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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
 
Актуальность проблемы. Веслоногие раки отряда Calanoida – 

важнейшая группа морского и достаточно «весомая» часть планктона 
континентальных вод. Сравнительно небольшое количество видов живут на 
морском дне и в пещерах. В пелагических экосистемах Calanoida являются 
промежуточным звеном в пищевой цепи между первичной продукцией, с 
одной стороны, и мальками большинства видов рыб с другой. Более того, и 
для взрослых особей некоторых видов, в том числе и промысловых 
(например, сельдь, ставрида и другие) эти раки – основной объект питания.  

Calanoida хорошо известны всем специалистам по зоопланктону, однако 
их система еще не устоялась. До сих пор нет единого мнения о характере 
родственных отношений между таксонами группы семейства, да и в 
отношении родового состава традиционных семейств у карцинологов нет 
единомыслия. По крайней мере, в отношении некоторых семейств было 
показано (Андронов, 2003), что в системе Сарса (G.O. Sars, 1924–1925) 
близкородственные группы родов нередко искусственно раздроблены на 
несколько групп, которым был придан ранг семейства. Границы между 
такими семействами размыты, об их родовом составе у специалистов порой 
до сих пор нет единого мнения, и это существенно затрудняет работу по 
систематизации видов. С другой стороны, отсутствие обоснованной системы 
семейств нередко приводит к тому, что исследователь, работающий в области 
систематики какого-либо из таких семейств с нечеткими границами, 
обнаружив род, отличающийся от близких к нему родов немного больше, чем 
остальные роды различаются между собой, выделяет его сразу в 
самостоятельное семейство, не применяя таксоны более низкого ранга, 
например, подсемейства или трибы. В результате, по оценке разных авторов, 
отряд Calanoida к настоящему времени насчитывает до 43–44 семейств, 
обособленность многих из которых не имеет достаточного обоснования.  

Очень кратко, основываясь на общеизвестных литературных источниках, 
представлена история становления современной системы Calanoida, от работ 
H. Milne-Edwards (40-е годы XIX века) до наших дней. Показано, что уже в 
работе Клауса (C. Claus, 1863) система выглядит достаточно близко к ее виду, 
представленному позднее в работах Гисбрехта (W. Giesbrecht, 1882; 1892) и 
Сарса (G.O. Sars, 1901–1903; 1924–1925). Гисбрехт и Сарс установили ряд 
новых семейств и сгруппировали их в три секции в зависимости от 
особенностей строения антеннул самцов, сходства или отличия их от 
антеннул самок и наличия или отсутствия геникулирующего устройства на 
одной из них.  
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Позже (Андронов, 1974) было обращено внимание на то, что это 
геникулирующее устройство у самцов разных семейств могло быть 
сформировано разными парами или комплексами слившихся члеников, да и 
сама геникулирующая антеннула у видов разных семейств могла иметь 
принципиально разное строение. Было показано, что неизмененная антеннула 
самца является первичной, более примитивной по отношению к 
геникулирующей, что геникулирующее устройство неоднократно возникало в 
разных семействах Calanoida независимо друг от друга.  

Во второй половине ХХ века для решения проблем систематики и 
филогенетики помимо традиционных методов установления сходства все 
шире стал использоваться кладистический метод В. Хеннига, в равной мере 
применяемый и к традиционным морфологическим признакам, и к 
результатам разработанного позднее молекулярно-генетического анализа, 
связанного с изучением нуклеотидных последовательностей. В последние 
десятилетия сильно модифицированный вариант последнего получил 
распространение в виде нумерической филетики. Использование этого метода 
с помощью компьютера позволяет показать таксономическое сходство в виде 
модных нынче кладограмм, похожих на филогенетические древеса. 
Кладограмму при этом строит компьютер, в который закладываются данные 
о распределении признаков, признаваемых равноценными. Существуют 
немало и притом непрерывно совершенствуемых программ для их 
вычисления. По замыслу их авторов, все программы – объективны. Между 
тем, результаты вычислений по разным программам могут существенно 
различаться, поэтому последнее слово в их выборе остается за 
исследователем. Вместе с тем, по мнению специалистов, процедуры 
нумерической филетики неизбежно связаны со значительным 
редукционизмом, поэтому этот метод подвергается серьезной критике (напр., 
Крылов, Белова, 2004; Кержнер, Коротяев, 2004; Павлинов, 2005, 2006; и 
другие). При этих методиках «эволюция сводится к «минимальной» модели, 
организм сводится к сумме нескоррелированных признаков, 
филогенетическое единство – к суммарному сходству по этим признакам и 
т.п. А творчество исследователя подчас сводится к «ремеслу» – к сумме 
навыков манипулирования определёнными техническими устройствами и 
компьютерными программами» (Павлинов, 2006).  

Что касается применения методов молекулярно-генетического анализа 
непосредственно для Calanoida, то, помимо упомянутых, существует и другое 
существенное ограничение. Судя по размещенным в Интернете материалам, 
пока исследованы представители порядка 90 родов Calanoida (из более чем 
200, без учета многочисленных родов семейства Diaptomidae), относящихся к 
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25 семействам (из 43–44). Более того, в этих материалах отсутствуют 
сведения по наиболее проблемным в систематическом плане видам, 
известных нередко лишь по единичным экземплярам (например, виды 
семейств Ryocalanidae, Fosshageniidae, Pseudocyclopidae s. l., и некоторые 
другие), по которым очень сложно получить материалы для подобного 
анализа. К этим трудностям прибавляется и проблема точного видового 
определения исследуемых экземпляров, которое пока возможно лишь с 
помощью опытного систематика, применяющего традиционные методы 
определения вида.  

Перечисленные проблемы призваны объяснить, почему для выявления 
филогенетических отношений между надсемействами Calanoida, на которых 
построена предлагаемая макроклассификация отряда, был выбран 
традиционный метод исследования, основанный на сопоставлении 
морфологических признаков, в большинстве случаев без учета их значений в 
адаптивной эволюции видов.  

После упомянутых работ Сарса и Гисбрехта были предложены иные 
системы семейств Calanoida (Gurney, 1931; Андронов, 1974), и у каждой из 
них были свои сторонники: некоторые авторитетные карцинологии 
принимали за основу систему первого из авторов (Rose, 1956; Fleminger, 
1957), другие (Park, 1986; Ohtsuka & Huys, 2001) – второго. Вместе с тем, и в 
последней из этих систем положение некоторых семейств (Platycopiidae, 
Pseudocyclopidae и некоторых других) оставалось не совсем понятным, 
поэтому ряд исследователей (Bowman & Abele, 1982; Boxshall & Halsey, 2004; 
и некоторые другие) в своих работах вообще расположили семейства в 
алфавитном порядке, без учета их родственных связей. 

Цель настоящего исследования: провести ревизию макроклассификации 
отряда Calanoida, усовершенствовать ее на уровне таксонов группы 
семейства, уточнить характер филогенетических отношений надсемейств 
отряда, упорядочить систему семейств и их родовой состав. 

В связи с поставленной целью было необходимо решить следующие 
задачи: 

1. Переоценить, переосмыслить таксономический «вес» ключевых 
морфологических  признаков, используемых в макроклассификации отряда 
Calanoida: особенности строения антеннул с акцентом на строение 
геникулирующей  антеннулы самцов, околоротовых и плавательных 
конечностей,  особенно  антенны, максиллы,  первой  и  пятой  пар  торакопод 
(Р1 и Р5). 

2.  Обосновать предполагаемые направления эволюционных преобразований 
представителей отряда Calanoida. 
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3. Уточнить характер филогенетических отношений между близкими 
группами традиционных современных семейств. 

4. Обосновать и оконтурить границы таксонов группы семейства. 
5. Провести ревизию родового состава семейств,  

Научная новизна и теоретическое значение. Проведена ревизия 
макроклассификации отряда Calanoida. Представлены дополнительные 
аргументы в пользу удаления семейства Platycopiidae из состава отряда 
Calanoida и повышения его ранга до самостоятельного отряда. Особенности 
строения геникулирующего устройства на антеннах самцов разных семейств 
Calanoida послужили основой для заключения о том, что это устройство в 
разных семействах Calanoida возникало независимо, поэтому неизмененная 
антеннула самца – первична, плезиоморфна. На основании морфологических 
признаков даны предполагаемые направления эволюционных преобразований 
Calanoida. Уточнен характер филогенетических отношений между 
близкородственными группами традиционных современных семейств 
Calanoida. Выявлены случаи искусственного дробления групп 
близкородственных родов на самостоятельные семейства, обоснованы и 
оконтурены границы таксонов группы семейств и осуществлена ревизия их 
родового состава. Проведена переоценка таксономического «веса» признаков, 
используемых для обособления таксонов группы семейства, в результате чего 
система Calanoida стала более логичной и компактной. Ранг секций 
Amphaskandria и Heterarthrandria повышен до ранга подотряда с заменой их 
описательных названий на типифицированные (соответственно: Calanoidei и 
Diaptomoidei). Число надсемейств уменьшено с 11 до 7, семейств – с 45 до 18. 
Обосновано установление нового семейства Mecynoceridae и его включение в 
состав надсемейства Eucalanoidea. Установлены 4 новых подсемейства: 
Undinulinae, Parvocalaninae, Eurytemorinae и Heterocopinae. Ранг семейства 
Ryocalanidae и надсемейства Ryocalanoidea понижены до ранга подсемейства 
Ryocalaninae в составе семейства Spinocalanidae. Описаны 7 новых 
родов (Parvocalanus, Bestiolina, Delibus, Xantharus, Miheptneria, 
Bradfordiella, Pertsovius) и 45 новых видов, относящихся к 15 семействам.  

Практическое значение.  Настоящая работа – развитие представлений 
о макроклассификации и филогении отряда Calanoida, принятых и 
используемых российскими и зарубежными систематиками, изучающими 
веслоногих ракообразных. Предлагаемая усовершенствованная система 
Calanoida служит методологической основой для дальнейших исследований 
морских и пресноводных представителей этой группы. Являясь более 
компактной и логичной, она способствует точной видовой идентификации 
ракообразных этого отряда. 
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Результаты проведённого исследования способствуют познанию и 
современной оценке биоразнообразия веслоногих раков. Основные 
положения диссертации используются в лекционных и практических 
университетских курсах по зоологии беспозвоночных, экологии и 
гидробиологии.  

Положения, выносимые на защиту. Усовершенствованная 
макроклассификация Calanoida, основные положения которой базируются 
на разработанных представлениях:  

• о независимом формировании геникулирующего устройства антеннулы 
самцов в разных семействах,  

• о составе надсемейства Calanoidea, 
• о родовом составе остальных надсемейств подотряда Calanoidei и 

систематическом положении семейства Calocalanidae Gordejeva и 
монотипического рода  Mecynocera (М. clausi) Thompson, 

• о таксономическом единстве первичнодонных Calanoida, надсемейства 
Pseudocyclopoidea, и его близости к надсемейству Diaptomoidea, 

• о структуре надсемейства Arietelloidea. 
Апробация работы. Материалы диссертации неоднократно 

докладывались на заседаниях Ученого Совета Атлантического отделения 
Института океанологии им. П.П.Ширшова РАН (АО ИО РАН, Калининград), 
коллоквиумах Отдела планктона Института биологии южных морей 
(ИНБЮМ, Севастополь, 2003), Института океанологии им. П.П. Ширшова 
РАН (ИО РАН, Москва, 2006), Лаборатории  морских  исследований 
Зоологического института РАН (СПб, 2006, 2014), Кафедры Зоологии 
беспозвоночных Биологического факультета Московского государственного 
университета им. М.В. Ломоносова (МГУ, Москва, 2008). 

Публикации.  По теме диссертации опубликовано 24 работы, в том 
числе 1 монография, общим объемом около 27 условных печатных листов. 17 
статей опубликованы в журналах, рекомендованных ВАК РФ, из числа 
входящих в международные реферативные базы данных и системы 
цитирования. 

