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Представители подтипа Tunicata (Оболочники), из которых наиболее известны асцидии, по морфологии, жизненным циклам и 

способам питания и размножения резко отличаются от всех других хордовых и более всего от позвоночных (Vertebrata). Однако 

данные сравнительной геномики и эволюционной биологии развития свидетельствуют, что наиболее близки к позвоночным не 

головохордовые (Cephalochordata), обычно именуемые ланцетниками, а именно оболочники. По этой причине молекулярно-биологические 

исследования оболочников важны для исследований по широкому кругу биологических вопросов. Ключевым событием, определившим 

ответвление оболочников от остальных хордовых, было приобретение гена синтазы целлюлозы путем горизонтального переноса от 

актинобактерий. Возникшая на этой основе способность образовывать оболочку, выполняющую защитную и опорную функции, снизила 

давление естественного отбора на повышение подвижности и сложности поведения для самосохранения и питания. Утрата генов, 

обеспечивающих ставшие ненужными функции, и соответствующее упрощение генотипа и фенотипа создали условия для быстрой, 

сравнительно с головохордовыми и позвоночными, скорости эволюции оболочников. Альтернативные эволюционные траектории 

Tunicata и Vertebrata оказались сопряженными с существенными различиями по клеточным ресурсам и длительности развития. Высокая 

генетическая пластичность оболочников способствует их адаптации к происходящим в настоящее время климатическим изменениям 

и, соответственно, их инвазивности, что делает ряд видов опасными для экологического баланса в морских экосистемах.
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The species referred to the subphylum Tunicata, among which ascidia are best known, drastically differ by their morphology, life cycles and 

nutritional and reproductive strategies from all other chordates, most notably vertebrates. However, data related to comparative genomics and 

evolutionary biology of development suggest that not Cephalochordates, which are commonly known as lancelets, but Tunicates are closest 

relatives of vertebrate animals. That is why molecular-biological studies of tunicates are important for gaining insights into a very wide range of 

biological problems. The key event that determined branching of the tunicate lineage from other chordates was the acquisition of the cellulose 

synthase gene by horizontal transfer from an actinobacterium. The resulting ability to form an envelope (tunic), which can perform protective 

and supportive functions, reduced selection pressure towards increasing motility and more complex behaviors employed in self-protection and 

nutrition. The loss of genes responsible for functions that became unneeded and the corresponding simplification of the genotype and phenotype 

provided conditions for accelerated evolution, compared with that of Cephalochordates and Vertebrates. The alternative evolutionary trajectories 

of Tunicates and Vertebrates were associated with significant differences in cell resources and duration of embryogenesis. The high genetic 

plasticity of Tunicates facilitates their rapid genetic adaptation to current climatic changes making a number of tunicate species highly invasive 

and dangerous for ecological balances in marine ecosystems. 
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Homo (250–400 тыс. лет назад), выделение Homo из 
семейства приматов (2,3 млн лет назад), приматов из 
класса млекопитающих (50–80 млн лет назад), мле-
копитающих из подтипа позвоночных (около 200 млн 
лет назад) и позвоночных из типа хордовых (около 
550 млн лет назад). Именно у хордовых впервые по-

Введение
В эволюции жизни на Земле можно выделить этапы, 

вызывающие особый интерес в связи с их значени-
ем для происхождения типа хордовых, класса млеко-
питающих и вида Homo sapiens. К числу таких эта-
пов относятся выделение самого вида sapiens из рода 
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явились предпосылки формирования головы с чере-
пом, содержащим мозг.

В современный тип хордовых входит подтип позво-
ночных, или «черепных» (Vertebrata, или Craniata), 
насчитывающий более 60000 видов, из которых бо-
лее половины приходится на рыб, и еще два подтипа: 
головохордовые (Cephalochordata), которых обычно 
называют ланцетниками, – около 30 видов, и оболоч-
ники (Tunicata, или Urochordata), насчитывающие бо-
лее 2500 видов. Представители всех трех подтипов де-
монстрируют, по меньшей мере на некоторых этапах 
развития, наличие дорсальной нервной трубки, ното-
хорда, фарингеальных жаберных щелей, сегментиро-
ванной мускулатуры тела и хвоста [41, 72, 86].

Позвоночные не нуждаются в особом представле-
нии.

Хрестоматийный пример головохордовых – ланцет-
ник (рис. 1) – впервые был описан Палласом в 1774 г. 
как моллюск, Limax lanceolatus [61], затем спустя 
62 года признан близким к бесчелюстным позвоноч-
ным и переименован в Amphioxus lanceolatus [93]; поз-
же было восстановлено более раннее название рода – 
Branchiostoma [40]. По данным реестра видов морских 
животных (http://www.marinespecies.org), ныне суще-
ствующие головохордовые включают 25 видов этого 
рода, в том числе «классический» ланцетник B. lan-
ceolatum, шесть видов рода Epigonichthys и два вида 
Asymmetron.

Тело этих мелких (до 6-8 см длиной) животных име-
ет удлиненную сплющенную с боков форму. По оси 
тела проходит упругая хорда, состоящая из сильно ва-
куолизированных клеток, а по бокам от нее распола-
гаются мышцы, благодаря сокращениям которых тело 
изгибается из стороны в сторону; так ланцетник пла-
вает. Над хордой проходит нервная трубка, а под ней – 
кишечник. В стенках передней части кишки (глотки) 
имеются жаберные щели, ведущие в околожаберную 
(перибранхиальную) полость, открывающуюся нару-
жу небольшим отверстием. На переднем конце тела 
находится ротовое отверстие, недалеко от заднего 
конца – анальное и за ним – еще одна существенная 
часть типичного плана строения хордовых – хвост. 

Оболочники (Tunicata) в сравнении с головохордо-
выми гораздо более многочисленны, разнообразны и 
распространены. Свое название подтип Tunicata по-
лучил еще в начале XIX в. от Ж.-Б. Ламарка [52] по 
общему признаку: кожный эпителий взрослых живот-
ных выделяет на своей поверхности студенистый или 
более плотный слой – так называемую тунику. В со-
став туники, как было показано К.Э. Шмидтом (1854) 
и М. Бертло (1859), входит материал, позже идентифи-
цированный как целлюлоза (см. [38, 50]). Способность 
синтезировать ее разительно отличает оболочников 
от всех других представителей животного мира. 
Туника выполняет защитную и опорную функции,  

а также принимает участие в формировании фильтра-
ционного аппарата. Большинство оболочников пита-
ются, пропуская воду через орган, где задерживаются 
мелкие частицы, в том числе планктон. Такой способ 
питания может быть вполне эффективным, когда не 
организм движется в среде, а среда прокачивается че-
рез организм [41].

План строения тела оболочников (рис. 1) характе-
ризуется U-образным кишечником с входным и вы-
водным сифонами, перфорированной бранхиальной 
полостью и содержащей целлюлозу туникой. Среди 
оболочников имеются как свободноплавающие, так и 
ведущие прикрепленный образ жизни, одиночные и 
колониальные формы, причем последние совершенно 
несвойственны другим хордовым [41, 86].

Ископаемые остатки свидетельствуют, что оболоч-
ники, головохордовые и бесчелюстные позвоночные 

Рис. 1. Рисунок Эрнста Геккеля, изображающий в разрезе 
справа ланцетника (вид сбоку) и, слева, асцидию
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вых типов: Cephalochordata, Urochordata и Vertebrata, 
а Chordata рассматривать как супертип [72]. По пра-
ктически полностью сложившемуся консенсусу пра-
вильным является вариант А (см. ниже).

Многие противоречия в вопросе о филогенезе обо-
лочников объясняются тем, что разные авторы ба-
зируются в своих суждениях на различных наборах 
немногих признаков. А между тем, как было отмече-
но В.Н. Беклемишевым [2, с. 11], «организм есть не-
что непрерывно меняющееся, он есть морфопроцесс, 
и все стадии, и весь ход его жизненного цикла пред-
ставляют объект морфологии». В жизненном цикле 
все звенья взаимосвязаны, так что изменения, коснув-
шиеся одного звена, прямо или косвенно отражаются 
и на остальных. Поэтому в суждениях об эволюции 
животных нужно учитывать и сравнивать все стадии 
жизненного цикла, а не отдельные произвольно вы-
бранные признаки.

Постоянным на всех стадиях жизненного цикла 
многоклеточных животных, за редкими исключени-
ями1, остается генотип. Однако надежность выводов 
о филогенетических отношениях на основе данных 
молекулярной генетики, равно как и любых других, 
в том числе морфологических и эмбриологических, 
зависит как от числа учтенных признаков, так и от 
числа видов, представляющих каждый из таксонов, 
взятых для изучения. Поэтому первые попытки мо-
лекулярно-филогенетического анализа при включе-
нии в него оболочников в 1990-х – начале 2000-х гг. 
были выполнены на вынужденно ограниченных мас-
сивах данных, и неизбежно неоднозначные выводы 
толковались в пользу традиционных представлений, 
по которым оболочники отделились от общих пред-
ков хордовых раньше, чем произошло отделение пред-
ков ланцетника от предков позвоночных (см. [34, 63]).

Убедительные основания для пересмотра этих 
взглядов были представлены в 2006 г. в получившей 
1  У некоторых представителей Ecdysozoa – отдельных Nematoda и 

немногих Arthropoda – наблюдается диминуция хроматина и элими-
нация хромосом в раннем эмбриогенезе.

