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低等六足动物系统学研究进展
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(中科院上海生命科学研究院植物生理生态研究所，昆虫发育与进化生物学重点实验室，上海200032)

摘　要：低等六足动物包括原尾纲、弹尾纲和双尾纲三个类群，是探讨六足动物起源和进化问题的关键类群，

近十年来成为节肢动物系统进化研究中的焦点之一。低等六足动物的系统发育地位以及它们之间的关系一

直是备受争论的问题。通过介绍三类低等六足动物最新的分类系统，从经典分类学和系统发育两个方面对

低等六足动物近十年来的研究进展进行了综述。迄今，对于三类低等六足动物都建立了比较完备的分类体系，

原尾纲划分为 3 目 10 科，弹尾纲划分为 4 目 30 科，双尾纲划分为 2 亚目 3 总科 10 科。系统发育研究中，

大多数的系统发育分析结果不支持传统的缺尾类假说，缺尾纲应摒弃不用。分子数据分析的结果普遍支持

原尾纲与双尾纲近缘，但仍需要进一步探讨。线粒体基因组、比较胚胎学和比较精子学的研究结果表明，

原尾纲可能经历了长期的趋异进化历史。最近的比较精子学研究支持了双尾纲的单系性。总之，三类低等

六足动物系统学研究均取得了长足的发展，但仍然存在诸如研究人员匮乏和研究水平不均衡等问题。系统

发育研究中，分子系统学研究成为关注的焦点，而基于核基因和线粒体基因的数据分别建立的系统发育假

说存在分歧，亟需开发更优的数据分析方法。此外，需加强低等六足动物比较形态学、比较胚胎学、发育

生物学等方面的研究，以便将来进行全证据的系统发育研究。
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Progress on the systematic study of basal Heaxpoda
BU Yun*, GAO Yan, LUAN Yun-Xia, YIN Wen-Ying

(Key Laboratory of Insect Developmental and Evolutionary Biology, Institute of Plant Physiology and Ecology, Shanghai 
Institutes for Biological Sciences, Chinese Academy of Sciences, Shanghai 200032, China)

Abstract: Three basal hexapod groups, Protura, Collembola and Diplura, are important taxa in the research of 
origin and evolution of Hexapoda and highlighted in the evolutionary studies of Arthropoda. The phylogenetic 
position of three basal hexapod groups and the relationships between them are hotly debated problems. In this 
review, the modern classification system of Protura, Collembola and Diplura are introduced, and the progress of the 
study on the classical taxonomy and phylogeny of basal Hexapoda in recent ten years were summarized. So far, the 
complete classification systems of three basal Hexapod were constructed, Protura including three orders and ten 
families, Collembola including four orders and 30 families, and Diplura including two suborders, three 
superfamilies and ten families. Ellipura was rejected by most of phylogenetical analyses and should be abandoned. 
Most analyses based on molecular data support a close relationship between Protura and Diplura, however, need 
further investigations. The results from the studies of mitochondrial genome, comparative embryology and 
spermology indicate that Protura may be undergone a highly divergent evolution. The recent study on comparative 
spermology of Diplura support it’s monophyletic. In summary, the systematic study of three basal hexapod groups 
has been greatly improved, but some problems still exist, such as researchers reducing and the study level 
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imbalance. In phylogenetic study, molecular phylogeny is the dominant topic, but the phylogenetic hypotheses 
based on nuclear gene data and mitochondrial gene data are divergent. Therefore, more optimized methods for data 
analysis are urgent needed. In addition, the comparative studies on morphology, embryology and development of 
basal hexapods should be strengthened, in order to make a comprehensive phylogenetic study based on the total 
evidences in the future.
Key words: basal Hexapoda; molecular phylogenetics; phylogeny; Hexapoda; taxonomy

