêëåîòèäíûå ïîçèöèè âêëþ÷àëî ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè 101 âèäà áèëàòåðàëüíî-ñèììåò-
ðè÷íûõ æèâîòíûõ.

Áàéåñîâ àíàëèç ïðîâîäèëè ñ ïðèìåíåíèåì îá-
ùåé îáðàòèìîé ìîäåëè ýâîëþöèè íóêëåîòèäíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñ ó÷åòîì ãåòåðîãåííîñòè ïîçè-
öèé ïî ñêîðîñòè ýâîëþöèè è äîëè èíâàðèàíòíûõ
ïîçèöèé (GTR + Ã + I), ïàðàìåòðû êîòîðîé âû÷èñ-
ëÿëèñü íåïîñðåäñòâåííî ïðîãðàììîé MrBayes [9].
Â ïðîöåññå 4 íåçàâèñèìûõ àíàëèçîâ ïðîâîäèëîñü îò
2 äî 6 ìèëëèîíîâ ãåíåðàöèé ïî ÷åòûðåì — âîñü-
ìè ìàðêîâñêèì öåïÿì. Èç ãåíåðèðîâàííûõ äåðåâü-
åâ îòáèðàëè 10 000, èç êîòîðûõ 6000 îòáðàñûâàëè
êàê íå äîñòèãøèå ñòàöèîíàðíîãî ñîñòîÿíèÿ öåïåé,
à ïî îñòàëüíûì 4000 ñòðîèëè êîíñåíñóñíîå äåðåâî.

Ñõåìàòè÷åñêèé âàðèàíò äåðåâà, ïîñòðîåííîãî
ïî èñõîäíîìó âûðàâíèâàíèþ, ïðåäñòàâëåí íà ðèñ. 1.
Íà ýòîì äåðåâå ãðóïïèðîâêà Ecdysozoa ïðåäñòàâëå-
íà òèïàìè Ñephalorhyncha (Priapulida + Kinorhyncha),
Nematoda, Nematomorpha, Arthropoda. Spiralia âêëþ-
÷àþò â ñåáÿ áîëüøóþ ãðóïïó òðîõîôîðíûõ æèâîò-
íûõ, îáúåäèíÿåìûõ â êëàäó Lophotrochozoa (Mollus-
ca, Nemertea è Annelida, Brachiopoda, Echiura è Si-
puncula), à òàêæå ãðóïïèðîâêó Syndermata (Rotife-
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ra + Acanthocephala) è ïëîñêèõ ÷åðâåé (Platyhelmin-
thes). Òðè âèäà Mesozoa (2 âèäà Orthonectida è 1 âèä
Dicyemida) îáðàçóþò õîðîøî ïîääåðæàííóþ êëàäó,
çàíèìàþùóþ ïîëîæåíèå âíóòðè ãðóïïèðîâêè ëîôî-
òðîõîôîðíûõ æèâîòíûõ (Mollusca, Brachiopoda, An-
nelida, Sipuncula è Echiura). Ó÷èòûâàÿ òåíäåíöèþ

ñáëèæåíèÿ Mesozoa ñ Annelida è ðîäñòâåííûìè èì
ãðóïïàìè (Echiura, Poginophora) è, â ÷àñòíîñòè, ñ ãðóï-
ïèðîâêîé, âêëþ÷àþùåé Capitellida, Echiura, Sipun-
cula è Oligochaeta, ìû ïîïûòàëèñü óòî÷íèòü ïîëî-
æåíèå Mesozoa, ðàçáèâ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè Annelida
è èõ ðîäñòâåííèêîâ íà äâå ãðóïïû. Ïåðâàÿ (Anneli-
da1) âêëþ÷àëà â ñåáÿ â ÷èñëå ïðî÷èõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè Capitellida, Echiura, Sipuncula è Oligochae-
ta, âòîðàÿ (Annelida2) — âñå îñòàëüíûå ãðóïïû Anne-
lida, ïðåäñòàâëåííûå â íàøåì àíàëèçå.

Ðåçóëüòàò àíàëèçà âûðàâíèâàíèÿ ñ âêëþ÷åíèåì
ãðóïï Annelida1 ñõåìàòè÷åñêè ïîêàçàí íà ðèñ. 2, A.