возникли уже в раннем кембрии (см. [37]). Древней-
шие палеонтологические следы туникат датируются 
временем 550 млн лет назад [7]. Оставившие их орга-
низмы отнесены к классу асцидий (Ascidiacea).

Обсуждение происхождения и ранней эволюции 
хордовых началось еще в середине XIX в. Разные 
авторы выводили хордовых от немертин, головоно-
гих моллюсков, кольчатых червей, членистоногих, 
полухордовых… Самых известных представителей 
оболочников – асцидий – долгое время причисляли 
к моллюскам, и только после эмбриологических ис-
следований А.О. Ковалевского [51], описавшего дор-
сальную нервную трубку, нотохорд и латеральные 
мышечные клетки у личинки асцидий, прояснилась 
принадлежность асцидий к типу хордовых. А. Вилли 
в 1984 г. [95] впервые сформулировал мысль о том, 
что самыми примитивными из ныне живущих хордо-
вых являются ланцетники, а оболочники произошли 
от свободноплавающих хордовых, но деградировали 
из-за сидячего образа жизни.

Общепринятой гипотезы об эволюционном возник-
новении хордовых нет: предполагалось педоморфное, 
неотеническое происхождение хордовых от личинки 
предковых форм, имевших, подобно асцидиям, взрос-
лую сидячую форму, а также существование пелаги-
ческого либо червеобразного общего предка хордо-
вых, сходного с кишечнодышащими полухордовыми 
(см. [4, 12, 41, 86]). Реконструкция общего предка за-
трудняется потерей слишком многих генов и морфо-
логических структур у оболочников, скорость эволю-
ции которых выше, чем у позвоночных и ланцетников 
[41]. Ланцетник же рассматривается в качестве «живо-
го ископаемого», близкого по морфофункциональной 
организации к последнему общему предку хордовых 
[41, 86].

Возможные варианты филогенетических отноше-
ний между тремя подтипами хордовых показаны на 
рис. 2. Значимость различий между ними привела к 
предложению повысить ранг ныне признанных подти-
пов, составляющих тип хордовых, до уровня трех но-

Рис. 2. Варианты филогенетических отношений между основными таксонами хордовых
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няющий одиночных и колониальных седентарных жи-
вотных трех отрядов (Stolidobranchia, Aplousobranchia, 
Phlebobranchia); Appendicularia (или Larvacea), пелаги-
ческая взрослая стадия которых сходна с личинкой 
(larva) других представителей оболочников, напри-
мер, асцидий; Thaliacea, включающий три отряда пе-
лагических взрослых форм со сложным жизненным 
циклом (сальпы Salpida, огнетелки Pyrosomida, бочо-
ночники Doliolida) (рис. 3). Известно более 2000 видов 
асцидий, около 72 видов Thaliacea и около 20 видов 
аппендикулярий [41, 86].

Аппендикулярии, будучи во взрослом состоянии 
сходными по строению с личинками, а не взрослыми 
формами других оболочников, отличаются ото всех 
еще и тем, что туника у них отделяется от поверхно-
сти тела, расширяется в объеме и образует «домик», 
намного превышающий в размерах находящийся в 
нем организм длиной не более 2 мм. Домик может 
иметь весьма сложную структуру, обеспечивающую 
фильтрацию жидкости, которая прокачивается через 
домик в результате биения хвоста его обитателя. Ког-
да фильтр оказывается забитым, аппендикулярия вы-
плывает из него, имея уже прилегающий к ней новый 
«домик», который остается только «надуть». Старые 
домики оседают вместе со значительными количест-
вами содержащейся в них целлюлозы, что может вно-
сить существенный вклад в биогеохимические угле-
родные циклы [96].

При учете дополнительных особенностей строе-
ния, развития и молекулярно-филогенетических об-
стоятельств, которые отчасти рассмотрены ниже, над 
классификацией оболочников повисает столько во-
просов, что консенсус здесь еще отнюдь не достигнут. 
В частности, некоторые молекулярно-филогенетиче-
ские данные по оболочникам свидетельствуют о мо-
нофилии Appendicularia и Thaliacea, но не Ascidiacea, 

огромный резонанс работе, где анализировались по-
следовательности 146 генов, общих для 34 видов раз-
личных таксономических групп, в том числе четырех 
представителей туникат [22]. Был сделан вывод, что 
головохордовые отделились от общей эволюционной 
линии хордовых раньше, чем оболочники, и поэтому 
более близкими родственниками позвоночных явля-
ются не ланцетники, как можно ожидать на основа-
нии сходства их строения с низшими позвоночными, 
а асцидии и другие оболочники (рис. 2А), несмотря 
на явные отличия взрослой формы от любого из по-
звоночных.

По причине филогенетической близости туникат к 
позвоночным результаты исследования молекуляр-
но-биологических основ эмбриогенеза туникат при-
обрели в настоящее время особое значение для всей 
эволюционной биологии развития (evo-devo). Тем 
не менее, исследования на туникатах не привлека-
ют столь широкого внимания, какого заслуживают. 
Основная цель данного обзора состоит в том, чтобы 
вывести оболочников и посвященную им литературу 
на всеобщее обозрение. В первой части обзора будут 
описаны классические представления о морфофунк-
циональных особенностях туникат. Во второй части 
будет представлена литература по молекулярно-фи-
логенетическим исследованиям туникат. В третьей 
части будут отмечены некоторые связи между этими 
двумя аспектами их изучения.

1. МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНАЯ 
ОРГАНИЗАЦИЯ ТУНИКАТ  

В РАЗВИТИИ И ЭВОЛЮЦИИ

1.1. Вопросы классификации
Подтип оболочников (Tunicata, или Urochordata) тра-

диционно делится на три класса: Ascidiacea, объеди-

Рис. 3. Филогенетические отношения между оболочниками (по [86]). Пунктиром показаны случаи недостаточных данных  
для выбора одного из нескольких вариантов
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ги Petromyzon и амфибии Triturus число клеток заро-
дыша к началу гаструляции многократно возрастает 
по сравнению с представителями оболочников. Таким 
образом, среди хордовых начало гаструляции замед-
лено (отложено) у представителей позвоночных, что 
трактуется как проявление неотении [67]. У зароды-
шей позвоночных по сравнению с беспозвоночными 
представителями Chordata наблюдается увеличение 
числа делений дробления и существенное возрастание 
числа эмбриональных клеток к стадии гаструляции. 
Данные о числе клеток к началу гаструляции, полу-
ченные другими исследователями, несколько отли-
чаются, не изменяя общую картину [31]: у Oikopleura 
dioica гаструляция начинается еще на 32-клеточной 
стадии, тогда как для асцидий указано начало гастру-
ляции, приходящееся на стадию 110 клеток.

Гаструляция сопровождается дифференцировкой 
клеток развивающегося организма животного, в итоге 
у аппендикулярии Oikopleura дифференцирующиеся 
части тела, например, нотохорд и мускулатура, фор-
мируются меньшим числом клеток по сравнению с 
асцидией, ланцетником и позвоночными. У аппенди-
кулярии и асцидии дифференцировка ускорена, а у 
ланцетника и представителей позвоночных – замедле-
на. У аппендикулярий в наибольшей мере выражена 
преждевременная дифференцировка структур взро-
слого организма на эмбриональной или личиночной 
стадии (адультация); у асцидий наблюдаются различ-
ные, но меньшие степени адультации [86].

Гаструляция у ланцетника начинается тремя деле-
ниями дробления позже, что дает значительный при-
рост числа клеток до начала их дифференциации. За-
медление же развития на ранней стадии (неотения) с 
увеличением числа клеток и тем самым потенциала 
усложнения тканей и увеличения размера тела наи-
более выражено у позвоночных [10, 67].

И неотения, и адультация – проявления гетерохро-
нии (см. также ниже раздел 3). Предполагается, что 
такого рода гетерохронии обусловили расхождение 
линий, ведущих к туникатам и позвоночным, как 
альтернативных эволюционных траекторий [67, 86]. 
В таком случае оболочники могут рассматриваться 
как возникшие путем ускорения дифференцировки 
клеток; такое ускорение в высшей степени выражено 
у аппендикулярий, проявляясь в редукции и разме-
ра тела, и длительности жизни организма. Развитие 
Oikopleura dioica от зиготы до взрослого организма 
длится всего 24 часа, весь жизненный цикл, в зави-
симости от температуры, занимает не более 10 дней, 
завершаясь при температуре 20 °C за 5 дней [41, 86]. 
Позвоночных же характеризует замедление развития 
(неотения) с возрастанием числа клеток, размера тела 
и длительности жизни.

После завершения гаструляции осуществляется 
специфичный для хордовых животных морфогене-

разные отряды которых имеют, по-видимому, парафи-
летическое происхождение (см. [41, 86]).

1.2. Эмбриогенез оболочников  
в сравнении с другими хордовыми

В 1905 г. Конклин [16] обнаружил детерминирован-
ное, названное им «мозаичным» дробление эмбрио-
нов асцидии Styela и проследил судьбу отдельных 
клеточных линий зародыша. Столь кропотливое ис-
следование клеточной судьбы в эмбриогенезе стало 
возможным потому, что зародыши асцидий (и других 
оболочников) состоят из малого числа клеток сравни-
тельно с позвоночными. С тех пор эмбриологи обычно 
различают детерминированный (мозаичный) и регу-
лятивный типы развития; это разделение связано со 
сроками становления проморфологии зародышей, ее 
градиентным или мозаичным характером и возмож-
ностью регуляции при удалении части. У животных 
с мозаичным, детерминированным типом развития 
(преформацией) спецификация клеток и зачатков про-
исходит в период дробления, тогда как у животных с 
регулятивным развитием (эпигенезом) спецификация 
зачатков осуществляется позднее, в полях генных ре-
гуляторных сетей и клеточных взаимодействий.

