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毛马陆目系统学研究进展
杨斯琦，卜　云*

(上海科技馆上海自然博物馆自然史研究中心，上海 200041)

摘　要：毛马陆目是一类体型微小、形态特殊、生活在地表或土壤中的节肢动物。目前全世界已知 176 种，

隶属 3 科 32 属，包括 11 个化石记录种。其中欧洲、美洲和澳洲有较多的研究报道，亚洲和非洲仅有零星

的记录。中国毛马陆目的研究十分匮乏，目前仅记录 10 种。研究表明，毛马陆目是倍足纲系统发育树中最

基部的类群，得到形态学和分子数据的支持，但其内部各科、属的单系性以及各科之间的系统发育关系尚

存在争议。现对毛马陆自 1758年林奈 (Linnaeus)首次记录至今的文献进行梳理和回顾，归纳毛马陆目已知科、

属及其地理分布，整理化石记录，列举对毛马陆目分类研究做出重要贡献的学者及其研究区域，翻译给出

各科、属的中文名称，从经典分类学和系统发育两个方面对毛马陆目的系统学研究进展进行综述，以期推

动中国毛马陆目系统学研究的开展。
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Progress on the systematic study of Polyxenida
YANG Si-Qi, BU Yun*

(Natural History Research Center, Shanghai Natural History Museum, Shanghai Science & Technology Museum, 
Shanghai 200041, China)

Abstract: Polyxenida is a group of tiny arthropods with special morphology and living on the surface or in the soil. 
Totally 176 species with 11 fossils of Polyxenida are described in the world which are belonging to 3 families and 
32 genera. Previously studies are concentrated on the fauna of Europe, America, and Australia and most of species 
are recorded in those areas, while only a few records in Asia and Africa. The research of Polyxenida in China is 
fairly insufficient with only 10 species recorded. Studies based on morphology and molecular data both support the 
basal position of Polyxenida in Diplopoda phylogeny. However, the monophyly of families and genera of 
Polyxenida, as well as the phylogenetic relationships among different families and genera are still controversial. The 
present article retrospect all references of Polyxenida since its first record in 1758 by Linnaeus, outlined the families 
and genera of Polyxenida in the world and their distributions, summarized the fossil records, listed the researchers 
contributed most and their study areas, translated the Chinese names of all families and genera of Polyxenida. The 
recent progresses of systematic study of Polyxenida are summarized comprehensively from the aspects of taxonomy 
and phylogeny in order to drive the study of Polyxenida of China in the future.
Key words: Polyxenida; taxonomy; phylogeny; molecular systematics; Myriapoda

毛马陆目 Polyxenida Verhoeff, 1934 隶属于节

肢动物门 Arthropoda 多足亚门 Myriapoda 倍足纲

Diplopoda 毛尾亚纲 Penicillata，是倍足纲中体型最

小，且较原始的类群 [1-3]。其头部、躯干和尾节均

着生有成簇的特殊刚毛 ( 图 1)，由此而得名“毛马

陆”[3]。该类群身体柔软，表皮骨化弱，一般栖息

在树皮下、潮湿的凋落物层和腐木中，个别种类生
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活在洞穴 [4] 或海滨环境 [5]。主要以腐殖质、藻类和

真菌的菌丝等为食 [6]。

由于体型微小、鉴定困难、研究人员稀少，目

前全世界对毛马陆目的物种多样性和系统发育地位

的认识十分不足 [3, 7]，无论从已知物种数量还是近

年来发表的论文来看，均远远落后于倍足纲的其他

类群，全世界已知毛马陆目的物种总数仅占倍足纲

物种总数的 1.5%。本文对毛马陆目系统学研究进

展进行综述，以期为将来深入开展毛马陆目分类学

和系统发育研究提供参考。此外，毛马陆目的大多

数科、属尚无中文名称，本文依据拉丁学名的词源，

翻译了相应的中文名称，以方便国内学者今后参考。

1　毛马陆目系统分类学沿革

林奈 (Linnaeus) [8] 最早在《自然系统》第十版

中记录了毛马陆目的第一个物种 Scolopendra lagura 
Linnaeus, 1758，后来 Latreille [9] 依据该种建立了毛

马陆属 Polyxenus Latreille 1802。Lucas [10] 建立了毛

马陆科 Polyxenidae Lucas, 1840，归属毛马陆总科 
Polyxenoidea Lucas, 1840。随后的学者先后发现了

合马陆属 Phryssonotus Scudder, 1885、冠毛马陆属 
Lophoproctus Pocock, 1894 等多个属 [11-12]。Silvestri [13]

