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В одной из последних сводок по па-
леоэкологии, монографии П. Бренчли и 
Д. Харперса «Экосистемы, среда и эво-
люция» (Brenchley, Harpers, 1998), на 402 
cтраницах описывается воздействие окру-
жающей среды на организмы и последних 
друг на друга, но нет ни одного упоминания 
об изменении среды биотой, о воздействии 
эволюционирующей биотической части 
экосистемы на ее косные элементы. Это 
вовсе не значит, что таких воздействий 
биоты на ландшафт не известно, просто в 
современной парадигме им уделяется со- 
вершенно недостаточное внимание. Так, 
В.В. Жерихин, много сделавший для фор-
мированения синэволюционных представ- 
лений, утверждал, что понятие эволюции 
вообще не распространяется на косную 
составляющую биогеоценозов, имеющую  
лишь аналог онтогенеза (Zherichin, 1997). 
При этом никогда не было показано, как 
реально можно провести такое разграни-
чение, хотя бы при обсуждении сукцесси-
онных систем. Последовательное исполь-
зование в практике синэволюционных 
исследований идеи В.Н. Вернадского о сов-
ременной Земле как продукте деятельнос-
ти былых биосфер осуществлено так и не 
было. Ниже мы попытаемся рассмотреть 
различные аспекты важнейшего эволюци-
онного события в истории Земли – возник-
новения близ границы фанерозоя членис-
тоногих и изменения окружающей среды 
в процессе формирования и ранних этапов 

эволюции этого крупнейшего таксона ор-
ганического мира. В начале кембрия про-
исходит быстрое, почти одновременное в 
геологическом масштабе времени, распро-
странение основных таксонов органичес-
кого мира. За время менее 10 миллионов 
лет появляется большинство типов много-
клеточных животных, так что это событие 
часто называют «Кембрийским взрывом». 
Мнение, что среди вендской эдиакарской 
фауны представлены многие типы высших 
многоклеточных, вряд ли соответствует 
современному уровню знаний об этих орга-
низмах. Предпочтительней выглядит мне-
ние А. Зейлахера о том, что большинство 
вендских организмов не связано тесным 
родством с фанерозойскими многоклеточ-
ными (Seilacher, 1992, 1997), хотя его пред-
ставления об их протозойной природе и 
связи с ксенофеофориями (Seilacher, 2003) 
мало реальны. «Молекулярные часы» 
упорно относят происхождение Metazoa 
глубоко в протерозой (Wray, Levontin, 
Shapiro, 1996), но палеонтологу трудно не 
поддержать построения Я. Бергстрёма о 
быстром возникновении типов билатерий 
от слизнеподобных организмов непосредс-
твенно близ начала фанерозоя (Bergström, 
1991; Малахов, 2003). Прямыми потомка-
ми таких организмов были, по-видимому, 
Halkieria и Wivaxia. Поскольку «молеку-
лярные часы» почти всегда указывают на 
время дивергенции таксонов существенно, 
часто вдвое, большее, чем время их появ-
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ления в геологической летописи, остается 
только предполагать, что корни основных 
таксонов уходят глубоко в недра таксо-
на-предка и они долго существуют в виде 
параллельных стволов, не испытывая су-
щественной морфологической эволюции.  
Время происхождения членистоногих близ- 
ко ко времени первичного расщепления би- 
латерий, во всяком случае, к ботоме число  
их родов насчитывалось десятками. По раз- 
нообразию раннекембрийские членистоно- 
гие превосходили большинство крупных  
таксонов, с ними в этом отношении могли  
соперничать только археоциаты и моллюс- 
ки,близкие к гастроподам. В происходящей 
перестройке морских экосистем членисто- 
ногие сыграли важнейшую роль, возможно, 
что их экологическое значение было тог- 
да даже более существенным, чем ныне.

Невозможно перечислить работы, опи-
сывающие «Кембрийский взрыв», но в 
большинстве из них рассматривается толь-
ко органическая составляющая эволюции, 
а в качестве причин наблюдаемых изме-
нений те или иные события в неоргани-
ческой природе. Тем не менее, именно для 
«Кембрийского взрыва» был предложен 
эволюционный сценарий, основными чер-
тами которого были воздействия результа-
тов эволюционного процесса на неоргани-
ческую среду (Пономаренко, 1993; Logan 
еt al., 1995; Seilacher, 1997; Butterfield, 1997, 
2001). Эти представления нельзя считать 
исчерпывающими, тем более, что объем 
палеонтологических данных нарастает в 
последнее время лавинообразно. Недавно 
была предпринята попытка всесторонне-
го освещения обстоятельств кембрийской 
радиации (Zhuravlev, Riding, 2001). Это ис-
следование имеет множество достоинств, 
но и оно оставляет не освещенными неко-
торые лакуны, в частности, и в отношении 
возможной роли членистоногих. Сказан-
ное позволяет нам вновь обратиться к это-
му предмету.

Происхождение членистоногих будет 
рассматриваться как «артроподизация» 
– явление, существенно сходное с «мам-
мализацией», предложенной Л.П. Татари-
новым (1976) концепцией преобразования 
зверообразных пресмыкающихся в млеко-
питающих путем параллельного возникно-
вения синдрома признаков последних. Ре-
зультаты, полученные Татариновым, были 
воистину революционными. Еще никогда 
происхождение крупной группы живот-
ных не рассматривалось столь детально, 
причем на реальном палеонтологическом 

материале. Признаки синдрома млекопи-
тающих неоднократно независимо воз-
никали во многих ветвях. К сожалению, 
концепция Татаринова не была оценена по 
достоинству.

Следует подчеркнуть, что концепция 
«маммализации» оказалась гораздо более 
мощной, чем она была представлена авто-
ром. Не только все крупные группы, по-
видимому, происходят подобным способом 
(евкариотизация, метазоизация, тетрапо- 
дизация, рептилизация, орнитизация, ан-
гиоспермизация и т. д.), но и изменения ок-
ружающего мира оказываются основными 
результатами этого процесса. Таким обра-
зом, предлагаемая интерпретация отлича-
ется от оригинальной тем, что:

а) рассматриваемый процесс не являет-
ся только таксономическим, порождением 
одного таксона в рамках другого, а естес-
твенно-историческим, захватывающим не 
только все группы, задействованные в рам-
ках определенной экологической системы, 
но и значительную часть ее неорганичес-
ких составляющих, более того, результа-
ты этого процесса оказывают существен-
ное влияние на биосферу в целом;

б) процесс не является таксономичес-
ким также потому, что не привязан ко 
времени появления первых представите-
лей номинативного таксона, он начинает-
ся задолго до этого созданием экосистем, 
где существование таксона экологически 
оправдано, и продолжается вплоть до реа-
лизации его основных экологических по-
тенций;

в) реализация некоторого признака 
указывает на весьма высокую вероятность 
того, что он может независимо возникать 
неоднократно;

г) создается система с положительной 
обратной связью, когда любое изменение 
в данном направлении делает дальнейшие 
изменения в том же направлении более це-
лесообразными и вероятными.

Одним из таких процессов и оказа-
лась артроподизация – появление и рас- 
пространение членистоногих, крупнейше-
го таксона органического мира, и связан-
ные с этим изменения в биосфере. Обычно 
под «артроподизацией» понимается просто 
происхождение членистоногих, хотя были 
и попытки употребления его в сходном с 
указанным выше смысле (Fryer, 1996). 
К сожалению, артроподизация не может 
быть представлена читателю в том виде, 
как это было сделано Татариновым для 
маммализации, поскольку ни одна из пред- 
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ложенных систем древних артропод и 
близких форм, в том числе и наиболее про-
работанные (Hou, Bergström, 1997), не мо-
жет считаться приемлемой. Кроме того, М. 
Уиллс продемонстрировал, что представи-
тельность членистоногих в геологической 
летописи сильно уступает таковой многих 
других групп и, в частности, позвоночных 
(Wills, 2001). Ниже будут рассмотрены 
главным образом изменения в строении и 
функционировании морских экосистем в 
результате появления и распространения 
членистоногих.