Если дробление туникат характеризуется детер-
минированностью судьбы бластомеров, то для лан-
цетника и позвоночных, как и для большинства 
Deuterostomia, типично регулятивное развитие, про-
ходящее через стадию эквипотентных бластомер, 
судьба которых весьма пластична, а не предопреде-
лена столь жестко, как у малоклеточных зародышей 
с мозаичным развитием.

Клеточные ресурсы роста и развития туникат, лан-
цетника и позвоночных весьма существенно различа-
ются уже в конце дробления зиготы, к началу гастру-
ляции [10, 67] (табл. 1).

Табл. 1
Число клеток к началу гаструляции  
у представителей хордовых (по [67])

Животные Число 
делений

Число 
клеток

Oikopleura (аппендикулярии)
Styela (асцидии)
Amphioxus (ланцетник)
Petromyzon (минога)
Triturus (тритон)

5–6
6–7
9–10

11
14

38
76
780
2200
1600

Сравнение числа делений дробления и числа кле-
ток зародыша к началу гаструляции в пределах 
Chordata показывает, что гаструляция аппендикуля-
рии Oikopleura и асцидии Styela начинается раньше, 
чем у ланцетника Amphioxus (Branchiostoma). У мино-
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1.3. Бластогенез представителей 
оболочников

Разнообразные формы бесполого, агамного размно-
жения (бластогенеза) путем различных форм почкова-
ния наблюдаются у асцидий и других представителей 
оболочников – за исключением аппендикулярий, раз-
множающихся только половым путем [4, 5, 41, 86, 87]. 
В жизненном цикле колониальных асцидий и других 
представителей оболочников поколение развившегося 
из зиготы оозооида чередуется с множеством поко-
лений бластозооидов, возникающих бесполым путем 
[4, 86].

При агамной репродукции происходит естественное 
клонирование материнского организма с возникнове-
нием множества генетически идентичных индивидов 
или бластозооидов, модулярных единиц колонии.

У колониальных асцидий Botryllus schlosseri, 
B. tuberatus и Botrylloides sp. осевшая на субстрат ли-
чинка-«головастик» вскоре начинает паллеальное по-
чкование [3, 4, 10], давая начало придонной колонии, 
бластозооиды которой продолжают агамную репро-
дукцию (см. [1]) (рис. 4). 

Показано, что паллеальное почкование B. tuberatus 
и других ботриллид осуществляется за счет гемобла-
стов – плюрипотентных стволовых клеток (см. [1, 86]).

У сальп, бочоночников и пиросом (Thaliacea) на-
блюдается сложное чередование полового и беспо-
лого размножения; путем столониального почкова-
ния возникает пелагическая колония в виде длинной 
цепочки бластозооидов. Колонии пиросом, включа-
ющие тысячи зооидов, могут достигать 20-метровой 
длины [41, 86].

Зооиды большинства колониальных оболочников 
меньше по размеру, чем особи родственных солитар-
ных (одиночных) видов; отмечена взаимосвязь между 

тический процесс нейруляции – формирования дор-
сальной нервной трубки эпителием нервной пла-
стинки. Центральная нервная система туникат, как 
и у позвоночных, формируется за счет свертывания 
нервной пластинки вдоль оси тела в нервную трубку, 
хотя число нервных клеток очень мало по сравнению 
с позвоночными. В пределах подтипа оболочников 
редукция числа клеток нервной пластинки ясно вы-
ражена у Oikopleura сравнительно с асцидиями Ciona 
и Halocynthia (см. [86]).

У позвоночных важный дополнительный онто-
генетический и эволюционный резерв морфогенеза 
представлен плюрипотентными стволовыми клетка-
ми нервного гребня, формирующегося на дорсальной 
поверхности зародыша после смыкания краев нерв-
ной трубки. Многочисленные мигрирующие клетки 
нервного гребня осуществляют «второй раунд раз-
вития» зародышей позвоночных, давая начало при-
мерно 20 различным клеточным типам, участвующим 
в образовании многих тканей, включая фациокрани-
альный морфогенез «новой головы» совместно с клет-
ками эктодермальных плакод [36, 37, 47]. Б. Холл по-
стулировал [36], что клеточный материал нервного 
гребня представляет собой четвертый зародышевый 
листок, и обладающие им позвоночные – четырех-
слойные животные.

Показано, что у оболочников, но не у головохордо-
вых, в клеточных популяциях нервного гребня, воз-
никающего на стыке краев нервной пластинки при 
ее сворачивании в нервную трубку, в эмбриогенезе 
появляются клетки, способные при эксперименталь-
ном воздействии мигрировать подобно клеткам нерв-
ного гребня позвоночных [8, 62]. Но сравнительный 
анализ генной экспрессии в клетках нервного гребня 
позвоночных и в сходных с ними клетках асцидий не 
привел к однозначному заключению о гомологии тех 
и других клеток. Вероятно, мигрирующие мезенхим-
ные клетки асцидий все же не тождественны клеткам 
нервного гребня – эволюционного новшества, харак-
терного лишь для позвоночных. Туникаты так и не 
приобрели голову, характерную для позвоночных, 
Craniata. Взрослые асцидии лишены спинной нервной 
трубки, их нервная система редуцируется до дорсаль-
ного (церебрального) ганглия [37, 41, 86].

Личиночное развитие асцидий заканчивается ме-
таморфозом, вовлекающим радикальную морфоло-
гическую и функциональную перестройку с перехо-
дом к сидячему образу жизни, но у аппендикулярий 
метаморфоз отсутствует. Аппендикулярии – наибо-
лее упрощенные оболочники, в большинстве очень 
небольшие (около 2 мм длиной) и сходные с личин-
кой асцидий – отсюда и их альтернативное название 
Larvacea [41]. У пиросом и сальп наблюдается прямое 
развитие, ларвальная (личиночная) стадия утрачена 
[41, 86].

Рис. 4. Прижизненная морфология передней части 
плавающей личинки асцидии Botrylloides sp. (а), осевшей 
личинки того же вида (б) и колонии Botryllus tuberatus (в). 
Фотографии сделаны А.В. Ахмадиевой

В.В. ИСАЕВА, А.Г. ГОЛУБЕВ 
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рования генома асцидии С. intestinalis в 2002 г. [20]. 
Тогда и был идентифицирован локус, соответствую-
щий гену синтазы целлюлозы и не имеющий гомоло-
гов среди миллионов записей в базах данных генов 
самых разнообразных животных. Когда ген синта-
зы целлюлозы из C. intestinalis был позже включен в 
филогенетический анализ большого числа генов из 
растений и прокариот, его ближайшие родственники 
были определены у актинобактерий. Предполагается, 
что около 530 млн лет назад этот ген был перенесен к 
предкам туникат горизонтально, вероятнее всего, ви-
русным вектором [59].

Последствием этого события стало то, что после 
приобретения способности строить из целлюлозы ту-
нику, защищающую животное и создающую дополни-
тельные возможности для совершенствования филь-
трационного способа питания, развитие активных 
способов самосохранения и питания уже не создавало 
достаточных селективных преимуществ, чтобы спо-
собствовать развитию нервной системы, внутреннего 
скелета и других признаков, которые обеспечили эво-
люцию позвоночных. Отпала необходимость даже в 
тех функциях, которые уже имелись у подобных лан-
цетнику предков. Делеции соответствующих генов не 
приводили к негативным последствиям и сохранялись 
в потомстве. Фактически, потеря лишних функций и 
необходимости в их обеспечении дополнительными 
ресурсами может даже создавать некоторые селек-
тивные преимущества, в частности, способствовать 
ускорению созревания организмов. Кроме того, поте-
ря одних генов могла приводить к упрощению контек-
ста для действия других генов, который ограничивает 
возможности их мутационных изменений. Такая воз-
росшая толерантность к мутациям сопровождалась 
ускорением мутационного процесса, в результате чего 
туникаты демонстрируют уникально высокую среди 
всех хордовых скорость эволюции, оцениваемую по 
среднему числу нуклеотидных замен в единицу вре-
мени [9].

Интересно, что у аппендикулярии O. dioica найдены 
два гена CelS, а не единственный, как у асцидий [68]. 
Один из двух генов активен на личиночной стадии и 
участвует в образовании целлюлозных тяжей вдоль 
хорды. Другой обеспечивает строительство «доми-
ка» у взрослых животных. Интерес представляет во-
прос, когда произошла дупликация гена, фактически 
определяющего особое положение туникат среди жи-
вотных: случилось ли это у общих предков асцидий 
и аппендикулярий с последующей потерей одной ко-
пии у асцидий, или же дупликация произошла у ап-
пендикулярий после их отделения от общих предков 
с асцидиями или от самих асцидий? Второй вариант 
предпочтительней, если исходить из принципа мак-
симальной экономии филогенетических событий. Но 
ответ зависит от того, каковы филогенетические от-

адультацией и колониальностью. Показано также, что 
переход к колониальности происходил неоднократ-
но и независимо в эволюции разных групп туникат 
и даже разных семейств асцидий. Анцестральное со-
стояние асцидий, по-видимому, представлено соли-
тарными представителями [41, 86].