Объем и структура диссертации. Диссертация состоит из введения, 
включающего разделы по задачам и содержанию работы,  материалам и 
методологическим основам исследования, 4 глав, заключения и выводов, 
списка литературы и 6 комплектов приложений. Диссертации изложена на 
320 страницах, содержащих машинописный текст, 41 блок рисунков, 6 таблиц 
и списка расширенных латинских названий таксонов. Список литературы 
включает 473 название (из них 82 на русском языке). 

Благодарности. В период проведения настоящего исследования очень 
многие мои друзья и коллеги, руководители и сотрудники учреждений, в 
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РАН, г. СПб), М.В. Гептнеру, К.Н. Кособоковой (ИО РАН, Москва), А.В. 
Ковалеву, И.Ю. Прусовой и А.А. Шмелевой (ИнБЮМ, Севастополь), Ю.В. 
Кончиной (ВНИРО, Москва), Л.С. Тюлевой (АзЧерНИРО, Керчь), Н.А. 
Заренкову (МГУ им. М.В. Ломоносова). Я благодарен многим сотрудникам 
АО ИО РАН, особенно С.А. Ханаеву, Л.В. Серикову, В.И. Баранову, В.Ю. 
Курченко за помощь в освоении ряда программ на ПК, существенно 
облегчившим мою работу, В.М. Слободянику за помощь в сборе уникального 
материала в 40-м рейсе на НИС «Академик Курчатов». Моя жена, В.С. 
Андронова, оказала мне существенную помощь при создании рисунков с 
помощью ПК. Трудно переоценить помощь иностранных коллег, регулярно 
присылавших мне свои труды, книги и оттиски статей.  

Вадим Тимофеевич Пака, многие годы возглавлял АО ИО РАН, в 
котором я работал последние годы. Я хотел бы выразить ему особую 
благодарность, поскольку без его доброжелательного отношения к моим 
исследованиям эта работа никогда не была бы выполнена. 

 
СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

 
ГЛАВА 1.  МЕТОДОЛОГИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

 
При совершенствовании схемы филогенетических отношений 

макротаксонов, при выявлении близких к предковым видов в каждом 
макротаксоне, рассуждения строились в соответствии с правилом 
необратимости эволюции Долло [эволюция является процессом 
необратимым, и организм (популяция, вид) не может вернуться к прежнему 
состоянию, уже “осуществленному” в ряду его предков] и правилом 
происхождения новых групп от неспециализированных предков Копа (новые 
группы организмов происходят от мало специализированных форм, 
сохраняющих эволюционную пластичность). Вместе с концепцией об 
олигомеризации гомологичных органов в эволюции животных (Догель, 1954) 
эти правила привели к общепринятым среди копеподологов критериям, 
согласно которым «эволюция веслоногих ракообразных характеризуется 
олигомеризацией и идет, в основном, по пути редукций, слияний и утрат 
(Boxshall et al., 1984), т.е. примитивным считается состояние максимального 
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расчленения и вооружения конечностей» (Мархасева, 2008). Помимо этого 
учитывалось, что эволюционные преобразования частей тела: 

– в разных семействах могут происходить независимо друг от друга и 
приводить к сходным результатам – параллелизм эволюции; 

– специализация морфологических структур в родственных таксонах 
может затрагивать разные системы;  

– темпы преобразования разных структур организмов относительно 
независимы в разных группах – гетеробатмия;  

– могут затрагивать не только взрослых, но и копеподитные стадии 
развития рачков. Вместе с тем, при выяснении филогенетических отношений 
между семействами не учитывались признаки, касающиеся особенностей 
строения науплиев.  

Основной оригинальный материал для сравнительно-морфологического 
анализа видов и описания 45 новых видов и 7 родов, относящихся к 15 
семействам Calanoida, получен из многих сотен проб зоопланктона, 
собранных в 1967-1991 гг. по стандартным методикам автором и 
сотрудниками АтлантНИРО в более, чем двух десятках научно-
исследовательских рейсов института в Атлантику и Юго-Восточную часть 
Тихого океана Помимо этого использованы материалы из проб зоопланктона 
северо-западной части Индийского океана, любезно переданные мне Л.С. 
Тюлевой (АзЧерНИРО) еще в 70-е годы прошлого века.   

Для изучения донных видов использован уникальный материал по 
Calanoida из разных районов Атлантики (многие десятки проб), собранный 
нестандартными методами (Андронов, 1973а; 1981; 1995; и др.). Для 
исследования морфологических особенностей Calanoida использованы 
световые микроскопы МБС-1, МБИ-3 и рисовальный аппарат РА-4, а также 
все доступные иллюстрированные литературные источники. 
 

ГЛАВА 2.  МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ CALANOIDA И ИХ  
ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ  «ВЕС»  В   МАКРОКЛАССИФИКАЦИИ 

ОТРЯДА 
 

Приводится описание морфологических особенностей Calanoida, 
отмечается, что за прошедшие миллионы лет, за время их существования 
физические параметры среды их обитания, воды, остались теми же, поэтому 
антеннулы и Р1–Р4, скорее всего, претерпели меньшие изменения по 
сравнению с околоротовыми конечностями. Последние, обеспечивая питание 
рачков и выживание вида, обязаны наиболее быстро и тонко 
приспосабливаться к меняющимся условиям окружающей среды. Поэтому, 
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вслед за З. Кабата (1983), при выявлении родственных отношений между 
семействами и группами родов основное внимание уделялось наиболее 
консервативным структурам и системам, способным сохранить максимум 
предковых признаков: общему расчленению тела, строению рострума и Р1–
Р5, носителям локомоторной функции, особенностям строения антеннул и Р5 
самцов как структурам, направленным на оптимизацию репродуктивной 
функции. Вместе с тем, сохранение особенностей строения некоторых частей 
околоротовых конечностей, сохранивших анцестральные признаки, также 
могут указывать на общность происхождения. Ранее (Андронов, 1974) уже 
были приведены некоторые примеры примитивного строения отделов тела 
рачков и некоторых их конечностей. Более подробно это сделано в 
публикациях Huys & Boxshall (1991, стр. 48–53), Razouls & Raibaut (1996), 
(Андронов, 2014).  

В настоящем разделе на фоне краткого описания особенностей 
расчленения тела и конечностей рачков, относящихся к разным семействам, 
бóльшее внимание уделено особенностям их строения у видов отдельных 
семейств, переоценке содержания признака, способного прояснить 
филогенетические отношения между ними. Обращается внимание на то, что 
даже незначительные на первый взгляд признаки, вроде слившихся или 
разделенных члеников антеннулы, наличия или отсутствия внешней щетинки 
на коксоподите максиллы или, например, на дистальном членике эндоподита 
Р1 и некоторые другие, позволяют делать обоснованные выводы о степени 
близости макротаксонов. При рассмотрении морфологических признаков 
основной упор сделан на описание особенности строения антеннулы, 
антенны, максиллы, Р1 и Р5. 

2.1. Тело. Кратко описано расчленение тела Calanoida. 
2.2. Рострум. Краткое описание его строения в разных группах Calanoida.  
2.3. Антеннула (рис. 1). Особенности строения антеннул самки и самца – 

один из основных признаков, используемых при выяснении родственных 
связей между таксонами группы семейства. Дано подробное их описание, 
приведены многочисленные примеры наличия геникулирующей антеннулы 
самцов у видов всех надсемейств, исключая надсемейство Eucalanoidea. 
Показано, что геникулирующее устройство («сустав») в разных 
надсемействах   сформировано   разными   парами   члеников  антеннулы,  что  
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Рис. 1. Геникулирующие антеннулы самцов Calanoida. 1 – Ridgewayia 
gracilis, дистальный конец; 2 – Metridia lucens; 3 – Pseudodiaptomus 
marinus;  4а и 4б – левая и правая А1 Fosshagenia suarezi; 5 – Temoropia  
setosa; 6 – Temorites discoveryae;  7 – XX–XXII членики  правой А1 
Megacalanus princeps; 8а, 8б – Sensiava longiseta: XVIII–XXIV левой и 
правой 1; 9 – Ryocalanus infelix; 10 – Ryocalanus bowmani, дистальный 
конец А1; 11 – Ryocalanus admirabilis. Стрелка указывает на 
дополнительный, проксимальный «сустав» геникулирующей антеннулы. 
Рис. 1, 5, 8а и 8б с изменениями. (по: 1 – M.S. Wilson, 1958; 2 и 6 – 
оригинал; 3 – Grindley & Grice, 1969; 4 – Fosshagen & Iliffe, 2004; 5 – 
Schulz, 1986;  7 – Bradford-Grieve, 1994;   8 – Markhaseva & Schulz, 2006a; 
9 – Tanaka, 1956а; 10 – Markhaseva & Ferrari, 1996; 11 – Андронов, 1992). 
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антеннулы у видов разных семейств складываются в разных направлениях, 
вперед  и  назад. Помимо основного у видов некоторых родов присутствуют 
дополнительные  «суставы», причем проксимальный «сустав» у видов секций  
Amphaskandria и Heterarthrandria образован разными парами члеников (XIV и 
XV в первом случае и XV и XVI во втором).  Эти примеры позволяет сделать 
вывод о том, что геникулирующее устройство на антеннуле самцов 
представителей разных семейств Calanoida возникало явно независимо друг 
от друга и, следовательно,  происхождение  измененной,  геникулирующей  
антеннулы вторично по отношению к неизмененной, что подтверждает 
мнение К. Ланга (Lang, 1948). Стало понятно, что наличие геникулирующей 
антеннулы самца – условие необходимое, но недостаточное для того, чтобы 
вид с такой антеннулой у самца был отнесен к секции Heterarthrandria.  

2.4. Антенна. Помимо общего краткого описания этой конечности 
обращается внимание на уникальную особенность строения экзоподита 
антенны у видов семейств Eucalanidae, Rhincalanidae и Mecynoceridae – в 
отличие от видов остальных семейств Calanoida (напр., рис. 2: 1) членики 9 и 
10 у них полностью отделены друг от друга (рис. 2: 2 и 3).  

 

 
 
Рис. 2. Варианты строения антенны у некоторых Calanoida.   
1 – Bradycalanus sarsi; 2 – Mecynocera clausi; 3 – экзоподит Rhincalanus 
gigas  (по: 1 – Farran, 1939; 2 – Bradford-Grieve, 1994; 3 – Ferrari & 
Markhaseva, 2000) 

 
2.5. Мандибула. Дано краткое описание этой конечности. 

2.6. Максиллула. Дано краткое описание этой конечности. 
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2.7. Максилла (рис. 3: 1-3). Количество щетинок на эндоподите этой 
конечности редко превышает 8–9. Обращается внимание на то, что 
дистальные щетинки у видов некоторых семейств могут существенно 
изменяться,  превращаясь,  вероятно,  в  сенсорные  образования  самой  
разной  формы  (например,  в  семействах  Scolecitrichidae,  Bathypontiidae, и 
других). Среди  Copepoda  только  у  Calanoida  на коксоподите максиллы 
может присутствовать внешняя щетинка (рис. 3: 1), являющаяся, вероятно, 
остатком эпиподита. Эта щетинка имеется у многих видов семейств 
Megacalanidae, Calanidae, Paracalanidae, Eucalanidae, Spinocalanidae, 
Ryocalanidae и у некоторых Bathypontiidae. Как можно видеть все они 
представители секции Amphaskandria. 

 

 
Рис. 3.  Максиллы (1, 3)  и  максиллипеды (2 и 4) Calanoida. 1 и 2 – 
Calanus propinquus; 3 и 4 – Euaugaptilus vescus. Стрелкой показана 
внешняя щетинка. (по: 1 и 2 – Вышкварцева, 1977;  3 и 4 – Park, 1993).  
 