В современных морских экосистемах 
фильтраторы-ракообразные играют весь-
ма важную роль. Удалось количественно 
продемонстрировать значение фильтра-
торов для морских экосистем и процесса 
седиментации (Савенко, 1986). Они спо-
собны работать прямо в фотической зоне, 
среде обитания главного продуцента орга-
нического вещества в море. Ныне в морях 
биомасса и продукция планктона в десятки 
раз превышают таковые бентических ор-
ганизмов. Одноклеточные планктонные 
водоросли склонны к массовым размноже-
ниям, «цветению», по исчерпанию биоге-
нов начинается столь же массовая гибель, 
и распадающаяся мортмасса отравляет 
всю экосистему. При высокой плотности 
клетки водорослей слипаются и начинают 
быстро тонуть, уходя из фотической зоны. 
Одноклеточные водоросли неизбежно те-
ряют до половины создаваемого в процес-
се фотосинтеза органического вещества, 
которое вместе с самими водорослями 
уменьшает прозрачность воды и сокраща-
ет объем фотической зоны. Низкая про-
зрачность воды приводит к нагреванию 
самых верхних ее слоев и подтягиванию 
термоклина к поверхности. Выделяющий- 
ся в процессе фотосинтеза кислород ак- 
тивно расходуется на окисление раство-
ренной и мелкодисперсной органики, и его 
содержание падает. В результате деятель-
ности планктонных фильтраторов все 
эти нежелательные процесы удается за-
тормозить. Ракообразные, главным обра-
зом эвфаузииды и копеподы, быстро про- 
фильтровывают огромные массы воды, от- 
бирая водоросли и органическое вещест-
во вместе с пелитовыми частицами, и от-
правляют их на дно в виде упакованных 
в периферическую мембрану фекальных 
пеллет. В относительно мелководных зо-
нах моря пеллеты достигают дна, но в глу-
боководной пелагиали они несколько раз 
отфильтровываются копеподами и на дно 

попадает очень мало органики. Попавшие 
на дно пеллеты разлагаются медленно, в 
результате созданное в течение наиболее 
благоприятного для развития фитоплан-
ктона сезона органическое вещество пот-
ребляется практически в течение всего 
года. Тем самым пеллетный транспорт 
разобщает центры потребления и дыха-
ния и в пространстве и во времени, что 
очень важно для устойчивости экосис-
темы (Маргалеф, 1992). Увеличивается 
объем фотической зоны, в воде сохраня-
ется больше кислорода, уменьшается ве-
роятность возникновения заморов за счет 
цветения и обеспечивается равномерное и 
гораздо более полное потребление органи-
ческого вещества. Степень замкнутости 
биогеохимических круговоротов увеличи-
вается. Ракообразные-фильтраторы – это 
важнейшая часть биологической состав-
ляющей процесса олиготрофикации и ок- 
сидизации современного океана. Можно 
легко представить себе, что возникнове-
ние членистоногих животных, способных 
к пелагической фильтрации, должно было 
существенно изменить всю обстановку в 
древних водоемах. Сказанное, впрочем, 
отнюдь не означает преуменьшения роли 
психросферы в организации океаническо-
го биома. Экосистемы «теплой» биосфе-
ры должны существенно отличаться от 
современных, так что перенесение на них 
нынешних закономерностей может быть 
чревато многими ошибками.

До недавнего времени происхождение 
членистоногих почти не поддавалось па-
леонтологическому изучению. Данные по 
древнейшим членистоногим ограничива- 
лись многочисленными трилобитами, из-
вестными почти с начала кембрия, водны- 
ми хелицеровыми и ракообразными, изве-
стными с ордовика. Ископаемые остатки 
мало что проясняли в филогении, ника-
ких особых промежуточных форм не об-
наруживалось, для странных организмов, 
найденных еще в начале прошлого века в 
среднекембрийских сланцах Бёджес и не- 
которых других местонахождениях, созда- 
вались сборные таксоны. Положение суще- 
ственно не изменилось и после открытия  
и описания серии нижнекембрийских ла-
герштеттов, важнейшим из которых явля-
ется Чендзян в Южном Китае (Chen et al., 
1996, 1997). Захоронение в этих местона-
хождениях происходило в тонкослойчатых 
аноксных отложениях, ископаемые остат-
ки уплощены и обуглены, или представле-
ны в виде отпечатков. Был найден и второй 
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тип лагерштеттов, содержащих фосфа-
тизированные остатки сохранившихся до 
мельчайших деталей очень мелких орга-
низмов, прежде всего личинок («Orsten» 
type, Müller, Walossek, 1991). Кембрийские 
лагерштедты были найдены по всему миру 
– в Европе, Австралии, Азии. Однако ин-
терпретация собранных ископаемых еще 
сильно отстает от богатства коллекций. 
Попытки кладистической интерпретации 
представлений о системе этих форм ока-
зались противоречивыми и неоднознач-
ными (см., например, Briggs, Fortey, 1989). 
Возможно, что при современном уровне 
изучения ископаемых остатков членисто-
ногих еще невозможно разработать доста-
точно однозначную их систему.

Происхождение членистоногих от ан-
нелид до последнего времени не подвер-
галось сомнению. Достаточно многочис-
ленные исследования молекулярной фи-
логении (например, Balland et al., 1992), 
проведенные за последнее время, делают 
подобную возможность гораздо менее оп-
ределенной. Более того, аннелиды объеди-
няются с брахиоподами, моллюсками и 
плоскими червями в группу, называемую 
Lophotrochozoa, которая оказывается лишь 
сестринской группой к объединению чле-
нистоногих, круглых червей и приапулид. 
Последние по характеру линьки были на-
званы Ecdysozoa, «линяющие животные» 
(Aguinaldo et al., 1997; Valentine, Collins, 
2000). Всеобщая уверенность в том,  
что членистоногие дериват кольчецов, по-
родила недостаточное внимание к тому, 
что метамерия членистоногих не являет- 
ся в той же степени полной, как у аннелид. 
 И при традиционном, и при новом объе-
динении перечисленных групп получае-
тся, что членистое строение тела, как один  
из основных модусов развития двусто-
ронне симметричных животных, может 
появляться неоднократно и независимо в 
разных группах. У членистоногих она ка- 
жется наложенной на тело членистостью 
покровов. Различается и характер целома 
кольчецов и членистоногих. Само предста- 
вление об артроподах как трохофорных 
животных базируется только на их пред-
полагаемом родстве с кольчецами, ведь ни- 
каких трохофор у них нет. Сама по себе 
утрата у членистоногих первичной планк-
тонной личинки весьма интересна, тем бо- 
лее, что у ракообразных такая личинка-на-
уплюс возникает вторично. Как ни стран-
но, экологические причины таких пертур-
баций не привлекли должного внимания.

Палеонтологические данные также за-
ставляют по-иному взглянуть на проис-
хождение и ранние этапы эволюции чле- 
нистых и членистоногих животных. В ре- 
зультате изучения многочисленных остат-
ков древнейших членистоногих не было 
найдено никаких данных, подтверждаю-
щих родство артропод и аннелид, наобо-
рот, открытие таких групп как палеско-
лециды и динокариды, дало основания для 
сближения артропод с круглыми червями и 
родственными группами (Dzik, Krumbigel, 
1989). К сожалению, произошло не некото-
рое диалектическое развитие наших пред- 
ставлений о системе и филогении живот-
ных, а замена одной догмы на другую, из 
объединения членистоногих и круглых 
червей был создан таксон Ecdysozoa. Те-
перь в основание древа членистоногих спо- 
койно помещают нематод, вернее, сходную  
с ними мифическую «stem-group ecdyso-
zoans». Метрового аномалокариса с глаза-
ми и членистыми хватательными конеч-
ностями, а, возможно, и с ногами на ту-
ловищных сегментах, относят к аскгель-
минтам (Hou, Bergström, Ahlberg, 1995), 
не задумываясь о том, какой же будет диа-
гноз у такого таксона. Выстраивают фило-
генетический ряд из онихофор, ксенузиев 
(«armored lobopodian»), объявляемой ло-
боподным животным опабинии, у которой  
никаких лобопод нет, и членистоногих 
(Budd, 1998, 1999). При этом становится не- 
понятным, куда деть палеосколецид с чле-
нистым безногим телом. И как быть с тем  
фактом, что у всех ксенузиев рот не ниж-
ний, а конечный, и на переднем конце тела 
нет никаких органов чувств и ротовых при-
датков. То есть, фактически, нет и головы, 
вполне развитой у онихофор, у которых 
все перечисленные органы присутствуют.