按照当前的分类体系，六足总纲 (Hexapoda)(=
广义昆虫纲 Insecta s. l.) 包括原尾纲 (Protura)、弹尾

纲 (Collembola)、双尾纲 (Diplura) 和昆虫纲 (Insecta 
s. str.)( 狭义 ) 等 4 个类群

[1-2]
。前三者与昆虫纲 ( 狭

义 ) 相比具有许多原始的特征，统称为低等六足动

物 (basal Hexapoda)。三类低等六足动物由于在形态

特征上的特殊性，其分类地位一直悬而未决，成为

六足动物系统学研究中争论的焦点问题
[3-7]

。近 10
年来，低等六足动物系统学研究得到了长足的发展，

各自建立了完备的分类系统。随着分子生物学方法

的介入，低等六足动物系统发育研究也取得了许多

新的研究成果。本文从经典分类学和系统发育两个

方面对近 10 年来低等六足动物系统学中的研究进

展进行了综述，以期为低等六足动物系统学研究提

供较全面的参考资料。

1　低等六足动物的分类系统

现代原尾纲的分类系统由尹文英
[5]

于 1996
年在国际动物学大会上提出，该系统中原尾纲

划分为 3 目 10 科：蚖目 (Acerentomata) 包括夕蚖科

(Hesper-entomidae)、始蚖科 (Protentomidae)、檗蚖

科 (Berber-entulidae)、蚖科 (Acerentomidae)、日本

蚖科 (Nippo-nentomidae) 和囊腺蚖科 (Acerellidae) ；
华蚖目 (Sinen-tomata) 包括富蚖科 (Fujientomidae)
和华蚖科 (Sinen-tomidae) ；古蚖目 (Eosentomata) 包
括古蚖科 (Eosen-tomidae) 和旭蚖科 (Antelientomidae)
( 图 1)。10 个科中除囊腺蚖科仅在欧洲有分布外，

其他 9 个科在我国均有发现。《中国动物志 —— 原

尾纲》中采用了该分类系统
[8]
，尹文英等

[9]
随后对

该分类系统进行了形态特征上的比较分析。目前该

系统已得到国际同行的普遍认可，Szeptycki[10]
于

2007 年发表的世界原尾虫名录中亦采用了该系统。

弹尾纲划分为节腹亚目 (Arthropleona) 和愈腹

亚目 (Symphypleona)的分类系统已经成为历史
[11-12]

，

两个亚目已被证明均为并系群
[13]
。弹尾纲现代的

分类系统是由 Deharveng[14]
于 2004 年提出，该系

统中弹尾纲划分为 4 目 30 科 ( 图 2)，即原 目

(Poduromorpha)、长角 目 (Entomobryomorpha)、愈

腹 目 (Symphyleona) 和短角 目 (Neelipleona)，熊

燕和栾云霞
[15]

于 2007 年对该分类系统在国内进行

了介绍。高艳
[16]

于 2007 年统计目前我国已有弹尾

纲 20 科的种类记录。

双尾纲现代的分类系统包括 2 亚目 3 总科

10 科
[17]
，即棒亚目 (Rhabdura) 和钳亚目 (Dicellura)。

棒亚目又分为康 总科 (Campodeoidea) 和原铗 总

科 (Projapygoidea) ；钳亚目包括 1 个总科，即铗

总科 (Japygoidea)( 图 3)。我国已记录双尾虫 6 科
[18]
。

2　低等六足动物系统学研究中的焦点问题与

历史回顾 

三类低等六足动物的系统发育地位如何，它们

各自的单系性如何，三类低等六足动物之间以及与

昆虫纲之间的关系如何，这些都是低等六足动物系

统学研究长期以来的焦点问题。

2.1　低等六足动物的单系性

原尾纲的单系性从未受到过质疑，由于迄今

尚未发现原尾虫的化石标本，因此原尾虫的起源

年代不明。弹尾纲也是一个很好的单系类群，起

源时间可以由发现于距今 4 亿年前泥盆纪的化石跳

虫 Rhyniella praecursor 来推断，该化石跳虫经由

图1  原尾纲的现代分类系统
[5]
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Massoud 等
[19]

