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Равноногие ракообразные (Isopoda), по-видимому, наиболее специали

зированный отряд надотряда Peracarida (который, в свою очередь, нахо
дится на вершине филогенетического древа высших ракообразных — Mala-
costraca) и насчитывает к настоящему времени около 4500 видов. Изучение 
их представляет интерес с самых разнообразных точек зрения. Это единствен
ная группа среди ракообразных, которая смогла по-настоящему завоевать 
не только море и пресные воды, но и сушу, где представители обширного 
и процветающего подотряда Oniscoidea встречаются от влажных тропических 
лесов до пустынь. В море равноногие обильны и разнообразны на всем диа
пазоне глубин, от литорали до максимальных известных глубин. Исследо
вания последних лет, в частности, показали, что на больших глубинах равно
ногие являются одной из наиболее многочисленных по видовому разнообра
зию групп. 

Возникнув, вероятно, как нектобентические, прекрасно плавающие 
хищники, равноногие в дальнейшем дали разнообразные нектобентические, 
нектические, планктические и бентические жизненные формы с самыми 
различными типами и способами питания. Среди них имеются как всеядные, 
так и плотоядные, растительноядные формы, детритофаги, собиратели, 
фильтраторы, активные хищники и подстерегатели, паразиты факульта
тивные и облигатные, экто- и эндопаразиты. Их роль в биоценозах, хотя 
они и редко бывают доминантами, во многих случаях весьма велика, осо
бенно в Арктике, Антарктике и Субантарктике. 

Хотя большинство равноногих — раздельнополые животные с прямым 
развитием в выводковой сумке, но многие паразиты становятся протерандри-
ческими гермафродитами или вторично приобретают развитие с метаморфо
зом. Многие виды изопод имеют сложную внутрипопуляционную структуру, 
причем часто она проявляется в наличии нескольких типов окраски тела. 
Не случайно поэтому, что за последние годы равноногие ракообразные все 
больше привлекают внимание не только зоологов-систематиков, но и биоло
гов самого разнообразного профиля: экологов, генетиков, физиологов, био
химиков и т. п. 

По нашему мнению, равноногие ракообразные также одна из лучших 
групп и для биогеографического анализа. Это связано, прежде всего, с тем, 
что эта группа в отличие, например, от Decapoda богато и примерно равно
мерно представлена как в холодных, так ,и в теплых водах. Кроме того, 
равноногие раки •— в .большинстве донные животные, неспособные к зна
чительным миграциям и вынашивающие молодь на себе. 

Между тем эта интересная группа при биогеографических построениях 
использовалась лишь в ограниченной степени и немногими исследователями. 
Е. Ф. Гурьянова в серии работ (19356, 19366, 1939, 1946а, 19466, 1949, 
1952, 19646, 1970 и др.) использовала изопод наряду с амфиподами при 
зоогеографическом районировании Арктики и наших дальневосточных 
морей, Я . А. Бирштейн (19606, 1963а, 1970) — при зоогеографическом 
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анализе абиссальной фауны и автор (Кусакин, 1956, 1967, 19696, 1970) — 
для уточнения границы между низкобореальной и высокобореальной под
областями в наших дальневосточных морях и при зоогеографическом райони
ровании Антарктики и Субантарктики. 

Равноногие в холодных и умеренных водах северного полушария, а сле
довательно, и в морях, омывающих СССР,'—одна из наиболее широко 
распространенных и богатых по числу видов групп ракообразных. К настоя
щему времени для акватории, ограниченной с юга линиями мыс Хаттерас— 
южная часть Ла-Манша в Атлантическом океане и Вонсан—о. Садо—мыс 
Инубо—мыс Консепшен в Тихом океане, известно примерно 800 видов рав
ноногих ракообразных, исключая паразитических Epicaridea. В коллекциях 
музеев и институтов СССР имеется значительно более половины (около 550) 
этих видов. 