Изучение червеобразных членистых 
животных, названных палеосколецидами, 
и лобоподных животных, которые снача-
ла были описаны как морские онихофоры, 
и для которых ныне предложено название 
ксенузиев, сыграло особенно важную роль 
в формировании новых представлений о 
ранней эволюции членистых животных. 
У них не оказалось глаз, антенн, рото- 
вых крючков, рот был терминальным. Эти 
морские раннепалеозойские животные, без- 
ногие или с лобоподами, несущими когот-
ки или не имеющими их, были весьма мно-
гочисленными и разнообразными, причем 
в нижнекембрийских местонахождениях 
они несравненно разнообразнее и много-
численнее, чем в среднекембрийских. Они 
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имели характерное строение покровов с 
бляшкоподобными утолщениями, часто 
склеротизованными, а иногда и минерали-
зованными (Hademopanella, Microdictya). 
Необходимо отметить, что по строению 
покровов они сходны с кембрийскими 
животными, которые по хоботку на пере-
днем конце тела были интерпретированы 
как приапулиды. Древнейшие лобоподные 
животные, такие как Aysheaia, Xenusion, 
Luolishania, считающиеся онихофорами, 
обладали терминальным ртом, на основа-
нии чего была выдвинута гипотеза о проис-
хождении членистоногих через подобных 
лобопод от приапулид (Dzik, Krumbigel, 
1989). Подобная интерпретация, однако, 
встречает значительные трудности. Ныне 
принимается первичным нижнее поло-
жение рта билатерий, для червеобразных 
палеосколецид терминальное положение 
рта можно объяснить приспособлением 
для обитания в толще субстрата, хотя на-
ходки остатков этих животных слишком 
многочисленны для представителей ин-
фауны. Для ксенузиев, многие из которых 
имели длинные ноги, такое объяснение не 
подходит. Можно было бы предположить, 
что ксенузии унаследовали терминальное 
положение рта от палеосколецид, но тог-
да возникают сложности с происхожде-
нием от них онихофор и членистоногих, 
у которых положение рта нижнее. Кроме 
того, вообще трудно представить себе об- 
раз жизни животных с длинными нога- 
ми и терминальным ртом при полном 
осутствии каких-либо заметных органов 
чувств и ротовых органов. Таким образом, 
происхождение от ксенузиев даже онихо-
фор, не говоря уж о собственно членисто-
ногих, можно представить с трудом, для 
этого придется предполагать вторичное 
происхождение нижнего положения их 
рта. Впрочем, появление предротовых сег-
ментов, несущих органы чувств, может 
рассматриваться как результат сдвига их 
вперед по спинной стороне с переходом рта 
в нижнее положение.

Непонятным осталось и положе-
ние таких лобоподных животных, как 
Kerygmachela и Pandelurion (Budd, 1998). 
На составленной по результатам изучения 
мускулатуры кладограмме Kerygmachela 
расположена в средней части, тогда как 
ее передние придатки, скорее всего, яв-
ляются производными от состояния 
Anomalocaris’а, венчающего кладограмму. 
Результаты изучения обугленной мускула-
туры этих форм, найденных в нижнекемб-

рийском местонахождении Сириус Пассет 
в Гренландии (Budd, 1999), очень интерес-
ны, так как удалось продемонстрировать 
возникновение характерной для членис-
тоногих диагональной мускулатуры в до-
полнение к существовавшей у лобоподных 
форм продольной и кольцевой. Этот важ-
нейший признак явно возникает здесь па-
раллельно с его появлением у собственно 
членистоногих.

Следующий участок филогенети-
ческого «газона» образует группа, для 
которой было предложено название 
Dicephalosomita или Dinocarida («ужасные 
раки»). Среди них действительно были 
«ужасные», самые крупные хищники сво- 
его времени. Размеры некоторых анома-
локарид были более метра, а судя по раз-
мерам сохранившихся ротовых аппаратов, 
и до двух. Голова этих животных несет 
крупные членистые хватательные при-
датки. Но они могут сидеть на лобоподной 
основе, короткой у Parapeitoia или пред-
ставляющей собой у Opabinia длинный хо- 
бот. Гомологизация этого образования 
с выворачивающейся глоткой полихет 
(Sharov, 1966; Павлов, 2000) или с хобо-
том приапулид (Dzik, Krumbigel, 1989) не 
имеет основания, так как рот у этого жи-
вотного расположен за хоботом, а не на 
его вершине. Других конечностей, ни ло-
боподных, ни членистых у этих форм нет, 
хотя они не раз приписывались аномало-
карису, а недавно описаны у Parapeytoia. 
Впрочем, остается непонятным, почему 
Parapeytoia отнесена к динокаридам. По 
строению ног она должна относиться уже 
к членистоногим и среди них к Megacheira. 
Структура, интерпретированная как ро-
товой конус, скорее всего, представляет 
собой гипостом. По размерам Рarapeytoia 
также больше подходит к псевдокруста-
циям, чем к динокаридам. Рот у динокарид 
нижний, но вместо модифицированных 
в ротовые органы конечностей в рото-
вом отверстии находятся четыре мощных 
склерита. Эти ротовые органы уникальны 
для членистоногих, и именно их строение 
заставило Х. Уиттингтона (Whittington, 
Briggs, 1985) возражать против отнесения 
аномалокариса к членистоногим. Впрочем, 
помещение его в аскгельмитнтов кажет-
ся еще менее обоснованным, несмотря на 
сходство его ротового аппарата с таковым 
приапулид, киноринх и нематод. По-види-
мому, здесь мы вновь встречаемся со слу-
чаем параллельного возникновения сход- 
ного строения.

АРТРОПОДИЗАЦИЯ И ЕЕ ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ПОСЛЕДСТВИЯ
A.Г. Пoнoмapeнкo
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Остальная площадь филогенетическо-
го «газона» артроподизации занята фор- 
мами, которые уже можно считать членис-
тоногими. Эти формы также не образуют 
отчетливого филогенетического древа. 
Как обычно, не удается найти никакого 
«ключевого ароморфоза», о котором так 
любят порассуждать эволюционисты. Ес-
ли таковым считать наличие членистых 
конечностей, то они есть и у динокарид, 
которые вряд ли относятся к членистоно-
гим. То же можно говорить и о появлении 
головы с глазами и членистыми придат-
ками, они также появляются у динрока-
рид. Внутри кембрийских членистоногих 
тагмозис может быть самым разным, как 
характерным для трилобитов и трех ныне 
существующих подтипов, так и совершен-
но оригинальным, не представленным ни у 
одного из этих таксонов. Сосуществование 
у кембрийских членистоногих признаков, 
которые у более поздних форм входят в 
разные устойчивые синдромы, можно хо- 
рошо продемонстрировать случаями с бра-
дориидами и агностидами. Первых всегда 
считали остракодами, но по результатам 
изучения хорошо сохранившихся образ-
цов они были исключены не только из 
остракод, но и из ракообразных (Müller, 
1979; Hou, 1996). Агностид, наоборот, при- 
шлось исключить из трилобитов и сбли-
зить с ракообразными (Müller, Walossek, 
1987). Очень похожее строение и здесь па- 
раллельно возникает в разных группах. По- 
пытки ординировать кембрийских членис-
тоногих по степени продвинутости разных 
признаков дают, как и в случае с динокари- 
дами, противоречивые результаты. Для 
примера рассмотрим три формы из Ченд-
зяна: Kuamaia, Retifacies и Xanderella. Эти 
формы вряд ли следует считать предка-
ми трилобитов, которые в это время уже 
существовали, но их строение показыва- 
ет нам, какими путями появилось харак-
терное для трилобитов строение тела. Если  
этот ряд ординировать по степени «трило-
битости» – появления трехраздельности 
вдоль оси – то ряд будет по степени вы- 
раженности пигидия и кранидия от Xan-
derella, к Retifacies и Kuamaia. По изменени-
ям в строении глаз ряд будет от Kuamaia с 
нижними глазами к Retifacies и Xanderella, 
где глаза вышли на верхнюю сторону через 
вырезку. Хотя этот ряд можно также рас-
сматривать как направление к состоянию 
у трилобитов, порядок членов ряда будет 
обратный. Этот же ряд может рассматри-
ваться и как направленный к состоянию, 

характерному для ракообразных, посколь-
ку Xanderella имеет несколько идиосег-
ментов. Вдобавок, Xanderella имеет один 
из самых продвинутых среди раннекемб-
рийских форм фильтрационный аппарат.