Âèäíî, ÷òî Mesozoa, ìîíîôèëèÿ êîòîðûõ âñåãäà
èìååò 100% ïîääåðæêó è ïîääåðæèâàåòñÿ òàêæå íà-
áîðîì èç 8 ìîëåêóëÿðíûõ ñèíàïîìîðôèé, ïðèìû-
êàþò íåïîñðåäñòâåííî ê ãðóïïå Annelida1 c ïîääåð-
æêîé 69%. Õîòÿ äëÿ Áàéåñîâûõ äåðåâüåâ òàêàÿ ïîä-
äåðæêà ñ÷èòàåòñÿ íåâûñîêîé [10], îíà íå óñòóïàåò
ïîääåðæêå îáúåäèíåíèÿ ãðóïïèðîâîê âíóòðè êëàäû
Annelida1 (35—60%). Íà ðèñ. 2, Á ïîêàçàíî ïîëîæå-
íèå Mesozoa íà äåðåâå, ïîëó÷åííîì ïðè àíàëèçå âòî-
ðîãî íàáîðà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, âêëþ÷àþùåãî ãðóï-
ïó Annelida2. Íà ýòîì äåðåâå Mesozoa íå òîëüêî íå
ïðèìûêàþò ê ãðóïïèðîâêå Annelida2, íî çàíèìàþò
áîëåå áàçàëüíîå ïîëîæåíèå, îáúåäèíÿÿñü ñ ïëîñêè-
ìè ÷åðâÿìè (Platyhelminthes), òåì íå ìåíåå è â ýòîì
ñëó÷àå èõ ïîëîæåíèå â ãðóïïèðîâêå Spiralia èìååò
ïîääåðæêó 87%.
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Ðèñ. 1. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå Áàéåñîâà ôèëîãåíåòè÷åñêî-
ãî äåðåâà îñíîâíûõ ãðóïï áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íûõ æèâîò-
íûõ. Àíàëèçèðóåìûé íàáîð âêëþ÷àë 101 ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãåíîâ
18 + 28S ðÐÍÊ (4564 íóêëåîòèäíûå ïîçèöèè), èç íèõ 71 ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü ïðåäñòàâëÿëà Annelida è ðîäñòâåííûå èì ãðóïïû
(Sipuncula, Echiura, Pogonophora). Öèôðû íà âåòâÿõ ïîêàçûâà-
þò ñòàòèñòè÷åñêóþ ïîääåðæêó óçëîâ â ïðîöåíòàõ ïîñòåðèîðíîé
âåðîÿòíîñòè. Öèôðû â ñêîáêàõ îáîçíà÷àþò ÷èñëî ïîñëåäîâà-

òåëüíîñòåé

Ðèñ. 2. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå Áàéåñîâà ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äåðåâà îñíîâíûõ ãðóïï áèëàòåðàëü-
íî-ñèììåòðè÷íûõ æèâîòíûõ. Àíàëèçèðóåìûå íàáîðû âêëþ÷àëè ðàçíîå ÷èñëî ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ
18 + 28S ðÐÍÊ (4564 íóêëåîòèäíûå ïîçèöèè). Íà äåðåâüÿõ, èçîáðàæåííûõ íà ïàíåëÿõ A è Á, Mesozoa
ïðåäñòàâëåíû äâóìÿ ãðóïïàìè (Orthonectida è Dicyemida); íà äåðåâüÿõ, èçîáðàæåííûõ íà ïàíåëÿõ Â è Ã,
Mesozoa ïðåäñòàâëåíû òîëüêî îäíîé ãðóïïîé Orthonectida. Öèôðû íà âåòâÿõ ïîêàçûâàþò ñòàòèñòè÷å-