2. ЭВОЛЮЦИОННАЯ ГЕНОМИКА 
ОБОЛОЧНИКОВ В СРАВНЕНИИ

С ДРУГИМИ ХОРДОВЫМИ
2.1. Горизонтальный перенос генов

Ключевую роль в отделении оболочников от линии 
развития хордовых, ведущей к позвоночным, сыгра-
ло появление генов, кодирующих синтазу целлюло-
зы, основного компонента оболочек. Их появление у 
оболочников представляет особый интерес, посколь-
ку является единственным известным случаем воз-
никновения крупного таксона, имеющего ранг под-
типа (или даже типа по мнению некоторых авторов 
[72]), в результате горизонтального переноса генов не 
симбиотическим путем.

Такой способ приобретения новых функций распро-
странен у прокариот, причем настолько широко, что 
на этом основании ставится под сомнение примени-
мость понятия о филогенетическом древе к некото-
рым их группам. Вместо этого вводится понятие фи-
логенетической сети и сетевой эволюции [79, 82, 88].

Симбиотический способ горизонтального переноса 
реализован в происхождении эукариот, которое ста-
ло результатом симбиоза архей либо c цианобактери-
ями, либо с другими бактериями, причем симбионты 
превратились либо в пластиды, либо в митохондрии, 
соответственно, что сопровождалось перераспределе-
нием части генетического материала между ядерным 
геномом хозяев и геномом симбионтов. Эти и другие 
возможные механизмы естественного горизонталь-
ного приобретения и закрепления генов у растений и 
животных обсуждены, например, в обзоре [79].

Инородные гены, не принадлежащие Metazoa, об-
наружены при исследовании геномов 26 видов живот-
ных, в том числе родов Caenorhabditis, Drosophila и 
14 видов позвоночных, включая 10 видов приматов [17, 
43, 77]. Такие инородные гены способны к экспрессии 
и участию в метаболизме организмов-реципиентов, 
а также к дупликации и диверсификации в их гено-
ме. Гены бактериального происхождения могут при-
обретать интроны. У человека найдено проявление 
активности инородных генов, могущих участвовать 
в метаболизме аминокислот, липидов, модификации 
макромолекул, антиоксидантной активности и им-
мунном ответе [17], но адекватность использованных 
при этом критериев оспаривается [70].

Самый яркий и прямолинейный пример горизон-
тального переноса генов как фактора эволюции мно-
гоклеточных стал известным в результате секвени-
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сравнением полностью секвенированного генома лан-
цетника с секвенированными геномами других хор-
довых или достаточно полными наборами характе-
ристических экспрессируемых последовательностей 
(expressed sequence tags, EST), что позволило выде-
лить 1090 генов, общих для 12 исследованных ви-
дов – от кишечнополостных до позвоночных, вклю-
чая человека [64]. Приняты во внимание также данные 
полного секвенирования геномов оболочников Ciona 
intestinalis, Ciona savignyi и Oikopleura dioica (см. 
ниже). Филогенетическая система хордовых, пред-
полагающая более близкие сестринские отношения 
между оболочниками и позвоночными, чем между 
позвоночными и головохордовыми, поддерживается 
в подавляющем большинстве обобщающих публи-
каций [9, 23, 27, 28, 41, 55, 62, 64, 75], за немногими 
исключениями [83, 84].

Надежность построения филогенетического древа 
по любым признакам зависит как от числа принима-
емых во внимание показателей, так и от числа учтен-
ных видов в таксонах, отношения между которыми 
подлежат выяснению. Чем больше и того, и другого, 
тем лучше. Но увеличению числа молекулярно-био-
логических характеристик, таких как нуклеотидные 
последовательности генов или определенные сочета-
ния и порядок расположения генов на протяженных 
участках ДНК, трудно совместить с увеличением чи-
сленностей изучаемых выборок разных видов орга-
низмов, поскольку секвенирование все еще является 
дорогостоящей, длительной и не вполне общедоступ-
ной процедурой.

Крайний вариант первого подхода (максимизация 
числа признаков) представляют собой пока еще еди-
ничные работы, где проводится сопоставление полно-
стью или в значительной степени секвенированных 
геномов (филогеномика) [11, 35].

Крайние варианты второго подхода представлены 
более многочисленными работами, где сопоставля-
ются нуклеотидные последовательности какого-либо 
одного гена или аминокислотные последовательности 
одного белка, зато у большого числа таксонов более 
высокого уровня (низкого ранга), представленных в 
некоторых случаях даже несколькими организмами, 
в пределах каждого из сравниваемых таксонов более 
низкого уровня (высокого ранга). В качестве стандар-
тов для такого анализа приняты ген 18S-субъединицы 
рибосом и митохондриальный геном, имеющиеся пра-
ктически у всех эукариот. Оба признака исследованы 
при включении туникат (см. [32, 35, 85, 92]). 

Компромиссные варианты представлены работами, 
где можно усмотреть стремление к оптимизации со-
отношения между числом учтенных признаков (от де-
сятков до нескольких сотен секвенированных генов) и 
числом изученных организмов и таксонов. Примера-
ми такого подхода являются широко цитируемая ра-

ношения между этими таксонами с учетом других 
молекулярных признаков, и единое мнение по этому 
вопросу до сих пор отсутствует.

Кроме того, получение принципиального ответа на 
вопрос, откуда вообще взялась у туникат уникальная 
способность генерировать тунику, поднимает мно-
жество вопросов о деталях. Как случилось, что ген 
встроился в новый геном работоспособным образом, 
то есть оказался под промотором, способным связы-
вать доступные транскрипционные факторы, более 
того, именно те, которые определяют экспрессию гена 
в нужном месте в нужное время? Одним из вариан-
тов ответа может быть участие лентивирусов (к этому 
типу вирусов принадлежит ВИЧ) в качестве векторов, 
поскольку лентивирусы способны «устанавливать» 
переносимый ген под промоторы других имеющихся 
в клетке генов.

Свою роль в обстоятельствах горизонтального пе-
реноса гена CelS от бактерий к предкам туникат мо-
гли сыграть особенности структуры и нуклеотидного 
состава ДНК источника [71]. У актинобактерий ДНК 
обогащена GC-парами, а у эукариот вообще и туни-
кат в частности – AC-парами. Относительно высоким 
является содержание GC-пар у хордовых в сайтах свя-
зывания транскрипционного фактора AP-2, который 
у туникат обеспечивает приуроченность активности 
гена CelS к эпидермису. Таким образом, фрагмент 
ДНК, внедрившийся в геном туникат из актинобак-
терий, мог уже содержать участки, имеющие повы-
шенное сродство к AP-2. Сам этот фрагмент исходно 
включал два близко расположенных (у актинобакте-
рий) гена, кодирующих синтазу целлюлозы и целлю-
лазу. Продукт гена CelS туникат содержит два домена, 
один из которых обладает активностью синтазы цел-
люлозы, а другой – целлюлазной активностью, тем 
самым обеспечивая весь цикл метаболизма целлю-
лозы в тунике.

Пути эволюции туникат и позвоночных, сестрин-
ских таксонов хордовых, разошлись чуть ли не диаме-
трально. У позвоночных эволюция привела к самым 
сообразительным (человек), крупным (синий кит) и 
быстрым (сокол сапсан) из ныне живущих животных, 
чего не скажешь ни об одном представителе туникат. 
Зато туникаты могли бы «похвалиться» рекордами на 
молекулярном уровне, в том числе высокой скоростью 
эволюционных изменений в геномах, самым малым 
геномом из числа найденных у хордовых, а также бы-
стротой развития и смены поколений (см. [41, 72, 86]). 
Исследования по эволюции генома оболочников бу-
дут рассмотрены ниже.

2.2. Филогеномный анализ
Филогенетическая близость оболочников, а не го-

ловохордовых, к позвоночным была подтверждена 

В.В. ИСАЕВА, А.Г. ГОЛУБЕВ 
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Сравнение геномов ланцетника, позвоночных и ту-
никат показывает, что эволюция позвоночных от об-
щего с туникатами предка сопровождалась ростом 
размеров генома и разнообразия генов, тогда как ос-
новной тенденцией молекулярной эволюции туникат 
было уменьшение размеров генома и снижение числа 
генов. В результате этого O. dioica является обладате-
лем самого малого генома среди найденных у много-
клеточных животных – около 70 млн пар оснований 
(18 тыс. структурных генов); для сравнения (в млн пар 
оснований, в скобках указаны оценки числа генов): ас-
цидия C. intestinalis 170 (14000), ланцетник B. floridae 
520 (35000), рыба-зебра Danio rerio 1500 (26000), ку-
рица Gallus gallus 1100 (17000), человек Homo sapiens 
3200 (21500), дрозофила D. melanogaster 170 (14000), 
нематода С. elegans 100 (20000) [55].

Наиболее вероятной причиной роста размеров ге-
номов позвоночных считается серия полногеномных 
удвоений с последующей диверсификацией функций 
между паралогичными генами. Второй причиной яв-
ляется рост количества некодирующей ДНК, в том чи-
сле cis-регуляторных элементов, связывающих транс-
крипционные факторы, и того, что ранее именовалось 
«бросовой ДНК» (junk DNA), которая, как оказалось, 
играет важнейшую роль в организации экспрессии 
структурных генов, особенно на ранних этапах эм-
бриогенеза. Число структурных и регуляторных генов 
при этом, напротив, может даже сокращаться (если 
сравнить ланцетника с рыбой-зеброй, а ту – с челове-
ком), но это сокращение может быть отчасти связано 
с приобретением способности кодировать несколько 
белков одной нуклеотидной последовательностью 
благодаря альтернативному сплайсингу, то есть с по-
вышением компактности и эффективности кодирова-
ния [55].