Представляется, что членистоногие воз- 
никают в результате эволюции многочис-
ленных стволов членистых животных, у 
которых отдельные черты членистоно- 
гих появляются независимо. Обычно их от- 
носят к членистоногим, хотя часто это и  
мало обосновано. Большинство подобных  
форм было способно плавать за счет волно- 
образных движений боковых выростов  
тела, т. е., фактически, у них появляется  
способность к организации фильтрую- 
щего аппарата, подобно таковому ракооб- 
разных. Функционирование фильтрующе-
го аппарата было недавно подробно изу-
чено В.Я. Павловым и сравнительно-мор-
фологически, и экспериментально. Им же 
были предложены представления об эво-
люции пищесборного аппарата членисто-
ногих (2000).

Предположение о первичности филь-
трационного типа питания в эволюции 
членистоногих позволяет объяснить вто-
ричное появление у них нижнего рта. Оно 
могло возникнуть в результате педомор-
фоза после происхождения их от круглых 
червей с терминальным ртом как приспо-
собление к сбору пищи при движении в 
толще воды. Если рот сдвигается из тер-
минального положения и перед ним возни-
кает торчащая пластинка (верхняя губа), 
то при движении вперед автоматически 
возникает стоячая циркуляция с направ-
ленным ко рту по брюшной стороне тела 
током воды. Она будет транспортировать 
пищевые частицы ко рту без каких-либо 
специальных приспособлений к их сбору, 
просто за счет движения животного.

Можно выделить следующие направле-
ния морфогенеза, из которых складывался 
процесс артроподизации.

Покровы. Тонкие и гибкие хитиновые 
покровы первичных членистоногих парал-
лельно испытывали три разных процесса 
упрочнения. У палеосколецид, ксенузий и 
онихофор на покровах появляются утол-
щенные бляшки, подобно костяным и ме-
таллическим пластинкам на древних ко-
жаных доспехах. У большинства членис-
тоногих возникают достаточно прочные 
склеротизованные белковыми инкрустами 
гладкие покровы, подобные рыцарским ла-
там, бляшечное укрепление сохраняется 
иногда в ослабленной области на сгибах 
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(Phytophilaspis). Наконец, у трилобитов, 
раков и диплопод покровы дополнительно 
минерализуются. Независимо минерали-
зуются и некоторые бляшки палеосколе-
цид и ксенузиев.

Мускулатура. Периферическая про-
дольная и кольцевая мускулатура  суще-
ствовала у палеосколецид и ксенузий (и 
Kerygmachela by Budd, 1998). Такое ее 
строение унаследовали и онихофоры. Эта 
мускулатура используется для перисталь-
тики и гидравлического способа мани-
пуляции лобоподными конечностями. У 
Pambdelurion, сходного с Kerygmachela, 
появляется диагональная мускулатура, не- 
обходимая для управления членитыми 
конечностями. Диагональная мускула-
тура при несклеротизованной кутикуле 
независимо появляется у аномалокарид 
и так называемых «мягких трилобитов» 
(Nectaspidida: Saperion, Tegopelte).

Членистость тела. Отчетливая коль-
чатость покровов у палеосколецид под-
черкивается бляшечными утолщениями, 
более мелкими на перехватах кольчатости, 
хотя соответствие этих колец сегментам 
тела не очевидно. Сегментация у ксену-
зиев и онихофор может быть установлена 
только по ногам. У динокарид (дицефа-
лосомитов) расчленение тела неотчетли-
во, даже тергиты плохо выражены. Сег-
ментация членистоногих несовершенна, 
она задается расчленением покровов тела 
и расположением конечностей. Часто под 
одним тергитом может быть несколько ко- 
нечностей, такие дипло- и триплосегмен-
ты могут быть как вторичными (как у 
диплопод), так и первичными (у раннекем-
брийской Fuxianchuia и эвтикарциноидов). 
Сегментированность покровов вторична 
и обеспечивает не столько подвижность 
сегментов, сколько использование меж-
сегментарных фрагм для прикрепления 
продольных и ножных мышц. Внешняя 
сегментация могла отсутствовать не толь-
ко у форм с гидродинамическими, но и с 
членистыми ногами. 

Тагмозис. Существуют два способа вы-
деления тагм: по слиянию сегментов и по 
идиосегментам, т.е. сегментам, существен-
но различным по строению. Присутствие 
у нескольких сегментов единого тергаль-
ного щита обычно воспринимается как 
вторичное явление, как результат слияния 
сегментов, хотя для членистоногих с их 
непрерывной кутикулой при объединении 
сегментов лучше говорить не о слиянии, 
а о не расчленении. Для многих кембрий-

ских форм присутствие единых щитов мо-
жет быть первичным, быть следствием не 
слияния, а появления перехватов и фрагм 
в местах, диктуемых функциональными 
потребностями. Тагм обычно три: голова, 
грудь и брюшко. Голова существует у они-
хофор и членистоногих. У ксенузий голо-
вы практически нет. У кембрийских форм 
набор сегментов в голове и других тагмах 
произволен, у современных членистоно-
гих, как правило, фиксирован. У трило-
битов и большинства других кембрийских 
членистоногих при одноветвистой антенне 
все остальные придатки сходны по строе-
нию, обычно двуветвисты, и голова почти 
не отличается по придаткам от туловища.