多位昆虫学家鉴定为弹尾纲等节 科

种类。

双尾纲的康 和铗 在卵巢结构和精子超微结

构方面存在诸多差异，例如康 类卵巢无卵巢管，

与原尾纲和弹尾纲类似；铗 类卵巢具有卵巢管，

与昆虫类似。因此，其单系性受到了质疑。Štys 和
Zrzavý[4]

主张将双尾目分为两个目，即康 目和铗

目。Bitsch 和 Bitsch [20]
基于 47 个形态特征的支

序系统学分析也对双尾纲单系性提出挑战，认为康

类、原康 类和原铗 类近缘，而铗 则为独立

的类群。但是仍有许多学者，如 Kukalová-Peck[21]

基于化石种类比较、Koch[22]
基于口器结构比较和

Dallai 等 [7]
基于精子超微结构比较等方面的证据支

持双尾纲为单系类群。

2.2　低等六足动物系统发育关系的假说

原尾虫最初被发现时，Silvestri[23]
将其作为昆

虫纲 Insecta 下的一个目即原尾目，这得到了大多

数昆虫分类学家的认可。早期人们认为原尾目与弹

尾目、双尾目、缨尾目共同组成无翅亚纲 (Apter-
ygota)，后来发现它们并不是一个单系群。Berlese[24]

认为原尾虫是介于多足动物和昆虫之间的一个类

群，他认为原尾虫是一个独立的纲 Myrientomata，
但该名称后来很少使用。德国的 Börner[25]

根据原尾

虫和跳虫都无尾须等特征将两者归为缺尾纲

(Ellipura)，与昆虫纲并列，这一观点一度得到了许

多学者的支持
[3,26-27] ( 图 4A、C)。然而，尹文英等

[28-29]

根据比较形态学、比较精子学、发育生物学和分子

生物学等多方面数据分析，对缺尾纲提出了置疑，

指出原尾虫在精子形态、气管结构、消化道结构等

方面都具有非常独特的特征，认为原尾虫应该是节

肢动物中独立的一支 ( 图 4E)。其他学者基于比较

精子学和形态学的分析也支持原尾虫作为独立一支

的观点
[20-21,30-31]

。根据原尾虫、双尾虫和跳虫口器

的大颚和小颚不外露而包裹在头腔内的特征，分类

学者又将它们统称为内颚类 (Entognatha)，与外颚

类 (Ectognatha, 狭义昆虫纲 ) 组成姐妹群
[3,32]

。然而

后来的许多学者认为这一特征可能是趋同进化的结

果，内颚类并不是一个自然的单系群
[21,33]( 图 4B、E)。

Štys 等 [4]
根据卵巢的结构比较，认为双尾虫不是单

系群，铗 类与昆虫纲近缘，康 类与内颚类近缘

( 图 4D)。基于线粒体基因数据的分析结果显示，

弹尾纲、双尾纲和原尾纲位于甲壳动物与昆虫组成

图2  弹尾纲的现代分类系统
[14-15] 图3  双尾纲的现代分类系统

[17-18]
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的姐妹群之外
[34-37]

。因此，三类低等六足动物的系

统发生地位至今悬而未决。

3　低等六足动物系统学研究新进展——经典

分类学 

3.1　原尾纲经典分类学

自 Silvestri[23]
描述第一种原尾虫以来，经过意

大利的 Berlese Antonio、法国的 Condé Bruno、丹

麦的 Tuxen Søren Ludvig、日本的 Imadaté Gentaro
和中国尹文英等分类学者的不懈努力，原尾虫分类

学在全世界范围内得到了广泛的研究。Szeptycki[10]

发表的世界原尾虫名录记录截至 2007 年全世界

原尾虫 72 属 748 个有效种，此后国际上又陆续发

表了 50 多个新种
[38-43]

