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Ãëàâà 1. Î÷åðê èñòîðèè èññëåäîâàíèé
ìîðôîëîãèè, ñèñòåìàòèêè, ýìáðèîëîãèè
è ôèëîãåíèè Anomopoda

1.1. Ìîðôîëîãèÿ è ñèñòåìàòèêà

Ðàííèå ýòàïû èçó÷åíèÿ Anomopoda. Âïåðâûå ïðåäñòàâèòåëè Anomopoda
áûëè âåñüìà ðåàëèñòè÷íî èçîáðàæåíû Èîãàííîì Ñâàììåðäàìîì (Swam-
merdam, 1669), åãî èëëþñòðàöèÿ âîñïðîèçâåäåíà íà ìîåì Ðèñ. 2-À. Ìîæíî
îäíîçíà÷íî çàêëþ÷èòü, ÷òî èçîáðàæåííûå æèâîòíûå îòíîñèëèñü ê ðîäó
Daphnia. Ñâàììåðäàì â ðåäàêöèè êíèãè 1685 ãîäà íàçâàë èçîáðàæåííîå
æèâîòíîå “Pulex aquaticus arborescens”, âèäèìî îò ïîñëåäíåãî è ïðîèñõî-
äÿò îáà ñîâðåìåííûõ íàçâàíèÿ âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ – “âîäÿíûå
áëîõè” (= Pulex aquaticus) è “Cladocera” (ñèíîíèì arborescens, ò.å. èìåþ-
ùèå êîíå÷íîñòè, ïîäîáíûå âåòâÿì äåðåâà).

Ïåðâûé âèä Cladocera, ðàññìàòðèâàåìûé íûíå êàê âàëèäíûé, Polyphemus
pediculus (îòðÿä Onychopoda), áûë óñòàíîâëåí Êàðëîì Ëèííååì (Linnaeus,
1761) â ñîñòàâå ðîäà Monoculus. Îòìåòèì, ÷òî ïåðâîå óïîìèíàíèå îá ýòîì
òàêñîíå îòíîñèòñÿ ê ïåðâîìó èçäàíèþ Fauna Suecica (Linnaeus, 1746), îäíà-
êî, çîîëîãè÷åñêàÿ íîìåíêëàòóðà íà÷èíàåòñÿ ñ 1758 ãîäà, è ëèøü èçäàíèÿ
ïîñëå ýòîãî ãîäà ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïåðâîîïèñàíèÿ âèäîâ (ICZN,
2000). Âñêîðå äàòñêèé çîîëîã Îòòî Ôðèäåðèê Ìþëëåð (Müller, 1776, 1785)
äàë êðàòêèå îïèñàíèÿ è ïðèâåë îòíîñèòåëüíî ðåàëèñòè÷íûå ðèñóíêè íå-
ñêîëüêèõ âèäîâ âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ, ñðåäè êîòîðûõ áûëè íåñêîëüêî
ïðåäñòàâèòåëåé Anomopoda, ïîìåùåííûõ àâòîðîì â ðîäû Lynceus è Daphnia
(Ðèñ. 2-Á). Óñèëèÿìè ðÿäà ïîñëåäóþùèõ èññëåäîâàòåëåé (Strauss, 1819, 1820;
Jurine, 1820; Schoedler, 1846, 1858, 1863, 1866; Sars, 1862a-b, 1890; P.E. Müller,
1867; Kurz, 1875, 1878) ÷èñëî èçâåñòíûõ äëÿ Åâðîïû âèäîâ Anomopoda ñèëü-
íî óâåëè÷èëîñü. Èçó÷åíèå ïðîá ñ äðóãèõ êîíòèíåíòîâ ïðèâåëî ê ëàâèíîîá-
ðàçíîìó íàðàñòàíèþ ÷èñëà îïèñàííûõ òàêñîíîâ (King, 1853a-b; Schoedler,
1877; Sars, 1885, 1888, 1896, 1899a-b, 1901, 1903, 1916; Herrick, 1879, 1882a, b,
1884; Richard, 1882, 1894, 1897 è äð.). Îñîáåííî ïîëåçíîé äëÿ íóæä ñèñòåìà-
òèêè è ôàóíèñòèêè ñòàëà ðàçðàáîòàííàÿ Ñàðñîì (Sars, 1885, 1888) ìåòîäèêà
âûâåäåíèÿ âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ èç âûñóøåííîãî èëà, ñîáðàííîãî â
ðàçëè÷íûõ ðàéîíàõ ìèðà. Íà ðóáåæå XIX-XX âåêîâ áûëî èçâåñòíî óæå
îêîëî 150 âèäîâ Cladocera, ïðåèìóùåñòâåííî ïðåäñòàâèòåëåé Anomopoda
(Korovchinsky, 1997).

Îòìåòèì, ÷òî àâòîðàìè êëàññè÷åñêèõ ðàáîò (Leydig, 1860; P.E. Müller,
1867; Claus, 1876; Sars, 1885, 1916; Weismann, 1876-79 è äð.) îáû÷íî èçîáðà-
æàëñÿ æèâîé ðà÷îê, ïðè÷åì áûëè ïðîðèñîâàíû è íåêîòîðûå äåòàëè àíàòî-
ìèè, êîòîðûå àâòîðû ïûòàëèñü ïðèìåíèòü äëÿ íóæä ñèñòåìàòèêè (Ðèñ. 2-
Â). Âïîñëåäñòâèè ýòà òðàäèöèÿ áûëà íåñïðàâåäëèâî çàáûòà, ïðåäïðèíèìà-
ëèñü ëèøü åäèíè÷íûå ïîïûòêè èñïîëüçîâàòü ïðèçíàêè âíóòðåííåãî ñòðîå-
íèÿ â ñèñòåìàòèêå (Ñìèðíîâ, 1971à). Íûíå ñóùåñòâåííîå ñèñòåìàòè÷åñêîå
çíà÷åíèå ïðèäàåòñÿ ëèøü íàëè÷èþ ïåòåëü êèøå÷íèêà ó Macrothricidae è
Chydoridae. Ìíîãèå èç îïèñàíèé Anomopoda òåõ âðåìåí áûëè íåàäåêâàò-
íûìè è ñîïðîâîæäàëèñü íàèâíûìè ðèñóíêàìè. Îäíàêî â öåëîì ê êîíöó
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Ðèñóíîê 2. Èçîáðàæåíèÿ Anomopoda, âûïîëíåííûå ðàçëè÷íûìè èññëåäîâàòåëÿìè â
XVII-XX ââ.: À – Daphnia sp. ïî: Swammerdam, 1669; Á – Lathonura rectirostris (1-3),
Daphnia pennata (4-7), D. longispina (8-10), Simocephalus vetulus (11-12) ïî: O.F. Müller,
1785; Â – Daphnia longispina (13-20) è D. magna (21) ïî: Leydig, 1860; Ã – Alona
cannellata ïî: Brehm, 1934; Ä – ñàìêà Daphnia magna (1-2), D. psittacea (6-7) è ñàìåö
D. obtusa (8) ïî: Kiser, 1850. Íàçâàíèÿ áîëüøèíñòâà òàêñîíîâ ïðèâîäÿòñÿ â èõ ñîâðå-
ìåííîì ïîíèìàíèè (åñëè âîçìîæíî ïîíÿòü, ê êàêîìó èç ñîâðåìåííûõ òàêñîíîâ
æèâîòíîå îòíîñèëîñü).

XIX–íà÷àëó XX âåêà ëó÷øèå àâòîðû òîãî âðåìåíè (Sars, 1896, 1903, 1916;
Lilljeborg, 1901; Behning, 1912; Stingelin, 1913) äîñòèãëè î÷åâèäíîãî ïðî-
ãðåññà â èçó÷åíèè ìîðôîëîãèè ìíîãèõ ðîäîâ Anomopoda è âûâåëè ñèñòå-
ìàòèêó ìíîãèõ òàêñîíîâ îòðÿäà íà êà÷åñòâåííî íîâûé óðîâåíü.

Îäíàêî óæå â íà÷àëå XX âåêà èíòåðåñ ê ìîðôîëîãî-ñèñòåìàòè÷åñêèì
èññëåäîâàíèÿì êëàäîöåð, êàê è ìíîãèõ äðóãèõ ãðóïï âîäíûõ æèâîòíûõ,
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áûë â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ óòåðÿí. Êîìïëåêñíîå èçó÷åíèå ýêîñèñòåì âî-
äîåìîâ, ïîäñ÷åò ïåðâè÷íîé è âòîðè÷íîé ïðîäóêöèè è ïðî÷èå íàïðàâëåíèÿ
èññëåäîâàíèé ýêîëîãè÷åñêîãî õàðàêòåðà êàçàëèñü ìíîãèì ó÷åíûì ãîðàçäî
áîëåå âàæíûìè, ÷åì ðóòèííîå èçó÷åíèå âèäîâîãî ñîñòàâà è ó÷åòà äåòàëåé
ñòðîåíèÿ ùåòèíîê íà òîðàêàëüíûõ êîíå÷íîñòÿõ ìèêðîñêîïè÷åñêèõ æèâîò-
íûõ. Ê òîìó æå, â ñåðåäèíå-êîíöå XX âåêà ãèäðîáèîëîãèÿ ìíîãèìè àâòîðà-
ìè ðàññìàòðèâàëàñü êàê ïðåèìóùåñòâåííî ïðèêëàäíàÿ íàóêà (Âèíáåðã, 1975),
ãëàâíîé çàäà÷åé êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ ïðîáëåìà îïðåäåëåíèÿ êà÷åñòâà âîäû è
áèîëîãè÷åñêîé ïðîäóêòèâíîñòè âîäîåìîâ. Ïðàâäà, ãèäðîáèîëîãè ïðè ýòîì
ïðîäîëæàëè îïåðèðîâàòü âèäàìè âîäíûõ æèâîòíûõ, â òîì ÷èñëå è Cladocera,
íå óìåÿ èõ äîñòîâåðíî îïðåäåëèòü (ñì. îáçîð: Korovchinsky, 1997). Íî ýòà
“÷àñòíàÿ” ïðîáëåìà èõ íå èíòåðåñîâàëà, ñèñòåìàòèêà ïðåäñòàâëÿëàñü ñêó÷-
íîé è óñòàðåâøåé äèñöèïëèíîé. Ïðè ýòîì áûëî çàáûòî, ÷òî âûÿñíåíèå
âèäîâîãî ñîñòàâà ÿâëÿåòñÿ ñàìîé íà÷àëüíîé ñòàäèåé áîëüøèíñòâà ãèäðîáè-
îëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, à ïðàâèëüíîñòü åãî ðåçóëüòàòîâ – îäíîé èç
ãëàâíûõ ïðåäïîñûëîê äàëüíåéøåãî óñïåøíîãî ïðîâåäåíèÿ (Êèñåëåâ, 1969;
Êîðîâ÷èíñêèé, 1992).

Â íà÷àëå-ñåðåäèíå XX âåêà îäíèì èç íåìíîãèõ óñïåøíûõ íàïðàâëåíèé
ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé áûëî èçó÷åíèå ñåçîííîé èçìåí÷èâîñòè
ïðåäñòàâèòåëåé ðîäîâ Bosmina è Daphnia – òàê íàçûâàåìûõ öèêëîìîðôî-
çîâ (Wesenberg-Lund, 1900; Woltereck, 1913, 1920; Áåíèíã, 1941; Brooks, 1947;
Jacobs, 1961). Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýòèõ èçìåíåíèé ïðåäëàãàëèñü òåîðèè “ïàðå-
íèÿ” (Wesenberg-Lund, 1900), “ïëàâàíèÿ” èëè “ðóëåíèÿ” (Woltereck, 1913) è
“æèçíåííîñòè” (Wagler, 1923a-b) â ðàçëè÷íûõ èõ ìîäèôèêàöèÿõ è ñî÷åòà-
íèÿõ. Îáçîðû ìíîãî÷èñëåííûõ ðàáîò ïî ýòîé ïðîáëåìå ïðèâåäåíû Õàò-
÷èíñîíîì (Hutchinson, 1967) è Êèñåëåâûì (1969).

Äî êîíöà 50-õ–íà÷àëà 70-õ ãîäîâ XX âåêà ïî÷òè íå ïîÿâëÿëîñü õîðîøèõ
îïèñàíèé íîâûõ âèäîâ, ñïåöèàëüíûõ ðåâèçèé êàêèõ-ëèáî òàêñîíîâ ïðàêòè-
÷åñêè íå äåëàëîñü, ïîæàëóé, çà èñêëþ÷åíèåì ðîäà Daphnia, ïî êîòîðîìó
áûëè ïîëó÷åíû âàæíûå ðåçóëüòàòû (Scourfield, 1947; Johnson, 1952). Íàêîï-
ëåíèå çíàíèé ïî ìîðôîëîãèè âåëîñü â âèäå êîðîòêèõ, ïîâåðõíîñòíûõ îïè-
ñàíèé íîâûõ âèäîâ, ïðåèìóùåñòâåííî èç òðîïè÷åñêèõ è ñóáòðîïè÷åñêèõ
ðàéîíîâ (Brehm, 1925, 1928, 1934, 1938). Óðîâåíü äåòàëüíîñòè îïèñàíèé è
êà÷åñòâà èëëþñòðàöèé êàòàñòðîôè÷åñêè óïàë, ñðàâíèòå èëëþñòðàöèè Ëåé-
äèãà (Leydig, 1860) ñ òàêîâûìè Áðåìà (Brehm, 1934) è Êàéçåðà (Kiser, 1950),
âîñïðîèçâåäåííûìè çäåñü íà Ðèñ. 2-Ã-Ä. Ïîæàëóé, äàæå ðèñóíêè Ñâàììåð-
äàìà, âûïîëíåííûå â 1669 ãîäó è Ìþëëåðà â 1785 ãîäó, áûëè ãîðàçäî áîëåå
ðåàëèñòè÷íû, ÷åì òàêîâûå áîëüøèíñòâà àâòîðîâ ñåðåäèíû XX âåêà.

Â ðåçóëüòàòå âî ìíîãèõ ãðóïïàõ íèêàêîé íîâîé èíôîðìàöèè ïî ìîðôî-
ëîãèè ïðèáàâëåíî íå áûëî, è íå òîëüêî íå áûëè ðàçðåøåíû ïðîáëåìû èõ
ñèñòåìàòèêè, íî è ïîÿâèëîñü ìíîæåñòâî íîâûõ ïðîáëåì. Ïðè ýòîì ÷èñëî
èçâåñòíûõ âèäîâ Cladocera ê 1950 ãîäó âîçðîñëî ïðèìåðíî äî 400
(Korovchinsky, 1997). Ïîÿâèëîñü íåñêîëüêî êíèã ïî âåòâèñòîóñûì ðàêîîá-
ðàçíûì îòäåëüíûõ ðåãèîíîâ (Uéno, 1937; Margalef, 1953; Olivier, 1962; Røen,
1962; Ìàíóéëîâà, 1964; Brooks, 1959; Scourfield, Harding, 1966; Hrbá�ek et al.,
1967; Flössner, 1972; Chiang, Du, 1979), íî îíè áûëè ëèøü êîìïèëÿöèÿìè áåç
êàêèõ-ëèáî ïîïûòîê ðåâèçèè òàêñîíîâ è ïðîÿñíåíèÿ ñèòóàöèè ñ ñèñòåìà-
òèêîé òðóäíûõ ãðóïï. Ïðåäøåñòâóþùèå êëþ÷àì è îïèñàíèÿì ãëàâû ïî
îáùåé ìîðôîëîãèè áûëè êðàòêè è ïîâåðõíîñòíû, îíè, íåñîìíåííî, óñòó-
ïàëè òàêîâûì Ãåððèêà (Herrick, 1884) è Ëèëëüåáîðãà (Lilljeborg, 1901).
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Ïàðàäîêñàëüíîé ÿâèëàñü ñèòóàöèÿ, ÷òî ïðàâèëà çîîëîãè÷åñêîé íîìåíê-
ëàòóðû, êîòîðûå áûëè âïåðâûå îïóáëèêîâàíû åùå â 1905 ãîäó è çàìåíåíû
ïåðâîé ðåäàêöèåé “Ìåæäóíàðîäíîãî êîäåêñà çîîëîãè÷åñêîé íîìåíêëàòó-
ðû” 1961 ãîäà (ñì. ICZN, 2000), ïîëíîñòüþ èãíîðèðîâàëèñü èññëåäîâàòåëÿ-
ìè Cladocera. Ïî-âèäèìîìó, áîëüøàÿ ÷àñòü àâòîðîâ âîîáùå íå ñëûøàëà î
êàêèõ-ëèáî ïðàâèëàõ íîìåíêëàòóðû. Äàæå Äýâèä Ôðàé – îäèí èç íàèáî-
ëåå ÿðêèõ ñèñòåìàòèêîâ XX âåêà – äàëåêî íå ñðàçó ïðèøåë ê ïîíèìàíèþ
âàæíîñòè ñîáëþäåíèÿ ïðàâèë çîîëîãè÷åñêîé íîìåíêëàòóðû.