Автором были обработаны обширные коллекции главным образом Зооло
гического института АН СССР в Ленинграде (ЗИН), накопленные за период 
с 1844 по 1972 г. многочисленными экспедициями и отдельными лицами. 
Следует отметить, что большая часть довоенных сборов и часть материалов 
Курило-Сахалинской экспедиции 1947—1949 гг. была уже ранее обрабо
тана Е. Ф. Гурьяновой. Однако и эти пробы были также просмотрены автором. 

Всего автором было обработано около 6 тыс. проб, содержащих 
более 400 видов, из коллекций ЗИН АН СССР и около 1 тыс. проб, содержа
щих 85 видов, из коллекций Института биологии моря во Владивостоке (ИБМ). 
Кроме того, автор имел возможность частично ознакомиться с коллекцией 
глубоководных изопод, которая была обработана Я. А. Бирштейном (более 
130 видов). Ряд видов изопод были получены из музеев США благодаря 
любезности Т. Боумена (Т. Bowman, Smithsonian Institution, Washington) 
и Э. Айверсона (Е. W. Iverson, Department of Invertebrate Zoology, Cali
fornia Academy of Sciences). Описания видов, отсутствующих в коллекциях 
СССР, сделаны по литературным источникам. Описания видов, сделанные 
Я. А. Бирштейном на современном уровне, почти не нуждаются в допол
нениях и поэтому также использованы автором. 

Следует отметить, что равноногие ракообразные изучались на протяжении 
длительного периода и помимо большого количества отдельных системати
ческих работ имеется целый ряд региональных сводок — определителей 
по этой группе, из которых в первую очередь нужно указать фундаменталь
ную сводку Г. Ричардсон по изоподам Северной Америки (Richardson, 
1905b), том, посвященный равноногим, из гигантской монографии Г. Сарса 
(G. Sars, 1899) и определители Е. Ф. Гурьяновой (1932а, 19366) по равно
ногим Арктики. Однако с тех пор накопилось так много новых данных, что 
эти определители уже устарели. В качестве примера можно указать, что 
число видов равноногих для Охотского моря с 1936 г. увеличилось более 
чем вдвое, а для района Курильских островов с прилегающим к ним Курило-
Камчатским желобом — примерно в 20 раз. 

В томе I дано описание 142 видов морских и солоноватоводных ракооб
разных, относящихся к подотряду Flabellifera, в томе II — 176 видов, при
надлежащих к подотрядам Anthuridea, Microcerberidea, Valvifera и Tyloidea. 
В III томе предполагается дать описание около 400 видов Asellota. 

Работа выполнялась на кафедре гидробиологии и ихтиологии Ленин
градского государственного университета и в лаборатории морских иссле
дований Зоологического института АН СССР в 1952—1966 гг., а заверша
лась в лаборатории хорологии Института биологии моря ДВНЦ АН СССР. 

В ходе работы автор постоянно пользовался консультациями 
проф. Е. Ф. Гурьяновой, советами проф. А. А. Стрелкова ипроф- П. В. Уша
кова, за что он им глубоко признателен. Автор весьма благодарен также 
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докторам Л. Хольтхойсу (L. В. Holthuis, Leiden), Т. Вольфу (Т. Wolff, 
Kobenhavn) и Р. Мензису (R. J. Menzies, Florida) за присылку ими отсут
ствующих в СССР работ. 

Неоценимую помощь в работе оказали хранитель коллекций высших 
ракообразных Зоологического института АН СССР В. Ю. Килепо, худож
ница лаборатории ИБМ Э. С. Шорникова, выполнившая значительную часть 
тотальных рисунков, а также лаборанты Л. А. Царева и Г. С. Васина, много 
сделавшие для подготовки рисунков и рукописи к печати. Всем им автор 
приносит свою самую живейшую благодарность. 