Тенденция к сокращению размера генома у туни-
кат реализовалась через снижение уровня дуплика-
ции отдельных генов и общего числа разных генов и 
уменьшение размеров и числа интронов и размеров 
межгенных последовательностей ДНК. И ядерный, и 
митохондриальный геномы оболочников эволюцио-
нировали много быстрее, чем геномы головохордо-
вых и позвоночных. Кроме количественных сдвигов, 
у туникат отмечена исключительно высокая скорость 
изменений в нуклеотидных последовательностях ге-
нов «домашнего хозяйства» (housekeeping), обычно 

позвоночных была высказана на основании наличия структур, пред-
положительно представляющих собой обонятельный аппарат, ко-
торые были найдены в ископаемых остатках, отнесенных к общим 
предкам туникат и позвоночных. Однако тогда это в комплексе с 
другими гипотезами того же автора, так и не подтвержденными, шло 
настолько вразрез с общепринятыми понятиями, что термин привить-
ся не мог, а в настоящее время для объединения оболочников и по-
звоночных в одну кладу есть более основательные причины. Тем не 
менее, термин Olactores выжил.

бота [22], в которой на основании изучения примерно 
сотни генов туникаты были поставлены в позицию 
сестринского таксона относительно позвоночных, а 
также исследование по анализу 35 генов «домашнего 
хозяйства», общих для широкого диапазона вторич-
норотых, которая подтвердила монофилию туникат и 
позвоночных [91].

С учетом еще и внутривидового генетического по-
лиморфизма неудивительны различия между фило-
генетическими древами, построенными по разным 
признакам и/или с использованием разных процедур 
построения. О высокой надежности выводов можно 
говорить, когда к одинаковым результатам приводит 
использование разных признаков и/или разных про-
цедур. Подводные камни молекулярной филогении и 
пути преодоления трудностей описаны в ряде обзоров 
[11, 28, 29, 90] и подробно обсуждены в применении к 
конкретным случаям в цитированных здесь работах, 
поэтому далее комментарии на эту тему будут сведе-
ны к минимуму.

Полное секвенирование генома асцидий достигну-
то для Ciona intestinalis в 2002 г. [20] и Ciona savig-
nyi в 2007 г. [80], для сальпы Salpa thompsoni – сов-
сем недавно [48], и в настоящее время продолжается 
выполнение проектов по расшифровке генов еще не-
скольких представителей Ascidaciae. Геном аппенди-
кулярии Oikopleura dioica был секвенирован в 2010 г. 
[24], но к 2008 г., когда был получен набросок гено-
ма ланцетника Branchiostoma floridae [64], геном этой 
аппендикулярии был изучен достаточно полно [74], 
чтобы учесть его при составлении филогенетического 
древа вторичноротых на основании последовательно-
стей 1090 генов, общих для изученных представите-
лей разных таксонов. В результате была подтверждена 
сестринская позиция туникат относительно череп-
ных, а также продемонстрирована особая позиция 
аппендикулярий среди других оболочников.

Первый из этих выводов в настоящее время прини-
мается за основу большинством исследовательских 
групп, активно работающих в этой области, о чем сви-
детельствуют практически все ссылки, цитирован-
ные в этом разделе. Дополнительными признаками 
монофилии позвоночных и туникат на уровне кон-
кретных генов являются свойственные только этим 
таксонам особенности доменной организации генов 
семейства кадхеринов и уникальные инсерции в ко-
дирующих участках генов коллагена [23], а также на-
личие только у них одной из микро-РНК (см. ниже), 
обозначаемой как miR-196 [13]2.
2  Растущее признание монофилии оболочников и позвоночных отра-

жено в тенденции использовать для всей этой клады общее обозна-
чение, в качестве какового все чаще фигурирует термин Olfactores 
(«обоняльщики»?) [23, 91], что вызывает не лишенные оснований 
протесты. Дело в том, что термин этот был предложен еще в 1991 г. 
(Jefferies, 1991, цит. по [23]), когда гипотеза о монофилии туникат и 
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Stolidobranchia две первых объединяются в один мо-
нофилетический таксон вместе с Thaliacea (свобод-
ноплавающими туникатами – огнетелками, бочо-
ночниками и сальпами), а Stolidobranchia образуют 
отдельный монофилетический таксон, более близкий 
к Appendicularia.

Раннее ответвление аппендикулярий от общей 
линии Ascidiaсea и Thaliacea подтверждено в ра-
боте [32], где ген 18S-РНК использовался с целью 
про анализировать филогенетические отношения у 
40 видов Thaliacea, а в качестве взятой для сравнения 
аппендикулярии фигурировала все та же O. dioica. 
При этом результаты, относящиеся к девяти проана-
лизированным видам асцидий, соответствуют вклю-
чению Aplousobranchia в пределы Phlebobranchia, а 
Thaliacea и Stolidobranchia образуют отдельные так-
соны одинакового ранга.

2.4. Исследования митогенома
Попытки уточнить филогенетические отношения 

туникат с другими хордовыми и между собой пред-
принимались при использовании анализа изменений 
в митохондриальном геноме (см. [33, 66, 81]).

К настоящему времени имеются полные описа-
ния митогеномов около 2000 видов многоклеточных. 
Обычно митохондриальная ДНК животных содер-
жит 13 генов, кодирующих белки дыхательной цепи, 
два гена митохондриальных рибосомальных РНК и 
22 гена транспортных РНК, которые расположены 
на двух цепях кольцевой ДНК длиной 14–15 тыс. пар 
оснований в определенном, лишь при немногих нару-
шениях, порядке для каждого крупного таксона. Толь-
ко у туникат из числа вторичноротых все митохондри-
альные гены расположены на одной цепи ДНК, тогда 
как у всех остальных – часть генов t-РНК кодируется 
комплементарной цепью. Высокая скорость измене-
ний, присущая ядерному геному туникат, свойствен-
на и их митохондриальному геному, где она проявля-
ется в сильной изменчивости порядка расположения 
генов даже у близкородственных видов. Сестринские 
отношения между туникатами и черепными подтвер-
ждены исследованиями митогенома в работе [78], но 
этот вывод оспаривается в работе [84]. Аппендикуля-
рии не были включены в анализ ни в одном из мито-
геномных исследований.

Анализ митогенома все шире применяется для от-
слеживания эволюционных изменений на уровне ро-
дов и видов. У оболочников отмечена очень высокая, 
в сравнении с другими таксонами, степень внутриви-
довой вариабельности митогеномов, достигающая в 
ряде случаев уровня межвидовых различий. Эти дан-
ные квалифицируются как свидетельство продол-
жающегося видообразования, в частности, выража-
ющегося в виде наличия «скрытых» (cryptic) видов, 
неразличимых по морфологическим признакам [33].

относимых к числу высоко консервативных: у асци-
дий, особенно Aplousobranchia, она в среднем в два 
раза выше, чем у позвоночных, а по отдельным генам 
и до восьми раз выше. Причины изменений в генах ус-
матриваются скорее в повышении частоты мутаций, 
чем в усилении давления отбора и в ослаблении огра-
ничений на возможные изменения в силу упрощения 
контекста для экспрессии генов [91].

Тенденция к общему сокращению генома, а также 
к изменениям в нуклеотидных последовательностях 
генов и в порядке расположения генов достигла наи-
большей выраженности у аппендикулярий, если су-
дить по O. dioica. Интересно, что у этих туникат сре-
ди утерянных значатся механизмы прямой репарации 
двухнитиевых разрывов ДНК. Стоит также отметить 
редко встречающийся у эукариот, в отличие от прока-
риот, и совершенно не свойственный хордовым поли-
цистронный способ управления генной экспрессией 
(несколько генов под одним управляющим элемен-
том, подобно оперонам у бактерий). Эти и другие уни-
кальные особенности организации генома O. dioica 
рассмотрены в обзоре [15].

Геном аппендикулярии O. dioica, который был вы-
бран для секвенирования по причине самого малого 
размера (менее 70 Mb в 4 хромосомах) в сравнении 
с любыми другими животными, использованными 
в филогеномном анализе, ставит аппендикулярий в 
позицию сестринского таксона относительно всех 
остальных туникат (Delsuc et al., 2006, 2008; Tsagko-
georga et al., 2010)3. Однако в силу ряда признаков, в 
том числе той же уникально малой величины генома, 
выбор O. dioica может быть не самым удачным для 
такого анализа. Надежность филогеномных выводов 
снижает также и исключительно высокая скорость 
генетических изменений, свойственная O. dioica, по-
скольку она увеличивает внутривидовую изменчи-
вость и повышает кажущийся «таксономический вес» 
организма.

2.3. Анализ гена 18S-РНК
Результатам филогеномного анализа туникат про-

тиворечат некоторые исследования с использованием 
только одного гена, а именно 18S-РНК, но при более 
высокой представленности разных видов в анализи-
руемых таксонах. В работе [92] аппендикулярии пред-
ставлены четырьмя видами (три из рода Oikopleura 
и один из рода Megalocercus). Однако эти исследова-
ния дают основания к пересмотру других аспектов 
традиционной классификации туникат. В частности, 
получается, что асцидии представляют собой парафи-
летический таксон в том смысле, что из трех обычно 
выделяемых групп Phlebobranchia, Aplousobranchia и 
3 Впервые такое предположение сделал Освальд Зелигер в 1885 г.: 

Seeliger, O. 1885. Die Entwicklungsgeschichte der socialen Ascidien. 
Jenaische Zeitschrift fur Naturwissenschaft, 18: 45–120 (цит. по [21]).
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оболочников, претерпевших резкую реорганизацию 
системы miРНК [39].