，目前全世界已记录原尾虫

800 余种，但 Szeptycki[44]
估计目前仅发现了全世界

10% 的原尾虫种类。近 10 年来国际上开展原尾

纲分类学的学者有波兰的 Szeptycki Andrzej 教授和

Shrubovych Julia 博士，捷克的 Rusek Josef 博士，

日本的 Nakamura Osami 博士，美国的 Bernard Ernest 
C. 教授和 Allen Robert T. 博士。

图4  低等六足动物系统发育假说
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中国原尾虫分类学研究起步较晚，但在尹文英

及其同事的努力下，中国原尾虫分类学得到了全面

的研究，一直处于国际领先水平。《中国动物志 ——
原尾纲》记录中国原尾虫 9 科 34 属 164 种

[8]
，此

后的 10 年中又陆续发表 1 新属 ( 南山蚖属 Nanshanen-
tulus Bu et Yin, 2007)[38]

，6 新记录属 ( 兼蚖属 Amphientulus 
Tuxen,1981 ；无角蚖属 Acerentulus Berlese, 1908 ；热

带蚖属 Brasilidia Nosek, 1973 ；诺蚖属 Nosekiella 
Rusek, 1974 ；聂娜蚖属 Nienna Szeptycki, 1988 ；朝

鲜蚖属 Chosonentulus Imadaté et Szeptycki, 1976)，38
新种和 1 中国新纪录种 ( 福氏格蚖 Gracilentulus 
fjellbergi Szeptycki, 1993)。目前中国已知原尾虫 41
属 202种 (截至 2011年 )，占全世界种类的四分之一。

但是我国古北区的原尾虫研究仍然比较匮乏，某些

地区仅为零星记录，因此我国原尾虫分类研究仍然

任重道远。近 10 年来，开展原尾虫分类学研究的

学者主要集中在中科院上海植物生理生态研究所尹

文英的研究组。

3.2　弹尾纲经典分类学

弹尾纲的分类学研究吸引了一批国际知名的分

类学家，例如俄罗斯的 Babenko Anatole 和 Potapov 
Mikhail、美国的 Christiansen Kenneth、法国的 Deharv-
eng Louis、德国的 Dunger Wolfram、挪威的 Fjellberg 
Arne 和波兰的 Weiner  Wanda 等。跳虫网站 (http://
www.collembola.org/) 汇总了弹尾纲分类研究中全

世界范围的文献、专家信息、地理分布、图片和种类

名录等全面的数据，该网站由比利时的 Frans Janssens
博士等人于 1996 年创建并定期维护更新至今，是

弹尾纲分类学者的信息交流平台，为弹尾纲分类学

研究提供了便捷
[45]
。截至 2011 年该网站统计全世

界跳虫种类8 000余种，全世界跳虫分类专家218名，

其中包括中国 12 名学者。值得一提的是，Hogg 和 
Hebert[46]

将线粒体 DNA 条形码用于弹尾纲的分类

鉴定，发现 DNA 条形码可以准确地区分跳虫种类，

可以作为传统形态分类的补充。Potapov 等
[47]

采用

DNA 条形码对 1 种等节 的成虫和幼虫进行了辅

助鉴定。尽管如此，基于 DNA 条形码的分类鉴定

仍然是以形态学的准确鉴定为前提条件，完全依靠

分子数据而不依靠形态特征的种类鉴定还为时尚早。

我国弹尾纲的研究落后于欧美和日本，Zhao
等

[48]1997 年记录我国有 13 科 66 属 193 种，至

2007 年增加到 20 科 294 种
[16]
，近 5 年来陆续发表

2 新属 (Dimorphacanthella Potapov et al, 2010; Sinhomidia 
Zhang & Deharveng, 2009)，5新记录属 (Narynia, 