以冠毛马陆属为模式属建立了冠毛马陆科 Lophop-
roctidae Silvestri, 1897，随后又依据 Synxenus Silvestri, 
1900 建立了合马陆总科 Synxenoidea Silvestri, 1923，
包括合马陆科 Synxenidae Silvestri, 1923 [14-15]。后来，

Condé [16] 研究发现 Synxenus 属的特征与合马陆属较

为一致，并将其列为异名。此外，Schubart [17] 以土

栖毛马陆属 Hypogexenus Silvestri, 1903 为模式属建

立土栖毛马陆科 Hypogexenidae Schubart, 1947，虽

然 Silvestri 最初将该属置于毛马陆科，但其具有单

眼缺失、表皮无色素和触角第八节短于第七节等

特征，有些学者认为该类群与冠毛马陆科的关系更

近 [17-19]。目前将该类群作为毛马陆科的一个亚科

Hypogexeninae Schubart, 1947，得到了其他学者的

认可 [3]。关于毛马陆目的最早提出者存在不同的观

点，Nguyen Duy-Jacquemin 和 Geoffroy [20] 认为该目

由 Lucas 于 1840 年首次提出，而有的学者认为是

由 Verhoeff 于 1934 年正式提出 [19, 21]。依据最新的

分类系统，毛马陆目被划分为 2 总科、3 科 [3, 19]，

此外，依据尾节的特征、单眼和色素的有无、颚唇

(gnathochilarium) 上特殊感器的有无，毛马陆科又

可分为四个亚科 [3]。

2　中国毛马陆目的研究现状

由于我国土壤动物的研究起步较晚，对于毛马

陆等小型土壤动物类群的研究非常欠缺，长期以来

鲜有研究人员涉及该类群的分类学研究。1990 年，

日本学者 Ishii [22] 首次报道了分布在台湾南部的台

湾双尖毛马陆 Eudigraphis taiwaniensis Ishii 1990 和

冲绳簇毛马陆 Lophoturus okinawai (Nguyen Duy-
Jacquemin 和 Condé, 1982) [23]，1990 年，Ishii 与中

图1  毛马陆生态照(上海天马山，马泽豪拍摄)



生命科学 第33卷548

国学者梁来荣合作发表了浙江杭州的 2 个物种：中

华双尖毛马陆 E.sinensis Ishii & Liang, 1990 和杭州

毛 马 陆 P. hangzhoensis Ishii & Liang, 1990 [24]。

Wang 和 Mauriès [25] 对中国多足动物的研究进行综

述，在名录中列出了我国分布的 4 种毛马陆。张崇

洲 [2] 在专著中提及在我国亚热带分布的单尖毛马陆

属 Mon- ographis，但未记录相应的物种。2000 年，

Ishii 与上海昆虫博物馆的尹文英合作报道了云南的

7 种毛马陆，含 6 个新种和 1 个未定种，并给出中

国已知 10 种毛马陆的种类检索表，隶属于 2 科 4
属 [26]。此后的 20 年来，再未见中国毛马陆的研究

报道。

我国气候和地貌复杂多样，丰富的自然植被孕

育了繁多的动物物种，因此，目前对我国毛马陆物

种多样性的认识还很不充分，亟需开展深入系统地

调查研究。近年来，作者所在研究组在江苏、上海、

浙江、海南、广东、广西、湖南、江西等各地采集

到大量毛马陆目标本，已经开展了初步的分类鉴定。

计划今后系统地开展该类群的分类学研究，填补国

内的研究空白，通过全面细致地揭示我国毛马陆目

动物的物种多样性，以期提高我国对本土生物多样

性资源的认识。

3　毛马陆目系统学研究进展——经典分类学

3.1　毛马陆目形态特征及分类学概述

毛马陆体型较小，成体的体长 1.5~6 mm。身

体黄白色至黄褐色，表皮柔软，体表着生形态各异

的特殊刚毛 ( 图 2)。头部无单眼，或每侧具有 5~13
个聚集的单眼。触角后方具有圆形的特氏器 (Töm-
ösváry organ)。触角分 8 节，末节有 4 个感觉锥。