Максимальное число miR, идентифицированных у 
ланцетников, составляет 152, у асцидии C. intestina-
lis – 331. При этом у асцидий отсутствуют некоторые 
miR, найденные у ланцетника, но число miR, общих 
с позвоночными, у асцидий больше, чем у ланцетни-
ков, и только у позоночных и туникат найдена miR-
196 (см. [6, 39]).

В общем, данные по miR соответствуют вышеопи-
санным тенденциям молекулярной эволюции туни-
кат, которые в этом смысле ближе к позвоночным, чем 
головохордовые, но характеризуются существенной 
редукцией генетического аппарата и его высокой из-
менчивостью вплоть до приобретения уникальных 
особенностей. Редукция и изменчивость могут быть 
наиболее выраженными у аппендикулярий, коль ско-
ро у O. dioica число идентифицированных miR не пре-
вышает 50.

2.6. Эволюционные преобразования 
системы Нох-генов

У Metazoa многие транскрипционные факторы, при-
надлежащие к числу наиболее структурно и функцио-
нально консервативных семейств, кодируются содер-
жащими гомеобокс генами, игравшими важнейшую 
роль в эволюции животных. Гомеобоксом называ-
ют 180-нуклеотидную последовательность, кодиру-
ющую состоящий из 60 аминокислотных остатков 
ДНК-связывающий домен (гомеодомен). В эволюции 
Metazoa число генов, содержащих гомеобокс, уве-
личивается от довольно простого набора до высоко 
диверсифицированного инструментария. Среди го-
меобокс-содержащих генов ключевая роль в эволю-
ционных преобразованиях билатеральных животных 
принадлежит системе Нох-генов, контролирующих 
пространственно-временной паттерн строения тела 
(см. [19, 30, 42, 44]).

В результате последовательных тандемных дупли-
каций из гипотетического ProtoHox-кластера еще до 
появления билатерального плана строения возни-
кли кластеры Hox-, ParaHox- и NK-генов [42]. Гены 
Hox-кластеров демонстрируют упорядочение транс-
крипции вдоль переднезадней оси: Hox-гены, рас-
положенные ближе к 3’-концу кластера, экспрес-
сируются ближе к переднему концу зародыша и 
раньше, чем их 5’-ассоциированные соседи, проявляя 
пространственно-временну́ю колинеарность. Таким 
образом, генетические механизмы, детерминирую-
щие переднезадний план строения тела и весь ком-
плекс основных черт билатеральных животных свя-
заны с порядком расположения функционирующих 
Hox-генов в их кластере [19, 26, 30, 42, 44, 64].

Макроэволюционные изменения плана строения Bi-
lateria в значительной мере обусловлены контролем 

Высокая генетическая изменчивость оболочников, 
проявляющаяся и на уровне митогеномов, повышает 
способность популяций этих организмов адаптиро-
ваться к разным условиям, что делает их высоко инва-
зивными. В условиях глобального потепления высо-
кая способность популяций оболочников к адаптации 
превращает некоторые их виды в реальную угрозу 
для биоразнообразия и экологического равновесия в 
ряде морских биоценозов [60, 66, 81].

2.5. Микро-РНК
В последнее время в качестве молекулярно-генети-

ческого признака для филогенетического анализа ста-
ли использоваться микро-РНК (miR) [13, 48, 94]. Эти 
получившие известность относительно недавно (впер-
вые описаны у нематоды С. elegans в 1993 г., а широкое 
признание биологической роли началось в 2000-х гг.) 
некодирующие транскрипты длиной 18–25 нуклео-
тидов являются важнейшими регуляторами генной 
экспрессии, выполняющими свои функции путем ги-
бридизации с нетранслируемыми комплементарны-
ми участками мРНК на рибосомах, которое приводит 
к ингибированию трансляции, включая трансляцию 
мРНК Hox-генов (см. [56]). Одна miR может таким пу-
тем блокировать экспрессию сразу нескольких генов. 
С другой стороны, сами гены многих miR организо-
ваны в кластеры, находящиеся под общим транскрип-
ционным контролем (см. [39]).

Показано, что микро-РНК выполняют важную 
функцию в регуляции самообновления и диффе-
ренцировки стволовых клеток. Специфическая ми-
кро-РНК, взаимодействующая с белком Piwi (piPNA, 
Piwi-interactingRNA), участвует в поддержании не-
дифференцированного состояния и пролиферативной 
способности гаметогенных стволовых клеток. Взаи-
модействия piRNA с белками Piwi играют ключевую 
роль в поддержании стволовых гаметогенных стволо-
вых клеток, супрессии транспозонов и мРНК, опреде-
лении структуры хроматина (см. [76]).

Эволюция miR подробно рассмотрена в обзоре [13]. 
Ниже отмечены некоторые важные в данном контек-
сте моменты.

Нуклеотидные последовательности miR весьма кон-
сервативны. В эволюции менялись не сами miR, а их 
репертуар. У последнего общего предка многоклеточ-
ных животных они, по-видимому, отсутствовали. Рас-
ширение репертуара miR всякий раз связано с прин-
ципиальным увеличением сложности организмов, а 
самые значительные события такого рода приходятся 
на периоды ответвления вторичноротых, позвоноч-
ных, плацентарных и приматов. У человека число miR 
может доходить до 1000, причем сейчас идентифици-
рованы примерно 750. В эволюции многоклеточных 
животных происходила также потеря части семейств 
микро-РНК, ясно проявившаяся у представителей 
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рис. 5). В целом экспрессия Hox-генов ланцетника 
проявляет выраженную пространственно-временнýю 
колинеарность [19].

У изученных представителей оболочников найде-
ны радикальные изменения Hox-системы с утратой 
в той или иной мере ее анцестральной организации 
и дезинтеграцией кластера Hox-генов [19]. Показано, 
что наиболее дезинтегрированным, дезорганизован-
ным и атомизированным Hox-кластером обладает ап-
пендикулярия Oikopleura dioica: у этого вида единый 
Hox-кластер отсутствует, и девять Hox-генов рассея-
ны по всему геному [74]. У Oikopleura утрачены че-
тыре гена: Hox2, Hox3, Hox5 и Hox6, и сохранившиеся 
Hox-гены диспергированы в геноме в большей мере, 
чем у любого другого исследованного до сих пор жи-
вотного [19, 26, 44, 74] (рис. 5).

У асцидии Ciona intestinalis кластер расщеплен, 
неполон и частично дезорганизован, хотя генная 
экспрессия сохраняет остатки колинеарности [44]. 
У C. intestinalis 4 гена Hox утеряны, а кластер распал-
ся на три группы. У O. dioica утерян еще один Hox-
ген, зато один из оставшихся дуплицирован, и все рас-
положены отдельно каждый от других (см. [14]).

O. dioica и C. intestinalis обладают одним и тем же 
числом Hox-генов, но различным их набором. Асци-
дии потеряли гены Hox7, Hox8, Hox9 и Hox11 [30, 74]. 
Помимо обширной потери Hox-генов и расщепления 
Hox-кластера, у C. intestinalis нарушена последова-
тельность расположения Hox-генов и колинеарность 
их экспрессии [19, 30]. Но, как заметил Ферье [30], 
строго говоря, нельзя судить о колинеарности в слу-
чаях потери целостности Hox-кластера и упорядочен-
ного расположения Hox-генов вдоль хромосомы.

со стороны генов Hox-кластера, а также сестринских 
ParaHox- и NK-кластеров. Система координированно 
действующих кластерных генов специфична для би-
латеральных животных; число Hox-, ParaHox-генов, 
коррелирует с возрастанием сложности плана стро-
ения и переднезадней диверсификацией билатераль-
ных животных. В ходе эволюции билатеральных жи-
вотных происходило существенное увеличение числа 
Hox-, ParaHox-генов путем генных дупликаций; при 
этом часть генов может быть утрачена; в итоге пред-
ставители ветвей Lophotrochozoa, Ecdysozoa и Deu-
terostomia имеют различные наборы Hox-генов [30, 
35].

Предполагается, что дупликации ProtoHox-гена при-
вели к появлению ProtoHox-кластера у общего пред-
ка Eumetazoa, который дал начало паралогичным се-
стринским Hox- и ParaHox-кластерам, образование 
которых послужило генетической основой возникно-
вения и дивергенции билатеральных трехслойных жи-
вотных; а пространственно-временная колинеарность 
и упорядоченность активации генов Hox-кластера сде-
лали возможным построение тела крупных, сложно 
организованных животных (см. [42]).

Организация Hox-кластера изучена у представите-
лей всех трех подтипов хордовых, Cephalochordata, 
Urochordata и Vertebrata (рис. 5).

Hox-кластеры могут быть организованными, дезор-
ганизованными, расщепленными и атомизированны-
ми [26].