 2.8. Максиллипеда. У представителей большинства семейств Calanoida 
на предпоследнем, пятом членике эндоподита присутствует внешняя 
щетинка, отсутствующая у видов надсемейства Arietelloidea (рис. 3: 4), а 
также у видов Temorites (семейство Bathypontiidae) и у видов семейства 
Arctoconstantinidae. 

2.9. Торакоподы (Р1–Р5).  Наиболее  примитивные из них – 
двуветвистые конечности с 3-члениковыми ветвями. Наиболее изменчивые – 

1 

2 

3 

4 
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Р1 и Р5 – самые значимые для выявления родственных связей между 
семействами.  

Первая пара торакопод – Р1. Строение 3-члениковых экзо- и 
эндоподитов Р1 может меняться от семейства к семейству: количество 
члеников обеих ветвей может уменьшаться до одного – двух, количество 
внешних шипов и внутренних щетинок на дистальном членике экзоподитов и 
количество щетинок на эндоподитах также может уменьшаться. Характер 
вооружения щетинками и наружными шипиками всех члеников Р1 вместе с 
некоторыми другими признаками позволяет надежно дифференцировать 
таксоны группы семейства, относящиеся к секции  Amphaskandria. Обсуждается 
строение VVKо и отмечается возможность его независимое возникновение у 
видов разных семейств. 

Пятая пара торакопод – Р5. В процессе эволюции ноги Р5 претерпели, 
пожалуй, наибольшие изменения, как в сторону специализации, так и в 
сторону редукции члеников вплоть до полного ее исчезновения у самок, 
причем в разных семействах этот процесс происходил независимо и порой 
приводил к сходным результатам. Приведены соответствующие примеры. 
Учитывая это, для выявления филогенетических отношений таксонов группы 
семейства признаками, отражающими особенности строения Р5 самки, 
следует пользоваться с большой осторожностью. У самцов Р5 практически 
всегда асимметричная, но у некоторых видов морфологически левая и правая 
ноги Р5 почти одинаковые (например, Calanus hyperboreus), сохраняют 
плавательный тип строения.  
 

ГЛАВА 3.  ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОТНОШЕНИЯ  ТАКСОНОВ 
ГРУППЫ СЕМЕЙСТВА 

 
3.1. Краткая история становления макроклассификации Calanoida. 
 
Описана история становления системы семейств отряда Calanoida, с той 

или иной подробностью рассмотренной в рамках всего подкласса Copepoda в 
трудах известных карцинологов (Claus, 1863; Giesbrecht, 1893; Sars, 1901–
1903; C.B. Wilson, 1910; Huys & Boxshall, 1991; Razouls & Raibaut, 1996).  

Отмечено, что современный вид эта система приобрела в серии работ В. 
Гисбрехта (Giesbrecht, 1882; 1893) и Г.О. Сарса (Sars, 1866, 1900, 1903, 1924–
1925). В частности, Гисбрехт (1882) в отряде свободноживущих Copepoda 
выделил 2 подотряда, Gymnopleoden и Podopleoden, в более поздней работе 
(Giesbrecht, 1893) названные Gymnoplea и Podoplea. Основанием для этого 
послужило положение места подвижного сочленения между передней и 
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задней частями тела, просомой и уросомой. В составе морских видов 
Gymnoplea (= Calanoida у Сарса) Гисбрехт различал семейства Calanidae, 
Pontellidae и, предположительно, Misophriidae. К свободноживущим Podoplea 
он отнес семейства Harpacticidae, Cyclopidae и Corycäidae; позднее (1893) в 
этот подотряд он переместил и семейство Misophriidae. В этой же 
монографии (1893) Гисбрехт разделил подотряд Gymnoplea на 2 секции: 
Amphaskandria и Heterarthrandria. Принципиальные различия между ними 
заключались в особенностях строения антеннул самцов: у видов первой из 
них они одинакового строения; тогда как у видов второй секции одна из 
антеннул преобразована в геникулирующую. Вдвое увеличился состав 
семейств, установлены семейства Centropagidae и Candaciidae, образованы 10 
подсемейств. 

В последующие годы система Calanoida получила дальнейшее развитие в 
трудах Сарса. Подсемейства Гисбрехта он поднял до ранга семейств (Sars, 
1900; 1901-1903), подразделив некоторые из них на 2–3 самостоятельных 
семейства. Приняв систему Гисбрехта, его деление семейств Calanoida на 
трибы Amphascandria (у Гисбрехта – Amphaskandria) и Heterarthrandria за 
основу, Сарс переименовал трибы в секции и добавил к ним третью секцию, 
Isokerandria. В нее он поместил им же установленные семейства Diaixidae, 
Stephidae, Tharybidae и Pseudocyclopiidae (не путать с Pseudocyclopidae 
Giesbrecht 1893). Позднее в эту секцию были добавлены семейства 
Platycopiidae Sars 1911 и Mesaiokeratidae Mattews 1961. Примечательно, что 
представители всех семейств этой секции обитают близ дна, на грунте или 
между частичками субстрата. 

Основанием для объединения этой группы семейств в отдельную секцию 
послужило наличие у их представителей двух основных признаков: 

– отсутствие, по мнению Сарса, специфических различий в строении 
антеннул у самок и самцов (в отличие от видов Amphaskandria) и 

– как правило, одинаковое строение околоротовых конечностей у самок и 
самцов вследствие отсутствия их редукции у последних. 

Однако, как показали дальнейшие исследования, среди истинных 
Amphaskandria существует немало видов, имеющих первый из этих 
признаков, а второй признак не характерен, по меньшей мере, для видов 
семейства Tharybidae и Diaixidae (Андронов, 1979; 2003; и др.). Приведены 
соответствующие примеры. 

Обнаружение Сарсом правой геникулирующей антеннулы у самца 
Bathycalanus richardi привело его (Sars, 1924 – 1925) к отказу от деления 
Calanoida на секции Amphaskandria и Heterarthrandria. Секцию Isokerandria он 
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даже не упомянул, а роды просто разместил в ряде семейств, расположенных, 
по его словам, в окончательном порядке следования. 

 
3.2.  О гипотетическом предковом виде Calanoida 

 
Логично предположить, что вид-основатель Calanoida должен был 

обладать всем комплексом предковых (= плезиоморфных) признаков, которые 
в той или иной комбинации присутствовали у его потомков в разных ветвях 
эволюции. Естественно, что в процессе эволюции некоторые из них были 
утрачены, другие унаследованы видами, впоследствии давшими начало 
таксонам более высокого ранга. Со временем к ним добавлялись вновь 
приобретенные (прогрессивные, апоморфные) признаки, в свою очередь 
передаваемые потомкам своей линии, позволяющие выявить их более 
поздних предков.  

Приведен перечень из 17 пунктов основных плезиоморфных 
морфологических признаков Calanoida с краткими комментариями к ним. 
Отмечено, что ни в одном из ныне существующих семейств Calanoida все эти 
признаки не встречаются одновременно. 

Несмотря на то, что подавляющее большинство современных Calanoida – 
обитатели пелагиали, все же логично вслед за З. Кабата (1983) допустить, что 
предковый вид Calanoida изначально обитал на дне, поскольку таковыми 
являются и ближайшие родственники свободноживущих Calanoida – 
представители Platycopioida и, за очень небольшим исключением,  Misophrioida 
и Harpacticoida. По его мнению, бентический или нектобентический образ 
жизни является наиболее распространенным среди водных членистоногих, и 
пелагический образ жизни у них – вторичное явление. 
 
3.3. Основные направления эволюции гипотетического предка Calanoida.   
 

Применение упомянутых ранее правил Долло и Копа, представления 
карцинологов о признаках примитивности конечностей, позволяет четко 
проследить направление эволюционных преобразований в группе 
близкородственных семейств. Если признать, что неизмененная антеннула 
самца является первичной, а формирование геникулирующей антеннулы 
самца – вторично и в процессе эволюции может возникать в разных 
семействах независимо, то привлечение этого и некоторых других признаков 
заставляет реабилитировать предложенное Гисбрехтом деление Calanoida на 
группы семейств (= трибы, секции) Amphaskandria и Heterarthrandria,  
фактически представляющие 2 основных направлений эволюции Calanoida 
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(рис. 4). В пользу обособления семейств Amphaskandria свидетельствует 
следующий комплекс признаков: 

1 – отсутствием на антеннуле самца у видов подавляющего большинства 
родов секции Amphaskandria геникулирующего устройства, «сустава», 
сформированного XX и XXI анцестральными члениками; немногие известные 
исключения представлены достаточно высокоспециализированными родами, 
и их геникулирующие устройства морфологически совсем иные, 

2 – наличие внешней щетинки на коксоподите максиллы у видов 
наименее специализированных семейств (у всех Calanoidea, Eucalanoidea, 
некоторых Calocalanidae, Bathypontiidae, Spinocalanidae) (рис. 3: 1), 

3 – слияние анцестральных Х и ХI члеников антеннулы у самок наиболее 
продвинутых в эволюционном плане семейств (кроме надсемейства 
Calanoidea и некоторых видов семейства Calocalanidae), 

4 – наличие миелиновой оболочки на отростках нервных клеток у видов 
всех 9 родов, изученных в этом плане, при отсутствии такой оболочки у 
видов 7 родов Heterarthrandria.  

Как можно видеть, среди этих признаков морфологические особенности 
геникулирующей антеннулы самца – лишь один из аргументов, обязательный 
для видов Heterarthrandria, включая надсемейства Pseudocyclopoidea и 
Epacteriscioidea, но не всеобъемлющий, поскольку видоизмененными (но 
иначе) антеннулы самцов могут быть и у некоторых видов Amphaskandria. 

Сам предковый вид отряда Calanoida скорее всего вымер, но два его 
вида-потомка, которые, вероятно, тоже не сохранились, дали все современное 
видовое разнообразие обеих основных ветвей эволюции (Amphaskandria и 
Heterarthrandria) этого отряда. Безусловно, в каждой из этих групп семейств в 
процессе эволюции произошла специализация, однако связь наиболее 
продвинутых в эволюционном плане семейств с наиболее примитивными 
видами прослеживается достаточно отчетливо. В обеих ветвях хорошо 
прослеживается тенденция к слиянию как сегментов тела, так и члеников 
экзо- и эндоподитов их торакопод, утрате не только щетинок, но и свободных 
члеников, вплоть до их полного исчезновения. Особенно хорошо это заметно 
на примере ветвей Р5 самок, которые нередко редуцируются до 1–2 члеников, 
а у многих видов Р5 может быть утраченной полностью. Буквально для 
любого надсемейства, исключая, может быть, немногочисленных 
представителей Eucalanoidea, несложно построить такие ряды изменения Р5 
самок от видов с наименее измененной  до видов с сильно, иногда полностью 
редуцированной Р5. В качестве примера можно предложить такие ряды: 

Calanus – Paracalanus – Bestiolina – Acrocalanus (Amphaskandria); 
Centropages – Isias – Anomalocera –  Acartia (Heterarthrandria); и другие.  
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Таким образом, ценность такого признака, как особенности строения Р5 
самок для целей филогении на уровне таксонов ранга семейства довольно 
скромна. 

Вследствие того, что секции Amphaskandria и Heterarthrandria 
объединяют таксоны ранга надсемейства, а их собственный ранг ниже ранга 
отряда, то, им придан ранг подотряда. При этом их описательные названия 
заменены типифицированными (рис. 4), соответственно Calanoidei и 
Diaptomoidei (Андронов, 2014). Приведены диагнозы подотрядов. 

 
3.4. Эволюция подотряда Calanoidei. 