Psyllaphorura, Pachyotoma, Lobellina, Bourletiella)，
73 新种，8 个中国新记录种。截至目前，国内记录

的弹尾纲种类总数近 400 种，但是仅占全世界已知

种数的二十分之一，因此急需加强我国弹尾纲的分

类研究。目前国内弹尾纲的分类学研究主要集中在

3 个研究组：中科院植物生理生态研究所的尹文英

研究组，主要致力于等节 科 (Isotomidae) 的研究，

同时开展疣 科 (Neanuridae) 和球角 科 (Hypogas-
truridae) 的研究；南京大学陈建秀研究组，致力于

长角 科 (Entomobryidae) 的研究，同时也开展棘

科 (Onychiuridae) 和疣 科等类群的研究 ；中

科院动物研究所梁爱萍研究组，致力于鳞 科

(Tomoceridae) 的研究。

3.3　双尾纲经典分类学

目前，全世界已记录双尾虫近 1 000 种
[17]
，西

班牙的 Sendra 博士对截至 2006 年全世界已记述的

双尾虫进行整理，并将名录置于网站上共享 (http://
insects.tamu.edu/research/collection/hallan/Arthropoda/
Insects/Diplura/Family/Diplura1.htm)，为全世界范围

内的双尾虫研究提供便捷
[49]
。近 10 年来开展双尾

虫分类学的学者有法国的 Pages Jean、美国的 Allen 
Robert T、西班牙的 Sendra Alberto、墨西哥的 García-
Gómez Arturo 和德国的 Koch Markus 等。

中国双尾虫在周尧、黄复生、谢荣栋等学者的

努力下，已经记录 6 科 26 属 50 余种
[18,50]

，但总数

仅为全世界的二十分之一。近 10 年来国内双尾虫

分类学研究非常稀少，仅有2篇文章报道。Huang (黄
复生 )[51]

发表了 1 新属 Choujapyx 和 1 新种 Choujapyx 
choui。栾云霞等

[50]
通过形态比较和分子鉴定结合

的方法研究了副铗 属的种类，结果表明少齿副铗

Parajapyx paucidentis是黄副铗 Parajapyx isabellae
的异名。我国双尾虫到底有多少种，还需要加强双

尾虫分类学研究来解答这个问题。

4　低等六足动物系统学研究新进展——系统

发育 

4.1　支序系统学

有关三类低等六足动物之间的系统发育关系，

Wheeler 等 [52]
基于 275 个形态特征进行支序系统学

分析，原尾纲和弹尾纲组成单系群，支持传统的观

点，双尾虫为单独支系； 随后 Bitsch 等
[53]

基于 72
个形态特征、Giribet 等 [54]

基于 189 个形态特征的

分析结果显示，双尾虫与昆虫近缘，原尾纲和弹尾

纲均为单独支系。因此，基于形态学特征的支序系
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统学分析未能得到统一的结论。在三类各自内部的

系统发育关系方面，尹文英等
[9]
基于原尾纲 17 个

形态特征进行支序系统学分析，结果支持了原尾纲

三个目的单系性；D’Haese[13]
基于 131 个形态特征

对弹尾纲内部系统发育关系进行分析，结果表明弹

尾纲可以分为四个大的类群，为后来四目系统的建

立提供了理论依据；Koch[17]
基于 52 个形态特征对

双尾纲内部系统发育关系进行探讨，结果支持了双

尾纲 3 个总科的单系性。

4.2　分子系统学

4.2.1　线粒体基因和线粒体基因组

Shao 等
[55]