Ланцетник Branchiostoma имеет один непрерывный 
организованный Hox-кластер, включающий гены от 
Hox1 до Hox14 и добавочный ген Hox15, отсутству-
ющий у других вторичноротых (и не показанный на 

Рис. 5. Организация ортологичных генов Hox-кластеров у хордовых животных [86]
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Туникаты могут быть весьма удобным объектом для 
исследований по этому вопросу, поскольку у них от-
носительно простое строение и, вследствие общей ре-
дукции генетического аппарата, относительно мал ре-
пертуар транскрипционных факторов, участвующих 
в организации и регуляции генных взаимодействий 
(сетей), в том числе с участием Hox-генов. Например, 
у Ciona «всего лишь» около 700 транскрипционных 
факторов, а не 3000, как у млекопитающих, но и это 
число превосходит способность человеческого мозга 
учитывать все возможные взаимодействия. По этой 
причине все более широкое признание получает по-
строение компьютерных моделей генных взаимо-
действий и создание баз данных, куда стекались бы 
получаемые разными авторами сведения, подлежа-
щие учету. Туникаты оказываются среди организмов, 
которые ближе всего по своей реальной сложности 
к тому уровню, с которым уже способны опериро-
вать такие модели. В качестве референтных организ-
мов для их построения фигурируют C. intestinalis и 
O. dioica. Для Ciona уже построены на основе базы 
данных ANISEED модели генных сетей, включающие 
тысячи паттернов регуляторных взаимодействий [69, 
89]. Для O. dioica coздана база данных OICOBASE 
[18]. Одна из задач, решаемых с ее помощью, состоит 
в накоплении данных о транскриптах, выявляемых в 
разных клетках на разных стадиях развития, для по-
следующего сопоставления с реконструкцией разви-
тия клеточных линий в эмбриогенезе при разрешении 
до уровня единичных клеток, как это уже сделано, 
например, в исследованиях развития хвоста личинки 
Ciona из хвостовой почки [58]. 

Таким образом, начало 2000-х гг. ознаменовалось 
заметным прогрессом в понимании связей между ге-
нотипом, фенотипом и филогенезом оболочников. Но 
филогенетические отношения, выводимые на этом ос-
новании, не всегда соответствуют тем, которые усто-
ялись на основе прямого сопоставления рассмотрен-
ных выше морфофункциональных признаков. Помочь 
в разрешении таких противоречий может выяснение 
связей между генетическими и морфофункциональ-
ными признаками.

3. ГЕНОМНО-МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
КОРРЕЛЯЦИИ: 

ВАРИАЦИИ НА ТЕМУ «EVO-DEVO»
Эволюционный успех позвоночных в существенной 

мере был обеспечен последовательными дупликаци-
ями комплекса Hox-генов и сопутствующими над-
стройками генных регуляторных сетей. Число Hox-
генов коррелирует со сложностью плана строения 
животных. Морфологическая сложность организма 
зависит также от колинеарности и топологической ор-
ганизации кластера и от вторичной потери части этих 
генов [19, 26, 30, 42, 64].

Таким образом, у изученных оболочников обнару-
жена потеря организованного Hox-кластера, утрата 
части Hox-генов, а также потеря ParaHox-генов; то-
тальная потеря кластеризации Hox-генов у O. dioi-
ca уникальна для Metazoa, а частичная потеря кла-
стеризации уникальна для хордовых [19, 30, 44, 64]. 
Нарушенная организация Hox-кластера и потеря не-
скольких Hox-генов отражается в модифицированной 
морфологии взрослых оболочников [19].

В геномах всех представителей беспозвоночных 
животных, включая беспозвоночных представителей 
хордовых, содержится один Hox-кластер (если он не 
дезинтегрирован), тогда как в эволюционной линии 
позвоночных происходили полногеномные дуплика-
ции. В ходе эволюции позвоночных в результате по-
следовательных раундов дупликации всего генома, 
двукратной у наземных позвоночных и трехкратной 
у костистых рыб, произошло увеличение числа Hox-
кластеров до четырех у тетраподных позвоночных 
и большего числа этих кластеров у костистых рыб. 
В ходе диверсификации позвоночных многие Hox-ге-
ны были потеряны в разных линиях, в результате чего 
ни один кластер позвоночных не обладает паралогами 
всех групп этих генов, то есть каждый Hox-кластер 
неполон. Каждый из четырех Hox-кластеров млеко-
питающих, возникших путем дупликации из единого 
анцестрального Hox-кластера, содержит 8–10 генов из 
13 групп паралогов, в целом 39 генов (см. [19, 42, 64]).

В эволюционной линии хордовых-позвоночных вы-
явлена удивительная консервативность генома с на-
следованием большинства предковых генов, сохра-
нением целостности Нох-кластеров и консерватизма 
их функций [19, 26, 64]. Предполагается, что предок 
хордовых и, весьма определенно, предок позвоночных 
имел 14 генов Hox-кластера (см. [30]).

Последовательность экспрессии Hox-генов во вре-
мени у хордовых регулируется ретиноидами. Повы-
шение уровня ретиноевой кислоты сопровождается 
расширением области деконденсированного хромати-
на в месте расположения Hox-кластера и последова-
тельным вовлечением все новых генов этого кластера 
в транскрипцию. Однако у туникат порядок экспрес-
сии Hox-генов от ретиноидов не зависит, хотя сам этот 
механизм – от синтеза ретиноевой кислоты до рецеп-
торов к ней и последующих эффекторных механиз-
мов – сохранился. А у аппендикулярий даже это все 
утеряно [14, 53, 54, 57]. Но именно у аппендикулярий 
из всех туникат во взрослом состоянии сохраняется 
общий план строения хордовых. Таким образом, из 
исследований на туникатах можно сделать вывод, что 
этот план строения может определяться не только по-
рядком расположения Hox-генов и зависимостью их 
экспрессии от ретиноидов, но и другими, в настоящее 
время неизвестными взаимодействиями, способными 
играть самостоятельную роль.
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Педоморфоз открывает широкие возможности для 
крупномасштабных эволюционных перестроек с воз-
никновением новых таксонов животного мира путем 
скачкообразного изменения организации за счет ис-
чезновения поздних стадий развития. Педоморфоз по 
типу неотении позволяет избежать специализации и 
может привести к глобальному изменению онтоге-
неза, способному открыть перед организмом новую 
адаптивную зону и возможность макроэволюцион-
ных преобразований. Неотения многократно выяв-
лена в эволюционных исследованиях: неотенические 
признаки найдены у птиц, млекопитающих и чело-
века, включая аллометрическое увеличение объема 
мозга и проявление ряда эмбриональных признаков 
во взрослом состоянии (см. [65]).

На систему геномных корреляций накладываются 
эпигеномные взаимодействия. Важную морфогене-
тическую роль выполняют клеточные ресурсы роста, 
межклеточные взаимодействия, движения клеток и 
клеточных пластов. Регулятивное развитие, типичное 
для хордовых и большинства Deuterostomia, коррели-
рует с «избыточностью» клеточного материала и воз-
можностью селекции на клеточном уровне в пределах 
организма, что показано, например, для нейробластов 
и иммунокомпетентных клеток позвоночных (см. [6]). 
Сохранение недифференцированного состояния и ми-
тотической активности эмбриональных и стволовых 
клеток со сдвигом цитодифференциации на более 
поздние стадии онтогенеза – проявление локальной 
гетерохронии. Возникновение какой-либо новой по-
пуляции недифференцированных и пролифериру-
ющих стволовых клеток, подобных в этом отноше-
нии эмбриональным клеткам, можно рассматривать 
как гетерохронию в виде локального эмбриоморфо-
за. У многоклеточных с большими размерами и оби-
лием тканей значительно больше возможностей для 
«разнесения» экспрессии паралогов генов во времени 
и пространстве, что очень важно в связи с умножени-
ем числа Hox-кластеров у позвоночных (см. [45, 46]).

В развитие идей Холла [36] кажется логичным в ка-
честве четвертого зародышевого листка позвоночных 
(и хордовых) рассматривать всю нервную пластинку 
вместе с прилегающим клеточным материалом бу-
дущего нервного гребня. Именно нервную пластин-
ку можно считать четвертым зародышевым листком 
позвоночных, выделяющимся из эктодермы подоб-
но тому, как мезодерма отделяется от энтодермы, и 
именовать нейродермой [46]. Появление нервной пла-
стинки как четвертого зародышевого листка (нейро-
дермы) – ароморфная эволюционная инновация хор-
довых-позвоночных, обеспечившая возникновение 
огромного клеточного ресурса нейрогенеза и быст-
рую эволюцию мозга.

Увеличение ресурсов стволовых клеток и длитель-
ности развития способствует расширению эволюци-

Сопоставление данных об организации Hox- и Par-
aHox-кластеров с проявлением временно́й колинеар-
ности привело к появлению гипотезы о корреляции 
целостности кластеров со скоростью эмбриогенеза 
(см. [19, 25]). У видов с дезинтегрированным, как у ап-
пендикулярии Oikopleura dioica, или расщепленным, 
как у асцидии Ciona (а также у дрозофил и нематоды 
C. elegans), Hox-кластером наблюдается быстрое эм-
бриональное развитие. Предполагается, что быстрый 
эмбриогенез не дает возможности для постепенного 
развертывания временно́й последовательности экс-
прессии Hox-генов, тогда как пространственная коли-
неарность еще сохраняется. Для временно́й координа-
ции экспрессии Hox-генов, возможной у животных с 
медленным эмбриогенезом и более долгим периодом 
последовательного развертывания экспрессии Hox-
генов, вероятно, необходим целостный интегрирован-
ный кластер Hox-генов. Животным с расщепленным 
или дезинтегрированным кластером свойствен вторич-
ный быстрый эмбриогенез с малым числом клеток и 
детерминированным, мозаичным развитием [44, 73]. 