 
Первичнодонные виды подотряда Calanoidei, то есть потомки исходно 

донных рачков, оставшиеся жить на дне, до наших дней, видимо, не 
сохранились. Виды родов Pseudocyclopia, Stephos, Ryocalanus и некоторых 
других явно вторично перешли к придонному образу жизни, приобретя черты 
специализации, необходимые для жизни в этих условиях, в то же время 
сохранив апоморфные признаки антеннулы и измененных  Р1–Р5,  присущие 
пелагическим видам. Есть все основания считать, что уже предок Calanoidei 
вел пелагический образ жизни. С большой долей вероятности можно 
предположить, что взрослые самцы предка Calanoidei морфологически 
отличались от самок, скорее всего, лишь особенностями строения абдомена. 
Их антеннулы оставались симметричными, как и у самок, околоротовые 
конечности нормально развитыми, и Р5 была практически симметричной, 
плавательного типа, мало отличаясь от Р5 самок. Из современных видов к 
ним ближе всего некоторые виды семейств Megacalanidae и Calanidae 
(Bradycalanus sarsi, Calanus hyperboreus).  

От гипотетического предка Calanoidei до наших дней сохранились 
потомки лишь двух из, вероятно, многих вымерших видов, давших две ветви 
эволюции. Одна из них представляет собой группу очень близких между 
собой семейств, объединенную в компактное надсемейство Calanoidea 
(Андронов, 1974, 1991; Park, 1986). Оно включает традиционное семейство 
Megacalanidae вместе с произошедшими от него семействами Calanidae и 
Paracalanidae. Принципиальное отличие видов двух последних семейств от 
видов семейства Megacalanidae заключается в утрате одного из наружных 
шипов на третьем членике экзоподитов Р2–Р4. Семейство Paracalanidae явно 
ответвились от Calanidae и эволюционировало в сторону уменьшения 
размеров тела и существенной редукции Р1 и Р5 самок и самцов.   

Предок другой ветви эволюции Calanoidei, утративший внешнюю 
щетинку на дистальном конце эндоподита Р1, привел к формированию 
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нескольких, на первый взгляд, довольно далеких друг от друга групп 
семейств, входящие в установленные ранее надсемейства Eucalanoidea, 
Bathypontioidea, Fosshagenioidea, Ryocalanoidea, Spinocalanoidea, Clausocalanoidea 
и семейство Calocalanidae. Довольно далеких потому, что в эту группу 
входят, в том числе, и надсемейства, самцы которых имеют геникулирующую 
антеннулу, которая, кстати, может заметно различаться даже у видов одного 
рода (Ryocalanus Tanaka) (Рис. 1: 9–11). 

Следовательно, наличие у самцов некоторых родов правой измененной 
антеннулы без четко выраженного «сустава» (Azygokeras и Sensiava) или с 
отчетливым «суставом» (Temorites, Fosshagenia, Ryocalanus) – это всего лишь 
появление нового апоморфного признака.  

По особенностям строения экзоподита антенны с разделенными IX и X 
члениками отчетливо обособляются семейства надсемейства Eucalanoidea. 
Остальные семейства этой эволюционной ветви по особенностям строения Р1 
образуют 2 достаточно обособленные группы: надсемейство Bathypontioidea, 
включающее традиционные семейства Bathypontiidae, Fosshageniidae и 
Calocalanidae, и надсемейство Clausocalanoidea s. l. c традиционными 
семействами Spinocalanidae, Arctoconstantinidae, Ryocalanidae, 
Clausocalanidae, Aetideidae, Euchaetidae и Scolecitrichidae s. l. Составы 
большинства упомянутых семейств существенно изменены, и это будет 
показано далее. Судя по особенностям строения Р1 и Р2 надсемейство 
Eucalanoidea отделилось от общей эволюционной ветви где-то между этими 
надсемействами. Приведен ряд характерных тенденций в появлении 
апоморфных признаков у представителей упомянутых семейств. 
 

3.5. Эволюция подотряда Diaptomoidei 
 
Взрослые самцы предка Diaptomoidei также, вероятно, как и самцы 

Calanoidei морфологически мало отличались от самок. В некоторых случаях и 
сейчас эти различия сравнительно невелики, исключая особенности строения 
абдомена у самцов. Этот предок утратил внешнюю щетинку на коксоподите 
максиллы, и одна из его антеннул стала геникулирующей. В дальнейшем в 
процессе эволюции обстоятельства сложилось так, что у одного из его 
потомков геникулирующее устройство формировалось преимущественно на 
левой антеннуле (далее для краткости условно называемые «левшами»), хотя 
у видов семейства Metridinidae оно может быть и на правой антеннуле, а у 
другого потомка (у «правшей») – исключительно на правой антеннуле. 
Помимо этих различий «левши» отличались от «правшей» особенностями 
слияния проксимальных члеников антеннул, морфологией Р1 и максиллипед.  
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Уже у предка “левшей” отсутствовала внешняя щетинка на 
предпоследнем, пятом членике эндоподита максиллипеды, поскольку она 
отсутствует у всех ныне живущих видов этой группы, а дистальный, третий 
членик эндоподита P1 несет не более 5 щетинок (у “правшей” обычно их 6). 
На основании перечисленного комплекса признаков семейства “левшей” 
объединены в надсемейство Arietelloidea.   

«Правши» примечательны тем, что геникулирующее устройство 
формируется исключительно на правой антеннуле самца. Эволюция предка 
“правшей” привела к формированию двух групп семейств, объединяемых в 
надсемейства Pseudocyclopoidea s. l. (включающее и роды традиционного 
семейства Epacteriscidae) и Diaptomoidea. Их виды различаются не только по 
морфологическим признакам, но и экологически.    

Подобно предкам, живя близ дна и в грунте, виды Pseudocyclopoidea 
сохранили ряд плезиоморфных признаков. Только у них встречаются 
одновременно такие признаки, как наличие  лишь двух внешних зубцов на 
третьем членике экзоподитов P2 при наличии трех внешних зубцов на Р3-Р4 
(у большинства видов) и наличие у подавляющего числа видов 3 внешних 
шипов на третьем членике экзоподитов P5 самок. Помимо этого, у всех видов 
на экзоподите антенны удается различить не более 9 члеников, включая и 
слившиеся. Наличие этого комплекса признаков позволяют с большой долей 
вероятности утверждать, что все виды этой группы произошли от единого 
предка. И хотя представители первичнодонных Calanoida сохранили больше 
плезиоморфных признаков, чем пелагические, можно утверждать, что они 
прошли не менее сложный самостоятельный эволюционный путь, тем более, 
что виды большинства родов этих надсемейств – троглобионты.  

Другое надсемейство «правшей», Diaptomoidea – процветающая группа 
видов. У самок предка надсемейства произошло полное слияние внутренней 
щетинки второго членика экзоподита Р5 с несущим ее члеником, и этот 
признак прослеживается на пятой копеподитной стадии, по крайней мере, у 
видов традиционных семейств Centropagidae, Diaptomidae и Temoridae.  

Самцы всех видов с крепкой, всегда правой геникулирующей 
антеннулой. Членики X и XI антеннулы самки никогда не бывают слитыми 
полностью, хотя бы частично они разделены (Bowman, 1978). Р5 самки может 
быть от едва измененной 2-ветвистой, близкой к плавательному типу 
строения (многие Centropagidae) до сильно редуцированной, 1-ветвистой, 
порой лишь с 2-3 свободными члениками (Temoridae, Candaciidae,  
Acartiidae). Р5 самцов бывают от слабо измененных, 2-ветвистых, с 
клешневидным образованием (Centropages spp.) или без него (роды 
Gladioferens, Parathalassius), до сильно специализированных одноветвистых, 
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тоже с клешневидным образованием, но другого строения (Pontellidae, 
Candaciidae, и другие) или без него (Acartiidae, Parapontellidae, и другие). 

Виды Diaptomoidea обитают как в пелагиали, так и у дна, как в морской 
воде, так и в распресненных и континентальных водах, способны 
повсеместно образовывать массовые скопления.  

 
ГЛАВА 4.   КЛАССИФИКАЦИЯ 

 
В этой главе представлены результаты предлагаемых таксономических 

преобразований, полученных после критического пересмотра родовой 
структуры традиционных семейств. Для облегчения понимания близости 
между группами родов, объединенных  в  эти  семейства, были  составлены и 
проанализированы рабочие таблицы, в которых размещены представители 
известных к настоящему времени родов этих семейств и приведены их 
морфологические отличительные признаки. Анализ распределения наиболее 
значимых признаков показал, что в ряде случаев группы близких родов 
недостаточно аргументированно обособлены в самостоятельные семейства, в 
результате чего границы между семействами оказались нечеткими. 
Предложен ряд таксономических преобразований. Кратко охарактеризованы 
места обитания представителей семейств. 
 

4.1. Подотряд Calanoidei 
 

Предок подотряда Calanoidei должен был нести все плезиоморфные 
признаки, встречающиеся у представителей современных наименее 
специализированных родов (Bathycalanus, Calanus). Строение торакопод, 
кроме Р1 и Р5, наиболее консервативно, и основные изменения, 
затрагивающие их, заключаются в степени редукции члеников их экзо- и 
эндоподитов и количества щетинок на них. Р1 несет, пожалуй, наибольшее 
количество четких признаков, необходимых для классификации этого 
подотряда. 

Надсемейство Calanoidea. Общие признаки: у самки X и XI членики 
антеннулы полностью или частично разделены, IX и X анцестральные 
членики экзоподита антенны всегда слиты, внутренние щетинки на 
коксоподите Р1 и на первом членике экзоподита P1 имеются, внешний край 
дистального членика экзоподита P1 с 2 щетинками, дистальная щетинка на 
внешней стороне эндоподита Р1 присутствует (см., соответственно признаки 
«А» «B» «С» и «D» на рис. 5: 1). Состав: традиционные очень близкие между 
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собой семейства Megacalanidae, Calanidae и Paracalanidae (без родов 
Calocalanus  и  Mecynocera).  

Одно из четырех надсемейств Calanoidei, наиболее примитивные виды 
которых из первых двух семейств довольно близки к гипотетическому 
предковому виду этой ветви эволюции Calanoida. По особенностям строения 
Р2–Р5 роды Calanoidea распадается на две естественные группы: 1) 
Megacalanidae + Calanidae и 2) Paracalanidae. У самок и самцов Megacalanidae 
и Calanidae ноги Р5 всегда 2-ветвистые,  ветви Р5 самки всегда 3-члениковые,  
хотя у самцов эндоподиты Р5 могут быть сильно редуцированными. У видов 
Paracalanidae Р5 1-ветвистые, у самок Acrocalanus вообще отсутствуют.  

 
Рис. 5. Варианты строения первой пары торакопод (Р1) самок  
Calanoidei,   редукции   эндоподитов   и   утраты   щетинок   A–D. 1 – 
Nannocalanus elegans;  2 – Calocalanus pavo; 3 – Temorites elongata; 4 – 
Subeucalanus longiceps; 5 – Spinocalanus spinosus; 6 – Aetideopsis 
temorosa  (по:  1 – Andronov, 2001; 2 – оригинал; 3 – Sars, 1924; 4 – 
Bradford-Grieve, 1994; 5 – Damkaer, 1975; 6 – Markhaseva, 1996)  
 

Семейство Calanidae s. l. Сопоставление видов традиционных семейств 
Megacalanidae и Calanidae демонстрирует их несомненную близость друг к 
другу, их происхождение от общего предка (Рис. 6). Только у них 
встречаются такие уникальные признаки,  как: 
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1 – наличие обычно достаточно хорошо заметного волоска в пазухе 
заостренного выроста на внешнем дистальном крае базиподитов Р4 и Р5,  

2 – загнутый к основанию членика крючковидный отросток на 
базиподите Р1 – признак, присутствующий и в семействе Megacalanidae (род 
Megacalanus), и в семействе Calanidae (род Neocalanus). Принципиальные 
различия у их видов заключаются лишь в количестве шипов на внешнем крае 
дистального членика экзоподитов Р2–Р4: у первых их 3, у вторых – только 2.  