НА РИСУНКАХ ПРИНЯТЫ СЛЕДУЮЩИЕ ОБОЗНАЧЕНИЯ: 
AI 
АН 
Md 
Mxl 
MxII 
Мхр 
PI—VII 
Р И -
u Pn 

d 
s 
L. s 
L. i 

• V 

— I антенна, 
— II антенна, 
— мандибула, 
— I максилла, 
— II максилла, 
— ногочелюсть, 
— переоподы I—VII пар, 
— плеоподы I—V пар, 
— уропод, 
— генитальный апофиз, или 

пенис, 
— правый, 
— левый, 
— верхняя губа, 
— нижняя губа, 

• Pts — плеотельсон, 
F — фронтальная пластинка, 
d. m. р — дистальная часть зубного 

отростка мандибулы, 
Ts — тельсон, 
P. md — мандибулярный щупик, 
F. 1 — жгутик антенн, 
p . m — мужской отросток, 
d. p . m — дистальная часть муж

ского отростка II плео-
пода, 

d. р — дистальная часть, 
ехр — экзоподит, 
endp — эндоподит, 
с — голова, 
Ер — коксальная пластинка. 
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VII. Семейство SPHAEROMATIDAE M.-Edwards, 1840 

Секция PLATYBRANCHIATAE 

1. Род Cassidinidea Hansen, 1905 

1. С. lunlfrons (Richardson, 1900 ) . , „ „ „ , » » . . . 336 

2. Роя Campecopea Leach, 1814 

I . С. Ursula (Montagu, 1804) . . . , . , . „ . . » , . 338 

3. Род Tecticeps Richardson, 1897 

1. T. alascensis Richardson, 1897 . . 343 
2. T. marginalis Gurjanova, 1935 344 
3. T. renoculis Richardson, 1909 345 
4. T. convexus Richardson, 1899 347 
5. T. pugettensis Hatch, 1947 350 
6. T. serratus Gurjanova, 1935 351 
7. T. nodulosus Gurjanova, 1935 352 
8. T. carinatus Gurjanova, 1933 354 
9. T. glaber Gurjanova, 1933 356 

10. T. leucophthalmus Gurjanova, 1935 358 
I I . T. anophthalmus Birstein, 1963 360 

4. Род Ancinus Milne-Edwards, 1840 

1. A. depressus (Say, 1818) . . . . . . . ' 363 

5. Род Bathycopea Tattersall, 1905 

1. B. typhlops Tattersall, 1905 . 366 
2. B. daltonae (Menzies et Barnard, 1959) 369 
3. B. ivanovi Birstein, 1963 . 370 
4. B. parallela Birstein, 1963 372 

Секция HEMIBRANCHIATAE 

6. Род Sphaeroma Latreille in Bosc, 1802 

1. S. serratum (Fabricius, 1787) 376 
2. S. rugicauda Leach, 1814 . . .' . 379 
3 . 5 . hookeri Leach, 1814 382 
4 . S. teissieri Bocquet et Lejuez, 1967 385 
5. S. monodi Bocquet, Hoestlandt et Levi, 1954 . 389 
6. S. pulchellum (Colosi, 1921) . 391 
7. S. quadridentatum Say, 1818 . 394 
8. S. sieboldi Dollfus, 1888 394 
9. S. quoyanum Milne-Edwards, 1840 . 397 

7. Род Exosphaeroma Stebbing, 1900 

1. E. amplicauda (Stimpson, 1857) 399 
2. E. papillae (Bayliff, 1938) . 401 
3 . E. rhomburum (Richardson, 1899) 402 
4. E. octonctum (Richardson, 1897) 403 
5. E. media George et Stroemberg, 1968 403 

8. Род Gnorlmosphaeroma Menzies, 1954 

1. G. oregonense (Dana, 1852) . 406 
2. G. luteum Menzies, 1954 409 
3. G. ovatum (Gurjanova, 1933) . 410 
4. G. noblei Menzies, 1954 414 
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9. Род Cymodoce Leach, 1814 
1. С. truncata Leach, 1814 418 
2. С. emarginata Leach, 1818 422 
3. С. tattersalli Torelli, 1928 424 
4. С. erythraea Nobili, 1906 426 
5. С acuta Richardson, 1904. . 430 

10. Род DYNOIDES Barnard, 1914 
1. D. dentisinus Shen, 1929 . , . . . . » . , 433 

Секция EUBRANCHIATAE 

И . Род Dynamene Leach, 1814 
1. D. bidentata (Adams, 1800) 437 
2. D. edwardsii (Lucas, 1849) 440 
3 . D. magnitorata Holdich, 1968 441 
4. D. bicolor (Rathke, 1837) 442 