Придатки. У членистоногих и близ-
ких групп придатки представлены плас-
тинчатыми выростами на боках и конце 
тела и лобоподными или членистыми ко-
нечностями. Пластинчатые выросты мог- 
ли использоваться динокаридами в качес-
тве жабр или для передвижения за счет 
ундулирующей волны или гребных дви-
жений пластинок на конце тела, функцио-
нально сходных с уроподами раков. Лобо-
поды, кольчатые снаружи и движущиеся 
за счет гидравлики, присутствовали не 
только у ксенузиев, причем у Facivermes 
они были только на переднем конце тела, 
и онихофор. Похожие безкоготковые при-
датки с большим неопределенным чис-
лом плохо выраженных члеников имела и 
Kerygmachela и даже, казалось бы вполне 
артроподные, Fuxianchuia и Сanadaspis 
(Waloszek, 2003), лобоподное основание 
было у головных придатков Opabinia и 
Parapeitoia. Настоящие членистые ко-
нечности подразделяются внутренними 
складками кутикулы. Таким образом, чле-
нистость ног имеет ту же природу, что и 
сегментация тела и, возможно, управля-
ется теми же или гомологичными генами. 
Основание ноги образовано, возможно, 
несколькими слившимися члениками, за 
счет чего укрепляется сочленение ноги 
с телом (Waloszek, 2003). Вооруженные 
шиповидными эндитами членистые конеч-
ности присутствовали на голове аномало-
карид. Интересно сходство их вооружения 
с вооружением лобоподных конечностей 
Aysheia и Xenusion, хотя трудно предпола-
гать здесь какую-либо генетическую связь.  
И. Боусфельд (Bousfield, 1995) описывал 
превращение такой конечности в клешню, 
но трудно представить себе возникновение 
клешней высших раков и хелицеровых из 
конечностей аномалокариса через мега-
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хейрид (Yunanata). Более вероятно неза-
висимое возникновение клешнеподобных 
структур, тем более что сходное строе-
ние с конечностями аномалокариса име-
ет вторая пара конечностей мегахейрид. 
Такого идиосегмента нельзя видеть ни у 
трилобитов, ни у форм, обнаруживающих 
сходство с хелицеровыми (Sydneia) или с 
ракообразными (Paracrustacea). Интересно 
строение передних придатков среднекемб-
рийского Sanctocaris. Они обычно интер-
претируются как настоящие конечнос-
ти, но гораздо больше похожи на эндиты 
единственной конечности, расчлененные 
подобно придаткам аномалокариса. По-
добным образом устроены бичевидные 
многоветвистые придатки у Leanchoilia, 
Acteus, Alalcomenus, интерпретируемые 
как антенны. Экзоподиты древнейших 
членистоногих не представляли собой чле- 
нистых конечностей, подобных эндопо-
диту. Это пластинчатое образование, ши-
рокое или узкое, несущее по наружному 
краю щетинки или узкие пластинки. Эн-
доподиты ног наиболее примитивных чле-
нистоногих состоят из неопределенного и 
большего, чем у современных членисто-
ногих, числа члеников. Их членистость, 
вообще, кажется неотчетливой. Не по-
хоже, что эндо- и экзоподит возникли из 
симметричных членистых придатков, как 
предполагала С. Ментон (Manton, 1952). 
Скорее, произошел переход на конечность 
части боковых выростов, использовав-
шихся динокаридами и просхизорамиями 
в качестве ундулирующего плавника. Все 
ноги были построены подобным образом, 
как правило, отличаясь только размерами. 
Большинство древнейших артропод, для 
которых можно предполагать фильтра-
ционную активность, имели широкий ло-
пастевидный экзоподит, близкий по длине 
к эндоподиту. Гребная лопасть была цель-
ной или веероподобной, состоявшей из от-
дельных пластинок, отороченных по краю 
щетинками. Экзоподиты донных форм с 
распростертыми ногами, например у три-
лобитов, имели экзоподит заметно короче 
эндоподита. Членистоногие, имевшие не-
сколько идиосегментов с разными конеч-
ностями, то есть имевшие тип строения 
конечностей, характерный для ракообраз-
ных, имели ноговидный экзоподит, гораз-
до более сходный по строению с эндопо-
дитом.

Глаза. Нет у палеосколецид и ксенузий, 
есть у Anomalocaris и Opabinia, многочис-
ленные у Opabinia. У схизорамий глаза 

исходно нижние, выходят наверх через вы-
резку в боковом канте. Этот процесс также 
можно видеть параллельно в разных груп-
пах, да и сами глаза у динокарид, онихофор 
и членистоногих возникают независимо. 
Независимо возникают центральный глаз 
хелицеровых и глазки унирамий.

Антенны. Нет у палеосколецид и ксе- 
нузий, членистые предротовые конечности 
есть у Anomalocaris и Opabinia, бичевид-
ные многоветвистые у Leanchoilia, Acteus, 
Alalcomenus, двуветвистые у Sanctocaris и 
раков, одноветвистые у мегахейр и Sydneia. 
Лобоподные антенны у онихофор, очевид-
но, возникают независимо.

Рот. Если принимать концепцию рта 
как переднего конца щелевидного бласто-
пора, то исходное положение рта должно 
быть задненижним. У палеосколецид и 
ксенузиев рот переднетерминальный, у 
динокарид,  членистоногии и онихофор 
рот нижний. Если это состояние пер-
вично, то палеосколециды и ксенузии не 
могут быть связаны с происхождением 
членистоногих. Глоточные склериты ано-
малокаридид, похожие на таковые у приа-
пулид, киноринх, коловраток послужили 
основанием для помещения динокарид в 
аскгельминтов. Ротовые придатки членис-
тоногих – это преобразованные ноги. В 
свете сказанного,гомологизация с ногами 
ротовых крючков онихофор (В.Н. Бекле-
мишев, 1964) сомнительна.

Жабры. Жаброподобные структуры 
присутствовали на боковых выростах у 
Kerygmachela и Anomalacaris. Возмож-
но предполагать их соединение с ногой у 
Sydneia и Saperion с постепенным превра-
щением в членики ноги соседних частей 
покровов. В этом случае жабры трилоби-
тов и ракообразных могут быть гомоло-
гичными, даже если считать, что они рас-
положены на разных члениках ноги.

Параллельная артроподизация позво-
ляет объяснить исключительно быстроту 
преобразований и биоты и всей морской 
экосистемы в начале кембрия. Огромное 
разнообразие позволяет найти кандида-
тов на исполнение любых экологических 
ролей, а возникновение в ходе этих пре-
образований процессов с положительной 
обратной связью обеспечивает их исклю-
чительно высокую скорость.

К сожалению, слабо изученной оста-
ется проблема функциональной и эколо-
гической интерпретации наблюдаемых 
морфологических структур. Подобные 
попытки предпринимались с самого на-

ЭКОСИСТЕМНЫЕ ПЕРЕСТРОЙКИ И ЭВОЛЮЦИЯ БИОСФЕРЫ. Выпуск 6.
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чала исследования кембрийских фаун, 
но результаты продолжают оставаться 
недостаточными. Л. Делле-Каве и А. Си-
монетта в своем обзоре ранних артропод 
(Delle Cave, Simonetta, 1991) вновь обрати-
ли внимание на необходимость функцио-
нального подхода, особенно при изучении 
придатков, связанных с добыванием пищи, 
и все-таки такой подход последовательно 
не проводится. И. Боусфильд (Bousfield, 
1995) прокламировал, что предлагаемая 
им классификация ранне- и среднекемб-
рийских членистоногих будет основана 
на механизмах собирания и переработ-
ки пищи, но даже не упомянул о приспо-
соблениях к фильтрации. На эволюции 
способности к фильтрации основал свою 
«Периодическую систему членистоногих» 
Павлов (1986, 1988 а, б, 2000), работы ко-
торого не привлекли, к сожалению, долж-
ного внимания, а для зарубежных исследо-
вателей остаются, по-видимому, неизвес-
тными, так что заслуживают здесь более 
подробного рассмотрения. Павлов считал 
единой группой, первичной для членисто-
ногих, всех кембрийских нетрилобитовых 
артропод. В эту же группу, а не в ракооб-
разных, он помещал и формы из верхнего 
кембрия Орстена, которых описавшие их 
авторы рассматривали в качестве рако-
образных. Павлов называл всех этих жи-
вотных псевдокрустациями. Вряд ли этих 
крайне разнообразных животных можно 
рассматривать в качестве единого таксо-
на, но для удобства будем использовать 
это название, считая их градой. Произош-
ли псевдокрустации от неотенических 
нектохет аннелид. Он не обсуждает мо-
леулярно-генетических филогений, дале- 
ко разделяющих членистоногих и анне-
лид, но следует заметить, что отказ от 
признания родства аннелид и членисто-
ногих не приводит к существенной моди-
фикации его представлений. В.В. Малахов 
(2003), возрождая классическую гипотезу 
А. Сэджвика, обосновал происхождение 
всех вторичноротых от севших на веге-
тативный полюс книдарий, при этом ко-
нечности рассматриваются как прямые 
преемники щупалец последних. Прини-
мается первичность форм с конечностями 
и вторичность безногих червееобразных 
животных с терминальным ртом. У чле-
нистоногих все стадии, соответствующие 
личинкам книдарий, эмбрионизованы, нау- 
плюс – это превращенная в расселитель-
ную фазу ранняя стадия анаморфно изме-
няющегося взрослого животного. Возмож-

но, что подобные стадии возникают только 
в онтогенезе ракообразных как пелагичес-
ких животных и никогда не существовали 
в онтогенезе трилобитов, хелицеровых и 
унирамий, как и в онтогенезе большинства 
псевдокрустаций.