Íèêîìó èç àâòîðîâ íà÷àëà-ñåðåäèíû XX âåêà íå ïðèøëà â ãîëîâó èäåÿ
òèïèôèöèðîâàòü ðîäû Anomopoda (íå òîëüêî òàêîâûå èç ýêçîòè÷åñêèõ ñòðàí,
íî è ñàìûå îáû÷íûå åâðîïåéñêèå!). Ïî-âèäèìîìó, ïåðâîé ïóáëèêàöèåé,
ãäå äëÿ åâðîïåéñêèõ ðîäîâ, íå ÿâëÿâøèõñÿ ìîíîòèïè÷åñêèìè (òî åñòü, ñî-
äåðæàùèìè åäèíñòâåííûé âèä) íà ìîìåíò èõ óñòàíîâëåíèÿ, áûëè óêàçàíû
òèïîâûå âèäû, ñòàëà êíèãà Øðàìåêà-Ãóøåêà ñ ñîàâòîðàìè (Šrámek-Hušek
et al., 1962). Ýòè æå èññëåäîâàòåëè (Šrámek-Hušek et al., 1962) ïðåäëîæèëè
åäèíóþ ñèñòåìó ïðîìåðîâ äëÿ âñåõ êëàäîöåð è äàæå äàëè íàçâàíèå êàæäî-
ãî ïðîìåðà íà ëàòûíè, îäíàêî, îñîáîé ïîëüçû äëÿ èçó÷åíèÿ ìîðôîëîãèè è
ñèñòåìàòèêè èç ýòîãî íå ïîñëåäîâàëî.

Çà íåêîòîðûìè èñêëþ÷åíèÿìè (âûøåóïîìÿíóòûå ðàáîòû ïî öèêëîìîð-
ôîçàì, ôóíêöèîíàëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ (ñì. íèæå), ðÿä
ïóáëèêàöèé Í.Í. Ñìèðíîâà (Ñìèðíîâ, 1967; Smirnov, 1967)), îïèñàíèå ìîð-
ôîëîãèè Anomopoda â ÕÕ âåêå ñîâåðøàëîñü ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â èíòå-
ðåñàõ ñèñòåìàòèêè. Ñïåöèàëüíûå îáçîðû ìîðôîëîãèè Anomopoda, à òàêæå
îòäåëüíûõ ñåìåéñòâ è ðîäîâ, ïóáëèêîâàëèñü èñêëþ÷èòåëüíî â êà÷åñòâå ãëàâ,
ïðåäâàðÿþùèõ îïðåäåëèòåëè è ñèñòåìàòè÷åñêèå ðåâèçèè (Ñìèðíîâ, 1971à,
1976; Dumont, Pensaert, 1983; Ãëàãîëåâ, 1986). Ïîýòîìó ìíîãèå ãðóïïû îòðÿ-
äà îêàçàëèñü èçó÷åííûìè âåñüìà íåðàâíîìåðíî: íåìíîãèå ñèñòåìàòè÷åñ-
êèå ïðèçíàêè îáû÷íî ïîäðîáíî îñâåùàëèñü, à ïðî÷èå óïîìèíàëèñü ëèøü
âñêîëüçü. Íûíå â ðàçíûõ ñåìåéñòâàõ èñïîëüçóåòñÿ ðàçíûé íàáîð ñèñòåìà-
òè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, è, â èòîãå, ó Chydoridae, Bosmina è Ceriodaphnia äîð-
ñàëüíûå ïîðû (âàæíåéøèé ïðèçíàê äëÿ ñèñòåìàòèêè) èçó÷åíû äîñòàòî÷íî
ïîëíî, à ó ïðî÷èõ Anomopoda – ñëàáî. Íàïðèìåð, î ïîðàõ Moinidae (îêîëî
20 âèäîâ) âîîáùå íè÷åãî íå áûëî èçâåñòíî äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè (Alonso,
1996).

Óñèëåíèå âíèìàíèÿ ê ñèñòåìàòèêå âî ìíîãîì áûëî ñâÿçàíî ñ íåîáõîäè-
ìîñòüþ òî÷íîãî çíàíèÿ âèäîâîãî ñîñòàâà â ñâÿçè ñ âîçðàñòàíèåì èíòåðåñà
èññëåäîâàòåëåé ê áèîëîãè÷åñêèì âçàèìîäåéñòâèÿì â ñîîáùåñòâàõ íà ïîïó-
ëÿöèîííîì óðîâíå, ïðîáëåìàì êîíêóðåíöèè, õèùíè÷åñòâà, ðåãóëÿöèè ÷èñ-
ëåííîñòè è äð. (Êîðîâ÷èíñêèé, 1992, 2004).

Ôóíêöèîíàëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêîå íàïðàâëåíèå èññëåäîâàíèé. Õîòÿ
“òîëüêî â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì íàéòè ÿñíóþ ñâÿçü
ìåæäó ôîðìîé è îêðóæàþùåé ñðåäîé” (Smirnov, 1999b, P. 36), èññëåäîâà-
íèå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îòäåëüíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð ÿâëÿåòñÿ
çà÷àñòóþ êëþ÷îì ê ðåêîíñòðóêöèè èõ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé è
ïîíèìàíèþ èõ çíà÷èìîñòè äëÿ ñèñòåìàòèêè. Ïåðâûå ïîïûòêè ïîíÿòü ìå-
õàíèçì ôóíêöèîíèðîâàíèÿ êîíå÷íîñòåé êëàäîöåð ïðè èõ ïèòàíèè áûëè
ïðåäïðèíÿòû íà ðóáåæå XIX è XX âåêîâ (Hartog, 1902), à ñ 20-30-õ ãîäîâ
XX âåêà ýòè èññëåäîâàíèÿ âûäåëèëèñü êàê îñîáîå ïåðñïåêòèâíîå íàïðàâ-
ëåíèå (Storch, 1922, 1924, 1924-25; Franke, 1925; Graf, 1930; Cannon, 1933;
Eriksson, 1934; Lowndes, 1937). Â äàëüíåéøåì òàêîé ïîäõîä áûë ðàçâèò Ñìèð-
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íîâûì (1969à-á, 1970à, 1971à-â, 1977; Smirnov, 1969, 1971, 1999à-b, 2001a),
Ñåðãååâûì (1970, 1971, 1972) è Ôðàéåðîì (Fryer, 1962, 1963, 1968, 1974,
1991b). Ïîñëåäíèì àâòîðîì áûëè ñäåëàíû âûâîäû îá ýâîëþöèè íå òîëüêî
îòäåëüíûõ ñòðóêòóð (êîíå÷íîñòåé, ðàêîâèíêè, ãîëîâû), íî âñåãî èõ êîìï-
ëåêñà âî âçàèìîñâÿçè ñ ýâîëþöèåé òèïîâ ïèòàíèÿ è àäàïòàöèé ê ðàçëè÷-
íûì óñëîâèÿì æèçíè â ïðåäåëàõ îòäåëüíûõ ñåìåéñòâ (Fryer, 1968, 1974,
1991b) è âñåãî îòðÿäà (Fryer, 1995).

Îáøèðíàÿ ëèòåðàòóðà áûëà ïîñâÿùåíà ðàçëè÷íûì àñïåêòàì ïèòàíèÿ
Daphnia – ìîäåëüíîãî îáúåêòà äëÿ ýêîëîãîâ (ñì. îáçîðû Ãèëÿðîâà (1987),
Êðþ÷êîâîé (1989), Ëàìïåðòà (Lampert, 1987)). Ïîÿâèëñÿ öåëûé ðÿä ïóáëè-
êàöèé, â êîòîðûõ àâòîðû ðàññìàòðèâàëè îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ êîíå÷íîñ-
òåé Daphnia â ñâÿçè ñ ïèòàíèåì (Crittenden, 1981; Watts, Petri, 1981; Gophen,
Geller, 1984; Ganf, Shiel, 1985; Brendelberger et al., 1986; Lampert, 1987; Johnsen,
Borsheim, 1988; Bern, 1990; Hartmann, Kunkel, 1991; Pop, 1991; Plath, 1996).
Îäíàêî âî ìíîãèõ èç íèõ ñîäåðæàëèñü îøèáêè, ñâÿçàííûå ñ íåçíàíèåì
ìîðôîëîãèè è áèîëîãèè Daphnia, ÷òî áûëî ïîä÷åðêíóòî Ôðàéåðîì (Fryer,
1987c, 1991b).

Â ëèòåðàòóðå ïî ïèòàíèþ Bosmina òàêæå ïîñòîÿííî âñòðå÷àëèñü îøèá-
êè, âûçâàííûå ïëîõèì çíàíèåì áèîëîãèè ðà÷êîâ. Íåîäíîêðàòíî â êà÷åñòâå
“ôèëüòðóþùèõ ùåòèíîê” ó Bosmina óêàçûâàëèñü ñòðóêòóðû, íå èìåþùèå
ïðÿìîãî îòíîøåíèÿ ê ôèëüòðàöèè, íàïðèìåð, âååðà ãíàòîáàç (Geller, Muller,
1981) è äàæå ùåòèíêè ýêçîïîäèòà (Hessen, 1985; Porter et al., 1983). Êñòàòè,
ñàìî íàçâàíèå “ôèëüòðóþùàÿ ïëàñòèíêà” ãíàòîáàçû ïðèìåíÿåòñÿ ê òîðà-
êàëüíûì êîíå÷íîñòÿì Chydoridae, Macrothricidae è Bosminidae ëèøü ïî
òðàäèöèè, â äåéñòâèòåëüíîñòè, ýòà ñòðóêòóðà ñëóæèò äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ
ïèùè ïî ïèùåâîìó æåëîáêó âïåðåä êî ðòó (Graf, 1930; Fryer, 1995). Ïëàâà-
íèå è ïåðåäâèæåíèå ïî ñóáñòðàòó Anomopoda èç ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ òàê-
æå íåîäíîêðàòíî ñòàíîâèëîñü òåìîé ñïåöèàëüíûõ èññëåäîâàíèé (Fryer, 1968,
1991b; Ñìèðíîâ, 1971à; ×èðêîâà, 1984; Zaret, Kerfoot, 1980; Young, Taylor,
1990; Smirnov, 1999a).

Ïàâëîâ (1992) óêàçàë íà ÿâíûå íåäîñòàòêè “òðàäèöèîííîãî” îáúÿñíå-
íèÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïèùåäîáûâàòåëüíîãî àïïàðàòà Branchiopoda, â òîì
÷èñëå è Anomopoda, îäíàêî, åãî ðåçóëüòàòû íå ïîëó÷èëè äîëæíîé îöåíêè
ñî ñòîðîíû ñïåöèàëèñòîâ â îáëàñòè òðîôîëîãèè. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçó-
÷åííîñòü ìíîãèõ àñïåêòîâ ôóíêöèîíàëüíîé ìîðôîëîãèè Anomopoda îñòà-
åòñÿ íåäîñòàòî÷íîé, ÷òî â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñâîäèò íà íåò óñèëèÿ ýêî-
ëîãîâ, èñïîëüçóþùèõ Daphnia è Bosmina â êà÷åñòâå ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ.

Ñîâðåìåííûé ýòàï èçó÷åíèÿ ìîðôîëîãèè è ñèñòåìàòèêè Anomopoda.
Ëèøü â 60-70-õ ãîäàõ XX âåêà íà÷àëñÿ êà÷åñòâåííî íîâûé ýòàï â èçó÷åíèè
Anomopoda, ïðîäîëæàþùèéñÿ è ïî ñåé äåíü. Ïî Êîðîâ÷èíñêîìó
(Korovchinsky, 1997) ñîâðåìåííûé ïåðèîä èçó÷åíèÿ êëàäîöåð íà÷àëñÿ ïðè-
ìåðíî ñ íà÷àëà 1970-õ ãîäîâ, â ÷àñòíîñòè, ñ ïóáëèêàöèè ñòàòüè Ôðàÿ (Frey,
1973) ïî ðîäó Eurycercus, â êîòîðîé àâòîð âûÿâèâèë áóëüøåå ÷èñëî âèäîâ,
÷åì ýòî ðàññìàòðèâàëîñü ðàíåå, è íàìåòèë íîâûé ïîäõîä ê èçó÷åíèþ êëà-
äîöåð. Âàæíåéøåé îñîáåííîñòüþ íîâîãî ýòàïà ÿâèëîñü òî, ÷òî åäèíèöåé
èçó÷åíèÿ ïðè òàêñîíîìè÷åñêîì èññëåäîâàíèè áûëà ïðèçíàíà ïîïóëÿöèÿ, à
íå îòäåëüíàÿ îñîáü (Êîðîâ÷èíñêèé, 1992). Ïðè ýòîì èäåàëüíîé ÿâëÿåòñÿ
ñèòóàöèÿ, êîãäà èññëåäóþòñÿ ïðîáû èç îäíîãî âîäîåìà, ñîáðàííûå â ðàç-
íîå âðåìÿ ãîäà, è ñîäåðæàùèå êàê âçðîñëûõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ, òàê è
þâåíèëüíûõ ñàìîê, âçðîñëûõ ãàìîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê è ñàìöîâ.
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Ïðèìåðíî â òå æå ãîäû íà÷àëîñü ïðèìåíåíèå áèîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ
äëÿ íóæä ñèñòåìàòèêè Cladocera, áàçèðîâàâøèõñÿ íà àíàëèçå ïîäâèæíîñ-
òè èçîôåðìåíòîâ (ñì. îáçîðû: Hebert, 1987a-c). Ïðè çàìåòíîì ïðîãðåññå â
ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè, äîñòèãíóòîì áëàãîäàðÿ ýòèì ðàáîòàì, óñïåõè â
îáëàñòè ïðèìåíåíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ â ñèñòåìàòèêå Cladocera áûëè
äî êîíöà XX âåêà ãîðàçäî áîëåå ñêðîìíûìè. Èãíîðèðîâàíèå ïðåäûäóùèõ
ðåçóëüòàòîâ “ìîðôîëîãè÷åñêèõ” ñèñòåìàòèêîâ ÷àñòî îçíà÷àëî è èãíîðèðî-
âàíèå Ìåæäóíàðîäíîãî êîäåêñà çîîëîãè÷åñêîé íîìåíêëàòóðû, ÷òî â ñëó-
÷àå ñ Cladocera îáåñöåíèëî ìíîãèå çàêëþ÷åíèÿ. Â èòîãå, 70-80-e ãîäû XX
âåêà áûëè âðåìåíåì ãëóáîêîãî ðàçî÷àðîâàíèÿ “òðàäèöèîííûõ” ñèñòåìàòè-
êîâ â ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäàõ. Îäíàêî íîâûì ïîêîëåíèåì ãåíåòèêîâ áûëà
ïðîâåäåíà ñóùåñòâåííàÿ ðàáîòà íàä îøèáêàìè. Èçìåíåíèå îòíîøåíèÿ ê
ìîðôîëîãèè è êëàññè÷åñêîé ñèñòåìàòèêå ñïåöèàëèñòîâ â îáëàñòè áèîõè-
ìè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ, ïðîèçîøåäøåå â ïîñëå-
äíåå âðåìÿ, ÿâëÿåòñÿ âàæíîé ñîâðåìåííîé òåíäåíöèåé â îáëàñòè èçó÷åíèÿ
âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ. Â ëèöå ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè ñèñòåìàòèêà
ïîëó÷èëà õîðîøèé íåçàâèñèìûé ìåòîä ïðîâåðêè ãðóïïèðîâêè òàêñîíîâ. ß
è ñàì âîâëå÷åí â äàííûå èññëåäîâàíèÿ, íî îñâåùàþ ëèøü òå ðåçóëüòàòû,
êîòîðûå èìåþò êàêîå-ëèáî îòíîøåíèå ê òåìå äàííîé êíèãè.

Äþìîí è Íåãðÿ (Dumont, Negrea, 2002) îòíîñÿò íà÷àëî íîâîãî ïåðèîäà
â èçó÷åíèè Cladocera ê íåñêîëüêî áîëåå ðàííåìó ìîìåíòó, 1959 ãîäó, çà
êîòîðûé áûëè îïóáëèêîâàíû ñâîäêà Áðóêñà (Brooks, 1959) ïî êëàäîöåðàì
Ñåâåðíîé Àìåðèêè è ñòàòüÿ Ôðàÿ (Frey, 1959) ïî ãîëîâíûì ïîðàì Chydoridae,
îêàçàâøàÿ ðåøàþùåå âëèÿíèå íà ïîñëåäóþùåå èçó÷åíèå ýòîãî ñåìåéñòâà.
Ïîÿâëåíèå øêîëû ìîðôîëîãîâ-ñèñòåìàòèêîâ âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ
â Ñîâåòñêîì Ñîþçå â ýòî æå âðåìÿ ñâÿçàíî ñ àêòèâíîñòüþ Ô.Ä. Ìîðäóõàé-
Áîëòîâñêîãî, ïðè ýòîì ñàì îí, ïî áîëüøåé ÷àñòè, áûë ñêîíöåíòðèðîâàí íà
Onychopoda (Mordukhai-Boltovskoi, 1968; Ìîðäóõàé-Áîëòîâñêîé, Ðèâüåð,
1987).