成体的躯干有 9~11个体节 (不含尾节 )，11~17对足。

成对的生殖孔位于第二对足的基节间 [3]。尾节着生

一簇刚毛，在防御时可散开脱落，末端带倒钩的刚

毛可缠绕住捕食者 [27]。

目前，全世界已知毛马陆 3 科 32 属 176 种，

包括 2 个化石属和 11 个化石种 ( 表 1)。三个科之

间可通过单眼的有无、触角第 8 节和第 7 节的相对

长度、足的数量、尾节的形状、尾部簇毛的形态等

特征加以区分 [28]。

3.2　毛马陆目的化石记录

截至目前，全世界共发现 11 个毛马陆的化石

记录，分别来自波罗的海 [29]、缅甸 [30-31]、多米尼加 [32]、

黎巴嫩和法国 [33]，且均发现于琥珀中。其中合马陆

A：双尖毛马陆Eudigraphis sp. 背面观；B：双尖毛马陆Eudigraphis sp. 腹面观。广西桂林。比例尺：500 μm。

图2  毛马陆浸制标本整体照
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表1  世界毛马陆目已知科、属及地理分布

科、属名称 物种数 世界分布 中国分布

合马陆总科 Synxenoidea Silvestri, 1923

合马陆科 Synxenidae Silvestri, 1923

康氏毛马陆属 Condexenus Nguyen 
   Duy-Jacquemin, 2006

1 纳米比亚

合马陆属 Phryssonotus Scudder, 1885 11 (含2化石种) 西班牙、乌拉圭、智利、古巴、

   北非、莫桑比克、马达加斯加、

   南非、澳大利亚、巴布亚新几内

   亚、西西里岛

毛马陆总科 Polyxenoidea Lucas, 1840 

毛马陆科 Polyxenidae Lucas, 1840

非洲毛马陆属 Afraustraloxenodes Nguyen 
  Duy-Jacquemin, 2003

4 纳米比亚、安哥拉、南非

纤毛马陆属 Ankistroxenus Attems, 1907 2 埃及、埃塞俄比亚

安毛马陆属 Anopsxenus Condé & Jacquemin, 
   1963

2 印度、智利

分毛马陆属 Apoxenus Chamberlin, 1947 1 密克罗尼西亚

智利毛马陆属 Chilexenus Silvestri, 1948 1 智利

 珀毛马陆属 Electroxenus Nguyen Duy-Jacquemin 
   & Azar, 2004†

1 (化石种) 黎巴嫩

双尖毛马陆属 Eudigraphis Silvestri, 1948 6 中国、日本 浙江、云南、台湾

土栖毛马陆属 Hypogexenus Silvestri, 1903 1 阿根廷

黎巴嫩毛马陆属 Libanoxenus Nguyen 
   Duy-Jacquemin & Azar, 2004 †

1 (化石种) 黎巴嫩

类大毛马陆属 Macroxenodes Silvestri, 1948 6 美国、巴西、阿根廷、委内瑞拉、

   墨西哥、大安的列斯群岛、

   圣伊内兹岛

大毛马陆属 Macroxenus Brölemann, 1917 4 葡萄牙、马耳他、巴西、委内瑞

   拉、阿尔及利亚、摩洛哥、北

   非、加那利群岛

毛里求斯毛马陆属 Mauritixenus Verhoeff, 1939 7 非洲西部、毛里求斯、马达加斯

   加、罗德里格斯岛、留尼旺岛

中毛马陆属 Mesoxenotus Silvestri, 1948 1 罗兹岛

缪毛马陆属 Miopsxenus Condé, 1951 2 埃及、非洲

单尖毛马陆属 Monographis Attems, 1907  11 中国、越南、印度、新加坡、马来

   西亚、巴西、澳大利亚、爪哇岛

云南

少眼毛马陆属 Pauropsxenus Silvestri, 1948 5 (含2化石种) 坦桑尼亚、安哥拉、刚果、乌干

   达、马达加斯加、加蓬

毛马陆属 Polyxenus Latreille, 1802 31 (含5化石种) 中国、欧洲、北美、澳大利亚 浙江、云南