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
С учетом наличия или отсутствия CDH у самцов семейство Calanidae 

распадается на две естественные группы родов. Одна из них, с CDH и с 
разделенными цефалоном и первым торакальным сегментом, включает роды 
Calanus, Calanoides, Mesocalanus и Neocalanus. У их самцов ноги Р5 
асимметричны по длине и степени редукции члеников, но они никогда не 
видоизменены в хватательные конечности.  

Самцы другой группы, включающей роды Undinula, Cosmocalanus, 
Nannocalanus и Canthocalanus, не имеют CDH, и их цефалон слит с первым 
торакальным сегментом. Левая нога Р5 самцов превращена в хватающее 
приспособление, причем план строения Р5 в каждом роде различен. Половой 

5 
4 

щетинка 
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диморфизм у видов первой группы выражен отчетливо, тогда как у второй он 
выражен слабо. 

На основании представленных различий обсуждаемым группам родов 
семейства Calanidae Dana s. str. предлагается придать ранг подсемейства. 
Учитывая близость видов семейства Megacalanidae к видам первой группы 
родов, логично вернуть его в состав семейства Calanidae в ранге 
подсемейства. Таким образом, в результате предлагаемых таксономических 
преобразований в семействе Calanidae s. l. обособляются 3 подсемейства: 
номинативное подсемейство Calaninae Dana 1849 с типовым родом Calanus 
Leach, подсемейство Undinulinae Andronov 2014 с типовым родом Undinula A. 
Scott и  Megacalaninae Sewell 1947 с типовым родом Megacalanus Wolfenden.  
Приведены диагнозы подсемейств. 

Семейство Paracalanidae s. str. Не вызывает сомнения близость 
семейств Calanidae s. l. и Paracalanidae (без родов Calocalanus и Mecynocera). 
Принципиальное различие между ними заключаются в очень сильной 
редукции Р5 самок и самцов у последних. Ревизия видового состава родов 
Paracalanus и Acrocalanus привела к установлению самостоятельных родов 
Parvocalanus, Delibus и Bestiolina (Андронов, 1970, 1972, и др.). Выяснилось, 
что, подобно родам семейства Calanidae, роды семейства Paracalanidae по 
наличию или отсутствию CDH также отчетливо распадаются на 2 группы. У 
самцов  Acrocalanus, Bestiolina и Paracalanus CDH имеется, тогда как у 
самцов Parvocalanus и Delibus его нет, и половой диморфизм во внешнем 
облике выражен слабо, как у видов Undinulinae. Этот и ряд других признаков 
приводят к выводу о существовании в семействе двух групп родов, которым 
придается ранг подсемейств: роды Paracalanus, Acrocalanus и Bestiolina, с 
CDH у самцов, выделяются в номинативное подсемейство Paracalaninae 
Giesbrecht 1893, роды Parvocalanus и Delibus, без CDH предлагается выделить 
в подсемейство Parvocalaninae Andronov 2014. Приведены диагнозы 
подсемейств. 

В состав семейства Paracalanidae обычно включают и род Calocalanus 
Giesbrecht, насчитывающий к настоящему времени около 50 видов, для 
которого M. Bernard (1958) установила самостоятельное семейство 
Calocalanidae. Приведены комплексы признаков, отличающие род Calocalanus 
как от видов семейства Paracalanidae, так и от видов надсемейства 
Eucalanoidea, а также признаки, сближающие род с этими семействами. 
Принципиальные отличия от первых заключается в отсутствии у видов 
Calocalanus внешней щетинки на дистальном конце эндоподита Р1, 
присутствующей у Paracalanidae (признак «D» на рис. 5: 1), а от вторых – в 
слитых  IX и X члениках экзоподита антенны у видов Calocalanus, 
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разделенных у видов Eucalanoidea. На взгляд автора, по комплексу признаков 
«А», «В» и «С» из рисунка 5: 1 семейство Calocalanidae наиболее близко к 
семействам надсемейства Bathypontioidea s. l. и на этом основании введено в 
его состав.  

Надсемейство Bathypontioidea. К систематике семейств 
Bathypontiidae и Fosshageniidae. Общие признаки: внутренние щетинки на 
коксоподите Р1 (кроме некоторых видов рода Calocalanus) и на первом 
членике экзоподита P1 имеются (рис. 5: 1, признаки «А» и «B»), дистальная 
щетинка на внешней стороне эндоподита Р1 всегда отсутствует (рис. 5: 1, 
признак «D»), внешний край дистального, третьего членика экзоподита P1 c 2 
щетинками (рис. 5: 1, признак «С»),  IX и X анцестральные членики 
экзоподита антенны у самки слиты. Состав: традиционные семейства 
Bathypontiidae, Fosshageniidae, Calocalanidae. 

Обсуждается история установления семейств Bathypontiidae и 
Fosshageniidae и их положение в системе Calanoida, анализируется их родовой 
состав. Приводятся доводы против включения Fosshageniidae в состав 
надсемейства Diaptomoidea (Diaptomoidei) (Boxshall & Halsey, 2004). 
Подробно рассмотрен вопрос о таксономической близости родов Bathypontia 
и Temorites, объединенных в один род (Bradford-Grieve, 1999) с 
приоритетным названием Temorites. Показано, что Temorites discoveryae явно 
принадлежит к другому роду. Рассмотрено систематическое положение 
монотипического рода Alloiopodus. Комплекс морфологических признаков 
позволяет отнести этот род к семейству Bathypontiidae.  

В зависимости от наличия или отсутствия внешней щетинки на 5-м 
членике эндоподита максиллипеды роды обсуждаемых семейств естественным 
образом распадаются на две группы, которым придается ранг подсемейств в 
составе семейства Bathypontiidae: номинативное подсемейство Bathypontiinae 
Brodsky 1950, включающее роды истинных Temorites и “Temorites”. 
discoveryae, без внешней щетинки на максиллипеде у их видов, и подсемейство 
Fosshageniinae Suárez-Morales et Iliffe 1996 с родами Fosshagenia, Temoropia и 
Zenkevitchiella, с наружной щетинкой на максиллипеде.  

Включение семейства Calocalanidae в состав надсемейства 
Bathypontioidea обосновано, главным образом, особенностями строения Р1 
самки, рассмотренными немного ранее.  

Надсемейство Eucalanoidea. К систематике семейств Eucalanidae, 
Rhincalanidae и Mecynoceridae. Общие признаки: у самки X и XI членики 
антеннулы всегда полностью слиты, IX и X анцестральные членики 
экзоподита антенны всегда отчетливо разделены (!), внутренняя щетинка на 
коксоподите Р1 отсутствует, но на первом членике экзоподита P1 такая 
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щетинка имеется (рис. 5: 1, признаки «А» и «B»), внешний край дистального, 
третьего членика экзоподита P1 c 2 щетинками или отделенными от членика 
зубцами (рис. 5: 1, признак «С»), дистальная щетинка на внешней стороне 
эндоподита Р1 всегда отсутствует (рис. 5: 1, признак «D»). Состав: семейства 
Eucalanidae, Rhincalanidae и Mecynoceridae. 

Описана история становления надсемейства Eucalanoidea. Подробно 
аргументирована правомерность установления семейства Mecynoceridae с 
единственным видом Mecynocera clausi и его включения в это надсемейство, 
поскольку у самки IX и X членики экзоподита антенны разделены 
(уникальный признак у Calanoida, присутствующий только у видов этого 
надсемейства), и на дистальном конце эндоподита Р1 отсутствует внешняя 
щетинка. Эти и ряд других признаков выводят M. clausi за пределы семейства 
Paracalanidae, куда J.M. Bradford-Grieve (2008) переместила этот вид. С 
учетом таксономических преобразований, сделанных в последние годы, 
система надсемейства Eucalanoidea предстает в следующем виде: 

Надсемейство Eucalanoidea Giesbrecht 1893 
    Семейство Eucalanidae Giesbrecht 1893 
        Подсемейство Eucalaninae Giesbrecht 1893 
        Подсемейство Subeucalaninae Geletin 1976 
    Семейство Rhincalanidae Geletin 1976 
    Семейство Mecynoceridae Andronov 1973 
Надсемейство Clausocalanoidea s. l. Общие признаки: у самки 

анцестральные X и XI членики антеннулы, а также IX и X членики 
экзоподита антенны слиты вместе, внутренняя щетинка на коксоподите Р1 и 
на первом членике экзоподита P1 отсутствует (рис. 5: 1, признаки «А» и «B»), 
внешний край дистального членика экзоподита P1 с 1 щетинкой, (там же, 
признак «С»), дистальная щетинка на внешней стороне эндоподита Р1 
отсутствует (там же, признак «D»). Исключение – некоторые виды 
Ryocalanus, у которых X и XI членики антеннулы могут быть разделенными, 
а внешний край дистального членика экзоподита P1 – с 2 щетинками. 
Эндоподиты Р1 всегда 1-члениковые, а Р2 – не более, чем из 2 члеников. 
Членики XXII и XXIII правой антеннулы самцов слиты вместе, на левой 
антеннуле они разделены. Исключений немного, приведен список этих видов. 

Состав: традиционные семейства Spinocalanidae, Arctoconstantinidae, 
Ryocalanidae, Clausocalanidae, Aetideidae, Euchaetidae, Pseudocyclopiidae, 
Stephidae, Mesaiokeratidae, Phaennidae, Scolecitrichidae, Tharybidae, Diaixidae, 
Parkiidae, Rostrocalanidae и Kyphocalanidae.  

К систематике семейств Spinocalanidae, Arctokonstantinidae и 
Ryocalanidae. Довольно монолитное традиционное семейство Spinocalanidae 
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Vervoort 1951 ныне включает роды: Damkaeria, Issacsicalanus, Kunihulsea, 
Methanocalanus, Mimocalanus, Monacilla, Mospicalanus, Rhinomaxillaris, 
Spinocalanus и Teneriforma. Судя по имеющемуся очень краткому описанию, 
к этому же семейству следует отнести и “Bradyetes” florens Grice et Hulsemann 
1967, 3-й членик экзоподита P1 которого несет 4 внутренних щетинки. 

Перечислены основные отличительные признаки родов семейства. 
Отмечено, что к обсуждаемой группе родов очень близко примыкает 
традиционное семейство Arctokonstantinidae, включающее, помимо рода 
Arctokonstantinus, перемещенные в него Е.Л. Мархасевой (2008) роды 
Foxtonia, Foxtosognus и Sognocalanus, а также род Caudacalanus Markhaseva et 
Schulz, 2008 с двумя видами, отличающиеся от видов Spinocalanidae 
редукцией части щетинок на околоротовых конечностях, особенно на 
максиллуле, максилле и максиллипеде, и строением Р1. Перечисленные роды 
образуют достаточно монолитную группу и в ранге подсемейства 
Arctokonstantininae органично вписываются в состав семейства 
Spinocalanidae. 

Род Ryocalanus, выделенный ранее в самостоятельное семейство 
Ryocalanidae и надсемейство Ryocalanoidea из-за наличия у самцов правой 
геникулирующей антеннулы (Андронов, 1974), несет основные признаки 
видов семейства Spinocalanidae. Учитывая рассмотренные выше аргументы о 
независимом формировании геникулирующей антеннулы самца в разных 
семействах, представляется логичным отказаться от установления для этого 
рода отдельного надсемейства, ранг семейства Ryocalanidae (ныне в нем 2 
рода: Ryocalanus и Yrocalanus) понизить до ранга подсемейства Ryocalaninae 
и включить его в состав семейства Spinocalanidae.  

Таким образом, после предлагаемых таксономических преобразований 
семейство Spinocalanidae s. l. включает 3 подсемейства: номинативное 
подсемейство Spinocalaninae Vervoort 1951, подсемейства Arctokonstantininae 
Markhaseva et Kosobokova 2001 и Ryocalaninae Andronov 1974. Диагнозы 
подсемейств совпадают с диагнозами традиционных семейств, которые 
прежде включали эти группы родов. 