Óñïåõè â èçó÷åíèè ìîðôîëîãèè è ñèñòåìàòèêè Anomopoda íà äàííîì
ýòàïå ñâÿçàíû, â ïåðâóþ î÷åðåäü, ñ èìåíàìè Ä. Ôðàÿ (Frey, 1959, 1967,
1971, 1973, 1975 è äð.), Äæ. Ôðàéåðà (Fryer, 1963, 1968 è äð.) è Í.Í. Ñìèðíî-
âà (Smirnov, 1966, 1967, 1969, 1971à, 1974, 1992b, 1996a è äð.), è äîñòèãíóòû
ïðåèìóùåñòâåííî â èçó÷åíèè ïðåäñòàâèòåëåé íàèáîëåå îáøèðíîãî ñðåäè
Anomopoda (è âñåõ Cladocera) ñåìåéñòâà Chydoridae. Ïðåäøåñòâóþùàÿ
ïóòàíèöà â èõ ñèñòåìàòèêå (íàïðèìåð, êîãäà äî 70-õ ãîäîâ XX âåêà íå
ïðåäñòàâëÿëîñü âîçìîæíûì îïðåäåëèòü îáû÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Alona
â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè (Í.Í. Ñìèðíîâ, ëè÷íîå ñîîáùåíèå)) áûëà, â ïåðâóþ
î÷åðåäü, ñëåäñòâèåì íåäîñòàòî÷íîé èçó÷åííîñòè èõ ìîðôîëîãèè. Áîëüøèí-
ñòâîì àâòîðîâ äî òîãî âðåìåíè ïðèìåíÿëèñü ïðèçíàêè, ïðåäëîæåííûå åùå
Ñàðñîì è Ëèëëüåáîðãîì (Sars, 1861; Lilljeborg, 1901). Ïðèìåíåíèå íîâûõ
ïðèçíàêîâ – íàëè÷èÿ è ðàñïîëîæåíèÿ ãîëîâíûõ ïîð, îñîáåííîñòåé ñòðîå-
íèÿ õâàòàòåëüíîãî ïðèäàòêà ñàìöà (Frey, 1959, 1962, 1982a, b), âîîðóæåíèÿ
òîðàêàëüíûõ êîíå÷íîñòåé è êðàÿ ñòâîðêè (Ñìèðíîâ, 1971à) êîðåííûì îá-
ðàçîì èçìåíèëî ñèñòåìàòèêó õèäîðèä.

Âàæíåéøèì âêëàäîì â ïîíèìàíèå ôóíêöèîíàëüíîé ìîðôîëîãèè è àäàï-
òèâíîé ðàäèàöèè â ïðåäåëàõ Chydoridae ÿâèëèñü ôóíäàìåíòàëüíûå ðàáîòû
Ôðàéåðà (Fryer, 1963, 1968). Èìåííî íà ïðèìåðå ðà÷êîâ ýòîãî ñåìåéñòâà
âûðàáîòàíû ñîâðåìåííûå ñòàíäàðòû ñèñòåìàòè÷åñêîãî îïèñàíèÿ Anomopoda
è âûïîëíåíû íàèáîëåå äåòàëüíûå îïèñàíèÿ âèäîâ Ôðàåì (Frey, 1982b, d-f,



16

1987b, 1988a-b è äð.). Îñîáåííî âàæíû áûëè ðàáîòû, ïðîäåìîíñòðèðîâàâ-
øèå (óæå íà íîâîì óðîâíå äåòàëüíîñòè ìîðôîëîãè÷åñêîãî îïèñàíèÿ) âàæ-
íîñòü ïðèçíàêîâ òîðàêàëüíûõ êîíå÷íîñòåé Chydoridae (Smirnov, 1966). Â
îáîáùàþùåé ìîíîãðàôèè ïî Chydoridae ìèðà Ñìèðíîâ (1971à) ðàññìîò-
ðåë ðÿäû èçìåí÷èâîñòè áîëüøèíñòâà ïðèçíàêîâ õèäîðèä, êàê øèðîêî, òàê
è ñëàáî èñïîëüçóåìûõ â ñèñòåìàòèêå.

Ïîäñåìåéñòâî Chydorinae ñåìåéñòâà Chydoridae â êîíöå XX âåêà áûëî
ãðóïïîé Anomopoda, íàèáîëåå àêòèâíî èçó÷àåìîé ñèñòåìàòèêàìè-ìîðôî-
ëîãàìè (Ñìèðíîâ, 1971à; Frey, 1980a-b, 1982a-b, d-f, 1988a-b; Alonso, 1987,
1988, 1990, 1996). Ýòî âî ìíîãîì ñâÿçàíî ñ öåííîñòüþ îñòàòêîâ Chydorinae
â äîííûõ îòëîæåíèÿõ îçåð äëÿ ïàëåîëèìíîëîãè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé (Frey,
1959, 1960, 1962a-b, 1964, 1986; Ñìèðíîâ, 2010; Smirnov, 2011; Smirnov, Elías-
Gutiérrez, 2011). Ê ñîæàëåíèþ, ïîñëå ñìåðòè Äýâèäà Ôðàÿ â 1993 ãîäó ðåâè-
çèÿ ðàçëè÷íûõ òàêñîíîâ ïîäñåìåéñòâà áûëà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñâåðíó-
òà. Ñîâðåìåííûå èññëåäîâàòåëè, çà èñêëþ÷åíèåì êðàéíå îãðàíè÷åííîãî
êðóãà àâòîðîâ (Smirnov, 1996a-b; Chiambeng, Dumont, 2004; Smirnov et al.,
2006; Smirnov, 2007; Van Damme, Dumont, 2007; Kotov, 2008a; Kotov, Sheveleva,
2008; Kotov, Ferrari, 2010; Kotov et al., 2010; Van Damme, Dumont, 2010; Êî-
òîâ, Ñèíåâ, 2011; Êîòîâ è äð., 2011), íå êàñàþòñÿ ýòîãî áîëüøîãî ïîäñåìåé-
ñòâà ñ êðóïíûìè ðîäàìè Chydorus Leach, 1816 è Pleuroxus Baird, 1843, ñèñ-
òåìàòèêà êîòîðûõ îñòàåòñÿ çàïóòàííîé. Îòìåòèì, ÷òî íåêîòîðûå äàííûå
Ôðàÿ (Frey, 1993, 1995, 1998) áûëè îïóáëèêîâàíû ïîñëå åãî ñìåðòè, è ðàáî-
òà ïî ïóáëèêàöèè åãî íàñëåäèÿ åùå íå çàêîí÷åíà. Â ÷àñòíîñòè, â åãî àðõè-
âå (The Smithsonian Institute, Washington D.C., USA) õðàíèòñÿ ïðàêòè÷åñêè
ïîëíîñòüþ ïîäãîòîâëåííàÿ ðóêîïèñü, ïîñâÿùåííàÿ ðåâèçèè àâñòðàëèéñêî-
ãî ðîäà Rak è ïåðâîé íàõîäêå åãî ïðåäñòàâèòåëåé â Þæíîé Àôðèêå (R.
Shiel, ëè÷íîå ñîîáùåíèå).

Ãóäåö (Hudec, 2010) â õîäå ðåâèçèè êëàäîöåð Ñëîâàêèè ïðåäëîæèë íî-
âûé ðîä Mixopleuroxus äëÿ åäèíñòâåííîãî âèäà M. striatoides. Îäíàêî ýòîò
øàã ïðåäñòàâëÿåòñÿ äîâîëüíî ñîìíèòåëüíûì, ïîñêîëüêó äàííûé âèä, ñêî-
ðåå âñåãî, îòíîñèòñÿ ê ðîäó Disparalona ãðóïïû hamata, ÷åì è îáúÿñíÿþòñÿ
åãî îòëè÷èÿ îò âèäîâ Pleuroxus s. str. Òàêæå Ãóäåö (Hudec, 2010), ðåâèçóÿ
èñêëþ÷èòåëüíî åâðîïåéñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Alonella, ïðåäëîæèë âû-
äåëåíèå ïîäðîäà Nanoalonella, âêëþ÷àþùåãî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè åäèí-
ñòâåííûé âèä Alonella (N.) nana. Ïðàâîìî÷íîñòü ýòîãî øàãà òðåáóåò ñïåöè-
àëüíîé ïðîâåðêè, îñîáåííî åñëè ó÷åñòü, ÷òî íååâðîïåéñêèå âèäû ðîäà íå
áûëè ó÷òåíû â îòíîøåíèè ðàñïðåäåëåíèÿ ïî ïîäðîäàì.

Íûíå îñîáåííî èíòåíñèâíî èññëåäóåòñÿ äðóãîå ïîäñåìåéñòâî õèäîðèä,
Aloninae, ïðè÷åì áóëüøàÿ ÷àñòü ïóáëèêàöèé èñõîäèò îò ïðåäñòàâèòåëåé
äâóõ íàó÷íûõ øêîë, Í.Í. Ñìèðíîâà (ÈÏÝÝ ÐÀÍ), ê êîòîðîé ïðèíàäëåæó è
ÿ, è À. Äþìîíà (Ãåíò, Áåëüãèÿ). Â ñîñòàâå Aloninae áûëî ðåâèçîâàíî â îáúå-
ìå ìèðîâîé ôàóíû íåñêîëüêî ðîäîâ: Camptocercus (Smirnov, 1998; Sinev,
2011), Kurzia (Hudec, 2000; Kotov, 2004), Kozhowia (Kotov, 2000a), Leydigiopsis
(Sinev, 2004d), Leberis (Sinev et al., 2005), Leydigia (Kotov, 2008; Kotov, Alonso,
2010), Nicsmirnovius (Chiambeng, Dumont, 1999; Van Damme et al., 2003),
Alonopsis (Sinev, Atroshenko, 2011). Ïîêàçàíû ðàçëè÷èÿ ìåæäó äâóìÿ øèðî-
êî ðàñïðîñòðàíåííûìè âèäàìè ðîäà Acroperus Ïàëåàðêòèêè (Sinev, 2009b)
è îïèñàí íîâûé âèä èç Þæíîé Àìåðèêè (Sinev, Elmoor-Loureiro, 2010).

Ïðîäîëæàþòñÿ óñèëèÿ ïî ðåâèçèè îáøèðíîãî ðîäà Alona, äëÿ êîòîðîãî
÷èñëî ïåðåîïèñûâàåìûõ è íîâûõ âèäîâ ñòðåìèòåëüíî íàðàñòàåò ïðåèìóùå-
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ñòâåííî áëàãîäàðÿ àêòèâíîé äåÿòåëüíîñòè À.Þ. Ñèíåâà (Sinev, 1997, 1999,
2004c; Sinev, Kotov, 2000, 2002; Ñèíåâ, 2002; Sinev et al., 2005a-b, Sinev, 2006;
Sinev, Coronel, 2006; Sinev, Sanoamuang, 2007; Sinev, 2008, 2009a, c, 2012; Sinev
et al., 2009; Sinev, Elmoor-Loureiro, 2010; Sinev, Kotov, 2012; Sinev et al., 2012) è
Ê. Âàí Äàììå (Van Damme, Dumont, 2008d; Van Damme, 2010; Van Damme et
al., 2011). Îäíàêî âïåðåäè åùå ìíîãî ðàáîòû ïî ïåðåîïèñàíèþ ôîðìàëüíûõ
òàêñîíîâ, ÷òî ïîäòâåðæäàåò íåäàâíî ñîñòàâëåííûé ïðîâåðî÷íûé ñïèñîê òàê-
ñîíîâ Alona s.lat. (Van Damme et al., 2010).

Â ñîñòàâå Aloninae çà ïîñëåäíèå 15 ëåò óñòàíîâëåíî 19 íîâûõ ðîäîâ:
Nicsmirnovius, Karualona, Parakozhowia, Unapertura, Australospilus, Pseudo-
monospilus, Armatalona, Miralona, Parvalona, Maraura, Ovalona, Geoffreya,
Matralona, Phreatalona, Anthalona, Brancelia, Nedorchynchotalona, Acanthalona,
Extremalona (Chiambeng, Dumont, 1999; Dumont, Silva-Briano, 2000; Kotov,
2000; Smirnov, 2001b; Sinev et al., 2007; Van Damme et al., 2008c; Van Damme
et Dumont, 2009; Van Damme et al., 2009, 2011; Kotov et al., 2010, 2011; Van
Damme, Sinev, 2011; Sinev, Kobayashi, 2012; Sinev, Shiel, 2012; ïîëíûå íàçâà-
íèÿ òàêñîíîâ ñì. â àëôàâèòíîì óêàçàòåëå).

Òàêæå ïåðåîïèñàíû íåñêîëüêî ìàðãèíàëüíûõ âèäîâ Alona s.lat., ïðåòåí-
äóþùèõ íà âûäåëåíèå â îòäåëüíûå ðîäû (Sinev et al., 2004). Â áëèæàéøåå
âðåìÿ èç ðîäà Alona ïðåäïîëàãàåòñÿ âûäåëèòü åùå íåñêîëüêî íîâûõ ðîäîâ
(À.Þ. Ñèíåâ, K. Âàí Äàììå, ëè÷íûå ñîîáùåíèÿ). Â òå÷åíèå êîíöà XIX –
áîëüøåé ÷àñòè XX âåêà â ýòîò ðîä ïîìåùàëè âñå âèäû, êîòîðûå íå ïîäõî-
äèëè ïîä äèàãíîçû äðóãèõ ðîäîâ àëîíèí. Â êîíöå XX–íà÷àëå XXI âåêà
ñèñòåìàòèêà åùå áîëåå óñëîæíèëàñü âñëåäñòâèå ÿâíîãî ïðåîáëàäàíèÿ «äðî-
áèòåëüñêèõ» òåíäåíöèé. Ðÿä íåäàâíî óñòàíîâëåííûõ òàêñîíîâ ðàíãà ðîäà
áûë «âûùèïíóò» èç ãðóïïû Alona s.lat. íà îñíîâàíèè àóòàïîìîðôèé, ÿâëÿ-
þùèõñÿ áåñïîëåçíûìè äëÿ ïîíèìàíèÿ ïîëîæåíèÿ òàêñîíà íà ôèëîãåíåòè-
÷åñêîì äåðåâå ãðóïïû. Íèêàêîé ôèëîãåíåòè÷åñêîé ðåêîíñòðóêöèè äëÿ
Aloninae íå áûëî âûïîëíåíî. Â èòîãå, â íàñòîÿùåå âðåìÿ êðàéíå òðóäíî
(èëè ïðîñòî íåâîçìîæíî) ñôîðìóëèðîâàòü äèàãíîç Alona s.str.

Â ñàìîå ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîäâåðãíóò ïîëíîé ðåâèçèè â îáúåìå ìèðîâîé
ôàóíû ðîä Eurycercus, óñòàíîâëåí ðÿä íîâûõ âèäîâ, à íåñêîëüêî òàêñîíîâ
åùå îæèäàþò ñâîåãî îïèñàíèÿ (Áåêêåð, 2011, 2012; Bekker et al., 2010, 2012).

Íîâûé ýòàï íà÷àëñÿ â 70-80-õ ãîäàõ XX âåêà è â èçó÷åíèè ñåìåéñòâà
Macrothricidae (Ñåðãååâ, 1970, 1971, 1972; Fryer, 1974; Ñìèðíîâ, 1976; Smirnov,
Timms, 1983). Âàæíåéøèì øàãîì â ñòîðîíó ïîíèìàíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêîé
îðãàíèçàöèè è ñèñòåìàòèêè ýòîé ãðóïïû ñòàëà ìîíîãðàôèÿ Ñìèðíîâà
(Smirnov, 1992b), îçíàìåíîâàâøàÿ íà÷àëî íîâîãî ýòàïà â ðåâèçèè ñåìåé-
ñòâà. Â ýòîé êíèãå ïðîâåäåíî îïèñàíèå íåñêîëüêèõ âèäîâ èç ìàëûõ ðîäîâ
Ophryoxus è Streblocerus, çíà÷èòåëüíîé ðåâèçèè ïîäâåðãñÿ ðîä Macrothrix.
Îäíàêî àâòîðîì áûëî ïðèçíàíî, ÷òî ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ïîñëåäíåãî ðîäà
îñòàåòñÿ íåìàëî ñîìíèòåëüíûõ, ñëàáî èçó÷åííûõ ôîðì ñ øèðîêèìè àðåà-
ëàìè.