原毛马陆属 Propolyxenus Silvestri, 1948 8 土耳其、以色列、意大利、希腊、

   阿根廷、南非、澳大利亚、新西

   兰、罗兹岛

萨罗毛马陆属 Saroxenus Cook, 1896 4 马达加斯加、利比里亚、科特迪

   瓦、安哥拉、南非、毛里求斯、

   留尼汪岛
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科、属名称 物种数 世界分布 中国分布

希氏毛马陆属 Silvestrus Jones, 1937 3 印度、斯里兰卡、马达加斯加、

   毛里求斯、圣海伦娜岛、留尼汪

   岛、爪哇岛

盲毛马陆属 Typhloxenus Condé, 1955 2 巴西、南非

单毛马陆属 Unixenus Jones, 1944 13 越南、印度、科特迪瓦、马达加斯

   加、澳大利亚、巴布亚新几内亚

冠毛马陆科 Lophoproctidae Silvestri, 1897

异毛马陆属 Alloproctoides Marquet & Condé, 
   1950

4 马达加斯加、澳大利亚、巴布亚新

   几内亚、留尼旺岛、所罗门群

   岛、俾斯麦群岛

古毛马陆属 Ancistroxenus Schubart, 1947 2 特立尼达、牙买加、哥斯达黎加、

   哥伦比亚、委内瑞拉、巴西

巴罗毛马陆属 Barroxenus Chamberlin, 1940 1 巴拿马

类冠毛马陆属 Lophoproctinus Silvestri, 1948 5 意大利、美国、墨西哥、阿尔及利

   亚、摩洛哥、突尼斯、埃及、科

   西嘉岛、巴利阿里群岛、加纳利

   群岛、亚速尔群岛、马德拉群岛

冠毛马陆属 Lophoproctus Pocock, 1894 5 黎巴嫩、俄罗斯、法国、意大利、

   乌克兰、罗马尼亚、保加利亚、

   葡萄牙、阿尔及利亚、摩洛哥、

   马略卡岛、科西嘉岛、撒丁岛、

   西西里岛

簇毛马陆属 Lophoturus Brölemann, 1931 30 中国、美国、牙买加、阿尔及利

   亚、科特迪瓦、佛得角群岛、

   汤加、库克群岛、巴罗岛 

云南、台湾

地位未定属

毛瓣毛马陆属 Trichoproctus Silvestri, 1899 1 新几内亚

合计 176

　　† 化石记录属。

表1  世界毛马陆目已知科、属及地理分布(续表)

科 2 种，毛马陆科 9 种。Menge [29] 于 1854 年首次报

道了在波罗的海始新世 (Eocene) 琥珀中的毛马陆化

石物种，距今约 3 000 万年。Cockerell [30] 于 1917 年

描述了白垩纪 (Cretaceous) 上阿尔必阶 (Upper Albian)
缅甸琥珀中的毛马陆化石物种，距今 1.12 亿年，是

当时毛马陆最古老的化石记录。随后，Nguyen Duy- 
Jacquemin 和Azar [33]对白垩纪阿尔必阶 (Creta-Albian)
的黎巴嫩琥珀、Su 等 [31] 对白垩纪森诺曼阶 (Creta-
Cenomanian) 的缅甸琥珀 ( 距今 9 900 万年 ) 中的毛

马陆进行了详尽研究，共发表 2 个新属，4 个新种。

在形态上，化石物种的体长 (1.6~2.7 mm) 及刚毛形态

与现生物种较为类似，但雄性阳茎的大小和形态存

在差异，化石物种雄性的阳茎为柱形且较大，而现生

物种的阳茎为梨形，末端尖锐，较小 [31]。化石物种具

有与现生物种类似的具倒钩的尾部簇毛，暗示毛马

陆早在白垩纪已经发展出了这种特殊的防御机制 [31]。

3.3　毛马陆目分类学研究进展

自 1758 年林奈首次记录毛马陆以来，全世界

先后有 45 位分类学家开展了毛马陆的分类学研究

( 以物种定名人为准 )，研究区域涉及世界各地。其中

法国的 Nguyen Duy-Jacquemin ( 命名 37 种 )、Condé  
( 命名 32 种 ) 和意大利的 Silvestri ( 命名 28 种 ) 等
3 位学者对世界毛马陆分类学研究的贡献最为突出，