К систематике семейств Clausocalanidae s. str., Aetideidae, Euchaetidae, 
Stephidae, Mesaiokeratidae и Pseudocyclopiidae. Семейство Clausocalanidae s. l. 
Представителей этих семейств объединяет комплекс признаков, которые они 
явно унаследовали от общего с видами семейства Spinocalanidae предка. Но, в 
отличие от последних, терминальный членик экзоподита P1 несет лишь 3 
внутренние щетинки, а не 4, и на Р2–Р4 внутренних щетинок лишь 4, а не 5. 
Обсуждаются некоторые уклоняющиеся виды. 
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Характер распределения наиболее веских признаков между родами 
обсуждаемой группы семейств показывает, что не удается обнаружить 
признаки, несущие принципиальные различия, которые позволили бы 
выделить и четко разобщить какие-то группы близких родов. На взгляд 
автора, роды, входящие в состав этих традиционных семейств, представляют 
собой единый комплекс родов, единое семейство с приоритетным названием 
Clausocalanidae s. l.  

Сопоставление диагнозов обсуждаемых семейств, представленных J.M. 
Bradford-Grieve (2002), показывает, что у видов семейств Clausocalanidae, 
Stephidae и Mesaiokeratidae на каудальных ветвях VII щетинка (внутренняя) 
располагается на дорсальной стороне или латерально, тогда как у видов 
семейств Aetideidae, Euchaetidae и Pseudocyclopiidae она располагается на 
вентральной стороне. Все остальные признаки, упоминаемые этим автором, 
перекрываются. Эти различия в расположении VII щетинки очень небольшие, 
но они, пожалуй, единственные, позволяющие хоть как-то подразделить 
очень большую группу родов, отнесенных к обсуждаемым традиционным 
семействам. Первую группу семейств предлагается объединить в 
подсемейство Clausocalaninae Giesbrecht 1893 (роды традиционных семейств 
Clausocalanidae s. str., Stephidae и Mesaiokeratidae), а семейства Aetideidae и 
Pseudocyclopiidae из второй группы – в подсемейство Aetideinae Giesbrecht 
1893. Несмотря на характер расположения внутренней щетинки на 
каудальных ветвях, роды семейства Euchaetidae достаточно хорошо 
выделяются среди прочих родов Clausocalanidae s. l. даже по внешнему 
облику, поэтому их можно выделить в самостоятельное подсемейство 
Euchaetinae. 

Ряд специфических изменений во внешнем облике и строении 
конечностей, приобретенных видами семейства Pseudocyclopiidae в связи с 
придонным образом жизни, все же не позволяют выделить роды этого 
традиционного семейства в самостоятельное подсемейство, поскольку не 
удается обнаружить признаки, присущие только им.  

Роды Valdiviella и Spicipes примерно с равным успехом можно отнести 
как к Clausocalaninae, так и к Aetideinae. Учитывая, что среди родов 
последнего обнаруживается тенденция к слиянию члеников эндоподита 
торакопод, в частности, Р2, эти проблемные роды предложено включить в 
подсемейство Aetideinae. 

К систематике семейств Scolecitrichidae, Phaennidae, Tharybidae, 
Diaixidae, Parkiidae, Rostrocalanidae и Kyphocalanidae. Семейство 
Scolecitrichidae s. l.  Вопросам систематики этой группы так называемых 
«брэдфордовских» семейств с достаточно условными границами между ними, 
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включающей более 30 родов и около 300 видов, посвящены многочисленные 
публикации.  

По строению и расчленению тела, особенностям строения антеннулы и 
Р1–Р4 самок и самцов, полной или частичной редукции Р5 самок виды этой 
группы семейств очень близки к видам семейства Clausocalanidae s. l. 
Принципиальное отличие от видов последнего заключается в том, что у 
представителей этой группы семейств на некоторых околоротовых 
конечностях, преимущественно на максилле и максиллипеде, часть обычных 
щетинок видоизменена в мало похожие на них и нередко сильно 
различающиеся между собой образования, в так называемые “сенсорные” 
щетинки, широко используемые для классификации родов и семейств. 
Обсуждаются их морфологические особенности и места их локализации, 
показано, что их деление на червеобразные и кистевидные достаточно 
условно и не охватывает всего многообразия их форм (рис. 7). Описана 
история  становления  группы  «брэдфордовских»  семейств  от  работы 
К. Клауса (Claus, 1863) до наших дней. Обращается внимание  на  тот  факт,   

 

 

Рис. 7. Варианты строения дистального конца максиллы некоторых 
видов Scolecitrichidae s. l.  1 – Xanthocalanus marlyae; 2 – Xanthocalanus 
meteorae; 3 – Heteramalla dubia; 4 – Scolecitrichopsis elenae; 5 – Byratis 
volcani; 6 – Rithabis atlantica (по: 1 – Campaner, 1978; 2 – Markhaseva & 
Schnack-Schiel, 2003; 3 – A. Scott, 1909; 4 – Schulz, 2005; 5 – Markhaseva 
& Ferrari, 2005; 6 – Schulz, 1995) 
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что  спустя  более  100  лет после опубликования работы Сарса (Sars, 1901–
1903),  у  специалистов  по  Calanoida  не  существует  единого  мнения  о 
систематическом положении некоторых родов этой группы семейств, 
продолжаются перемещения родов из одного семейства в другое. И это 
лишний раз свидетельствует об отсутствии четких границ между последними, 
об искусственном размежевании этих родов на самостоятельные семейства. 

Подробно обсуждаются проблемы обособления семейств Phaennidae, 
Scolecitrichidae, Tharybidae, Diaixidae и обоснованность установления 
самостоятельных семейств Parkiidae, Rostrocalanidae и Kyphocalanidae. 
Показано, что представители последних трех семейств отличается от 
представителей остальных «брэдфордовских» семейств лишь особенностями 
строения околоротовых конечностей. Приведены  примеры  разнообразия  в 
строении и соотношении видоизмененных червеобразных и кистевидных 
«щетинок» (рис. 7). Такое деление, по сути, условно разделяет лишь классы 
признаков, имеющие переходные состояния.   

Таксономические преобразования в группе «брэдфордовских» 
семейств.  Анализ морфологического разнообразия внутри обоих типов 
преобразованных щетинок (червеобразных и кистевидных), применяемых для 
разграничения обсуждаемых семейств, демонстрирует сложности в 
аргументации их применения. С одной стороны, эти разграничение не 
включают всех вариантов соотношения обсуждаемых двух типов «щетинок», 
а с другой – не учитывают существующих больших морфологических 
различий среди «щетинок» внутри самих этих типов. Различия в 
соотношениях «щетинок» и в их морфологическом разнообразии в пределах 
даже одного рода (например, в родах Tharybis и Diaixis, соответственно, 
семейств Tharybidae и Diaixidae) свидетельствует лишь о том, что 
трансформация обычных щетинок в сенсорные щетинки разного типа может 
происходить независимо даже в пределах одного рода. Показано, что 
различия между родами «брэдфордовских» семейств не столь 
принципиальны, и представители всех родов с видоизмененными щетинками  
на  эндоподите  максиллы  образуют естественную группу близких родов, 
искусственно расчлененную на несколько семейств. Представляется вполне 
логичным роды обсуждаемых традиционных семейств объединить в единое 
семейство с приоритетным названием Scolecitrichidae s. l., несмотря на то, что 
в результате образуется довольно объемный таксон. Вместе с тем, 
обособленность этого семейства от прочих семейств Calanoidei 
представляется четкой и естественной. 

Объединение всех семи семейств в единое семейство, вовсе не отрицает 
существование внутри него таксонов, промежуточных между родом и 



 32

семейством, например, в ранге подсемейства, трибы. В сущности, в ожидании 
лучшей изученности, более подробного описания редких видов, ранг 
традиционных «брэдфордовских» семейств, Phaennidae, Scolecitrichidae, 
Tharybidae и Diaixidae, а также остальных сравнительно недавно 
установленных семейств, имеет смысл понизить до ранга подсемейства, 
соответственно: Phaenninae, Scolecitrichinae, Tharibinae, Diaixinae, Parkiinae, 
Rostrocalaninae и Kyphocalaninae.  

 
4.2. Подотряд Diaptomoidei  

Одна из антеннул самца (левая или правая) – всегда геникулирующая. 
Место основного перегиба геникулирующего устройства на антеннуле самца 
обычно, но не всегда расположено между члениками XX и XXI. 

Надсемейство Pseudocyclopoidea – первичнодонные Calanoida. Общие 
признаки: экзоподит антенны не более чем из 9 члеников; внутренняя 
щетинка на втором членике экзоподита Р5 самки обычного строения и, в 
отличие от видов близкого к нему надсемейства Diaptomoidea, всегда 
отделена от несущего его членика; третий членик экзоподита Р5 самки, как 

  

Рис. 8. Варианты сочленения второго и третьего члеников экзоподита Р5 у 
видов Pseudocyclopoidea s. l. 1 – Epacteriscus rapax (E); 2 – Stargatia palmeri 
(R); 3 – Azygonectes intermedius (E);  4 – Exumellina bucculenta (R);  5 – 
Pseudocyclops pumilis (Pc); 6 – Exumella polyarthra (R); (Е – Epacteriscidae, R – 
Ridgewayiidae, Ps – Pseudocyclopidae) (по: 1– Fosshagen, 1973; 2 – Fosshagen, 
Iliffe, 2003; 3  – Fosshagen, Iliffe, 2004 а; 4 – Fosshagen, Iliffe, 1998; 5 – 
Андронов, 1986; 6 – Fosshagen, 1970) 

6 5 
 

4 3 2 1 



 33

правило,  с  3  отделенными  от  него  внешними шипами (рис. 8). Состав: 
традиционные семейства Pseudocyclopidae, Ridgewayiidae, Epacteriscidae и 
Boholinidae.  

Представители семейств образуют естественную группу близких 
таксонов, включающей в общей сложности более 20 родов и 80 видов, из 
которых на долю рода Pseudocyclops Brady приходится немногим менее 
половины описанных видов. Половой диморфизм выражен очень слабо, 
практически отсутствует. Многих из видов этой группы семейств можно 
назвать реликтовыми. 

Общая характеристика первичнодонных Calanoida.  Приведен 
комплекс плезиоморфных признаков, в том числе признаки, свойственных 
только видам этой группы семейств, а именно:  

– терминальный членик экзоподита P2 несет только 2 наружных шипа, в 
то время как на внешнем крае третьего членика экзоподита P5 самок 
большинства видов присутствуют 3 шипа (у видов остальных надсемейств 
Calanoida их здесь не более 2) и  

– на первом членике экзоподита P5 самки часто присутствует внутренняя 
щетинка – в отряде Calanoida этот признак встречается лишь у некоторых 
видов обсуждаемых семейств.  

С большой долей вероятности можно утверждать, что предки видов всех 
четырех семейств никогда не теряли связи с дном, поскольку не известен ни 
один пелагический вид, у которого одновременно присутствовали бы эти 
признаки, и поэтому обсуждаемые семейства с полным основанием можно 
называть «исходно донными» или «первичнодонными». Этот же комплекс 
признаков свидетельствуют об их происхождении от единого вида.  

История формирования семейств первичнодонных Calanoida.  
Рассмотрена история становления системы семейств этой группы Calanoida. 
Показано, что для размежевания семейств использованы разные комплексы 
признаков, в состав которых в разных сочетаниях входят: строение рострума, 
характер расположении парных генитальных отверстий на генитальном 
сегменте самок, степень редукции околоротовых конечностей, особенности 
строения экзо- и эндоподитов P5 самки, а также характер изменения всегда 
асимметричной Р5 самца. При этом по мере увеличения состава обсуждаемых 
семейств границы между семействами становились все более размытыми.  