Ïîñëå âûõîäà óïîìÿíóòîé âûøå ìîíîãðàôèè (Smirnov, 1992b), áûëà îïóá-
ëèêîâàíà ñåðèÿ ñòàòåé ñ äåòàëüíûìè îïèñàíèÿìè íîâûõ âèäîâ è ïåðåîïè-
ñàíèåì “òðàäèöèîííûõ” è çàáûòûõ ôîðì. Îñîáåííîñòüþ íîâîãî ýòàïà ÿâè-
ëàñü êîíöåíòðàöèÿ èññëåäîâàòåëåé ïðåèìóùåñòâåííî íà òðîïè÷åñêèõ è ñóá-
òðîïè÷åñêèõ ôîðìàõ, à òàêæå íà âèäàõ èç ãîðíûõ âîäîåìîâ ðàçëè÷íûõ
êîíòèíåíòîâ (Ciros-Pérez et al., 1996; Ciros-Pérez, Elías-Gutiérrez, 1997; Kotov,
1999b; Silva-Briano et al., 1999; Elías-Gutiérrez, Smirnov, 2000; Dumont et al.,
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2002; Kotov et al., 2005a-b; Kotov, 2008b). Ëèøü îäíà ðàáîòà àâòîðà äàííîé
êíèãè îõâàòûâàåò âñå ñóáàíòàðêòè÷åñêèå îñòðîâà è þæíûå îêîíå÷îñòè
êîíòèíåíòîâ (Kotov, 2007b). Ñóùåñòâåííûì âêëàäîì â èçó÷åíèå ìîðôîëî-
ãèè ìàêðîòðèöèäîïîäîáíûõ Anomopoda, à òàêæå èõ ñèñòåìàòèêè è ôèëî-
ãåíèè, ñòàëà äèññåðòàöèÿ Ì. Ñèëüâà-Áðèàíî (Silva-Briano, 1998). Ê ñîæàëå-
íèþ, òîëüêî îòäåëüíûå ïîëîæåíèÿ ýòîé áîëüøîé ðóêîïèñè îïóáëèêîâàíû.

Ðàíåå ñèñòåìàòèêà ðîäà Macrothrix, âêëþ÷àþùåãî â ñåáÿ áîëåå ïîëîâè-
íû âèäîâ ñåìåéñòâà, áûëà íàçâàíà “áåçíàäåæíîé” (Löffler, 1968, P. 148), íî
â íàñòîÿùåå âðåìÿ îíà óæå äàëåêà îò ýòîãî ñîñòîÿíèÿ. Íàïðîòèâ, äàííûé
ðîä ìîæíî îòíåñòè ê ñðàâíèòåëüíî õîðîøî èçó÷åííûì, õîòÿ åãî ðåâèçèÿ
åùå äàëåêà îò çàâåðøåíèÿ. Íàïðèìåð, â íàñòîÿùåå âðåìÿ ÿ ðàñïîëàãàþ
ïðîáàìè ñ êàê ìèíèìóì äâóìÿ íîâûìè âèäàìè ðîäà Macrothrix, æäóùèìè
ñâîåãî îïèñàíèÿ. Ðàäèêàëüíîé ðåâèçèè, íåñîìíåííî, òðåáóþò ìíîãî÷èñ-
ëåííûå àâñòðàëèéñêèå ïðåäñòàâèòåëè ðîäà.

Ñåðüåçíîé ðåâèçèè ïîäâåðãëîñü ñåìåéñòâî Ilyocryptidae ñ åäèíñòâåí-
íûì ðîäîì Ilyocryptus. Â òå÷åíèå áîëüøåé ÷àñòè XX âåêà àâòîðû îïåðèðî-
âàëè òîëüêî ïÿòüþ âèäàìè, ïîêà Ñìèðíîâ (1976) íå ïðîäåìîíñòðèðîâàë,
÷òî èõ ðàçíîîáðàçèå áûëî ÿâíî íåäîîöåíåíî. Ñ òåõ ïîð áûëî íàéäåíî
íåñêîëüêî íîâûõ (Štifter, 1988; Paggi, 1989, 1992; Cervantes-Martínez et al.,
2000; Kotov, Timms, 1988; Kotov, Tanaka, 2004) è ïåðåîïèñàíî íåñêîëüêî
íåñïðàâåäëèâî çàáûòûõ (Štifter, 1988; Kotov, 2000c; Kotov, Williams, 2000;
Kotov, Štifter, 2006) òàêñîíîâ. Â ïîñëåäíåé ðåâèçèè áûëî óêàçàíî 28 âèäîâ,
èç íèõ òðè – ñ ðåãèîíàëüíûìè ïîäâèäàìè (Kotov, Štifter, 2006). Îäíàêî çà
ïîñëåäóþùèå ñåìü ëåò îïèñàíî óæå íåñêîëüêî íîâûõ òàêñîíîâ (Kotov,
Elmoor-Loureiro, 2008; Jeong et al., 2012) è íàéäåíû ïîïóëÿöèè, ïîòåíöèàëü-
íî ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé íîâûå âèäû (Van Damme et al., 2011). Â ìîåì
ðàñïîðÿæåíèè èìååòñÿ äîïîëíèòåëüíûé ìàòåðèàë ïî íåñêîëüêèì íîâûì,
åùå íåîïèñàííûì, âèäàì ðîäà Ilyocryptus.

Óñïåõè ïîñëåäíèõ ëåò â èçó÷åíèè ñåìåéñòâà Daphniidae â öåëîì ãîðàç-
äî ñêðîìíåå. Ïîëíîé ðåâèçèè â îáúåìå ìèðîâîé ôàóíû ïîäâåðãñÿ ðîä
Simocephalus (Orlova-Bienkowskaja, 1995, 1998, 2001). Îòäåëüíûå óñèëèÿ ïî
èçó÷åíèþ Ceriodaphnia (Berner, 1985, 1986, 1987) ïîêà íå âûëèëèñü â ðåâè-
çèþ ñèñòåìàòèêè ðîäà, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿåòñÿ íåîáõîäèìîé (Ñìèðíîâ è
äð., 1995; Êîðîâ÷èíñêèé, 1992). Â îáëàñòè èçó÷åíèÿ ñèñòåìàòèêè ðîäîâ
Scapholeberis, Megafenestra è Ceriodaphnia, âåñü ñîâðåìåííûé ïðîãðåññ ñâî-
äèòñÿ ê äîñòàòî÷íî ïîäðîáíûì îïèñàíèÿì öåíòðàëüíîåâðîïåéñêèõ (Hudec,
2010) è ñðåäíåàçèàòñêèõ (Rakhmatullaeva, Mirabdullaev, 1998; Berner, Rakhma-
tullaeva, 2001) ïîïóëÿöèé, êîòîðûå ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ ñðàâíå-
íèÿ ñ òàêîâûìè èç äðóãèõ ðàéîíîâ Åâðàçèè.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïåðåîïèñàí ðÿä âèäîâ Moinidae è óñòàíîâëåíî íå-
ñêîëüêî íîâûõ òàêñîíîâ (Ìèðàáäóëëàåâ, 1992; Mirabdullaev, 1993, 1998;
Alonso, 1996; Martínez-Jerónimo et al., 2004; Kotov et al., 2005a; Van Damme et
al., 2008a), ê ñîæàëåíèþ, ýòè óñèëèÿ íå ñîïðîâîæäàëèñü ãëîáàëüíîé ðåâè-
çèåé ãðóïï âèäîâ è ðîäîâ. Âêëàäîì ïîñëåäíèõ ëåò â ñèñòåìàòèêó ñåìåéñòâà
ñòàëà ìîíîãðàôèÿ Ãóäåöà (Hudec, 2010), â êîòîðîé îí ïîäðàçäåëèë åâðî-
ïåéñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Moina íà äâà ïîäðîäà: M. (Moina) è M.
(Exomoina). Âòîðîé ïîäðîä õàðàêòåðèçóåòñÿ ëàáðóìîì ñ ðàçâèòûì, âûñòó-
ïàþùèì ïåðåäíå-áðþøíûì óãëîì, íàëè÷èåì äâóõ ïîêîÿùèõñÿ ÿéö â ýôèï-
ïèóìå è íàëè÷èåì ðàçâèòîãî ýêçîïîäèòà íà ïåðâîì òîðàêîïîäå ñàìöà. Äþìîí
è äð. (Dumont et al., 2013) ïðèçíàëè ïîäðîäû ïî Ãóäåöó ñàìîñòîÿòåëüíûìè
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ðîäàìè, è äîáàâèëè ê íèì åùå îäèí ðîä, Micromoina. Îäíàêî äàííàÿ êëàñ-
ñèôèêàöèîííàÿ ñõåìà ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìíå èçëèøíå äðîáíîé, ê òîìó æå, åå
ïðàâîìî÷íîñòü íå ïðîâåðåíà íà ìíîãî÷èñëåííûõ íååâðîïåéñêèõ âèäàõ.

Ïðîãðåññ, äîñòèãíóòûé â ñàìîå ïîñëåäíåå âðåìÿ â èçó÷åíèè Anomopoda,
çàêðåïëåí â ðÿäå ìîíîãðàôèé ïî ôàóíàì îáøèðíûõ ðåãèîíîâ, â ò.÷. Ðîñ-
ñèè è ñîïðåäåëüíûõ ñòðàí (Ñìèðíîâ è äð., 1995), Èñïàíèè (Alonso, 1996),
Öåíòðàëüíîé Åâðîïû (Flössner, 2000). Ãóäåö (Hudec, 2010) îïóáëèêîâàë êíèãó
î âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ Ñëîâàêèè. Îáùàÿ ÷àñòü ýòîé ìîíîãðàôèè
âåñüìà êðàòêà, îäíàêî, â êíèãå ïðèâîäÿòñÿ õîðîøèå îïèñàíèÿ è ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ðåàëèñòè÷íûå è ïîäðîáíûå ðèñóíêè âñåõ êëàäîöåð ñòðàíû. Êàê è â
êíèãå Àëîíñî (Alonso, 1996), âûñîêèé óðîâåíü îïèñàíèé Ãóäåöà ïîçâîëÿåò
óñòàíîâèòü ôàêòû íåïðàâèëüíîãî îïðåäåëåíèÿ èì íåêîòîðûõ âèäîâ. Íà-
ïðèìåð, “Leydigia acanthocercoides” (Hudec, 2010, p. 344-346, Fig. 85) íåñîì-
íåííî, òàêîâîé íå ÿâëÿåòñÿ, à, ïî-âèäèìîìó, ïðèíàäëåæèò ê îïèñàííîìó èç
Èñïàíèè òàêñîíó L. iberica (Kotov, Alonso, 2010). Âîçìîæíîñòü ïîäîáíîé
ïåðåîöåíêè ñòàòóñà òîãî èëè èíîãî òàêñîíà èç òîãî èëè èíîãî ðåãèîíà ïî
åãî îïèñàíèÿì è ðèñóíêàì èç íåêîé ïóáëèêàöèè (â äàííîì ñëó÷àå, êíèãè
Ãóäåöà) ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêîì êà÷åñòâå ïîñëåäíåé. Ñëåäóåò ñêàçàòü,
÷òî èìåííî êíèãà Ãóäåöà äîëæíà ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïîñëåäíåå, íàèáî-
ëåå âàæíîå îáîáùåíèå ïî êëàäîöåðàì Öåíòðàëüíîé Åâðîïû. Îäíàêî åå
âðÿä ëè ñòîèò èñïîëüçîâàòü êàê åäèíñòâåííîå ïîñîáèå äëÿ îïðåäåëåíèÿ
êëàäîöåð Åâðîïåéñêîé Ðîññèè.

Îòìåòèì, ÷òî íà ñîâðåìåííîì óðîâíå èçó÷åí ôàóíèñòè÷åñêèé ñîñòàâ
Þæíîé Ìåêñèêè, Áåëèçà è Ãâàòåìàëû (Elías-Gutiérrez et al., 1999, 2006),
Áðàçèëüñêîãî Ïàíòàíàëÿ (Hollwedel et al., 2003), Êàìåðóíà (Chiambeng,
Dumont, 2005), Òàèëàíäà (Maiphae et al., 2005), Ñåâåðî-Çàïàäíîé Ìîíãîëèè
(Flössner et al., 2005). Â ïîñëåäíåå âðåìÿ çíà÷èòåëüíûé ïðîãðåññ äîñòèãíóò
â èçó÷åíèè Äàëüíåãî Âîñòîêà Ðîññèè (Êîòîâ, Ñèíåâ, 2011; Êîòîâ è äð.,
2011). Âàæíîé ÷àñòüþ èíâåíòàðèçàöèè ôàóí ÿâëÿåòñÿ ñîñòàâëåíèå ïðîâå-
ðî÷íûõ ñïèñêîâ âèäîâ äëÿ ðÿäà òåððèòîðèé (Smirnov, 1995, 2008; Chatterjee
et al., 2012).

Íåðàâíîìåðíîñòü èçó÷åííîñòè ðàçíûõ ñåìåéñòâ Anomopoda. Ãëàâíîé
îñîáåííîñòüþ èçó÷åíèÿ Anomopoda è âñåõ Cladocera êîíöà XX–íà÷àëà
XXI âåêà ÿâëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíàÿ íåðàâíîìåðíîñòü, êîãäà ïîäàâëÿþùåå áîëü-
øèíñòâî èññëåäîâàòåëåé ðàçëè÷íûõ íàïðàâëåíèé çàíèìàëîñü (è çàíèìàåò-
ñÿ) èçó÷åíèåì ëèøü îäíîãî ðîäà Daphnia (Peters, De Bernardi, 1987). Èìåí-
íî ïðåäñòàâèòåëè ðîäà Daphnia â äàííûé ìîìåíò ñòàëè ìîäåëüíûì îáúåê-
òîì ýêîëîãè÷åñêèõ (Ãèëÿðîâ, 1987, 1990; Edmondson, 1987; Larsson, Dodson,
1993; Lampert, 2011), ôèçèîëîãè÷åñêèõ (Pirow et al., 1999a-b; Smirnov, 2013),
òîêñèêîëîãè÷åñêèõ (Braudo, 1987; Sobral et al., 2001), ãåíåòè÷åñêèõ (Hebert,
1987a-c; Colbourne et al., 1997; Hebert, Taylor, 1997; Vergilino et al., 2009;
Ebert, 2011; Colbourne et al., 2011) è ìíîãèõ äðóãèõ èññëåäîâàíèé. Daphnia
– îäíî èç ãëàâíûõ äåéñòâóþùèõ ëèö “ýêîëîãè÷åñêîé ýðû” (ïî òåðìèíîëî-
ãèè Ýäìîíäñîíà (Edmondson, 1987)) â ñîâðåìåííîé íàóêå. Îäíàêî ñèñòåìà-
òèêîé (õîòÿ áû â êàêîé-òî ìåðå) èíòåðåñóþòñÿ ëèøü íåìíîãèå èññëåäîâà-
òåëè êëàäîöåð, â òî âðåìÿ êàê áóëüøàÿ èõ ÷àñòü èìååò ñìóòíîå ïðåäñòàâëå-
íèå î ìîðôîëîãèè è òàêñîíîìèè ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà.

Ìîðôîëîãèÿ è ñèñòåìàòèêà Daphnia èçó÷àåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ñâÿ-
çè ñ èõ çíà÷èìîñòüþ êàê ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ. Ýòè èññëåäîâàíèÿ çà÷àñòóþ
ïðîâîäÿòñÿ ñïåöèàëèñòàìè, èçíà÷àëüíî âåñüìà äàëåêèìè îò ñèñòåìàòèêè
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(íàïðèìåð, ãåíåòèêàìè). Òàê, áîëüøîé öèêë èññëåäîâàíèé Daphnia ïðè
ïîìîùè áèîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ ïðîâåäåí Ï. Ýáåðîì, åãî ó÷åíèêàìè è
êîëëåãàìè (Hebert, 1987a-c; Hebert, Finston, 1993, 1996, 1997; Hebert et al.,
1993, 1999; Colbourne et al., 2006). Ê ñîæàëåíèþ, îïèñàíèÿ íîâûõ âèäîâ,
âûäåëÿåìûõ ïðåèìóùåñòâåííî íà îñíîâå èõ ãåíåòè÷åñêèõ îòëè÷èé, íå ñî-
ïðîâîæäàëèñü àäåêâàòíûìè îïèñàíèÿìè ìîðôîëîãèè, à â íåêîòîðûõ ñëó-
÷àÿõ íå òèïèôèöèðîâàëèñü. Â ðåçóëüòàòå äåÿòåëüíîñòü äàííûõ ñïåöèàëèñ-
òîâ íå ïðîÿñíèëà, à, íàîáîðîò, çàïóòàëà ñèñòåìàòèêó íåêîòîðûõ ãðóïï âè-
äîâ ðîäà Daphnia. Óñòàíîâëåíèå âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè Daphnia ñ ïîìî-
ùüþ ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ äëÿ ïîâñåäíåâíîãî îïðåäåëåíèÿ âèäîâ â íàñòî-
ÿùèé ìîìåíò ðåàëüíî òîëüêî äëÿ ñïåöèàëèñòîâ çàïàäíûõ ñòðàí, èìåþùèõ
äîëæíûì îáðàçîì îñíàùåííûå ëàáîðàòîðèè è äîñòàòî÷íîå ôèíàíñèðîâà-
íèå äëÿ òàêîãî ðîäà ðàáîò. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ãåíåòè÷åñêèå ìåòîäèêè
ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå äåøåâûìè, ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìàòèêà âî ìíîãîì îñ-
òàåòñÿ äîñòóïíîé ëèøü èçáðàííûì èññëåäîâàòåëÿì, à íå ðóòèííûì îáùå-
ïðèíÿòûì ìåòîäîì.

Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ñèñòåìàòèêà ðîäà Daphnia òàê è îñòàåòñÿ âî ìíîãîì
íåðàçðàáîòàííîé è çàïóòàííîé, õîòÿ â èçó÷åíèè ðÿäà ãðóïï âèäîâ â êîíöå
XX–íà÷àëå XXI âåêîâ áûë äîñòèãíóò ÿâíûé ïðîãðåññ. Ïîñëå ðàáîò Ä. Áðóêñà
(Brooks, 1953a, b), âûëèâøèõñÿ â ïîëåçíóþ ðåâèçèþ ðîäà Daphnia Ñåâåð-
íîé Àìåðèêè (Brooks, 1957), óñèëèÿ ïî èçó÷åíèþ ìîðôîëîãèè è ñèñòåìàòè-
êè ðîäà íà ýòîì êîíòèíåíòå áûëè âî ìíîãîì ñâåðíóòû äî 90-õ ãîäîâ XX
âåêà. Â òî æå âðåìÿ, íåêîòîðûå âèäû ñ äðóãèõ êîíòèíåíòîâ áûëè èçó÷åíû
îòíîñèòåëüíî ïîäðîáíî. Â Åâðîïå ðîä Daphnia ðåâèçîâàëñÿ, â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü, áëàãîäàðÿ óñèëèÿì Ä. Ôë¸ññíåðà (Floessner, 1972, 2000), â Þæíîé
Àìåðèêå – Õ. Ïàããè (Paggi, 1977, 1996, 1999), â Àâñòðàëèè – Äæ. Áåíçè
(Benzie, 1986a-b, 1987, 1988a-c). Èñïàíñêèå Daphnia ïîäðîáíî èçó÷åíû Àëîíñî
(Alonso, 1996). Ãóäåö (Hudec, 2010) ïðèâåë õîðîøèå îïèñàíèÿ ïðåäñòàâèòå-
ëåé ðîäà èç Ñëîâàêèè è çàêëþ÷èë, ÷òî äëÿ Öåíòðàëüíîé Åâðîïû íåîáõîäè-
ìî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå âàëèäíûõ áîëüøå âèäîâ èç ãðóïïû D. pulex â
øèðîêîì ïîíèìàíèè, ÷åì ýòî äåëàþò ãåíåòèêè, â ÷àñòíîñòè, âàëèäíûìè
ÿâëÿþòñÿ D. brevispina è D. tatrensis (Hudec, 2010).

Ñóùåñòâåííûì ýòàïîì äëÿ ïîíèìàíèÿ ìîðôîëîãèè è ñèñòåìû ðîäà
Daphnia (è âñåõ Daphniidae) ñòàëà äèññåðòàöèÿ Ñ.Ì. Ãëàãîëåâà (1986), èìåâ-
øàÿ öåëüþ ðåâèçèþ ïàëåàðêòè÷åñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà. Ýòà ðàáîòà ñî-
ïðîâîæäàëàñü äåòàëüíûì ïåðåîïèñàíèåì ìîðôîëîãèè îòäåëüíûõ âèäîâ,
îöåíêîé ìåñòà ðîäà Daphnia â ñèñòåìå Daphniidae, ðåêîíñòðóêöèåé îáëèêà
ïðåäêà Daphnia, ñðàâíèòåëüíûì àíàëèçîì ðàçíîîáðàçèÿ ñòðîåíèÿ îñíîâ-
íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð â ïðåäåëàõ ðîäà, ñåìåéñòâà Daphniidae è
âñåãî îòðÿäà Anomopoda. Ê ñîæàëåíèþ, ëèøü íåìíîãèå ïîëîæåíèÿ ýòîé
äèññåðòàöèè îïóáëèêîâàíû (Ãëàãîëåâ, 1983à-á, 1984). Êðàòêèé êëþ÷ äëÿ
ïàëåàðêòè÷åñêèõ âèäîâ ðîäà ïîÿâèëñÿ â ïîñëåäíåì îïðåäåëèòåëå êëàäîöåð
Ðîññèè (Ñìèðíîâ è äð., 1995).

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ áîëüøèíñòâî àâòîðîâ ïðèçíàåò íåîáîñíîâàííîñòü
âûäåëåíèÿ ðîäà Daphniopsis. Íà ñàìîì äåëå âèäû ýòîãî “ðîäà” – ýòî êðóï-
íûå ïðåäñòàâèòåëè Daphnia ñî ñëàáî âûðàæåííûì ðîñòðóìîì è áåç õâîñ-
òîâîé èãëû, îòíîñÿùèåñÿ ê ïîäðîäó Ctenodaphnia (Ãëàãîëåâ, 1986; Fryer,
1991b; Benzie, 2005; Adamowicz et al., 2009).

Íåäàâíÿÿ êíèãà Áåíçè (Benzie, 2005), ïîñâÿùåííàÿ ìèðîâîé ôàóíå
Daphnia, ÿâëÿåòñÿ ëèøü êîìïèëÿöèåé è ñîäåðæèò ðÿä íåòî÷íîñòåé (Floessner,
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2005; Taylor, ëè÷íîå ñîîáùåíèå). Íåîáõîäèìîñòü ïîëíîé ìîðôîëîãè÷åñêîé
è òàêñîíîìè÷åñêîé ðåâèçèè ðîäà (âêëþ÷àþùåãî ïî ìîèì ïîäñ÷åòàì áîëåå
300 ôîðìàëüíûõ òàêñîíîâ âèäîâîé ãðóïïû) ñòàëà î÷åâèäíîé íûíå äëÿ øè-
ðîêîãî êðóãà èññëåäîâàòåëåé.

Íåäîñòàòî÷íîñòü èçó÷åííîñòè ìîðôîëîãèè Anomopoda. Èìåííî íåäî-
ñòàòî÷íàÿ èçó÷åííîñòü ìîðôîëîãèè ìíîãèõ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà ÿâëÿåò-
ñÿ äî ñèõ ïîð ãëàâíûì ïðåïÿòñòâèåì äëÿ øèðîêèõ ñðàâíåíèé è îáîáùå-
íèé. Óðîâåíü èññëåäîâàííîñòè ìîðôîëîãèè ìíîãèõ ïðåäñòàâèòåëåé
Anomopoda (â òîì ÷èñëå, ìíîãèõ âèäîâ àêòèâíî èçó÷àåìîãî ðîäà Daphnia)
âñå åùå ìàëî îòëè÷àåòñÿ îò óðîâíÿ ðàáîò êîíöà XIX–íà÷àëà XX ñòîëåòèÿ
(Sars, 1885, 1896; Lilleborg, 1901; Behning, 1912). Äàæå ìíîãèå åâðîïåéñêèå
âèäû îïèñàíû íåäîñòàòî÷íî äåòàëüíî, è ÷àñòî íå óäàåòñÿ íà îñíîâàíèè
îïèñàíèé è ðèñóíêîâ óñòàíîâèòü íàëè÷èå (èëè îòñóòñòâèå) íåêîé ñòðóêòó-
ðû ó êîíêðåòíîãî æèâîòíîãî. Âî ìíîãîì ïëîõîé èçó÷åííîñòè âåòâèñòîó-
ñûõ ðàêîîáðàçíûõ ñïîñîáñòâîâàëà òàêæå îáû÷íàÿ ïðàêòèêà èçîáðàæåíèÿ
æèâîòíîãî òîëüêî ñ áîêîâîé ñòîðîíû (íà ÷òî ðàíåå ñïðàâåäëèâî óêàçàë
Êîðîâ÷èíñêèé (1992)). Íàïðèìåð, ïðè òàêîì ïîäõîäå àâòîðû ïðîïóñêàþò
íàëè÷èå ðîãîâèäíûõ áîêîâûõ âûðîñòîâ íà ñòâîðêàõ (èíîãäà î÷åíü ìîù-
íûõ!), õàðàêòåðíûõ äëÿ ðÿäà âèäîâ èç ðàçíûõ ñåìåéñòâ (ñì. äàëåå). Îñî-
áåííî ïëîõî èññëåäîâàíû ñàìöû è ýôèïïèàëüíûå ñàìêè, îáû÷íî ëèøü
ïåðèîäè÷åñêè ïîÿâëÿþùèåñÿ â ïîïóëÿöèÿõ.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ñòàëî î÷åâèäíûì, ÷òî ðàíåå â êà÷åñòâå ñàìîñòî-
ÿòåëüíûõ âèäîâ áûëî îïèñàíî ìíîæåñòâî ðåãèîíàëüíûõ, ýêîëîãè÷åñêèõ,
ñåçîííûõ è äðóãèõ ìîðô Anomopoda, â ïåðâóþ î÷åðåäü â ïëàíêòîííûõ
ðîäàõ Daphnia è Bosmina. Íà îñíîâàíèè åäèíè÷íûõ ïðèçíàêîâ, ðàçëè÷èé â
äëèíå àíòåíí I è ìóêðî, òîëüêî â Ïàëåàðêòèêå áûëè óñòàíîâëåíû äåñÿòêè
òàêñîíîâ âèäîâîãî è ïîäâèäîâîãî ðàíãîâ Bosmina (Eubosmina) (Rühe, 1912;
Lieder, 1957, 1996). Íà ñàìîì äåëå, ìîðôîëîãèÿ êàê ìóêðî, òàê è àíòåíí I,
íàñòîëüêî âàðèàáåëüíà, ÷òî âîîáùå íå ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíà â ñèñòå-
ìàòèêå (Taylor et al., 2002). Ìàëî òîãî, íà òåððèòîðèè Åâðîïû ãåíåòè÷åñêè-
ìè ìåòîäàìè îïðåäåëåí ëèøü åäèíñòâåííûé âèä èç ýòîãî ïîäðîäà, B. coregoni
Baird, 1857, âñå îñòàëüíûå “âèäû” – ýòî, ñêîðåå âñåãî, ëèøü ìîðôû ïîñëå-
äíåãî (Haney, Taylor, 2003), õîòÿ äàííûé âîïðîñ è òðåáóåò äàëüíåéøåãî
èçó÷åíèÿ.

Ïîëîæåíèå äåë â ñèñòåìàòèêå ìíîãèõ ãðóïï Anomopoda îñëîæíèëà
ïîïóëÿðíàÿ òåîðèÿ èõ êîñìîïîëèòè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ, íî 70-å ãîäû
XX ñòîëåòèÿ áûëè îòìå÷åíû åå ðåøèòåëüíûì ïåðåñìîòðîì (Frey, 1982ñ,
1987a, c). Â ðåçóëüòàòå, ìíîãèå ôîðìû, ðàñïðîñòðàíåíèå êîòîðûõ ðàíåå
ñ÷èòàëîñü âñåñâåòíûì, áûëè ïðèçíàíû ãðóïïàìè áëèçêèõ âèäîâ, à èíîãäà
äàæå ðîäîâ (ñì. îáçîðû Êîðîâ÷èíñêîãî (Êîðîâ÷èíñêèé, 1992; Korovchinsky,
1996)). Ïîýòîìó ìíîãèå âèäû, äëÿ êîòîðûõ ïðåäïîëàãàåòñÿ êîñìîïîëèòè-
÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå, íûíå âîñïðèíèìàþòñÿ èññëåäîâàòåëÿìè êàê îáúåê-
òû áóäóùèõ ðåâèçèé. Îòìåòèì, ÷òî íàðàâíå ñ ëîêàëüíî ðàñïðîñòðàíåííû-
ìè âèäàìè ñóùåñòâóþò è âèäû ñ î÷åíü øèðîêèìè àðåàëàìè, íàïðèìåð,
Ilyocryptus spinifer (Kotov, Dumont, 2000) èëè ðÿä âèäîâ ðîäà Simocephalus
(Orlova-Bienkowskaja, 2001).

Ïî ïîäñ÷åòàì Êîðîâ÷èíñêîãî (Korovchinsky, 1996) èç 568 âèäîâ âåòâèñ-
òîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ, ðàññìàòðèâàåìûõ â êà÷åñòâå âàëèäíûõ ê 1996 ãîäó,
ëèøü 129 âèäîâ (17%) áûëè îïèñàíû ïîëíî è àäåêâàòíî, è 146 – îòíîñè-
òåëüíî õîðîøî, â òî âðåìÿ êàê îïèñàíèÿ áîëåå ïîëîâèíû âèäîâ áûëè íå-
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àäåêâàòíû è íå ñîîòâåòñòâîâàëè ñîâðåìåííîìó óðîâíþ èçó÷åííîñòè. Ïðè-
÷åì ñðåäè Daphniidae è Chydoridae òàêîâûõ áûëà ëèøü ïîëîâèíà îò îáùå-
ãî ÷èñëà, ñðåäè Bosminidae, Moinidae è Ilyocryptidae – åùå ìåíüøå, à ñðå-
äè Macrothricidae íå áûëî íè îäíîãî (!) âïîëíå “íàäåæíîãî” âèäà
(Korovchinsky, 1996). Çà ïîñëåäíèå äåñÿòü ëåò ñèòóàöèÿ èçìåíèëàñü â ëó÷-
øóþ ñòîðîíó, õîòÿ ó ñèñòåìàòèêîâ åùå ìíîãî ðàáîòû.

Ê ñîæàëåíèþ, â íàñòîÿùåå âðåìÿ ëèøü íåìíîãèå èññëåäîâàòåëè ó÷à-
ñòâóþò â èçó÷åíèè ìîðôîëîãèè Anomopoda ðàçíûõ ñåìåéñòâ è ïðåäîñòàâ-
ëÿþò äîñòàòî÷íî äåòàëüíûå îïèñàíèÿ íîâûõ òàêñîíîâ (Paggi, 1992, 1996,
1999; Silva-Briano, 1998; Dumont, Silva-Briano, 2000; Smirnov, 1992b, 1996a-b,
2001b, 2007; Sinev, 2004a-d, 2009a-c, 2011, 2012; Van Damme, Dumont, 2008a-
d, 2010; Van Damme et al., 2003, 2005, 2007a-b, 2011). Íî ïîñêîëüêó Anomopoda
îòíîñèòåëüíî íåìíîãî÷èñëåííû (540 âèäîâ è ïîäâèäîâ ïî ïîäñ÷åòàì Ôîð-
ðî ñ ñîàâòîðàìè (Forró et al., 2008), ê 2013 ãîäó ýòà öèôðà óâåëè÷åíà äî
ïðèìåðíî 600, ñì. Kotov, 2013), óðîâåíü èçó÷åííîñòè èõ ìîðôîëîãèè çà
ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå çàìåòíî âûðîñ. Ïîëîæèòåëüíûì ñëåäñòâèåì ýòîãî
ÿâèëîñü ïðîÿñíåíèå ñèñòåìàòèêè íåêîòîðûõ êðóïíûõ ðîäîâ Anomopoda, ó
êîòîðûõ îíà ðàíåå ïðèçíàâàëàñü çàïóòàííîé, òàêèõ êàê Alona, Macrothrix,
Ilyocryptus, Simocephalus (ñì. âûøå).

Îäíàêî íåìàëî ïðîáëåì, ñâÿçàííûõ ñ íåïîëíîòîé îïèñàíèé âèäîâ ïðå-
äûäóùèìè àâòîðàìè, âñå åùå ñîõðàíÿåòñÿ, îñîáåííî â îáëàñòè èçó÷åíèÿ
ñàìöîâ.

1.2. Ìàêðîñèñòåìà è ôèëîãåíèÿ Anomopoda

Íàçâàíèå Anomopoda äëÿ äàííîé ãðóïïû âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ
áûëî ïðåäëîæåíî âåëèêèì íîðâåæñêèì êàðöèíîëîãîì Ã.Î. Ñàðñîì (Sars,
1865), ðàññìàòðèâàâøèì Anomopoda êàê îäíó èç äâóõ òðèá äèâèçèîíà
Calyptomera (âêëþ÷àâøåãî òàêæå òðèáó Ctenopoda), ïðîòèâîïîñòàâëåííî-
ãî äèâèçèîíó Gymnomera (ñ òðèáàìè Haplopoda è Onychopoda). Íûíå
Anomopoda, Ctenopoda, Haplopoda è Onychopoda ðàññìàòðèâàþòñÿ â ðàíãå
îòðÿäîâ (Fryer, 1987a-b). Äþìîí è Ñèëüâà-Áðèàíî (Dumont, Silva-Briano, 1998,
P. 119) íàçâàëè Anomopoda “èñòèííûìè âîäÿíûìè áëîõàìè”, àêöåíòèðóÿ
âíèìàíèå íà òîì, ÷òî íàøè ïðåäñòàâëåíèÿ î âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ
(âîäÿíûõ áëîõàõ) ñâÿçàíû èìåííî ñ ýòîé ãðóïïîé.