Среди хордовых исключительное положение в 
этом смысле занимают оболочники, у изученных 
представителей которых, аппендикулярии Oikopleu-
ra и асцидии Ciona, обнаружена потеря целостности 
Hox-кластера и ряда Hox-генов, коррелирующая с су-
щественным преобразованием анцестральной морфо-
логии [19, 44].

Корреляция целостности Hox-кластеров и 
временно́й колинеарности со скоростью и характе-
ром эмбриогенеза позволяет постулировать сущест-
вование двух эволюционных стратегий у разных так-
сономических групп билатеральных животных при 
учете эволюционного вклада гетерохронии (неотении 
либо прогенеза).

Гетерохронии – это изменения последовательности 
процессов развития, их скорости и сроков проявления 
анцестральных признаков, которые приводят к изме-
нениям морфологических признаков и плана строе-
ния тела при формировании таксонов разного ранга, 
включая позвоночных (см. [45, 46]).

Наиболее часто рассматриваемый тип гетеро-
хронии – педоморфоз, представленный неотенией 
и прогенезом (неотения – замедление появления со-
матических признаков, прогенез – ускорение репро-
дуктивного созревания). При неотении за счет от-
носительного замедления скорости развития тела 
возникает крупный взрослый организм с анцестраль-
ными характеристиками ранних или личиночных ста-
дий развития. В случае прогенеза ускорение развития 
и раннее половое созревание продуцирует взрослых 
меньшего размера. Упомянутая выше адультация мо-
жет быть названа прогенезом. Возможно также «пе-
реразвитие» отдельных соматических признаков или 
их комплекса, именуемое пераморфозом.
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риментальной индукции Twist меланоциты нервного 
гребня Ciona становятся способными к миграции и диф-
ференцировке в клеточные типы, участвующие у по-
звоночных в формировании головы [8]. Таким образом 
возможно, что именно изменение паттерна экспрессии 
Twist у общих предков туникат и позвоночных созда-
ло ситуацию, благодаря которой формирование головы 
стало возможным, но впоследствии эта возможность у 
туникат была подавлена за ненадобностью. Более того, 
подавлять экспрессии Twist «по умолчанию» – вне си-
туации, делающей ее временно необходимой в эмбрио-
генезе, – может быть даже нужно по причине того, что 
иначе она приводит к злокачественным опухолям. Дей-
ствительно, эпителиально-мезенхимную трансформа-
цию претерпевают клетки раковых опухолей на стадии 
метастазирования. Поэтому исследования на туникатах 
могут дать важную информацию о генных сетях, задей-
ствованных в этом процессе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ: АЛЬТЕРНАТИВНЫЕ 
ЭВОЛЮЦИОННЫЕ ТРАЕКТОРИИ

Интеграция данных палеонтологии, биологии раз-
вития и молекулярной генетики с эволюционной био-
логией создает новую основу для понимания эволю-
ционных преобразований.

Особенности морфофункциональной организации 
и развития позвоночных, с одной стороны, и туни-
кат, с другой стороны, дают ясно выраженные, почти 
предельные примеры альтернативных эволюционных 
тенденций с преобладанием соответственно неотении 
либо прогенеза.

Неотения коррелирует с увеличением размера тела, 
появлением новых клеточных ресурсов развития, уд-
линением периода роста и пластичностью, способ-
ствуя расширению эволюционных возможностей и 
ароморфным преобразованиям. Вклад неотении с 
увеличением ресурсов стволовых клеток как локаль-
ного эмбриоморфоза наиболее выражен в эволюции 
хордовых, особенно позвоночных. Увеличение ресур-
сов стволовых клеток и длительности развития спо-
собствует расширению эволюционного потенциала и 
ароморфным преобразованиям, что наиболее выра-
жено у высших представителей позвоночных, в эво-
люции которых велик вклад неотении в сочетании с 
пераморфозом. Такое сочетание коррелирует с отбо-
ром на увеличение размера тела и удлинение жизни.

Альтернативная эволюционная стратегия прояви-
лась у организмов с детерминированным (мозаичным) 
развитием и малоклеточностью. Предполагается, 
что в эволюции оболочников доминировал прогенез 
(адультация), что коррелирует с быстрым половым со-
зреванием, малыми размерами организма, коротким 
жизненным циклом, обеспечивая быстрый рост попу-
ляций и освоение новых экологических ниш. Однако 
такие эволюционные изменения оказываются лишь 

онного потенциала и ароморфным преобразованиям, 
что наиболее выражено у позвоночных, в эволюции 
которых велик вклад неотении в сочетании с пера-
морфозом. Примеры гетерохроний включают нео-
тенические признаки млекопитающих и человека, в 
том числе аллометрическое увеличение объема моз-
га. У  обезьян и человека плод рождается с большим 
мозгом и маленькой массой тела, затем масса тела 
растет намного быстрее, чем мозг. Появление огром-
ного нейрогенного клеточного субстрата привело к 
образованию неокортекса млекопитающих, развитию 
памяти и мышления и появлению внегеномных сис-
тем передачи информации (см. [6]). Хордовые предки 
позвоночных избежали избыточной специализации и 
потерь генных регуляторных систем, расширив свой 
эволюционный потенциал [67].

Альтернативная эволюционная направленность про-
явилась у организмов, претерпевших в ходе эволюции 
радикальные перестройки Hox-кластеров и характе-
ризующихся детерминированным развитием и ма-
локлеточностью зародышей. Предполагается, что в 
эволюции оболочников среди Chordata, а также пред-
ставителей Ecdysozoa, доминировал прогенез, корре-
лирующий с малыми размерами организма, коротким 
жизненным циклом, быстрым половым созреванием, 
высокой смертностью и высокой скоростью эволюции.

У позвоночных головной мозг эволюционировал в 
непосредственной связи с головой, способствующей 
переходу к активному добыванию пищи вместо филь-
трации. Голова формируется клетками, которые миг-
рируют из нервного гребня и эпителиальных плакод на 
ранних стадиях эмбриогенеза. Образующие нервный 
гребень клетки обнаруживаются уже на краях нервной 
пластинки, которые при ее сворачивании в нервную 
трубку смыкаются и при этом слегка выступают нару-
жу в виде гребня. Нервный гребень найден у позвоноч-
ных и у туникат, например, у асцидии Ciona intestinalis, 
но не у ланцетников. Но у туникат имеющиеся в нерв-
ном гребне клетки, похожие на способные к миграции 
меланоциты нервного гребня позвоночных, в процес-
се нормального развития не проявляют способность 
ни к миграции, ни к эпителиально-мезенхимальному 
превращению, благодаря которым у позвоночных ге-
нерируется все многообразие клеточных типов, фор-
мирующих голову. Вместе с тем, некоторые гены, необ-
ходимые для этого, у туникат есть и экспрессируются, 
в частности, в мезенхимных клетках мезодермального 
происхождения, в том числе тех, которые мигрируют в 
тунику. Однако в меланоцитах нервного гребня, имею-
щих эктодермальное происхождение, их экспрессия по-
давлена. У позвоночных это подавление снимается дей-
ствием транскрипционного фактора Twist. У Сiona есть 
три транскрипционных фактора, родственных фактору 
Twist у млекопитающих, но ни один из них не экспрес-
сируется в меланоцитах нервного гребня. При экспе-
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аппендикулярий на дно в больших количествах могут 
уходить захваченные (сорбированные) ими мелкие 
фрагменты пластмасс, образующиеся в результате ме-
ханического разрушения продуктов антропогенного 
загрязнения океана. С одной стороны, это способству-
ет очищению воды, но в конечном счете может иметь 
пагубные последствия для донных экосистем [49].

Интересно, что перенос гена CelS к предкам туни-
кат, тем более столь удачный, был случайным собы-
тием, совершенно необязательным. Не будь его, не 
было бы никаких туникат. И кто бы тогда занял их 
немаловажное ныне место в морских экосистемах, и 
как вообще пошла бы эволюция жизни на Земле?

Ответ на вопросы, имеющие фундаментальное зна-
чение для понимания происхождения и эволюции 
хордовых, в том числе человека, может дать продол-
жение исследований туникат по направлениям, кото-
рые обозначены уже выполненными работами, в том 
числе рассмотренными выше.

идиоадаптациями [45, 46]. Они дают возможность бы-
строго роста популяции и освоения новых экологиче-
ских ниш, но ведут к эволюционному регрессу.

Несмотря на упрощение генома, асцидии, как и все 
оболочники, в том числе аппендикулярии, представ-
лены вполне успешными видами, населяющими в 
больших количествах практически все участки ми-
рового океана [21, 41, 75, 86]. Аппендикулярии состав-
ляют значительную часть планктона и могут местами 
накапливать столь большую биомассу, что ее прихо-
дится учитывать в локальных биогеохимических ци-
клах углерода [96]. Дело в том, что в домиках аппен-
дикулярий, основу которых составляет целлюлоза, 
велико содержание углерода. Сбрасываемые при ре-
гулярном обновлении домики аппендикулярий оседа-
ют на дно, и вместе с ними фиксируется значительное 
количество углерода, пошедшего на их построение.

Неожиданным аспектом этого процесса стало то, 
что вместе с домиками и фильтрационными органами 
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