他们合计描述了世界一半以上的毛马陆物种 ( 表 2)。
2003 年，Nguyen Duy-Jacquemin 和 Geoffroy [20]

对全世界毛马陆目的物种进行厘定，列出了 159 个

有效种 ( 亚种 )，包括 7 个琥珀化石种。2004 年，

Nguyen Duy-Jacquemin 和 Azar [33] 对黎巴嫩琥珀化石

中的毛马陆进行研究，发现 2 个新属和 2 个化石种。

随后，研究人员又对纳米比亚 [34]、纳弗沙岛和巴西 [35]、
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南非 [36]、澳大利亚 [4] 等地区的毛马陆进行研究，发

表了 7 个现生种，并将簇毛马陆属 Lophoturus 的 2 个

亚种提升为种。近年来，澳大利亚的 Short、Huynh
和 Veenstra 等学者对澳大利亚 [37-42]、越南 [5, 43-45]、以

色列 [46]、欧洲和中东 [47]、毛里求斯 [48]、秘鲁 [49] 等

地开展了广泛的研究，发表了 23 个新物种。Enghoff
等 [3] 在多足动物专著中对毛马陆的分类进行了概述，

列出了毛马陆的科、属特征及其地理分布。国内学

者 Su 等 [31] 对缅甸琥珀中的毛马陆化石进行研究，发

表少眼毛马陆属 2 个化石种。2004 年至今共新增 34
个物种。此外，日本的 Karasawa 等 [50] 对双尖毛马陆

属进行了厘定，基于形态和分子序列数据的证据，

将该属的 3 个亚种提升为种。Short 等 [47] 对毛马陆属

和原毛马陆属进行厘定，提出了 2 个新异名和 1 个

新组合。截至 2020 年，全世界共记录毛马陆目 176
个有效种 ( 不含亚种 )，包含 11 个化石种。从世界范

围来看，欧洲、美洲和澳洲的毛马陆研究较多，亚洲、

非洲的研究欠缺，仅在中国、日本、越南、印度等

国有少量的记录。

4　毛马陆目系统学研究进展——系统发育

作为毛尾亚纲的唯一类群，毛马陆目是一个确

定的单系群 [51]。基于形态特征和分子数据的研究均

支持毛马陆是倍足纲系统发育树中的基部类群 [51-54] 

( 图 3)。但是，毛马陆目内部各科之间的系统发育

关系尚不确定 [28]。

4.1　支序系统学

与倍足纲其他类群相比，毛马陆具有表皮骨

化较弱、刚毛具刺或锯齿、具有特殊的感觉触毛

(trichobothria)、缺乏防御腺等祖征 [7, 52]。许多学者

认为毛马陆是倍足纲最原始的类群 [55]，Manton [56]

认为毛马陆缺乏生殖肢的特征是一个原始的性状。

毛马陆头部两侧的感觉触毛与少足纲和综合纲背板

上的感觉触毛的形态类似，而倍足纲其他所有类群

均无感觉触毛，Enghoff [52] 认为毛马陆身体侧面和

表2  世界毛马陆目分类学者及其研究区域(前20位)
排名 学者姓名 国家 命名物种数 论著数 发表年代 研究区域 
1 Nguyen Duy-Jacquemin M 法国 37 15 1964~2014 日本、黎巴嫩、法国、巴西、