Ïî-âèäèìîìó, ïåðâîå ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî Anomopoda áûëî èçîá-
ðàæåíî Ãåððèêîì (Herrick, 1884), îíî âîñïðîèçâåäåíî çäåñü íà Ðèñ. 3-À.
Íåêîòîðûå ïðèíöèïû ïîñòðîåíèÿ ýâîëþöèîííûõ äåðåâüåâ êîíöà XIX âåêà
íûíå ïðåäñòàâëÿþòñÿ íàèâíûìè. Íàïðèìåð, Ãåððèê ðàññìàòðèâàë îäèí
ñîâðåìåííûé ðîä (Moina) â êà÷åñòâå ïðåäêà âñåõ Anomopoda (çà èñêëþ÷å-
íèåì Bosmina), ÷òî ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì ïðåäïîëàãàåò ãëóáî-
êóþ ïàðàôèëèþ ïåðâîãî, è ò.ä. Îòìåòèì, ÷òî â òå âðåìåíà Moinidae íå
ðàññìàòðèâàëèñü â ðàíãå îòäåëüíîãî ñåìåéñòâà, òàê ÷òî ïðåäêîì âñåõ
Anomopoda ðàññìàòðèâàëñÿ îäèí èç ðîäîâ Daphniidae! Ìàëî òîãî, ïî ìíå-
íèþ Ãåððèêà, Ctenopoda òàêæå ïðîèçîøëè îò Moina, òî åñòü îò Anomopoda.
Îäíàêî åìó óäàëîñü ïðåäâîñõèòèòü íåêîòîðûå âûâîäû ïîñëåäóþùèõ àâòî-
ðîâ.

Àâòîðû íà÷àëà–ñåðåäèíû XX âåêà (Sars, 1916; Wagler, 1927; Áåíèíã,
1941; Màíóéëîâà, 1964) áûëè åäèíîäóøíû â òîì, ÷òî â ñîñòàâ îòðÿäà
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Ðèñóíîê 3. Íåêîòîðûå ïðåäûäóùèå ôèëîãåíåòè÷åñêèå ðåêîíñòðóêöèè:
À – Herrick, 1884; Á – Cotterman, 1982; Â – Fryer, 1995; Ã – Dumont, Silva-Briano,
1998; Ä – Elmoor-Loureiro, 2004b; Å – Van Damme et al., 2007a.
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Anomopoda âõîäèò òîëüêî ÷åòûðå áîëüøèõ ñåìåéñòâà: 1) Daphniidae; 2)
Bosminidae; 3) Macrothricidae; 4) Chydoridae.

Â íà÷àëå XX âåêà Ìåéñíåð (1903) íà îñíîâàíèè ñðàâíèòåëüíîãî àíàëè-
çà ìîðôîëîãèè êîíå÷íîñòåé äâóõ ðîäîâ Bosminidae, Bosminopsis è Bosmina,
ïðåäëîæèë âûäåëèòü ïåðâûé ðîä â ñïåöèàëüíîå ñåìåéñòâî Bosminopsidae,
íî ýòî ìíåíèå íå íàøëî ïîääåðæêè ó Áåíèíãà (Behning, 1912). Â äàëüíåé-
øåì âîïðîñ î ñáîðíîñòè Bosminidae íå îáñóæäàëñÿ â çàïàäíîé ëèòåðàòóðå
âñëåäñòâèå íåçíàíèÿ ðàáîòû Ìåéñíåðà, âûøåäøåé â ìàëîèçâåñòíîì èçäà-
íèè, íî â îòå÷åñòâåííîé – íåîäíîêðàòíî ïðèçíàâàëñÿ îòêðûòûì äëÿ îá-
ñóæäåíèÿ (Ðûëîâ, 1950; Ìàíóéëîâà, 1964; Êîðîâ÷èíñêèé, 1992).

Äàëüíåéøèõ ïîïûòîê óñòàíîâëåíèÿ êàêèõ-ëèáî íîâûõ òàêñîíîâ ðàíãà
ñåìåéñòâà â ïðåäåëàõ Anomopoda íå áûëî ñäåëàíî äî êîíöà 60-õ ãîäîâ XX
âåêà, êîãäà Ãîóëäåí (Goulden, 1968) ðåâèçîâàë ðîäû Moina è Moinidaphnia
è ïðåäëîæèë âûâåñòè èõ èç ñîñòàâà Daphniidae â îñîáîå ñåìåéñòâî Moinidae.
Îäíàêî âûäåëåíèå ïîñëåäíèõ â îòäåëüíîå ñåìåéñòâî íàøëî ñðåäè ïîñëåäó-
þùèõ àâòîðîâ êàê ñòîðîííèêîâ (Flössner, 1972; Ñìèðíîâ, 1976, Margaritora,
1985; Ñìèðíîâ è äð., 1995; Alonso, 1996; Dumont et al., 2013), òàê è ïðîòèâ-
íèêîâ (Fryer, 1991b, 1995). Â ïîñëåäíåé ñâîäêå ïî âåòâèñòîóñûì ðàêîîáðàç-
íûì Moininae ðàññìàòðèâàþòñÿ â ðàíãå ïîäñåìåéñòâà ñåìåéñòâà Daphniidae
(Dumont, Negrea, 2002).

Äþìîí è Ïýíñåð (Dumont, Pensaert, 1983) ïðåäëîæèëè âûäåëèòü âíóòðè
ñåìåéñòâà Daphniidae ïîäñåìåéñòâî Scapholeberinae äëÿ äâóõ ðîäîâ,
Scapholeberis è Megafenestra. Ïðè ýòîì îáúåì ïîäñåìåéñòâà Daphniinae s.str.
íå áûë îáðèñîâàí äî ñàìîãî ïîñëåäíåãî âðåìåíè (Dumont, Negrea, 2002).

Ôðàé (Frey, 1967) ðàçäåëèë ñåìåéñòâî Chydoridae íà ÷åòûðå ïîäñåìåé-
ñòâà: Chydorinae, Aloninae, Eurycercinae è Sayciinae. Íè ó êîãî èç ïîñëåäó-
þùèõ àâòîðîâ (Ñìèðíîâ, 1971à; Smirnov, 1996à; Dumont, Silva-Briano, 1998)
íå âîçíèêëî íèêàêèõ ñîìíåíèé â öåëåñîîáðàçíîñòè ýòîãî øàãà. Íà êëàäîã-
ðàììå Óëüñåíà (Olesen, 1998) ïðåäñòàâèòåëè Aloninae îêàçàëèñü ïàðàôèëå-
òè÷åñêîé ãðóïïîé, íî ïîñëåäíåå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîå èññëåäîâàíèå
ôèëîãåíèè Chydoridae ïîäòâåðäèëî ìîíîôèëèþ âñåõ ïîäñåìåéñòâ
(Sacherová, Hebert, 2003). Íåäàâíî ïîäñåìåéñòâî Aloninae áûëî ïîäðàçäåëå-
íî íà äâå òðèáû, Alonini è Indialonini (Kotov, 2000d).

Åùå Êóðö (Kurz, 1875) ïðåäëîæèë âûäåëåíèå åäèíñòâåííîãî ðîäà
Eurycercus â îòäåëüíîå ïîäñåìåéñòâî Chydoridae, ÷òî áûëî ïîääåðæàíî
Ôðàåì (Frey, 1967) è Ñìèðíîâûì (1971). Äþìîí è Ñèëüâà-Áðèàíî (Dumont,
Silva-Briano, 1998) ïðåäëîæèëè ïîâûñèòü ðàíã òàêñîíà äî ñàìîñòîÿòåëüíîãî
ñåìåéñòâà, è òàêîå ïîíèìàíèå Eurycercidae â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðàêòè÷åñ-
êè îáùåïðèíÿòî.

Âîëüòåðåê (Woltereck, 1920) ïðåäïîëîæèë, ÷òî ðîä Bosmina ïðîèçîøåë
îò Chydorus-ïîäîáíîãî ïðåäêà, îäíàêî, êàêèõ-ëèáî ñòðîãèõ äîêàçàòåëüñòâ
ýòîìó ïðèâåäåíî íå áûëî. Ïî Êîòòåðìàí (Cotterman, 1982), áëèæàéøèìè
ðîäñòâåííèêàìè Bosminidae ÿâëÿþòñÿ Macrothricidae (Ðèñ. 3-Á).

Â òå÷åíèå XX âåêà ïîñòåïåííî ñôîðìèðîâàëîñü ìíåíèå î Macrothricidae
êàê íàèáîëåå ïðèìèòèâíîé ãðóïïå Anomopoda. Îñîáåííî ãîðÿ÷èì ñòîðîí-
íèêîì ýòîé èäåè ñòàë Ôðàéåð (Fryer, 1974, 1991b, 1995). Èìåííî ïîä âëèÿ-
íèåì ýòèõ ïðåäñòàâëåíèé, ðåêîíñòðóèðîâàííûé àâòîðîì (Fryer, 1995) ïðå-
äîê Anomopoda èìååò ÿâíûé ìàêðîòðèöèäîïîäîáíûé îáëèê. Ïðè ýòîì àâ-
òîð çàêëþ÷èë, ÷òî Bosminidae – ðîäñòâåííèêè Chydoridae, à Macrothricidae
– Daphniidae (Ðèñ. 3-Â). Íî óæå â êîíöå XX âåêà ïðèìèòèâíîñòü
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Macrothricidae áûëà ïîñòàâëåíà ïîä ñîìíåíèå (Dumont, Silva-Briano, 1998;
Olesen, 1998; Elmoor-Loureiro, 2004b, 2005).

Ðÿäîì èññëåäîâàòåëåé (Wingstrand, 1978; Ìàêðóøèí, 1985á; Dumont, Silva-
Briano, 1998; Olesen, 1998; Elmoor-Loureiro, 2004b) âûñêàçûâàëàñü ìûñëü î
ïàðàôèëèè è äàæå ïîëèôèëèè Macrothricidae. Âèíãñòðàíä (Wingstrand, 1978)
ïðîàíàëèçèðîâàë ñòðîåíèå ñïåðìèåâ è òèï ñïåðìàòîãåíåçà ó ðàçíûõ
Anomopoda è ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî ó Ophryoxus îíè ìàëî ÷åì îòëè÷àþòñÿ
îò òàêîâûõ äðóãèõ Anomopoda (Daphniidae, Chydoridae), â òî âðåìÿ êàê ó
Ilyocryptus è Streblocerus – âåñüìà ñïåöèôè÷íû. Àâòîðîì â íåêîòîðûõ ñëó-
÷àÿõ áûëè íàéäåíû ñóùåñòâåííûå îòëè÷èÿ è â ñòðîåíèè ñïåðìèÿ ó ðàçíûõ
âèäîâ îäíîãî ðîäà, íàïðèìåð, Moina. Îäíàêî âàðèàáåëüíîñòü ïðèçíàêîâ
ñïåðìèÿ âíóòðè òàêñîíîâ Cladocera ðàçëè÷íîãî ðàíãà ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìíå
ñëèøêîì ñèëüíîé, ÷òî äåëàåò èõ ìàëîïðèãîäíûìè äëÿ êàêèõ-ëèáî ôèëîãå-
íåòè÷åñêèõ çàêëþ÷åíèé.

Ìàêðóøèí (1985á) ïîêàçàë, ÷òî ïî ñïîñîáó îáðàçîâàíèÿ ýôèïïèóìà è
ïî îñîáåííîñòÿì åãî ñòðîåíèÿ, ñðåäè Macrothricidae âûäåëÿåòñÿ ïÿòü ãðóïï
ðîäîâ. Â öåëîì, èìåþòñÿ ðîäû áîëåå áëèçêèå ê Daphniidae èëè Chydoridae,
ñòåïåíü ðàçëè÷èÿ ýôèïïèóìîâ ðàçíûõ Macrothricidae ïðèìåðíî ñîîòâåò-
ñòâóåò èëè äàæå ïðåâûøàåò òàêîâóþ âíóòðè îòäåëüíûõ ñåìåéñòâ (Chydoridae
è Bosminidae).

Ñìèðíîâ (1976) ñïðàâåäëèâî îòìåòèë ðàçíîðîäíîñòü Macrothricidae è,
õîòÿ íå íàøåë ïðè÷èí äëÿ ðàññìîòðåíèÿ äàííîãî ñåìåéñòâà â êà÷åñòâå
ñáîðíîé ãðóïïû, ïîäðàçäåëèë åãî íà ïîäñåìåéñòâà: Macrothricinae (äëÿ 9
ðîäîâ), Ilyocryptinae (äëÿ åäèíñòâåííîãî ðîäà Ilyocryptus), Acantholeberinae
(äëÿ åäèíñòâåííîãî ðîäà Acantholeberis) è Ophryoxinae (äëÿ ðîäîâ Ophryoxus
è Parophryoxus). Èì æå âïîñëåäñòâèè ñòàòóñ Ilyocryptidae áûë ïîâûøåí äî
îòäåëüíîãî ñåìåéñòâà (Smirnov, 1992b). Ýòîò øàã âûçâàë ïîëíîå ïîíèìàíèå
âî âñåõ ïîñëåäóþùèõ ïóáëèêàöèÿõ, ìàëî òîãî, áûë íàéäåí ðÿä ñåðüåçíûõ
àðãóìåíòîâ, ÷òî Ilyocryptidae – ãðóïïà ôèëîãåíåòè÷åñêè óäàëåííàÿ îò èñ-
òèííûõ Macrothricidae (Dumont, Silva-Briano, 1998; Dumont, Negrea, 2002;
Kotov, Štifter, 2006).

Óëüñåí (Olesen, 1998), íà îñíîâàíèè êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà ðÿäà ðî-
äîâ, ïðèçíàë Macrothricidae-ïîäîáíûõ Anomopoda (Macrothrix, Streblocerus,
Drepanothrix, Lathonura) áëèæàéøèìè ðîäñòâåííèêàìè Daphniidae-Moinidae.
Ïî åãî ìíåíèþ, ýòà ãðóïïèðîâêà ïîääåðæàíà äâóìÿ ñèíàïîìîðôèÿìè: èçîã-
íóòûì ïðîòîïîäèòîì àíòåííû II è ÷èñëîì òîðàêàëüíûõ êîíå÷íîñòåé, ñî-
êðàùåííûì äî ïÿòè. Åñëè ïåðâûé ïðèçíàê âûãëÿäèò ñóáúåêòèâíûì, òî
ïðèìåíåíèå âòîðîãî âûçûâàåò ïîëíîå íåäîóìåíèå, ïîñêîëüêó ïÿòü ïàð òî-
ðàêîïîäîâ èìåþò ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî Anomopoda.

Ïîïûòêà áîëåå ãëóáîêîãî ãëîáàëüíîãî ïåðåñìîòðà ñèñòåìû Anomopoda
áûëà âûïîëíåíà Äþìîíîì è Ñèëüâà-Áðèàíî (Dumont, Silva-Briano, 1998) íà
îñíîâàíèè àíàëèçà ñòðîåíèÿ òîðàêàëüíûõ êîíå÷íîñòåé. Ýòè àâòîðû ïðåäëî-
æèëè îáúåäèíèòü âñåõ Anomopoda ñ âîñåìüþ ñêðåáóùèìè ùåòèíêàìè íà
òîðàêîïîäå II (â êà÷åñòâå îñíîâíîãî ïðèçíàêà), à òàêæå õîðîøî âûðàæåííû-
ìè âíåøíåé è âíóòðåííåé äîëÿìè òîðàêîïîäà I è ãíàòîáàçîé òîðàêîïîäîâ
III-IV ñëèòîé ñ “ýíäèòîì” (= âíóòðåííå-äèñòàëüíîé ÷àñòüþ òîðàêàëüíîé êî-
íå÷íîñòè) â ïîäîòðÿä Radopoda. Ïðè ýòîì àëüòåðíàòèâíûõ ïîäîòðÿäîâ ñî-
çäàíî íå áûëî, è ïðî÷èå òàêñîíû Anomopoda êëàññèôèöèðîâàíû íå áûëè.