Анализ базовых признаков семейств и обоснование 
макротаксономических преобразований.  В этом разделе основное 
внимание обращено на обсуждение сходства и различия семейств 
Ridgewayiidae и Epacteriscidae, поскольку семейства Pseudocyclopidae и  
Boholinidae каждое состоит из единственного, хорошо обособленного рода. 
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Для сравнительно-морфологического анализа входящих в них родов особый 
интерес представляют особенности строения рострума, степень редукции 
эндоподита щупика мандибулы, форма проксимального конца 
терминального членика экзоподита Р5 самки и характер его сочленения с 
предыдущим члеником (рис. 8). Анализ их распределения между родами 
семейств показывает, что границы семейства, проведенные по одному из этих 
признаков, не совпадают с границами, получающимися в результате 
использования другого признака, вследствие чего размежевание семейств 
становится проблематичным. Более того, по ряду других признаков каждое из 
этих семейств явно гетерогенно и, основываясь на них, вполне можно было 
бы сформировать обособленные группы родов – таксоны, по рангу близкие к 
Pseudocyclopidae и Boholinidae. Приведены примеры. В результате делается 
вывод о том, что роды обсуждаемых семейств на самом деле принадлежат 
единому семейству с приоритетным названием Pseudocyclopidae s. l. Giesbrecht  
1893 и, следовательно, единому надсемейству Pseudocyclopoidea Giesbrecht 
1893 (Андронов, 2007). Вместе с тем, внутри этого семейства все-таки можно  
выделить две группы родов, правда, с довольно условными границами между 
ними: 

– номинативное подсемейство Pseudocyclopinae Giesbrecht 1893, 
включающее роды Badijella, Boholina, Brattstromia, Exumella, Exumellina, 
Hondurella, Normancavia, Placocalanus, Pseudocyclops, Ridgewayia, Robpalmeria 
и, вероятно, Stargatia и Stygoridgewayia. 

– подсемейство Epacteriscinae Fosshagen 1973 с родами Balinella, 
Bofuriella, Bomburiella, Bunderia, Caiconectes, Cryptonectes, Edaxiella, 
Enantiosis, Enantronia, Enantronoides, Epacteriscus, Erebonectes, Erebonectoides, 
Gloinella, Iboyella, Miheptneria, Minnonectes, Oinella  и, вероятно,  Azygonectes.  

Приведены  диагнозы  семейства  Pseudocyclopidae  s. l. Giesbrecht  1893, 
подсемейств Pseudocyclopinae Giesbrecht 1893 и Epacteriscinae Fosshagen 1973. 

О положении надсемейства Pseudocyclopoidea в системе отряда 
Calanoida. Понимание систематического положения надсемейства 
Pseudocyclopoidea в системе Calanoida стало возможным после появления 
серии публикаций, посвященных представителям семейства Epacteriscidae 
(Fosshagen, 1973;  Fosshagen et al., 2001; Fosshagen & Iliffe, 2004, и др.; Jaume 
& Humphreys, 2001 и некоторые другие работы). Выяснилось, что существует 
очень большое сходство в строении тела и конечностей у видов этого 
семейства и у наименее специализированных представителей надсемейства 
Diaptomoidea, в частности, некоторых видов семейства Centropagidae. 
Подробно обсуждаются сходные черты строения правой геникулирующей 
антеннулы самца, торакопод, включая Р5 самцов некоторых видов (рис. 9), и  
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ряд других примеров. Делается вывод о том, что виды обоих надсемейств 
имели общего предка, обитавшего на дне, потомки которого разошлись на 
каком-то этапе эволюции (на рис. 4 вариант их расхождения обозначен 
цифрой 4). Один из них сохранил  придонный образ жизни,  и  эволюция  его  
потомков привела к формированию современных Pseudocyclopoidea s. l. Среди 
видов-потомков, перешедших к жизни в пелагиали, выжил лишь тот, у 
которого внутренняя щетинка второго членика экзоподита Р5 самки 
полностью слилась с несущим его члеником, а количество внешних шипов на 

 

 
Рис. 9. Ноги  пятой  пары  (Р5)  самцов  Pseudocyclopoidea (1–3)  и  
Diaptomoidea (4–7). 1 – Edaxiella rubra;  2 – Bunderia misophaga;  3 – 
Exumellina bucculenta; 4 – Dussartopages fagesi; 5 – Sinocalanus sinensis; 6 
– Centropages orsinii; 7 – Gladioferens symmetricus (по:  1 – Fosshagen et al., 
2001;  2 – Jaume & Humphreys, 2001;  3 – Fosshagen & Iliffe, 1998;  4 – 
Dussart, 1986;  5 –  Guerne de & Richard, 1889;  6 – Vervoort, 1964;  7 – 
Bayly, 1963) 
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дистальном членике Р5 самки сократилось до двух. Потомки этого вида дали 
все современное разнообразие надсемейства Diaptomoidea. 

Надсемейство Diaptomoidea Baird 1850. Общие признаки: у самок III и 
IV анцестральные членики антеннулы слиты, внешняя щетинка на втором 
членике экзоподита наименее редуцированных Р5 обычно мощная и 
полностью слита с несущим его члеником; третий членик экзоподита Р5 не 
более чем с 2 отделенными от него внешними шипами. У самцов всех видов 
правая антеннула всегда геникулирующая; основное геникулирующее 
устройство, «сустав», образовано XX и XXI члениками. 

Очень большая группа родов (около 90), в системе Сарса (1903) и более 
поздних исследователей относящихся к 10 традиционным семействам с 
сильно различающимся количеством родов: Centropagidae (13 родов), 
Diaptomidae (более 60), Pseudodiaptomidae (3–5), Temoridae (4), Pontellidae (9), 
Candaciidae (1–2), Parapontellidae (2), Acartiidae (6), Sulcanidae (1) и Tortanidae 
(1 род), четыре семейства из которых, как можно видеть, включают лишь 1–2 
рода. Обсуждаются особенности строения Р5 самок и самцов разных 
семейств и околоротовых конечностей.  

К систематике семейств Centropagidae и Diaptomidae.  Основная цель 
настоящего раздела – показать несомненную очень тесную близость этих 
традиционных семейств, принадлежность входящих в них родов единому 
семейству. Показано, что по морфологическим признакам, в том числе, и по 
особенностям строения Р5 самцов, семейства Diaptomidae и Centropagidae, 
различаются не более, чем роды последнего отличаются друг от друга, и что 
все важнейшие признаки у них перекрываются. Представлены доводы, 
согласно  которым  группы  многочисленных  родов,  обычно  включаемые  в 
составы семейств Diaptomidae s. str. и Centropagidae, представляют собой 
единое семейство с приоритетным названием Diaptomidae s. l. Baird 1850 
Предложено не отказываться от обособления семейств, а понизить ранг 
последних до ранга подсемейства, соответственно, подсемейств Diaptominae 
Baird 1850 и Centropaginae Giesbrecht 1893. 

К систематике семейств Pontellidae, Parapontellidae, Candaciidae, 
Tortanidae, Acartiidae и Sulcanidae. Показано, что виды этих традиционных 
семейств очень близки друг к другу по комплексу признаков. По сравнению с 
видами Centropagidae и Diaptomidae они характеризуются обычно меньшим 
количеством свободных члеников антеннул и более мощно развитыми 
максиллами по сравнению с максиллипедами. Первые 2 членика эндоподитов 
P2–P4 всегда слиты. Р5 самки сильно редуцирована, не плавательного типа 
строения. Ноги Р5 самцов одноветвистые, преимущественно двух типов 
строения (рис. 10). Приведена их сравнительная характеристика.  
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Рис. 10.  Ноги пятой пары (Р5) самцов семейств Parapontellidae, Tortanidae, 
Acartiidae,  Pontellidae,  Candaciidae.   1 –  Parapontella   brevicornis;   
2 – Tortanus  denticulatus;  3 – Acartiella  sinensis; 4 – Acartia discaudata; 
5 – Ivelopsis elephas; 6 – Candacia rotundata; 7 – Candacia norvegica  (по: 
1 – Sars, 1903; 2, 3 – Shen & Lee, 1963; 4 – Bradford, 1976; 5 – Wickstead & 
Krishnaswamy, 1964; 6 – Sars, 1924; 7 – C.B. Wilson, 1932). 
 

Семейство Temoridae. Представители небольшого семейства Temoridae  
несут  признаки  обеих  рассмотренных  выше  групп традиционных семейств, 
как Centropagidae и Diaptomidae, так и Pontellidae и др. С видами первой 
группы их сближают достаточно хорошо развитые околоротовые конечности, 
с видами второй – слияние  первых  двух  члеников  эндоподитов  Р2–Р4.  В  
семейство Temoridae традиционно включают роды Temora, Epischura, 
Heterocope и Eurytemora. В него же часто включают и род Temoropia, однако 
последний резко отличающееся от них по ряду признаков, перемещено в 
семейство Bathypontiidae. Рассмотрены морфологические особенности 
представителей первых 4 родов с акцентом на Р1–Р5  относящихся  к  ним  
видов.  Показаны  существенные  отличия  видов Eurytemora от остальных 
родов семейства, в том числе и по особенностям строения Р5 самок и самцов 
(рис. 11: 4 и 8). Отмечается, что виды остальных трех родов, по особенностям 
строения Р1– Р4 в свою очередь также распадаются на 2 группы, несмотря на  



 38

 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 11.  Ноги  пятой  пары  (Р5)  самок  (1-4) и  самцов (5-8)  семейства  
Temoridae. 1 – Temora stylifera; 2 – Heterocope saliens;  3 – Epischura  
massachusettsensis; 4 – Eurytemora brodskii; 5 – Temora turbinata; 6 – Heterocope  
borealis;  7 – Epischura   nordenskoildi;  8 – Epischura   nordenskoildi  (по:  1 и 5 – 
оригинал;  2 и 6  –  Sars,  1903; 3 – Humes, 1955;  4 – Кос, 1993);  7 – Guern de 
& Richard, 1899;  8 – Marsh, 1933) 
 
сходство в строении Р5 самок и самцов (рис. 11; табл. 1). В результате в 
пределах семейства Temoridae выделены 3 подсемейства:  номинативное  
подсемейство Temorinae Giesbrecht 1893 (1 род Temora Baird, 1850),  
подсемейство Eurytemorinae Andronov 2014 (1 род Eurytemora Giesbrecht, 
1881) и подсемейство Heterocopinae Andronov 2014 (роды Epischura Forbes, 
1882 и Heterocope Sars, 1863).   

Семейство Pseudodiaptomidae. Группа родов (Pseudodiaptomus, 
Schmackeria, Calanipeda, Archidiaptomus), входящие в состав семейства 
Pseudodiaptomidae, четко отличается от представителей прочих семейств 
надсемейства Diaptomoidea полным отсутствием интеркоксального склерита 
(хитиновой пластинки, соединяющей коксоподиты) на Р5 самок и самцов, 
вследствие чего коксоподиты Р5 всегда соприкасаются внутренними 
поверхностями. Наличие  отчетливо  видимой утолщенной внутренней 
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щетинки, полностью слившейся со вторым члеником экзоподита Р5 самки, по 
крайней мере, у видов Pseudodiaptomus, и план строения правой 
геникулирующей антеннулы самца не оставляют сомнений в принадлежности 
этого семейства к надсемейству Diaptomoidea.  