   哥伦比亚、南美洲、加勒比地区、

   南非、纳米比亚、澳大利亚

2 Condé B 法国 32 12 1949~1984 印度、印度尼西亚、法国、西班牙、

   埃及、巴布亚新几内亚

3 Silvestri F 意大利 28 11 1898~1949 意大利、阿根廷、巴西、巴拉圭、

   智利、法属圭亚那

4 Huynh C 澳大利亚 20 8 2015~2020 越南、澳大利亚

5 Ishii K 日本 13 6 1983~2000 中国、日本、巴西

6 Veenstra AA 澳大利亚 11 7 2015~2020 越南、澳大利亚

7 Short M 澳大利亚 10 6 2010~2020 欧洲、秘鲁、澳大利亚

8 Terver D 法国 8 3 1963~1979 中美洲

9 Verhoeff KW 德国 7 6 1924~1952 土耳其、毛里求斯、澳大利亚

10 尹文英 中国 6 1 2000 中国

11 Bröleman HW 法国 6 4 1910~1931 新喀里多尼亚岛

12 Chamberli RV 美国 6 6 1922~1957 巴拿马、秘鲁、北美、密克罗尼西亚

13 Marquet ML 法国 6 1 1950 非洲、马达加斯加

14 Attems C 奥地利 5 4 1907~1953 夏威夷、南非

15 Menge A 德国 4 1 1854 欧洲

16 Pocock RI 英国 4 3 1892~1895 斯里兰卡、意大利

17 Loomis HF 美国 3 2 1934~1936 海地

18 Pierce WD 美国 3 1 1940 美国

19 Chalande J 法国 2 2 1888~1908 非洲

20 Koch CL 德国 2 1 1854 欧洲
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尾部簇毛上具有棘刺的特征可能是其独有衍征，基

于尾节簇毛、背板、体节、防御腺、单眼、足、感

觉触毛、生殖肢、精子形态、肌肉、护卵行为等 36
个特征，对倍足纲高级阶元进行支序分析，毛马陆

处于基部位置。Blanke和Wesener [53] 选取头部口器、

单眼、特氏器、感觉触毛、触角、足、背板、生殖肢、

防御腺、个体发育、繁殖行为、精子超微结构等 64
个特征，对倍足纲系统发育关系进行分析，并应用

微计算机断层扫描技术 (micro-CT) 的方法获取更多

特征数据，结果支持 Verhoeff 将倍足纲分为毛尾亚

纲和唇颚亚纲 Chilognatha 的观点 [55] ( 图 3)。
4.2　分子系统学

毛马陆目的分子序列数据较少，截至 2020 年，

GenBank 数据库共检索到 14 278 条毛马陆目动物的

序列数据，涉及 30 多个物种，其中尾毛马陆 Poly-
xenus lagurus有 13 987条 [含转录组RNA序列 (TSA) 
13913 条 ]，高桑双尖毛马陆 Eudigraphis takakuwai 
有 99 条，束毛马陆 Polyxenus fasciculatus 有 55 条，

包含线粒体细胞色素氧化酶亚基 I (COI )、核糖体

rRNA、组蛋白 H3、RNA 聚合酶 II 大亚基 (POL II )、
延伸因子 1α (EF-1α) 等多个基因。相关的研究涉及

毛马陆目的系统发育地位和毛马陆内部系统发育关

系等方面。

4.2.1　毛马陆目在倍足纲中的系统发育地位

早期的分子系统学研究常选取毛马陆目的少量

代表物种，开展多足动物或节肢动物的系统进化研

究。最早 Friedrich 和 Tautz [57] 于 1995 年测定了尾

毛马陆P. lagurus的 18S和 28S rRNA基因片段序列，

用于分析多足动物的系统进化问题。随后 Giribet 
和 Ribera [58] 基于 18S rRNA 全序列和 28S rRNA 片

段序列，整合形态数据分析节肢动物的系统发育，

包含了尾毛马陆 P. lagurus 的数据，但结果未确定

毛马陆目的地位。Giribet 等 [59] 测定了一种毛马陆

未定种的核糖体 rRNA、组蛋白 H3、RNA 聚合酶 II
大亚基 (POL II )、线粒体 COI 等多个基因序列，探

讨节肢动物的系统发育。Regier 等 [60] 测定了毛马陆

目 3 科 3 个代表物种的 EF-1α、POL II 和延伸因子

EF-2 基因片段序列，重建了多足动物的系统发育关

系，结果表明毛马陆是倍足纲的基部分支，支持毛

马陆目的单系性，但没有解决毛马陆目 3 个科之间

的关系。Sierward 和 Bond [51] 整合 Regier 等的分子

数据，基于 1 459 个氨基酸序列和 41 个形态特征的

整合数据，对多足动物的系统发育进行重建，包含

了毛马陆 3 个科的代表物种，结果很好地支持了毛

马陆目的单系性，毛马陆目位于系统发育树的基部

( 图 3)。Miyazawa 等 [7] 测定了多足动物 4 个纲 19
个代表物种的 DNA 聚合酶亚基 1 (DPD1)、RNA 聚

合酶亚基 II 的 RPB1，RPB2 等 3 个蛋白质编码基

图3  倍足纲系统发育假说
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因序列，其中包含高桑双尖毛马陆 E. takakuwai 的
数据，基于 2 904 个氨基酸残基组成的序列数据，