Ñîãëàñíî âçãëÿäàì Äþìîíà è Ñèëüâà-Áðèàíî (Dumont, Silva-Briano, 1998),
äâå ãðóïïû Chydoridae, ðàññìîòðåííûå Ôðàåì (Frey, 1967) â ðàíãå ïîäñå-
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ìåéñòâ, ïîëó÷èëè ðàíã îòäåëüíûõ ñåìåéñòâ (Sayciidae è Eurycercidae), õîòÿ
è áûëî ïîäòâåðæäåíî, ÷òî Chydoridae, Sayciidae è Eurycercidae – áëèæàé-
øèå ðîäñòâåííèêè. Áûâøåå ñåìåéñòâî Macrothricidae îêàçàëîñü ðàçáèòûì
íà ÷åòûðå íåçàâèñèìûõ ñåìåéñòâà. Àâòîðû íå òîëüêî ïîääåðæàëè âûäåëå-
íèå Ilyocryptidae â îòäåëüíîå ñåìåéñòâî, íî è ïðåäëîæèëè ïîâûñèòü ðàíã
äðóãèõ ïîäñåìåéñòâ, óñòàíîâëåííûõ Ñìèðíîâûì (1976) äî íåçàâèñèìûõ
ñåìåéñòâ (Acantholeberidae è Ophryoxidae). Ìàëî òîãî, â îòäåëüíîå ñåìåé-
ñòâî Neothricidae áûë âûâåäåí ðîä Neothrix, ïðèçíàêè êîòîðîãî (à èìåííî,
îòñóòñòâèå êîãîòêîâ íà ïîñòàáäîìåíå è âûòàëêèâàþùèõ êðþêîâ íà òîðà-
êîïîäå I) óíèêàëüíû äëÿ Anomopoda.

Òàêæå Äþìîíîì è Ñèëüâà-Áðèàíî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî Macrothrici-
dae â èõ íîâîì ïîíèìàíèè âñå åùå ãåòåðîãåííû, ïîýòîìó âïîëíå âîçìîæ-
íî èõ äàëüíåéøåå äðîáëåíèå íà Macrothricinae s.str. è “non-Macrothricinae”.
Ïðè ýòîì àâòîðû ñî÷ëè, ÷òî Moinidae íå ìîãóò ïðåòåíäîâàòü íà ñòàòóñ
ñàìîñòîÿòåëüíîãî ñåìåéñòâà, à äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ â ïðåäåëàõ
Daphniidae. Ïîìèìî ýòîãî áûëî ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ñåìåéñòâî
Bosminidae ñîñòîèò â îòäàëåííîì ðîäñòâå ñ Ilyocryptidae (Dumont, Silva-
Briano, 1998, P. 119). Òàêæå âñå õèäîðèäîïîäîáíûå è âñå ìàêðîòðèöèäîïî-
äîáíûå æèâîòíûå (Ilyocryptidae íå âõîäÿò â ñîñòàâ ïîñëåäíèõ) áûëè ïðè-
çíàíû ðîäñòâåííèêàìè (Dumont, Silva-Briano, 1998). Ïðè ýòîì Äþìîí è
Ñèëüâà-Áðèàíî îáúåäèíèëè ïåðâûõ â íàäñåìåéñòâî Eurycercoidea, à âòî-
ðûõ – â íàäñåìåéñòâî Macrothricoidea (íàçâàíèå ïîñëåäíåãî ïðèâîäèòñÿ â
îðèãèíàëüíîé îðôîãðàôèè). Îòîáðàæåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äåðåâà
Anomopoda ïî Äþìîíó è Ñèëüâî-Áðèàíî ïðèâåäåíî çäåñü íà Ðèñ. 3-Ã.

Ê ñõîäíûì âûâîäàì ïðèøëà è Ýëìóð-Ëîóðåéðî (Elmoor-Loureiro, 2004b).
Îäíàêî åå ðàáîòà çíà÷èòåëüíî óñòóïàåò òàêîâîé Äþìîíà è Ñèëüâà-Áðèàíî,
ïîñêîëüêó áûëà âûïîëíåíà ñ èñïîëüçîâàíèåì ìíîæåñòâà ñîìíèòåëüíûõ
ïðèçíàêîâ (çà÷àñòóþ ñèëüíî âàðüèðóþùèõ â ïðåäåëàõ àíàëèçèðóåìûõ ðî-
äîâ è ñåìåéñòâ), ïî÷åðïíóòûõ èç ëèòåðàòóðíûõ èñòî÷íèêîâ è ìàëîîáîñíî-
âàííûõ èäåé î ãîìîëîãèè ÷àñòåé òîðàêàëüíûõ êîíå÷íîñòåé. Ê òîìó æå,
êàæäîå ñåìåéñòâî áûëî ïðåäñòàâëåíî ïðîèçâîëüíûì íàáîðîì âèäîâ, â òî
âðåìÿ êàê äðóãèå âèäû (è ðîäû) áûëè èñêëþ÷åíû èç ôèëîãåíåòè÷åñêîãî
àíàëèçà. À åñëè áû îíè áûëè âêëþ÷åíû, òî èõ ïðèçíàêè ÿâíî êîíôëèêòî-
âàëè áû c òàêîâûìè, ïðèçíàâàâøèìèñÿ Ýëìóð-Ëîóðåéðî ñèíàïîìîðôèÿìè
ìíîãèõ êëàä. Ïðè ýòîì èíäåêñ êîíñèñòåíòíîñòè äåðåâà è ñòàòèñòè÷åñêàÿ
ïîääåðæêà âåòâåé â ðàìêàõ áóòñòðåï-òåñòà ïîíèçèëèñü áû êàòàñòðîôè÷åñ-
êè. Íèêàêèå ïîëó÷åííûå òàêèì îáðàçîì ãðóïïû íè â êîåì ñëó÷àå íåëüçÿ
íàçâàòü êëàäàìè (ìîíîôèëåòè÷åñêèìè ãðóïïàìè), îíè ãëóáîêî ïàðàôèëå-
òè÷íû ïî îïðåäåëåíèþ, ïîñêîëüêó íå âêëþ÷àþò â ñåáÿ áóëüøóþ ÷àñòü òàê-
ñîíîâ (ñì. îòîáðàæåíèå îáñóæäàåìîãî äåðåâà íà Ðèñ. 3-Ä, îäíàêî, ñëåäóåò
ïðèíÿòü âî âíèìàíèå, ÷òî òîëüêî ãðóïïèðîâêà âñåõ Chydoridae è êëàäû
Radopoda + Bosminide áûëà õîðîøî ïîääåðæàíà ñòàòèñòè÷åñêè, âñå îñ-
òàëüíûå âåòâè èìåëè íåäîïóñòèìî íèçêóþ ïîääåðæêó â áóòñòðåï-òåñòå).

Âñå ñäåëàííûå ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïîïûòêè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè-
÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé ôèëîãåíèè Anomopoda ñëåäóåò ïðèçíàòü ñóãóáî
ïðåäâàðèòåëüíûìè. È äàæå ñîâñåì íå èç-çà íåïðàâäîïîäîáíîñòè âûâîäîâ
(÷åì ÷àñòî ãðåøàò ìîëåêóëÿðíûå áèîëîãè, íå èìåþùèå áàçîâîãî çîîëîãè-
÷åñêîãî îáðàçîâàíèÿ). Ê íàñòîÿùåìó ìîìåíòó íå ïîäîáðàíî ïðàéìåðîâ
äëÿ àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ, êîòîðûå îáåñïå÷àò íà äåðåâå ñòà-
òèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûå ïîääåðæêè ãðóïïèðîâêè ðîäîâ è ñåìåéñòâ. À îá-
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ñóæäàòü êëàäû íà ðàíåå ïîñòðîåííûõ äåðåâüÿõ, íå èìåþùèå íàäåæíîé
ñòàòèñòè÷åñêîé ïîääåðæêè (De Waard et al., 2006; Stenderup et al., 2006;
Richter et al., 2007), íå èìååò ñìûñëà. Îòìåòèì ëèøü 100% ïîääåðæêó ãðóï-
ïèðîâêè âñåõ Anomopoda, è 100% ïîääåðæêó ãðóïïèðîâêè âñåõ ðîäîâ
Daphniidae (De Waard et al., 2006; Stenderup et al., 2006).

Â ðàáîòå Âàí Äàììå è äð. (Van Damme et al., 2007a) íà “ôèëîãåíåòè÷åñ-
êîì ãàçîíå” (Ðèñ. 3-Å) (ïîñêîëüêó ãðóïïèðîâêè ñåìåéñòâ äðóã ñ äðóãîì
ïîääåðæàíû íå áûëè) ÷åòêî îáîçíà÷èëèñü ìîíîôèëåòè÷åñêèå Daphniidae,
ìîíîôèëåòè÷åñêèå Chydoridae (áåç Eurycercidae) ñ õîðîøî ïîääåðæàííû-
ìè ïîäñåìåéñòâàìè. Macrothricidae (áåç Neothricidae, Acantholeberidae è
Gondwanotrichidae) òàêæå îêàçàëèñü ìîíîôèëåòè÷íû, íî, ê ñîæàëåíèþ,
òîëüêî äâà ðîäà, Macrothrix è Wlassicsia, áûëè âêëþ÷åíà â àíàëèç. Åùå ðàç
îòìåòèì, ÷òî íèêàêèõ ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé ìåæäó ñåìåéñòâàìè óñòàíîâëå-
íî íå áûëî.

Â ïîñëåäíåé ñâîäêå ïî Branchiopoda (Dumont, Negrea, 2002) ïðèâåäåíà
êëàññèôèêàöèÿ Anomopoda, ÿâëÿþùàÿñÿ íåñêîëüêî óñîâåðøåíñòâîâàííûì
âàðèàíòîì ñèñòåìû Äþìîíà è Ñèëüâà-Áðèàíî, ñîãëàñíî êîòîðîé â ñîñòàâå
Anomopoda âûäåëÿåòñÿ 10 ñåìåéñòâ:
1. Ñåìåéñòâî Daphniidae Straus, 1820 (emend. Schoedler, 1858):

À. Ïîäñåìåéñòâî Daphniinae Straus, 1820;
B. Ïîäñåìåéñòâî Scapholeberinae Dumont et Pensaert, 1983;
C. Ïîäñåìåéñòâî Moininae Goulden, 1968;

2. Ñåìåéñòâî Bosminidae Baird, 1845 (emend. Sars, 1865);
3. Ñåìåéñòâî Ilyocryptidae Smirnov, 1976;
4. Ñåìåéñòâî Eurycercidae Kurz, 1875;
5. Ñåìåéñòâî Sayciidae Frey, 1967;
6. Ñåìåéñòâî Chydoridae Dybowski et Grochowski, 1894 (emend. Stebbing,

1902):
À. Ïîäñåìåéñòâî Chydorinae Dybowski et Grochowski, 1894;
B. Ïîäñåìåéñòâî Aloninae Frey, 1967;

7. Ñåìåéñòâî Ophryoxidae Smirnov, 1976;
8. Ñåìåéñòâî Acantholeberidae Smirnov, 1976;
9. Ñåìåéñòâî Macrothricidae Norman et Brady, 1867:

À. Ïîäñåìåéñòâî Macrothricinae;
B. Ïîäñåìåéñòâî “non-Macrothricinae”;

10. Ñåìåéñòâî Neothricidae Dumont et Silva-Briano, 1998.
Îäíàêî ó èññëåäîâàòåëåé â îáëàñòè ìîðôîëîãèè è ñèñòåìàòèêè Anomo-

poda åùå ìíîãî ðàáîòû, ÷òî ïîäòâåðæäàåò íåäàâíÿÿ íàõîäêà Dumontia orego-
nensis, îáèòàòåëÿ âðåìåííûõ âîäîåìîâ èç ïóñòûíü Îðåãîíà, çàïîëíÿåìûõ
âîäîé ëèøü ðàç â íåñêîëüêî ëåò, ïðàâîìåðíî îòíåñåííîé àâòîðàìè ê îò-
äåëüíîìó ñåìåéñòâó Dumontiidae (Santos-Flores, Dodson, 2003). Ê ñîæàëå-
íèþ, îïèñàíèå äàííîãî æèâîòíîãî íå ñîîòâåòñòâîâàëî ñîâðåìåííûì ñòàí-
äàðòàì, è íåäàâíî ê íåìó áûëè äîáàâëåíû íåêîòîðûå âàæíûå äåòàëè, íà-
ïðèìåð, ïîêàçàíî, ÷òî òàê íàçûâàåìûé «øåñòîé òîðàêîïîä» â ïåðâîîïèñà-
íèè ÿâëÿåòñÿ, íà ñàìîì äåëå, ëèøü ÷àñòüþ ïÿòîé òîðàêàëüíîé êîíå÷íîñòè
(Van Damme et al., 2008b).

Íàïðîòèâ, îïèñàíèå òèïîâîãî âèäà äðóãîãî íîâîãî ñåìåéñòâà,
Gondwanotrichidae, áûëî âûïîëíåíî òùàòåëüíî è àäåêâàòíî (Van Damme et
al., 2007a-b). Èçíà÷àëüíî áûë óñòàíîâëåí ðîä Notothrix Damme, Shiel et
Dumont, 2007, íî îí îêàçàëñÿ ìëàäøèì îìîíèìîì äðóãîãî òàêñîíà – òóð-
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áåëëÿðèè Notothrix Hicman, 1955, è íàçâàíèå áûëî çàìåíåíî íà Gondwa-
nothrix. Ýòîò îáèòàòåëü þãî-çàïàäíîé Àâñòðàëèè èìååò â öåëîì ìàêðîòðè-
öèäîïîäîáíûé îáëèê, íî âûäåëÿåòñÿ ðÿäîì âåñüìà àðõàè÷íûõ ÷åðò ñòðîå-
íèÿ. Îòìåòèì, ÷òî àâòîðû íàñòàèâàþò íà îêîí÷àíèè “trichidae”, à íå
“thricidae” â íàçâàíèè ñåìåéñòâà, â îòëè÷èå îò îñòàëüíûõ ñåìåéñòâ, íàçâà-
íèÿ êîòîðûõ îøèáî÷íû ñ òî÷êè çðåíèÿ ãðàììàòèêè ëàòèíñêîãî ÿçûêà. Íî,
èñêëþ÷àÿ Gondwanotrichidae, íàçâàíèÿ âñåõ îñòàëüíûõ ñåìåéñòâ ïðèâîäÿò-
ñÿ ìíîé â òðàäèöèîííîì íàïèñàíèè, âî èçáåæàíèå íåìûñëèìîé ïóòàíèöû
â ñëó÷àå èçìåíåíèÿ íàçâàíèé âñåõ îñòàëüíûõ ñåìåéñòâ íà “ãðàììàòè÷åñêè
êîððåêòíûå”.

1.3. Èçó÷åíèå ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ
Anomopoda è äðóãèõ Cladocera

Èìååòñÿ ìíîæåñòâî ñâèäåòåëüñòâ òîãî, ÷òî íàáëþäåíèÿ çà ðàçâèòèåì
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð â ýìáðèîãåíåçå ðàçëè÷íûõ æèâîòíûõ ìîãóò áûòü
ïîëåçíûì äëÿ èõ ãîìîëîãèçàöèè, à âûÿâëåíèå ðàçëè÷èé â ïîçäíåì ýìáðèîãå-
íåçå ðàçëè÷íûõ ãðóïï ìîæåò äàòü ñóùåñòâåííûé âêëàä â ïðîÿñíåíèå ñòåïå-
íè èõ ðîäñòâà (Áåêëåìèøåâ, 1994). Õîòÿ Áèîãåíåòè÷åñêèé Çàêîí Ãåêêåëÿ-
Ìþëëåðà “â èñõîäíîì âèäå íå ïðèçíàåòñÿ ñîâðåìåííîé áèîëîãè÷åñêîé íàó-
êîé” (http://ru.wikipedia.org), íà ñìåíó åìó ïðèõîäÿò äðóãèå íå ìåíåå óìîç-
ðèòåëüíûå êîíñòðóêöèè (íàïðèìåð “ìîäåëü ïåñî÷íûõ ÷àñîâ”, ñì. Kalinka et
al., 2010; Kalinka, Tomancak, 2012), òàêæå ïðåäïîëàãàþùèå êîíñåðâàòèâíîñòü
ýìáðèîíîâ è îïðàâäûâàþùèå ïîïûòêè íàéòè ãîìîëîãèè ìåæäó ðàçëè÷íûìè
ñòðóêòóðàìè ðàçíûõ æèâîòíûõ, àíàëèçèðóÿ èõ ýìáðèîãåíåç. Ñîáñòâåííî, íà
ýòîì îñíîâàíî âñå áîëüøîå íàïðàâëåíèå èññëåäîâàíèé ýêñïðåññèè ãîìåî-
áîñêíûõ ãåíîâ ó ðàçëè÷íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ê ñîæàëåíèþ, ýìáðèîëîãè÷åñêèå äàííûå ðåäêî èñïîëüçóþòñÿ äëÿ îá-
ñóæäåíèÿ ìîðôîëîãèè êëàäîöåð (Dejdar, 1930; Ãëàãîëåâ, 1983a). Ëèøü íå-
ìíîãèå èç èññëåäîâàòåëåé âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ êàñàëèñü ïîçäíåãî
ýìáðèîãåíåçà (Grobben, 1879; Baldass, 1941). Â ïîíèìàíèè Èâàíîâîé-Êàçàñ
(1979), ðàííèé ýìáðèîãåíåç ó ÷ëåíèñòîíîãèõ çàêàí÷èâàåòñÿ ôîðìèðîâàíè-
åì çàðîäûøåâîé ïîëîñêè. Ýòîò ïåðèîä – ëèøü ìàëûé îòðåçîê â ðàçâèòèè
çàðîäûøà. Ýìáðèîëîãîâ îáû÷íî èíòåðåñîâàëè ñàìûå ðàííèå ýòàïû ýìáðè-
îãåíåçà, êîòîðûå ó Ñladocera è ïðî÷èõ ðàêîîáðàçíûõ ñõîäíû, ïîñêîëüêó â
áîëüøåé ñòåïåíè çàâèñÿò îò îáúåìà æåëòêà â ÿéöå, ÷åì îò ñèñòåìàòè÷åñêî-
ãî ïîëîæåíèÿ îáúåêòà (Anderson, 1973; Èâàíîâa-Êàçàñ, 1979). Áîëåå ïî-
çäíèå ñòàäèè (ïîçäíèé ýìáðèîãåíåç) îïèñûâàëèñü â îñíîâíîì ñ öåëüþ ïå-
ðèîäèçàöèè îíòîãåíåçà äëÿ ýêîëîãè÷åñêèõ èëè ôèçèîëîãè÷åñêèõ öåëåé (Fox,
1948; Hoshi, 1950, 1951; Green, 1956a, 1965; Esslová, 1959; Berril, Henderson,
1972; Shuba, Costa, 1972; Kankaala, Wulf, 1980; Naraki et al., 2013). Èíîãäà
ïðîñëåæèâàëàñü ñóäüáà â ýìáðèîãåíåçå ãëàçêà, ãëàç (Löpmann, 1937), íå-
ðâíîé ñèñòåìû è íåêîòîðûõ äðóãèõ îðãàíîâ (Èâàíîâà-Êàçàñ, 1979). Ïðè
ýòîì èññëåäîâàíèå ýìáðèîãåíåçà âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ è äðóãèõ
Branchiopoda òðàäèöèîííî âåëîñü â äâóõ íàïðàâëåíèÿõ, ðàçâèâàâøèõñÿ äî
ïîñëåäíåãî âðåìåíè â îòðûâå îäíî îò äðóãîãî.