ñêóþ ïîääåðæêó óçëîâ â ïðîöåíòàõ ïîñòåðèîðíîé âåðîÿòíîñòè
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Íà âñåõ äåðåâüÿõ âåòâè, âåäóùèå ê Mesozoa, è
îñîáåííî ê Dicyemida, íàìíîãî äëèííåå âñåõ äðóãèõ
âåòâåé, ÷òî ãîâîðèò î âûñîêîé ñêîðîñòè ýâîëþöèè
ãåíîâ èõ ðÐÍÊ. Ïî-âèäèìîìó, íà ïîëîæåíèè ìåçî-
çîé ñêàçûâàåòñÿ ýôôåêò ïðèòÿæåíèÿ äëèííûõ âåò-
âåé [11], ñìåùàþùèé ýòó ãðóïïó ê îñíîâàíèþ äåðå-
âà. ×òîáû óáåäèòüñÿ â ýòîì, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
Orthonectida è Dicyemida áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû
ðàçäåëüíî â íàáîðàõ, âêëþ÷àþùèõ Annelida1 è Anne-
lida2. Îäèíî÷íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü Dicyemida (äå-
ðåâüÿ íå ïðèâåäåíû) îáúåäèíÿëàñü ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòÿìè ïëîñêèõ ÷åðâåé, ïðè÷åì íàáîðû Annelida1
è Annelida2 äàâàëè ýòîìó îáúåäèíåíèþ íåñêîëü-
êî ðàçíóþ ïîääåðæêó — 89 è 80% ñîîòâåòñòâåííî.
Ïðè âêëþ÷åíèè â íàáîðû ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé òîëü-
êî Orthonectida, îíè îáúåäèíÿëèñü ñ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòÿìè ìîëëþñêîâ è àííåëèä, ïðè÷åì íàáîðû Anne-
lida1 è Annelida2 ïîääåðæèâàëè ýòî îáúåäèíåíèå ñ
ïîêàçàòåëÿìè 95 è 66% ñîîòâåòñòâåííî (ðèñ. 2, Â, Ã).

Â ñóììå ýòè ðåçóëüòàòû ïîêàçûâàþò, ÷òî îáú-
åäèíåíèå Orthonectida è Dicyemida â îäíó ìîíî-

ôèëåòè÷åñêóþ ãðóïïó Mesozoa ïîääåðæàíî äàííû-
ìè ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà. Íà ïîëîæåíèè Mesozoa
íà äåðåâüÿõ 18 + 28S ðÐÍÊ ñèëüíî ñêàçûâàåòñÿ ýô-
ôåêò ïðèòÿæåíèÿ äëèííûõ âåòâåé, ïðè÷åì íàèáîëü-
øåå èñêàæåíèå âíîñèò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äèöèåìè-
äû. Âìåñòå ñ òåì ìîæíî îïðåäåëåííî óòâåðæäàòü,
÷òî Mesozoa âõîäÿò â ãðóïïèðîâêó Spiralia, âîçìîæ-
íî, â ñîñòàâå ëîôîòðîõîôîðíûõ æèâîòíûõ, ïðîÿâëÿÿ
òåíäåíöèþ ñáëèæåíèÿ ñ ãðóïïèðîâêîé Annelida,
âêëþ÷àþùåé Capitellida, Sipunculida, Echiurida, Oli-
gochaeta.

Âû÷èñëåíèÿ ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ñóïåð-
êîìïüþòåðà ÑÊÈÔ ÌÃÓ “×åáûø¸â”.

* * *

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå Ðîññèéñêî-
ãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ãðàíòû
¹ 08-0401746-à è 09-04-01150-à).
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Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
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NEW INSIGHT INTO PHYLOGENY OF MESOZOA:
EVIDENCE FROM 18 AND 28S RRNA GENES

N.B. Petrov, V.V. Aleshin, A.N. Pegova, M.V. Ophitserov, G.S. Slyusarev

Phylogenetic relationships of two Mesozoa group were inferred on the base of analysis of nearly
complete combined nucleotide sequences of 18 and 28S rRNA genes. Two Mesozoa groups, Orto-
nectida and Dicyemida, comprise in phylogenetic trees well statistically supported clade. In phy-
logenetic trees inferred, Mesozoa put into alliance Spiralia within Lophotrochozoa group exhibiting
a tendency to unite with one of Annelida group.

Key words: 18 and 28S rRNA genes, Mesozoa, Orthonectida, Dicyemida, phylogeny.
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