Описывая происхождение всех членис-
тоногих от псевдокрустаций, Павлов не-
достаточное внимание уделяет тому, что 
большинство древних членистоногих со-
ставляли формы с простертым (extended) 
телом, а не формы с висячими (pendant) 
ногами, характерными для фильтраторов. 
И в дальнейшем уплощенные трилобиты 
оказываются распространенными гораздо 
шире, чем сплющенные с боков пелагичес-
кие фильтраторы. Тем не менее, морфо-
экологические построения Павлова пред-
ставляются в высшей степени интересны-
ми и они широко используются ниже. 

Таким образом, можно предположить, 
что главное экологическое новообразова-
ние в процессе артроподизации – формиро-
вание подвижных фильтраторов, которые 
появились раньше, чем сформировались 
ракообразные, занимающие эту экологи-
ческую нишу ныне. История фитопланк-
тона в позднем протерозое, как кажется, 
подтверждает это предположение.

Рассмотрим теперь фон, на котором 
развернулся процесс артроподизации. 
Общую картину ранних этапов развития 
жизни на Земле можно найти в краткой, 
но весьма содержательной статье Г.А. За-
варзина (2002) и в его более ранних рабо-
тах. Несмотря на весьма раннее появление 
первых евкариотических животных, мир в 
позднем протерозое оставался существен-
но прокариотическим. Большая часть ор-
ганического вещества создавалась фото-
синтезирующими прокариотами и перера-
батывалась лишь редуцентами. Красивое 
утверждение о существовании «райских 
садов Эдиакары» (McMenamin, 1986), где 
никто никого не ел, в известной степени 
справедливо, но только отчасти. Авторы, 
увлеченные замечательной эдиакарской 
макрофауной, вовсе забыли о существова-
нии планктона. Есть основания полагать, 
что протерозойские бентические проду-
центы играли существенно большую роль 
по сравнению с современными. Ныне в мо-
рях на бентос приходится только несколь-
ко процентов продукции. В архее и даже в 
протерозое с гораздо более плоским пла-
нетарным рельефом, моря должны были 
быть мелкими на несравненно большей 
площади, чем ныне или даже в мезозое. В 
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результате гораздо большая часть площа-
ди дна была в пределах фотической зоны 
и доступна для колонизации бентически-
ми продуцентами. Обзор эволюции бен-
тической растительности был дан недавно 
М.Б. Бурзиным (2001), более подробные 
сведения об окремненных микрофоссили-
ях, преимущественно бентических фор-
мах, можно найти в работе В.Н. Сергее-
ва (2002). Именно заметно большая, чем 
ныне роль бентосных фотосинтетиков 
привела к тому, что и возникновение двус-
тороннесимметричных животных было 
связано с посадкой их предков на дно для 
освоения обогащенной органикой придон-
ной воды. В свое время В. Шенборн (1987) 
по сравнительно-экологическим сообра-
жениям, предположил, что густые заросли 
небольших донных растений – наиболее 
вероятный биотоп возникновения живот-
ных. Следует, однако, учитывать, что мир 
прокариот оказывается неизбежно двумер-
ным, живое вещество образует лишь плен-
ки, и даже при большой площади, занятой 
бентическим сообществами, их биомасса 
неизбежно оказывается незначительной 
по сравнению с биомассой зарослей мак-
рофитов. В местах действия активных 
фотосинтетиков появлялись необходимые 
для животных кислородные оазисы. Па-
леонтологические находки древнейших 
животных также не противоречат такому 
сценарию. Это трубки каких-то седентар-
ных организмов, следы ползания и черве-
подобные остатки (Parmia, Protarenicola), 
хотя безусловная принадлежность послед-
них к животным не доказана.

Планктонные прокариотические эко-
системы также не могли быть высокопро-
дуктивными. Прокариоты, неспособные к 
голозойному питанию, почти неспособны 
ни регулировать плотность популяции 
фитопланктона, ни активно возвращать 
в круговорот фотической зоны биогены. 
В отсутствие консументов значительная 
часть органики, как бы медленно она ни 
тонула, разлагалась только на термокли-
не, и тем самым выводилась из биотичес-
кого круговорота. На окисление медленно 
тонущей органики затрачивалась боль-
шая часть выделившегося при фотосин-
тезе кислорода, и окисление органики на 
термоклине шло за счет восстановления 
серы до сероводорода. Вероятность эвкси-
низации морских бассейнов была гораздо 
выше, чем в современных условиях.

В позднем протерозое в планктоне 
происходят процессы, на которые пер-

вым обратил внимание Г. Видал. В конце 
протерозоя быстро растет численность и 
разнообразие крупного евкариотического 
планктона (Vidal, Knoll 1982), в нижнем 
и среднем венде они падают более, чем 
наполовину, но затем восстанавливают-
ся и даже увеличиваются. Экологические 
черты этой эволюции рассмотрел Бурзин 
(1994). Одноклеточные водоросли, имев-
шие в раннем протерозое размеры около 
16 мкм, в среднем рифее увеличиваются 
в несколько раз, а затем в позднем рифее 
в десятки раз. Бурзин объяснил это уве-
личение размеров стремлением выйти из-
под пресса хищников. Это построение ка-
жется достаточно правдоподобным, и оно 
было бы еще более убедительным, если 
обратить внимание на то, что планктон-
ным организмам, не имеющим специаль-
ных средств передвижения, значительное 
увеличение размеров нежелательно, так 
как крупные формы тонут, уходя из фоти-
ческой зоны. Ныне считается, что необы-
чайно крупные акритархи (т.н. ассоциация 
пертатакского типа) существовала в ран-
нем венде (Сергеев, 2002). Так что можно 
предполагать, что в позднем рифее и ран-
нем венде, сильно огрубляя, миллиард лет 
назад возникает некое подобие так называ-
емой «микробной петли», существующей в 
современных морях. Хищниками в «мик-
робной петле» выступают в основном про-
тисты, но и появление многоклеточных 
фильтраторов, типа коловраток, принци-
пиально дела не меняет. Фильтрационные 
токи у этих организмов образуются дейс-
твием ресничек, клеточных органелл, и 
использующие такой фильтрационный ап-
парат консумент не может быть большим. 
Достигнув в позднем рифее размеров, пре-
вышающих полмиллиметра, фитоплан-
ктон в значительной мере вышел из под 
пресса консументов. Это даже компенси-
ровало потери от пониженной плавучести. 
Следующий этап эскалации вооружения 
хищника и жертвы начинается в среднем-
позднем венде, 600 миллионов лет назад, 
когда почти все крупные фитопланктеры 
исчезают, по-видимому, проиграв соревно-
вание хищникам. Более крупные хищники 
должны были приобрести какой-то новый 
тип фильтрационного аппарата. Это могли 
быть или лофофоры пассивно плавающих 
форм, или активно плавающие фильтрато-
ры, где за счет одного движения обеспечи-
вались и фильтрация, и дыхание. Послед-
ний способ играет основную роль в совре-
менных морях и наиболее совершенно он 
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воплощается в ракообразных, использу-
ющих конечности и для передвижения, и 
для образования фильтрационных токов. 
К сожалению, мы ничего не знаем о том, 
кто были хищники этого этапа. Этому не 
следует особенно удивляться. Наиболее 
совершенные современные фильтрато-
ры – эфузииды и копеподы – не оставили 
никаких следов в геологической летопи-
си. Возможно, что среди этих первичных 
подвижных фильтраторов окажутся не-
которые малопонятные древние живот-
ные, такие, например, как Odontogryphus 
(Convey Morris, 1976). Нельзя не отметить 
заметное сходство структуры, реконстру-
ируемой для этого животного как лофо-
фор с остатком, описанным из венда как 
Redkinia (Соколов, 1995).