Èññëåäîâàíèå îòäåëüíûõ ñòàäèé. Ãèñòîëîãè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ýìá-
ðèîãåíåçà Anomopoda ïóòåì ïðèãîòîâëåíèÿ ñðåçîâ îòäåëüíûõ ñòàäèé è
ïîñëåäóþùåé ðåêîíñòðóêöèè ïî íèì ïðîøåäøèõ ìåæäó ñòàäèÿìè èçìåíå-
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íèé âïåðâûå âûïîëíåíî Ãðîááåíîì (Grobben, 1879). Ïîñëå ñåðèè êëàññè-
÷åñêèõ ýìáðèîëîãè÷åñêèõ ðàáîò, íå óòðàòèâøèõ ñâîåãî çíà÷åíèÿ â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ (Grobben, 1879; Samassa, 1893a-c; Lebedinsky, 1891; Cannon, 1921;
Wotzel, 1937; Baldass, 1941; Kaudewitz, 1950), èíòåðåñ ê ïîäîáíûì èññëåäî-
âàíèÿì áûë óòðà÷åí. Îäíàêî âïîñëåäñòâèè Ãëàãîëåâ (1986) âïåðâûå ïðèìå-
íèë ñêàíèðóþùèé ýëåêòðîííûé ìèêðîñêîï (ÑÝÌ) äëÿ èññëåäîâàíèÿ îò-
äåëüíûõ ñòàäèé ýìáðèîãåíåçà Daphnia (Anomopoda), ÷åì îòêðûë íîâûé
ýòàï â äàííîì íàïðàâëåíèè.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ÑÝÌ îñîáî øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ äëÿ èçó÷åíèÿ ýì-
áðèîíîâ Gymnomera (Onychopoda + Haplopoda) (Olesen, 1998, 2003; Olesen
et al., 2003). Îñîáî âàæíûì ÿâëÿåòñÿ òîò ôàêò, ÷òî ÷ëåíèñòûå òîðàêîïîäû ó
ðà÷êîâ ýòèõ äâóõ îòðÿäîâ çàêëàäûâàþòñÿ ñîâåðøåííî àíàëîãè÷íî òàêîâûì
ó Anomopoda è Ctenopoda ñ ëèñòîâèäíûìè, íå÷ëåíèñòûìè êîíå÷íîñòÿìè
(Olesen et al., 2001). ×ëåíèñòàÿ òîðàêàëüíàÿ êîíå÷íîñòü õèùíûõ Gymnomera
íåñîìíåííî ïðîèçîøëà èç ôèëëîïîäèè. Ðàíåå Ñòàðîáîãàòîâ (1986) íà îñ-
íîâàíèè ðàçëè÷èé â ñòðîåíèè òîðàêîïîäîâ ãèìíîìåð è ïðî÷èõ Branchiopoda
çàêëþ÷èë, ÷òî Haplopoda è Onychopoda áëèæå ê Cephalocarida è Remipedia,
÷åì ê Branchiopoda. Íûíå ÿñíî, ÷òî ýòî ìíåíèå áûëî îøèáî÷íûì.

Îòìåòèì, ÷òî îäíîâðåìåííî ñ èçó÷åíèåì ýìáðèîãåíåçà êëàäîöåð, ñ êîíöà
90-õ ãîäîâ XX âåêà Óëüñåíîì (ñ ñîàâòîðàìè) íà÷àòà ïðîãðàììà èçó÷åíèÿ
ëè÷èíî÷íîãî è ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ Branchiopoda (Müller
et al., 2003, 2004; Olesen, 2005, 2007, 2009; Olesen, Grygier, 2003, 2004), áàçè-
ðóþùàÿñÿ íà èçó÷åíèè îòäåëüíûõ ñòàäèé îíòîãåíåçà ïîä ñêàíèðóþùèì
ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì.

Â ñàìîå ïîñëåäíåå âðåìÿ ýìáðèîãåíåç Anomopoda ñòàë îáúåêòîì èññëå-
äîâàíèé ñ ïðèìåíåíèåì íîâåéøèõ èìóííî-öèòîõèìè÷åñêèõ ìåòîäèê (Shiga
et al., 2002; Olesen et al., 2001, 2003; Sagawa et al., 2005; Eriksson et al., 2013).
Òàêæå ïðåäïðèíèìàþòñÿ ïåðâûå ïîïûòêè ïðèìåíåíèÿ äëÿ èçó÷åíèÿ îò-
äåëüíûõ ñòàäèé ýìáðèîãåíåçà êëàäîöåð ëàçåðíîãî êîíôîêàëüíîãî ìèêðî-
ñêîïà (Kirsch, Richter, 2007). Îòìåòèì, ó íåêîòîðûõ äðóãèõ ãðóïï ðàêîîá-
ðàçíûõ ïðè ïîìîùè ýòîãî ìåòîäà èçó÷åíî ðàçâèòèå öåëîãî ðÿäà àíàòîìè-
÷åñêèõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð (Wolff, 2010), ÷òî åùå ïðåäñòîèò ñäå-
ëàòü èññëåäîâàòåëÿì êëàäîöåð.

Íàáëþäåíèÿ in vitro. Âòîðîå íàïðàâëåíèå èññëåäîâàíèé áàçèðóåòñÿ íà
òîì ôàêòå, ÷òî ýìáðèîãåíåç áîëüøèíñòâà Cladocera (è áîëüøèíñòâà
Anomopoda) ïðîõîäèò â âûâîäêîâîé ñóìêå ìàòåðè, ãäå ýìáðèîí íå ïîëó÷à-
åò íèêàêîãî ïèòàíèÿ (Smirnov, 2013). Èçâëå÷åííûé èç ñóìêè ýìáðèîí óñ-
ïåøíî ðàçâèâàåòñÿ âíå å¸. Áàçèðóÿñü íà ýòîé îñîáåííîñòè îíòîãåíåçà êëà-
äîöåð, Ðàìóëü (Ramul, 1926) ïðåäëîæèë ìåòîäèêó âûðàùèâàíèÿ çàðîäûøà
in vitro. Âïîñëåäñòâèè îíà áûëà óñîâåðøåíñòâîâàííà Îáðåøêîâå è Ôðýçå-
ðîì (Obreshkove, Fraser, 1940) è íåîäíîêðàòíî ïðèìåíÿëàñü â ðàáîòå ñ
Anomopoda äëÿ íàáëþäåíèÿ çà îáùåé ñìåíîé ñòàäèé â èõ îíòîãåíåçå (Fox,
1948; Hoshi, 1950, 1951; Green, 1956a, 1965; Esslová, 1959; Berril, Henderson,
1972; Shuba, Costa, 1972). Ïðè òàêîì ïîäõîäå íåïðåðûâíîñòè íàáëþäåíèÿ
çà ðàçâèòèåì çàðîäûøà “ïðèíîñèòñÿ â æåðòâó” äåòàëüíîñòü îïèñàíèÿ îò-
äåëüíûõ ñòàäèé.

Ïîäðîáíûå íàáëþäåíèÿ çà ðàçâèòèåì ýìáðèîíîâ in vitro áûëè âîçîáíîâ-
ëåíû â êîíöå XX âåêà ïðè íåïîñðåäñòâåííîì ó÷àñòèè àâòîðà (Êîòîâ, 1995à,
2001; Kotov, 1996a, 1997a; Kotov, Boikova, 1998, 2001). Â õîäå èçó÷åíèÿ
Anomopoda è Ctenopoda íåñêîëüêèõ âèäîâ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî íåìåäëåííî
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ïî âûõîäå èç âûâîäêîâîé ñóìêè ýìáðèîí ëèíÿåò (Kotov, 1997a). Ïðè ýòîì
âûõîä èç âûâîäêîâîé ñóìêè íå îçíà÷àåò çàâåðøåíèÿ ðàçâèòèÿ è íå ñîïðî-
âîæäàåòñÿ êàêèìè-ëèáî èçìåíåíèÿìè ìîðôîëîãèè, íîâîðîæäåííîå æèâîò-
íîå – íå áîëåå ÷åì ýìáðèîí ïîñëåäíåãî âîçðàñòà. Èìåííî â õîäå ëèíüêè
ïðîèñõîäèò òðàíñôîðìàöèÿ ýìáðèîíà â ìîëîäóþ îñîáü ïåðâîãî þâåíèëüíî-
ãî âîçðàñòà. Æèâîòíîå äî ëèíüêè ìîæíî íàçûâàòü “íîâîðîæäåííûì”, à ê
ïåðâîìó ïîñòýìáðèîíàëüíîìó âîçðàñòó ýòîò òåðìèí óæå íåïðèìåíèì. Ðà-
íåå íåðåøåííîñòü âîïðîñà î íàëè÷èè èëè îòñóòñòâèè óêàçàííîé ëèíüêè ïðè-
âåëà ê ïðîòèâîðå÷èÿì â ïåðèîäèçàöèè èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ â ðàçíûõ
ñåìåéñòâàõ Anomopoda, à òàêæå òåðìèíîëîãè÷åñêîé ïóòàíèöå (Kotov, 1997a).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òàêæå èçó÷àåòñÿ âëèÿíèå íà ýìáðèîíàëüíîå ðàçâè-
òèå ãîðìîíîâ è èõ àíàëîãîâ, íàïðèìåð, àíòèýñäèçîñòåðîèäà ôåíàðèìîëà,
âûçûâàþùåãî òåðàòîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìîðôîëîãèè ýìáðèîíîâ (Mu,
Leblanc, 2002).

Íåîáõîäèìîñòü ñî÷åòàíèÿ äâóõ ìåòîäîâ. Êàæäûé èç äâóõ îïèñàííûõ
âûøå ïîäõîäîâ èìååò íåäîñòàòêè. Òàê, ïîäðîáíîå èññëåäîâàíèå îòäåëüíûõ
ñòàäèé íå ãàðàíòèðóåò àêêóðàòíîñòè ðåêîíñòðóêöèè ñîáûòèé ìåæäó íèìè.
Èìåííî ïîýòîìó äî êîíöà XX âåêà íå áûëè èññëåäîâàíû ýìáðèîíàëüíûå
ëèíüêè, è íå áûë ðåøåí âàæíûé äëÿ ïåðèîäèçàöèè îíòîãåíåçà âîïðîñ î
íàëè÷èè ïîñëåäíåé ëèíüêè. Â òî æå âðåìÿ, íàáëþäåíèÿ çà çàðîäûøåì in
vitro íå ìîãóò îáåñïå÷èòü òàêîé ñòåïåíè ïîäðîáíîñòè, êàê ÑÝÌ èëè ãèñòîëî-
ãè÷åñêèå ìåòîäû. Äëÿ óñïåøíîãî èçó÷åíèÿ ðàçâèòèÿ êîíå÷íîñòåé Cladocera
âûñîêàÿ ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü ÑÝÌ (äàþùàÿ âîçìîæíîñòü èçó÷åíèÿ
êàæäîé îòäåëüíîé ùåòèíêè) ìîæåò áûòü ïðèçíàíà âàæíåéøèì ôàêòîðîì.

Êàê ïðåäñòàâëÿåòñÿ, äëÿ ïîëíîöåííîãî àíàëèçà ýìáðèîãåíåçà Anomopoda
(è äðóãèõ ãðóïï Cladocera) òðåáóåòñÿ ñî÷åòàíèå íàáëþäåíèé çà ðàçâèòèåì
çàðîäûøåé in vitro è èçó÷åíèÿ îòäåëüíûõ ñòàäèé ïðè ïîìîùè ÑÝÌ.

1.4. Âûâåäåíèå Cladocera èç ïîêîÿùèõñÿ ÿèö

Ïî-âèäèìîìó, ìåòîäèêà âûâåäåíèÿ êëàäîöåð èç ïîêîÿùèõñÿ ÿèö áûëà
âïåðâûå ïðåäëîæåíà ðàáîòàâøèì â Ðîññèè Ê. Ñåíò-Èëåðîì (1860) (ñì.
Êîðîâ÷èíñêèé, 2012), îäíàêî, íàèáîëüøóþ èçâåñòíîñòü ìåòîä ïîëó÷èë áëà-
ãîäàðÿ àêòèâíûì óñèëèÿì Ñàðñà (Sars, 1885, 1888, 1896, 1901 è äð.). Äëÿ
ïîñëåäíåãî âûâåäåíèå ðà÷êîâ èç âûñóøåííîãî èëà è ïîñëåäóþùåå êóëüòè-
âèðîâàíèå â ëàáîðàòîðèè ñòàëî îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ïîëó÷åíèÿ èíôîð-
ìàöèè î ìîðôîëîãèè, æèçíåííîì öèêëå è ôàóíèñòè÷åñêîì ñîñòàâå êëàäî-
öåð íååâðîïåéñêèõ ìåñòîîáèòàíèé. Èìåííî â ðåçóëüòàòå èçó÷åíèÿ æèâîò-
íûõ, âûâåäåííûõ èç ïîêîÿùèõñÿ ÿèö, Ñàðñîì áûëè îïèñàíû ìíîãî÷èñëåí-
íûå íîâûå òàêñîíû èç Àôðèêè, Àâñòðàëèè, Þæíîé Àìåðèêè.

Ê ñîæàëåíèþ, äàííûé ìåòîä ðåäêî ïðèìåíÿëñÿ ïîñëåäóþùèìè àâòîðà-
ìè, íà ÷òî ñïðàâåäëèâî óêàçàëè Âàí Äàììå è Äþìîí (Van Damme, Dumont,
2010). Íî èìåííî âûâåäåíèå èç ïîêîÿùèõñÿ ÿèö äàåò íàèáîëåå ïîëíóþ
îöåíêó áèîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ è íåêî-
òîðûõ äðóãèõ ïëàíêòîííûõ è áåíòîñíûõ æèâîòíûõ òîãî èëè èíîãî âîäîåìà
(Vanderkerkhove, 2004), ïîñêîëüêó â ðàçîâûõ ïðîáàõ çà òîò èëè èíîé ñåçîí
è/èëè ãîä ïðåäñòàâëåíà ëèøü ÷àñòü (èíîãäà íåçíà÷èòåëüíàÿ!) âèäîâ, âñòðå-
÷àþùèõñÿ â âîäîåìå. Ïðè÷åì ðàçãîâîð èäåò íå òîëüêî î âîäîåìàõ ýêçîòè-
÷åñêèõ ñòðàí, íî, â ïåðâóþ î÷åðåäü, î “õîðîøî èçó÷åííîé” Åâðîïå.