Таблица 1 
 

 
 Таксономические преобразования. Анализ характера распределения 
таксономических признаков в пределах всего надсемейства Diaptomoidea 
показывает, что в большинстве случаев, исключая Pseudodiaptomidae, не 
удается однозначно обособить, оконтурить группы родов, входящие в 
большинство традиционных семейств. Рассмотрены признаки, на базе 
которых обособлялись традиционные семейства, показаны трудности в 
разграничении этих семейств. Тем не менее, в надсемействе Diaptomoidea 
реально можно различать 4 группы родов с четкими границами, 4 семейства. 
При этом некоторые группы родов с «размытыми» границами между ними, 

                                Роды Epischura 
baikalensis 

Heterocope 
saliens 

Eurytemora 
velox 

Temora 
longicornis 

Calamoecia 
australica 

 1. Количество свободных  
      члеников Mxp 6 6 7+ 7+ 7+ 

 2. Наличие внутренней  
      щетинки на В1Р1 + + + – + 

 3. Количество члеников  
      Re P1 3 3 3 3 3 

 4. Количество члеников  
      Re Р2–Р4 3 3 3 2 3 

 5. Количество члеников  
      Ri P1 1 1 1 2 1 

 6. Количество члеников  
      Ri Р2–Р4 1 1 2 2 1 

 7. Общее количество  
      щетинок на Ri P1 5 5 6 7 7 

 8. Внешняя щетинка на  
      дистальном конце Ri P1 – – – + + 

 9. Внутренний вырост на  
      Re2 Р5 ♀ – – + ÷ + 

10. Внутренний вырост  
      на В2 Р5 ♂ + + – + ÷ 
 
 
Сравнительная характеристика представителей родов семейства Temoridae и 
рода Calamoecia (Centropagidae) (по: Sars, 1900, 1901–1903, 1908)   
(7+ – первый членик эндоподита отделен не полностью) 
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обычно принимаемые карцинологами как семейства, предложено понизить до 
анга подсемейства. В итоге состав надсемейства Diaptomoidea предстает в 
следующем виде:   

1. Семейство Diaptomidae s. l. Baird 1950, включающее: номинативное 
подсемейство Diaptominae Baird 1950 и подсемейство Centropaginae 
Giesbrecht 1893, родовой состав которых соответствует составу 
традиционных семейств  Diaptomidae  s. str. и  Centropagidae. В этом случае  
ранг прежних подсемейств Diaptomidae s. str. понизится до ранга трибы: 
номинативной трибы Diaptomini Baird 1950, а также триб Paradiaptomini 
Kiefer 1932, Speodiaptomini Borutzky 1962 и Microdiaptomini Elías-Gutiérres et 
Suáres-Morales 1998.  

2. Семейство Temoridae Giesbrecht 1893 с тремя подсемействами: 
номинативное подсемейство Temorinae (род Temora), подсемейство 
Heterocopinae Andronov 2014 (роды Epischura Forbes, 1882 и Heterocope Sars, 
1863) и подсемейство Eurytemorinae Andronov 2014 устанавленное для рода 
Eurytemora.  

3. Семейство Pseudodiaptomidae Sars 1902 с родами  Archidiaptomus, 
Calanipeda и Pseudodiaptomus. В состав последнего обычно включают и виды 
родов Mazellina Rose (1957a, 1957b) и Schmackeria Poppe et Richard 1890, хотя 
некоторые исследователи (напр., Боруцкий и др., 1991) рассматривают 
Schmackeria в качестве самостоятельного рода.  

4. Семейство Pontellidae s. l. Dana 1853 с тремя подсемействами: 
номинативным Pontellinae Dana 1853 и подсемействами Parapontellinae 
Giesbrecht 1893 и Acartiinae Sars 1900. Номинативное подсемейство 
Pontellinae объединяет роды, ранее традиционно включаемые в семейства 
Pontellidae s. str. и Candaciidae. Подсемейство Acartiinae объединяет роды 
традиционных семейств Acartiidae, Tortanidae и Sulcanidae. Подсемейство 
Parapontellinae включает 2 монотипических рода, Parapontella и Neopontella, 
прежде относимых к  семейству Parapontellidae.   

Приведены отличительные признаки семейств и подсемейств. 
Надсемейство Arietelloidea.  Общие признаки: проксимальные 

анцестральные членики антеннулы самки I–III слиты вместе, членики III и IV 
разделены; геникулирующая антеннула самца обычно левая; внешняя  
щетинка  на  предпоследнем (пятом) членике  эндоподита  максиллипеды 
отсутствует; третий, дистальный членик эндоподита P1 несет не более 5 
щетинок. 

Это богатое видами надсемейство включает в себя роды традиционных 
семейств Arietellidae, Augaptilidae, Heterorhabdidae, Lucicutiidae, Metridinidae, 
Discoidae, Nullosetigeridae и Hyperbionychidae. Расчленение тела рачков и 
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строение Р1–Р4 практически одинаковое во всех родах этой группы семейств, 
хотя существуют очевидные различия во внешнем облике, морфологии и 
степени редукции околоротовых конечностей и Р5 самок и самцов (рис. 12). 
Описана история обособления родов в обсуждаемые семейства, от Гисбрехта 
(1893) до наших дней. 

Не вызывает сомнения четкая обособленность семейства Metridinidae, 
объединяющего три хорошо различающихся между собой рода. Достаточно 
хорошо обособлено также семейство Discoidae, в настоящее время 
включающее 4 рода и около 30 видов мелких Calanoida.  

Что же касается семейств Arietellidae, Augaptilidae, Heterorhabdidae и 
Lucicutiidae, а также недавно установленных семейств Nullosetigeridae и 
Hyperbionychidae, то их обособленность друг от друга не столь очевидна, как 
может показаться на первый взгляд. Приведены доводы в пользу объединения 
этой группы традиционных семейств в единое семейство Arietellidae. 

К систематике семейств Lucicutiidae, Heterorhabdidae и Augaptilidae.  
Виды семейств Lucicutiidae, Heterorhabdidae и Augaptilidae сохранили 
наибольшее количество плезиоморфных признаков. Различия между 
семействами очень небольшие и заключаются, главным образом, в 
особенностях строения каудальных ветвей, в количестве щетинок на 
внутренней стороне дистального членика экзоподита Р5 самки (3 или 4) и в 
наличии или отсутствии внутренней щетинки на базиподите Р1. Приведенные 
аргументы позволяют рассматривать достаточно монолитную группу родов 
обсуждаемых семейств в качестве единого таксона.  
К систематике семейств Arietellidae, Nullosetigeridae и Hyperbionychidae. 
Традиционные семейства Arietellidae, Nullosetigeridae и Hyperbionychidae, 
несмотря на морфологическое разнообразие в строении околоротовых 
конечностей и расчленении Р1–Р4 у их видов образуют другую группу 
достаточно близких друг к другу семейств надсемейства Arietelloidea. Р5 
самок у видов этих семейств могут быть как симметричными, так и немного 
асимметричными, а экзо- и эндоподиты Р5 всегда так или иначе 
редуцированы. Подробно рассмотрена морфология конечностей у видов этих 
семейств, отмечается сходство и различия в их строении. В отличие от видов 
Arietellidae у видов двух других семейств нормально развит экзоподит 
щупика мандибулы, прекоксальный артрит максиллулы сильно 
гипертрофирован, а третий, дистальный членик эндоподита антенны почти 
полностью или частично отделен от второго. Обращается внимание на 
удивительное сходство в плане строения сильно специализированной Р5 
самцов  Nullosetigera auctiseta  и  Hyperbionyx pluto (Рис. 12: 10–11). Этот  
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Рис. 12. Варианты строения пятой пары ног (Р5) у самок (1–6) и самцов (7–12) 
надсемейства Arietelloidea.   1 – Euaugaptilus digitatus; 2 – Pontoptilus 
pertenuis; 3 – Pseudhaloptilus lobatus; 4 – Nullosetigera mutica; 5 – Lamiantennula 
longifurca; 6 – Hyperbionyx pluto; 7 – Augaptilus megalurus; 8 – Mesorhabdus 
gracilis; 9 – Lucicutia aurita; 10 – Hyperbionyx pluto; 11– Nullosetigera auctiseta; 
12 – Arietellus plumifer (по: 1-4, 7, 8 – Sars, 1924; 5 – Markhaseva & Schulz, 
2006; 6 и 10 – Ohtsuka et al., 1993; 9 – Hulsemann, 1966; 11 – Soh et al., 1999; 12 
– C.B. Wilson, 1950) 
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комплекс признаков позволяет объединить семейства Nullosetigeridae и 
Hyperbionychidae в единый таксон.   

Таксономические преобразования. Сравнительно-морфологический 
анализ видов групп семейств Augaptilidae, Heterorhabdidae и Lucicutiidae с 
одной стороны и, Arietellidae, Hyperbionychidae и Nullosetigeridae с другой  
показал, что различия между ними намного меньшие, чем между ними и 
семействами Metridinidae и Discoidae. Приведены доводы в пользу того, что 
роды перечисленных семейств представляют собой достаточно монолитную 
группу, четко отличную от семейств Metridinidae и Discoidae, которую можно 
рассматривать как единое семейство с приоритетным названием Arietellidae s. l. 
Sars 1902. Вместе с тем, в составе этого объемного семейства можно 
выделить более или менее естественно обособленные группы родов, которым 
придается ранг подсемейства и трибы: 

Подсемейство Heterorhabdinae Sars 1902 
       Триба Heterorhabdini Sars 1902 
       Триба Lucicutiini Sars 1902 
       Триба Augaptilini Sars 1905 
Подсемейство Arietellinae Sars 1902 
Подсемейство Hyperbionychinae Ohtsuka, Roe et Boxshall 1993.  

Приведены диагнозы семейства Arietellidae s. l., подсемейств и триб. 
 

Выводы.  
 

  1. В процессе эволюции геникулирующее устройство антеннулы у самцов 
Calanoida может возникать независимо у видов разных семейств; 
следовательно, неизмененная антеннула самца является первичной, 
плнзиоморфной, более примитивной по отношению к геникулирующей 
антеннуле. 

  2. Нельзя разобщить семейства Calanoida на две группы Гисбрехта, 
Amphaskandria и Heterarthrandria (=Calanoidei и Diaptomoidei), основываясь 
только на суждении о наличии или отсутствии геникулирующего устройства 
у самцов без детализации этого понятия. 

  3. Наличие геникулирующего устройства антеннулы с местом ее перегиба 
между XX и XХI члениками и привлечение дополнительных признаков 
(наличие или отсутствие внешней щетинки на коксоподите максиллы и 
миелиновой оболочки на отростках нервных клеток) ставят перед 
необходимостью реабилитировать предложенное Гисбрехтом разделение 
Calanoida на упомянутые две группы семейств.  
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  4. Установлены 2 новых подотряда, Calanoidei и Diaptomoidei, и 4 новых 
подсемейства: Undinulinae, Parvocalaninae, Heterocopinae и  Eurytemorinae.  

  5. Надсемейства Calanoidea включает лишь 2 семейства, Calanidae и 
Paracalanidae, в свою очередь состоящих из 3 и 2 подсемейств 
соответственно. 

  6. Монотипический род Mecynocera с единственным видом M. clausi не 
может быть включен в состав семейства Paracalanidae; этот род представляет 
самостоятельное семейство Mecynoceridae в составе надсемейства 
Eucalanoidea. 

  7. Надсемейство Bathypontioidea должно входить в состав подотряда 
Calanoidei, поскольку для его видов характерен базовый комплекс признаков 
этого таксона.  

  8. Ранг установленных ранее (Андронов, 1974) семейства Ryocalanidae и 
надсемейства Ryocalanoidea следует понизить до ранга подсемейства 
Ryocalaninae в составе семейства Spinocalanidae.  

  9. Надсемейства Pseudocyclopoidea и Diaptomoidea произошли от общего 
предка. 

10. Очень неоднородное семейство Arietellidae включает в себя все роды, 
не вошедшие в состав хорошо обособленных семейств Discoidae и 
Metridinidae. 

11. В результате таксономических преобразований количество надсемейств 
уменьшено c 11 до 7, семейств с 43–44 до 18.   
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