基于线粒体 Cyt b 基因 450 bp 片段

序列对三类低等六足动物的系统发育关系进行分

析，结果表明原尾虫与跳虫组成姐妹群，支持了传

统的缺尾类假说。Carapelli 等 [56]
基于线粒体 12S 

rRNA 基因 337 bp 片段序列的分析结果也支持了该

假说。限于当时分子系统学的发展水平，无论从取

样和分子标记的选择上，这两项研究都存在一定的

局限性，但正是它们揭开了低等六足动物分子系统

学研究的序幕。

线粒体基因组的基因序列和排列顺序都蕴含丰

富的系统发育信息，已经被广泛应用于动物系统发

育研究中。低等六足动物线粒体基因组的研究相对

较晚，直到 2001 年才有第一条弹尾纲线粒体基因

组的报道
[57]
。截至目前，GenBank 中已提交的低等

六足动物线粒体基因组序列有 13 条，其中弹尾纲 9
条，双尾纲 3 条，原尾纲 1 条。

Nardi 等 [34]
基于线粒体基因组序列的分析显

示，弹尾纲位于六足总纲之外，甲壳动物优先与六

足动物组成姐妹群，对六足总纲的单系性提出了挑

战；在测定更多跳虫线粒体基因组序列的基础上，

Cook 等 [35]
基于线粒体基因组序列的分析结果显示，

跳虫与甲壳动物近缘，不支持六足动物的单系性；

随后在 Carapelli 等 [36]
加入双尾纲线粒体基因组数

据的分析中，六足动物和甲壳动物的单系性再次受

到了挑战。但是，上述研究均未包含原尾纲的线粒

体基因数据。最近，本研究组首次测定了原尾虫线

粒体基因组全序列，发现其基因组存在大量重排，

系统发育重建的结果中原尾虫位于六足动物支系之

外，不支持六足动物单系性，原尾虫可能经历了长

期的趋异进化历史
[37]
。总之，基于线粒体基因组的

大多数分析不支持六足动物单系性。

4.2.2　核糖体RNA基因

Giribet 和 Ribera[58]
基于 18S rRNA 基因对节

肢动物系统发育关系的探讨中，支持了弹尾纲和

双尾纲各自的单系性，不支持缺尾类假说。而在

Wheeler 等 [52]
基于 275 个形态特征及 18S rRNA 和

28S rRNA 基因对六足总纲的系统发育分析中，弹

尾纲和原尾纲形成姐妹群，支持了传统观点，这可

能是由于联合了形态学数据所致。然而在随后的研

究中，基于核糖体 rDNA 基因的分子系统发育分析

均对缺尾纲的假说提出了质疑
[29,54,59]

，反而支持原

尾虫与双尾虫近缘，但这些研究对三类低等六足动

物的取样数目较少，不能得出十分肯定的结论。

2005 年 Luan 等
[6]
对三类低等六足动物进行集中取

样，采用 18S rRNA 基因全序列和 28S rRNA 基因

部分序列的联合数据 ( 约 2 000 bp) 进行系统发育重

建，结果很好地支持了三类低等六足动物各自的单

系性，原尾纲与双尾纲组成很好的单系群，因此将

两者合并，提出无眼类假说 (Nonoculata)，这一假

说在随后的基于 rDNA 全序列的系统发育分析中得

到了进一步的支持
[60-61]