Фильтраторы протерозоя не были со-
вершенными. Углеводы из протерозой-
ских отложений в разных частях света 
происходят, главным образом, из бактерий 
или других гетеротрофов, а не из фото-
синтезирующих организмов. Биодеграда-
ция водорослей была необычно полной, 
показывая, что органическое вещество 
все еще медленно тонуло и перерабатыва-
лось сульфоредуцирующими бактериями, 
формирующими сульфиды. Продукция 
сульфидов и поглощение при этом кис-
лорода препятствовали его транспорту 
вглубь океана. Сохранность водорослево-
липидных скелетов улучшается с начала 
кембрия, отражая увеличение транспорта 
быстро тонущих фекальных пеллет. Быс-
трое удаление органики будет повышать 
насыщение кислородом поверхностных 
вод и осуществлять вклад в кембрийскую 
радиацию (Logan et al., 1995).

Из рассмотренной последовательности 
выпадают крупные вендские организмы, 
о строении и функционировании кото-
рых до сих пор не удалось сформировать 
однозначных представлений (Федонкин, 
1987; Fedonkin, 2003; Seilacher et al., 2003). 
Однако их распространение в местах с до-
статочно высокой подвижностью воды и 
низким темпом осадконакопления показы-
вает, что они скорее были герматипными, 
жившими за счет симбионтов-фотосинте-
тиков, чем гетеротрофами, пассивно пи-
тавшимися падающей сверху мортмассой. 
В таком случае они не имеют прямого от-
ношения к генеральной линии эволюции 
метазоев. Усиление фильтрации и расши-
рение фотической оксифильной зоны об-
легчило их распространение. Несмотря на 
высокую численность, крупные размеры и 

всесветное распространение, вендобионты 
оказались тупиковой линией и по большей 
части не дожили до кембрийской револю-
ции. Впрочем, если справедливым окажет-
ся предположение о пассивном питании 
вендобионтов тонущей органикой, то появ-
ление пеллетного транспорта также долж-
но было обеспечить их существование и 
усилением поступления на дно органики, 
и расширением оксидизованной зоны. Во 
всяком случае, предположение о связи рас-
пространения вендобионтов с изменением 
трофической организации гидросферы 
представляется более правдоподобным, 
чем возникновение их в результате прямо-
го влияния снижения температуры гидро-
сферы во время Варангерского оледенения 
(Fedonkin, 1996).

К началу фанерозоя формирование 
морской экосистемы с использовани-
ем консументов-фильтраторов шло уже 
около миллиарда лет, развиваясь крайне 
медленными темпами. Тем не менее, оно 
должно рассматриваться как ранние ста-
дии того же процесса, темп которого рез-
ко убыстряется с формированием в начале 
кембрия членистоногих. Всего нескольких 
миллионов лет хватило для полного преоб-
разования морской гидросферы. Крупные 
подвижные фильтраторы, потребляя про-
дуцентов и их мортмассу прямо в фоти-
ческом слое, резко изменили организацию 
водных экосистем за счет осветления и 
расширения фотического слоя, возвраще-
ния в круговорот биогенов, транспорт ор-
ганики на дно с быстро тонущими фекаль-
ными пеллетами и создания из них депо 
накапливаемого органического вещества 
за счет медленного разложения пеллет. 
Произошло значительное разобщение цен-
тров фотосинтеза и дыхания. Устойчи-
вость водных экосистем значительно уве-
личилась, снизилась вероятность заморов. 
Оксидизация придонных слоев воды дала 
возможность осуществлять включение 
карбоната кальция в скелет. Карбонат-
ное скелетообразование резко увеличило 
возможности донных фильтраторов – и 
микрофильтраторов – известковых губок 
археоциат и сестонофагов, в первую оче-
редь брахиопод, усиливается перереботка 
органического вещества, детритофаги и 
грунтоеды становятся более подвижными, 
поскольку распределение органики в при-
донном слое и в грунте становится более 
мозаичным. Возможно, что эти процессы 
были подстегнуты формированием псих-
росферы.
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Роль фильтраторов в экологических 
превращениях, приведших к кембрийско-
му взрыву, была рассмотрена Н. Баттер-
фильдом (Butterfield, 1997, 2001). Он пред-
положил, что решающее значение имело 
появление мезопланктонных фильтрато-
ров, и даже описал найденные в нижнекем-
брийском местонахождении Кэп Маунтин 
изолированные фильтрационные щетин-
ки, принципиально неотличимые от щети-
нок наиболее продвинутых современных 
фильтраторов. На рисунке представлены 
раннекембрийские членистоногие, кото-
рые могли играть роль фильтраторов. Это 
лишь самое общее представление о них, 
реконструкции даны в одном масштабе, в 
рамку вынесены увеличенные изображе-
ния мелких форм. Было описано и жи-
вотное, которое может претендовать на 
роль мезопланктонного фильтратора. Это 
Ercania minuscula из раннего кембрия Ки-
тая (Chen et al., 2001) (см. рис. 1). Она пред-
ставляет собой маленькое (2–3 мм) весьма 
многочисленное (известно более ста нахо-
док) членистоногое с ногами, несущими 
плотную бахрому тонких щетинок, сидя-
щих на лопастных экзоподитах. Это жи-
вотное было интерпретировано как рако-
образное с простертыми в сторону ногами, 
сходное с Remipedia. Однако многие най-
денные экземпляры захоронены на боку, 
так что животное вполне могло иметь пен-
дантные или семипендантные ноги. В этом 
случае ноги образовывали бы фильтраци-
онную камеру, сходную с таковой филло-
под. Помещение этого членистоногого в 
ракообразных невозможно, так как оно не 
имеет необходимого набора идеосегмен-
тов, у него отсутствуют мандибулы и мак-
силлы, оно должно рассматриваться как 
псевдокрустацея. Строение щетинок не 
было достаточно подробно изучено из-за 
характера сохранности, но по размерам к 
ним подходят совершенные фильтрацион-
ные щетинки, описанные Баттерфильдом. 
Роль более крупных фильтраторов могли 
играть многие раннекембрийские нетрило-
битовые членистоногие, включая и «мяг-
ких трилобитов (Nectaspida) (см. рис. 1). 
По размерам они близки к важнейшим 
нынешним фильтраторам евфаузиидам, 
но не обладали совершенным фильтро-
вальным аппаратом последних. Для них 
обычно реконструируют придонный образ 
жизни, но в этом случае непонятно, поче-
му их скелет не расчленен на сегменты и 
не минерализуется. Фактически мы видим 
у них, как и у агностид, двустворчатую 

раковину, только организованную не «по-
ракообразному», а «по-брахиоподному», 
с передней и задней створками. Одним из 
весьма совершенных фильтрационных ап- 
паратов обладала Xandarella из местона-
хождения Чендзян, если его реконструкция 
правильна (Hou, Bergström, 1997). Для нее 
были реконструированы фильтрационные 
щетинки, перекрывающие пространство 
между пластинчатыми придатками узких, 
ноговидных члеников. Правда, при этом 
странно выглядят базальные членики эн-
доподитов, не несущие зубчатых гнатобаз, 
и ротовое отверстие не под гипостомой, а 
на его вершине. Тем самым оказывается, 
что, по крайней мере, к середине раннего 
кембрия вполне могло существовать до-
статочно эффективное сообщество под-
вижных планктических и нектических 
фильтраторов, способных работать в тол-
ще фотической зоны моря. В то же вре-
мя, вряд ли следует принимать представ-
ления о том, что на основании изучения 
ориктоценозов кембрийских лагерштет-
тов можно предполагать принципиальное 
сходство кембрийского уровня развития 
планктона с современным (Conway Morris, 
1986). По уровню специализации кемб-
рийские планктонные фильтраторы, их 
способность к регулированию плотности 
популяции планктонных экосистем силь-
но уступали современным, что можно 
видеть хотя бы из значительной разницы 
существовавшего тогда и нынешнего раз-
нообразия морской биоты. Даже фауна, 
названная Дж. Сепкоским палеозойской и  
существовавшая с ордовика до перми, 
была вдвое разнообразнее кембрийской, 
что свидетельствует о большей устойчи-
вости поддерживающих ее существование 
планктонных систем.