对多足动物的系统发育关系进行重建，结果支持毛

马陆位于倍足纲的基部。Rehm 等 [61] 首次测定了尾

毛马陆 P. lagurus 的转录组数据，基于 181 个蛋白

质编码基因的 40 130 个氨基酸序列数据，重建了节

肢动物的系统发育关系，毛马陆位于倍足纲的基部。

Szucsich 等 [54] 新测定了毛马陆两个科代表物种的转

录组数据，用于探讨多足动物高级阶元的系统发育，

基于 95 797 个氨基酸序列数据重建了多足动物的系

统发育关系，毛马陆位于倍足纲系统发育树的基部

得到较高的支持。

4.2.2　毛马陆内部的系统发育关系

基于分子数据的毛马陆内部系统发育关系的研

究很少。Short 和 Vahtera [28] 选取毛马陆目 3 科 10
属 21 个代表物种，测定了线粒体 16S rRNA、COI
和核糖体 18S rRNA 基因片段序列，整合 31 个形态

特征数据，探讨了毛马陆的总科、科和亚科的系统

发育关系，结果与 Condé 和 Nguyen Duy-Jacquemin
的分类系统基本一致 [19]，支持合马陆科的单系性，

该科位于系统树的基部，毛马陆科是多系类群，冠

毛马陆科为并系类群，未支持 2 个总科的单系性。分

析结果显示，16S rRNA、COI 和 18S rRNA 基因在

毛马陆属间的遗传距离分别为 19.4%~21.7%、15.5%~ 
17.4% 和 1.2%~2.3%。近年来，分子序列数据也被

分类学者用于物种鉴定中，用来分析所描述物种的

分类地位，作为与已知种区分的佐证 [41-45, 47]。Huynh
和 Veenstra [43] 对越南发现的同奈单尖毛马陆 M.don- 
gnaiensis Huynh & Veenstra, 2015 的 18S rRNA 基因