12. Род Dynamenella Hansen, 1905 
1. D. fraudatrix Kussakin, 1962 445 
2. D. glabra (Richardson, 1899) 448 
3. D. sheareri (Hatch, 1947) 448 
4. D. dilatata (Richardson, 1899) 450 
5. D. benedicti (Richardson, 1899) 451 

13. Род Paracerceis Hansen, 1905 
1. P. caudata (Say, 1818) 452 
2. P. cordata (Richardson, 1899) 454 

14. Род Holotelson Richardson, 1909 
1. H. tuberculatus Richardson, 1909 457 

VIII . Семейство SEROLIDAE 

1. Род Serolis Leach, 1818 
1. S. vemae Menzies, 1962 461 

ВИДЫ, ОПИСЫВАЕМЫЕ В СЛЕДУЮЩЕМ ТОМЕ 

П. Подотряд ANTHURIDEA 

I. Семейство ANTHURIDAE 

1. Род Anthura Leach, 1814 
1. A. gracilis (Montagu, 1808) . 

2. Род Ptilanthura Harger, 1878 
1. P. tenuis Harger, 1878 

3. Род Anthelura Norman et Stebbing, 1886 
4. A. truncata Hansen, 1916 

4. Род Ananthura Barnard, 1925 
1. A. sulcaticauda Barnard, 1925 . 
2. A. abyssorum (Norman et Stebbing, 1886) 

5. Род Hyssura Norman et Stebbing, 1886 
1. # . producta Norman et Stebbing, 1886 . \ . . . . . . 
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6. Род Apanthura Stebbing, 1910 
A. excavata Mezhov, 1976 

7. Род Cyathura Norman et Stebbing, 1886 
1. С carinata Kroyer, 1846 . . . 
2. С. ЪигЬапсЫ Frankenberg, 1965 
3. С. polita (Stimpson, 1855) . . . 
4. С. munda Menzies, 1951 . . . 

I I . Семейство PARA NTHURIDAE 
1. Род Acealathura Barnard, 1925 

i. A. ochotensis Nunomura, 1976 

2. Род Leptaathttra G. O. Sars, 1899 
1. L. tenuis (G. O. Sars, 1872) 
2. L. thori Barnard, 1925 
3. L. elegans Birstein, 1963 . . . 

3. Род Calathura Norman et Stebbing, 1886 
1. C. brachiata (Stimpson, 1854) 

4. Род Paranthura Bate et Westwood, 1868 
1. P. costana Bate et Westwood, 1868 
2. P. elegans Menzies, 1951 
3. P. japonica Richardson, 1909 

5. Род Colanthura Richardson, 1902 
1. C. squamosissima Menzies, 1951 
2. С caeca Mezhov, 1976 

III. Подотряд MICROGERBERIDEA 
I. Семейство MICROCERBERIDAE 

1. Род Microcerberus 
1. M. abbotti Lang, 1961 
2. M. fucudai Ito, 1974. 

IV. Подотряд VALVIFERA 
I. Семейство IDOTEIDAE Latreille, 1829 

1. Род Mesidotea Adams, 1852 
1. M. entomon (Linnaeus, 1758) . . 
2. M. sibirica (Birula, 1896) . . . . 
3. M. sabini (Kroeyer, 1849) . . . . 
4. M. megalura (G. 0 . Sars, 1877) . 

2. Род Chiridotea Harger, 1878 
1. Ch. caeca (Say, 1818) . . . . 
2. Ch. nigrescens Wigley, 1961 . 
3. Ch. arenicola Wigley, 1960 . 
4. Ch. tuftsii (Stimpson, 1853) . 
5. Ch. almyra Bowman, 1955 

3. Род Cieantis Dana, 1852 
1. С heathii Richardson, 1899 

4. Род Zenobiana Stebbing, 1895 
1. Z. prismatica (Risso, 1826) 
2. Z. rotundata sp. n. . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
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5. Род Cleantiella Richardson, 1909 
1. С. isopus (Grube, 1881) 
2. С. strasseni (Thielemann, 1910) ' 