。此外，基于 rDNA 对弹尾

纲内部系统发育关系的重建结果较好地支持了弹尾

纲 4 目各自的单系性
[62]
，为弹尾纲现代分类体系提

供了分子数据支持。

4.2.3　多基因联合分析

多个基因序列联合可以增加系统发育信息，有

望得到更加可信的系统发育推断。随着可获得的基

因序列的增加，联合分析被广泛应用，但是更多的

序列数据是否真正能够获得更好的重建系统发育关

系，依然是个值得探讨的问题。在对节肢动物高级

阶元系统发育关系的探讨中，多基因联合分析已经

屡见不鲜，其中也包含了对三类低等六足动物的探

讨，Regier 等 [63]
基于 EF-1a、RNA II 和 EF-2 三个

基因对应的氨基酸序列的联合数据，探讨了泛甲壳

动物 (Pancrustacean) 的系统发育关系，结果支持了

双尾虫的单系性，支持了六足动物的单系性。随后，

Regier 等 [64] 2008 年基于 68 个蛋白质编码基因 41 kb
长度的序列重建了节肢动物系统发育关系，结果进

一步支持双尾纲与昆虫纲近缘和六足动物的单系

性。

4.2.4　系统发育基因组学

随着分子生物学技术和基因组学的飞速发展，

许多物种的基因组序列被测定，人们开始考虑是否

可以通过物种间整个基因组的比较分析重建生物的

进化历史，系统发育基因组学 (Phylogenomics) 应
运而生。Dunn 等

[65] 2008 年基于 39.9 Mb 基因组序

列对整个动物界的系统发育关系进行重建，结果支
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持节肢动物的单系性，但是六足动物仅包括果蝇的

数据。Regier 等 [66] 2010 年基于 62 个细胞核蛋白质

编码基因 41 kb 的序列，对 75 个节肢动物代表种类

的系统发育关系进行重建，其中包括了 3 种跳虫和

2 种双尾虫，结果支持了内颚类假说，支持六足动

物单系性。Meusemann 等
[67] 2010 年基于基因组中

755 个基因的 350 356 个氨基酸序列重建了节肢动

物 223 个代表物种的系统发育关系，包括了三类低

等六足动物的数据，结果支持无眼类假说、内颚类

假说和六足动物的单系性。

4.3　其他证据

随着原尾虫在实验室内被成功饲养，原尾虫胚

胎发育得到了详细的比较研究
[68-69]

，结果表明原尾

虫的卵膜能够参与形成身体背面，这与弹尾纲、双

尾纲和昆虫纲中的情况均不相同，而与多足动物和

螯肢动物中的情况类似，暗示原尾虫可能是比较古

老的六足动物类群。Dallai 等 [70] 2010 年对原尾虫精

子发生的研究表明，其缠绕机制与弹尾纲中的情况

截然不同，进一步推翻了缺尾纲的假说；他们进一

步对双尾纲两个类群精子超微结构的比较研究发

现，双尾虫精子轴丝均具有副微管，即为 9+9+2 模

式，这与昆虫中的类型相同，因此支持双尾纲的单

系性，同时支持双尾纲与昆虫纲近缘，两者形成姐

妹群
[7]
。

5　问题和展望 

综上所述，低等六足动物系统学在近 10 年取

得了许多重要的研究进展，原尾纲与弹尾纲之间并

不存在姐妹群关系，绝大多数证据不支持缺尾纲假

说，缺尾纲在今后应摒弃不用。分子数据普遍支持

原尾纲与双尾纲近缘，但是两者在形态学上存在巨

大的差异，因此无眼类假说是否反映了真实的系统

发育关系，仍然需要进一步的分析探讨。线粒体基

因组、比较胚胎学和比较精子学的结果均显示，原

尾纲与其他六足动物类群之间有诸多差异，原尾纲

可能经历了长期的趋异进化历史。双尾虫精子轴丝

微管的类型与昆虫纲相同，支持两者组成姐妹群。

在低等六足动物经典分类学方面仍然存在着一

些问题，从业人员严重不足，并有下降的趋势，例

如目前全世界原尾虫分类学者在 20 世纪一度达到

40 多人，在 21 世纪初则下降到 10 人，这严重阻碍

了原尾纲分类学研究的进程 ( 图 5)。弹尾纲和双尾

纲的研究人员较多，但主要集中在欧美、日本等地

区，我国弹尾纲和双尾纲研究远远落后于国外，因

此亟需加强这两个类群的分类学研究。

系统发育研究方面，分子系统学研究成为关注

的焦点，形态学和其他方面的系统发育研究被边缘

化，研究报道很少。分子系统学研究趋向于采用更

多的标记、更大的数据集进行系统发育重建，但是

基于不同组成或来源的分子数据集建立的系统发育

假说存在严重分歧，这主要由目前各种数据分析方

法存在的先天缺陷引起，更优的分析方法的开发有

望改善这一问题。
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