序列与同属已知物种进行比较，结果表明该种与澳

大利亚分布的昆士兰单尖毛马陆 M. queenslandicus
更近。随后，他们又采用 18S rRNA 和 COI 基因对

澳大利亚和越南的毛马陆进行分子鉴定 [41-42, 44]，发

现两个分子标记可有效用于毛马陆的物种区分，簇

毛马陆属内种间 COI 基因的遗传距离为 14%~16%。

Short 等 [47] 基于形态特征和线粒体 COI 基因数据，

对西欧至南高加索地区分布的毛马陆属和原毛马陆

属的物种进行分析，结果表明毛马陆属可能不是

单系类群，该区域仍有许多毛马陆属的未知物种。

Karasawa 等 [50] 基于核基因间隔区 ITS2 基因和线粒

体 COI 基因序列，对高桑双尖毛马陆 E. takakuwai 
(Miyosi, 1947) 的 3 个亚种进行厘定，结果显示 3 个

亚种 COI 基因之间的遗传差异为 14.1%~15.4%，属

于种间差异水平，因此将 3 个亚种分别提升为物种。

4.3　细胞生物学证据

精子超微结构常被作为系统发育的证据，毛尾

亚纲和唇颚亚纲可从精子的形态结构上明显区分 [62]。

目前仅对尾毛马陆 P. lagurus 的精子超微结构进行

过研究 [63]，与其他倍足纲类群的精子类似，毛马陆

的精子也无鞭毛，而且其精子形态在雌性体内从桶

状变为带状，但唇颚亚纲类群的精子是饼状，在雌

性生殖道内不发生形态的转变 [62]。

卵巢的结构和卵子发生也为倍足纲的系统发育

提供了重要信息。研究发现，倍足纲两个亚纲的卵

巢结构存在显著不同，唇颚亚纲具有一对卵巢生殖

区 (ovarian germ zone)，是卵原细胞增殖和卵母细

胞生长的区域，而在毛尾亚纲中只有单一的原卵区

(germarium)，且仅作为卵原细胞增殖区域，卵母细

胞的生长则在卵巢腔内完成 [64]，类似的原卵区也出

现在综合纲 Symphyla [65] 和少足纲 Pauropoda 中 [66]，

推测原卵区是前殖孔类多足动物的祖先特征，后来

在唇颚亚纲中发生丢失 [64]。

此外，Müller 等 [67] 对合马陆科和毛马陆科 2
个代表物种单眼的超微结构进行了比较研究，发现

毛马陆的单眼与蚰蜒目 Scutigeromorpha 的单眼结

构类似，都具有晶锥细胞和双层的二型小网膜，毛

马陆具有特化的微型化单眼，晶锥细胞核的特殊位

置可作为多足动物新增的独有衍征。

4.4　发育生物学证据

依据个体发育的特征，Condé [68] 提出了毛马陆

各科之间的进化假设，他认为毛马陆的胚后发育时

期在进化过程中趋于缩短，合马陆总科具有 10 个

胚后发育龄期 (stadia)、成体具有 12 个体节和 17 对

足，是毛马陆目的较原始类群，毛马陆总科则只有

8 个胚后发育龄期、11 个体节和 13 对足，是较晚

分化的类群，这也体现在单眼减少、表皮色素和基

节腺缺失等其他特征方面。后来，在合马陆科也发

现了具有 9 个胚后发育龄期，11 个体节和 15 对足

的中间类型的物种 [34, 36]，进一步支持了 Condé 的假

说。Enghoff 等 [69] 对倍足纲增节变态的研究结果进

行了详细的整理，提出毛马陆的个体发育为半增节

变态 (hemianamorphosis)，体节的增加伴随少量足

的增加，是倍足纲中的原始类型，而唇颚亚纲的类

群随着体节的增加有较多足的增加，代表进化的类

型，根据不同的情况又可分为真增节变态 (euanam-
orphosis) 和后增节变态 (teloanamorphosis)。
4.5　其他证据

血蓝蛋白基因的进化也被用于探讨多足动物的
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系统进化问题，Pick 等 [70] 首次测定了尾毛马陆 P. 
lagurus 酚氧化酶原基因 (PPO) 的序列，探讨多足

动物血蓝蛋白基因 (Hemocyanin) 的进化，结果显示，

多足动物的血蓝蛋白为单系，毛马陆中未发现血蓝

蛋白基因。Scherbaum 等 [71] 采用二代测序技术对台

湾双尖毛马陆 E. taiwaniensis 进行转录组测序，结

果未发现血蓝蛋白基因，系统发育分析结果表明血

蓝蛋白在多足动物祖先中就出现，随后在不同的类

群中发生了多次的丢失。

5　问题和展望

综上所述，毛马陆目自林奈 1758 年首次记录

至今的 260 多年来，由于其独特的形态特征和系统

发育地位，得到了全世界分类学者的广泛关注，发

表了 300余篇论著，目前已记录 176个有效种。但是，

欧洲、美洲和澳洲的研究较好，亚洲和非洲的研究

薄弱。我国毛马陆目系统学的研究十分欠缺，仅有

零星的报道，这与国内缺乏专门的研究人员、毛马

陆的体型微小以及采集和鉴定困难等有关。随着调

查和研究的深入，研究空白地区将会有更多的毛马

陆物种被发现。

系统发育学研究方面，毛马陆目是倍足纲的基

部类群，得到了形态和分子数据的广泛支持。在毛

马陆目内部，合马陆科是较早分化的单系类群，具

有诸多祖先特征，毛马陆科是较晚分化的类群，该

科以及内部各亚科的单系性尚存争议。目前毛马陆

的分子序列数据相对较少，各科内属和亚科的单系

性问题有待进一步探讨。

近年来，扫描电镜在毛马陆分类中的应用发现

了更多有效的分类特征，DNA 条形码也常作为分

类鉴定的佐证。随着基因测序和计算机断层扫描等

新技术的革新以及在毛马陆中更广泛的应用，将为

毛马陆系统分类学带来新的机遇。基于形态学、分

子生物学、发育生物学、细胞生物学、生态学等多

方面数据的整合分类研究将为解决毛马陆的系统发

育问题提供新的思路。
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