На все эти преобразования хватило не-
многих миллионов лет одного томмотско-
го века. По косвенным признакам можно 
предположить, что наравне с палеоско-
лецидами, о присутствии которых можно 
судить по находками их бляшек – хаде-
мопанелл, и ксенузиями, дигносцируемы-
ми по микродиктиям, уже существовали 
и первые членистоногие. В лагерштеттах 
следующего атдабанского века уже мож-
но видеть широкий спектр жизненных 
форм членистоногих. Они составляют 
почти 40% родов животных, почти вчет-
веро больше, чем в сходных современных 
стациях (Monge-Nájera, Hou, 2000), и на-
много больше, чем в среднекембрийском 
лагерштетте Бёджес (28%), зато разно-
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образие (показатель устойчивости) в пос-
леднем возрастает вдвое. Еще сильнее они 
доминировали по числу найденных особей 
(84% в Чендзяне и 61 % в Бёджес) и био-
массе. В сходных современных экосисте-
мах членистоногие составляют по биомас-
се 45%, но по числу родов уступают по-
лихетам. Среди членистоногих мы видим 
весьма разных по внешнему виду живот-
ных, которые распадаются на две большие 
группы с дорзовентрально уплощенным 
телом и распростертыми в стороны нога-
ми и с телом, уплощенным с боков, и пен-
дантными или семипендантными ногами. 
Естественно видеть в первых из них оби-
тателей дна и во второй обитателей толщи 
воды, хотя всех их объединяет отсутствие 
специализированных ротовых придатков, 
все конечности, начиная с второй-третьей 
пары одинаковые. Среди тех и других при-
сутствуют немногочисленные грасперы. 
Все они употребляют для ловли добычи 
пару передних конечностей, единственную 
у динокарид и, если верить принятым ин-
терпретациям, вторую у мегахейр. Боль-
шинство грасперов – плавающие формы, 
даже дорзовентрально уплощенные анома-
локариды, донные грасперы редки. Боль-
шинство остальных членистоногие были, 

скорее всего, микрофагами, так как их 
пищесобирательный аппарат, по большей 
части был на уровне гнатобазического, 
хотя для Ercania и Xanderella можно пред-
полагать и существование торокального 
фильтрационного аппарата. У большинс-
тва из них установлено присутствие гипос-
тома – предротового выступа, организую-
щего при движении на брюшной стороне 
тела сагиттальную циркуляцию воды, по 
внешней стороне круговорота вода шла на-
зад, а по внутренней, вдоль тела, вперед, ко 
рту. Зубчатые основания ног, гнатобазы, 
формировали пищевой комок. Возникли 
и другие приспособления для организации 
фильтрационных токов, главным обра-
зом для предотвращения их выхода в бок 
– плевры трилобитов и других схизора-
мий, двустворчатые раковины таких орга-
низмов как Canadaspis и форм, ранее при-
нимавшихся за филлокарид и остракод. У 
всех их не оказалось главного движителя 
двустворчатых ракообразных – увели-
ченных вторых антенн. Похожее на этот 
вид движителя имеют лишь Alalcomenus 
и близкие формы (Leanchoiliida), хотя их 
бичевидные эндиты на второй паре при-
датков слишком длинные, чтобы быть 
эффективным движителем. В раннекемб-

Рис. 1. Типы возможных раннекембрийских фильтраторов. Схематические реконструкции по 
фотографиям в Chen и др., 2001; Hou, Bergström, 1997, 2003. В центре рисунка все объекты показа-
ны в одном масштабе. При фильтрации безраковинные формы могли плавать брюшной стороной 
вверх. Мезоплaнктеры: a – Ercaia,  б – Kunmingella; макропланктеры: в – Leanchoilia, г – Chuandi-
anella, д – Naraoia.
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рийском Чендзяне доминировали в трофи-
ческом нуклеусе (80% общей численности 
и биомассы) двустворчатые брадорииды 
Kunmingella (80%), затем шли «мягкие 
трилобиты» Naraoia и уплощенный с боков 
Isoxys. Возможно, что описанный позднее 
мезопланктонный фильтратор Ercania, су- 
дя по многочисленности находок, также 
входил в трофический нуклеус. Таким об-
разом, в экосистеме Чендзяна активно пла-
вающие фильтраторы составляли боль- 
шинство, хотя и были мало специализо-
ванными. В ориктоценозе Бёджес боль-
шинство составляла явный пелагический 
фильтратор Marella (почти 40%), но за 
ней шла «приапулида» Ottoia (25%), по-
том снова фильтратор Canadaspis (10%), и 
лишь потом дорзовентрально уплощенная 
Burgessia (5%). В современном трофичес-
ком нуклеусе мелководных теплых морей 
на первом месте стоят остракоды, затем 
полихеты и турбеллярии.

Важным указанием на особенности 
организации кембрийских экосистем слу- 
жит обилие в них потребителей депони-
рованной органики и суспензии – обо- 
гащенных органикой придонных слоев во- 
ды. Это свидетельствует о том, что значи-
тельнная часть органического вещества 
фотосинтетиков не окислялась в толще 
воды бактериями сульфоредукторами, а 
достигала дна, и притом в виде, не приво-
дящем к возникновению аноксии. Средс-
твом обеспечения этого может быть толь-
ко пеллетный транспорт, обеспечивающий 
«пробивание» термоклина, быстро отправ-
ляющий органику на дно, где она и накап-
ливалась в достаточно стойком к окисле-
нию виде. Это обеспечивало растянутое во 
времени ее потребление, необходимое и для 
существования достаточно устойчивых 
экосистем, и для реализации тенденции к 
появлению все более крупных, сложных и 
медленно развивающихся животных.

Дальнейший ход эволюции морских 
экосистем был для членистоногих дра-
матичен. В ордовике формируется новая, 
палеозойская, судя по значительно воз-

росшему разнообразию весьма устойчивая 
биота, в которой членистоногие утрачи-
вают позиции в пользу лофотрохозоев и 
лофофорных вторичноротых. Основными 
пелагическими фильтраторами становят-
ся граптолиты, а донными – брахиоподы. 
Столь сильное доминирование членисто-
ногих, какое они имели в кембрии, больше 
не восстанавливается вплоть, возможно, 
до кайнозоя, когда в морях устанавливает-
ся современная система фильтрации.

В качестве резюме вернемся к сформу-
лированным выше признакам процесса, 
обозначенного как артроподизация:

а) членистоногие возникают близ на-
чала кембрия в ходе очень быстрого про-
цесса, где расстояние во времени между 
узлами кладов несравненно меньше вре-
мени существования последних; характер-
ные признаки членистоногих появляются 
в любых сочетаниях примерно в одно и 
то же время, таксономическая структура 
членистоногих возникает в конце кембрия 
за счет вымирания носителей большинс-
тва из этих сочетаний, сохранившиеся со-
четания приобретают характер синдромов 
крупнейших таксонов членистоногих;

б) естественноисторическим выра-же-
нием артроподизации является процесс 
расширения зоны существования в гид-
росфере евкариотической жизни и повы-
шения устойчивости морских экосистем 
за счет возникновения совершенной систе-
мы фильтрации;

в) формирование членистоногих при-
нципиально усовершенствовало слагав- 
шуюся систему фильтрации, что подсте- 
гивало появление все более совершенных 
фильтраторов; процесс приобрел характер 
цепной реакции, но в ходе его членистоно-
гие утратили свое господствующее среди 
фильтраторов положение, и лишь в кайно-
зое в некоторой степени восстановили его.
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Ecological consequence of arthropodisation

A.G. Ponomarenko

“Cambrian explosion” of biological diversity is considered as a result of essential enlarging of part 
of hydrosphaera for animal colonisation by the arthropod filtration. Arthropodisation is not only a 
process of early evolution of this taxon but a chain process of changing all hydrosphaera. 
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