6. Род Erichsonella Benedict, 1901 
1. E. attenuata (Harger, 1874) 
2. E. filiformis (Say, 1818) 
3. E. pseudoculata Boone, 1923 

7. Род Edotia Guerin-Meneville, 1843 
1. E. acuta Richardson, 1900 
2. E. triloba (Say, 1818) 
3. E. sublittoralis Menzies et Barnard, 1959 
4. E. montosa (Stimpson, 1853) 

8. РОД Idotea Fabricius, 1798 

Подрод Idotea Fabricius, 1798, s. str. 
1. / . (/.) emarginata (Fabricius, 1793) 
2. / . (/.) linearis (Linnaeus, 1767) 
3 . / . (/.) metallica Bosc, 1802 
4. J. (/.) ostroumovi Sowinsky, 1895 
5. / . (I.) baltica (Pallas, 1772) . 
6. I. (I.) pelagica Leach, 1815 
7. / . (/.) neglecta G. O. Sars, 1897 
8. / . (/.) granulosa Rathke, 1843 , 
9. I. (I.) chelipes (Pallas, 1766) . . 

10. / . (/.) phosphorea Harger, 1874 
11. I. (/.) rufescens Fee, 1926 
12. / . (/.) urotoma Stimpson, 1864 - . . - . . . 
13. / . (/.) fewkesi Richardson, 1905 
14. / . {I.) aleutica Gurjanova, 1933 
15. / . (/.) ochotensis Brandt, 1851 
16. J. (/.) orientalis Gurjanova, 1933 
17. i". (/.) gurjanovae Kussakin, 1974 
18. / . (/.) spasskii Gurjanova»-1950 . 

Подрод Pentidotea Richardson, 1905 
19. / . (P.) resecata Stimpson, 1857 « . . . . . . . . . ' . 
20. / . (P.) stenops Benedict, 1898 
21. I . (P.) wosnesenskii Brandt, 1851 . > . . . 
22. / . (P.) montereyensts (Maloney, 1933) 
23. / . (P.) aculeata (Stafford, 1913) 
24. I. (P.) schmittii Menzies, 1950 
25. / . (P.) kirchanskii Miller et Lee, 1970 
26. / . (P.) rotundata (Richardson, 1909) 

9. Род Pentias Richardson, 1904 
1. P. hayi Richardson, 1904 . . . 
2. P. arimotoi Rafi, 1973 . 

10. Род Synisoma Collinge, 1917 
1. S. acuminatum (Leach, 1815) . 
2. S. lancifer (Miers, 1881) 
3. S. capito (Rathke, 1837) . 

11. Род Synidotea Harger, 1878 
1. S. nodulosa (Kroeyer, 1846) 
2. S. laevis Benedict, 1897 
3. 5 . muricata (Harford, 1887) 
4. iS. cinerea Gurjanova, 1933 . . 
5. S. magnifica Menzies et Barnard, 1959 . 
6. S. media Iverson, 1972 
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7. S. epimerata Richardson, 1909 . . 
8. S. acuta Richardson, 1909 . . 
9. S. longicirra Gurjanova, 1933 . 

10. S. tubereulata Richardson, 1909 
11. S. pettibonae Hatch, 1947 
12. S. pallida Benedict, 1897 . . . 
13. S. erosa Benedict, 1897 . . . 
14. S. berohheimeri Menzies et Miller, 1972 . . . 
15. S. ritteri Richardson, 1904 
16.. S. bicuspida (Owen, 1839) 
17. S. marmorata (Packard, 1867) 
18. S. submarmorata Kussakin, 1974 
19. S. consolidata (Stimpson, 1856) 
20. S. brashnikovi Gurjanova, 1933 
21. S. lata Gurjanova, 1933 
22. S. harfordi Benedict, 1897 
23. S. angulata Benedict, 1897 
24. S. laticauda Benedict, 1897 
25. S. laevidorsalis (Miers, 1881) . 
26. S. nebulosa Benedict, 1897 
27. S. bogorovi. Gurjanova, 1955 
28. S. neglecta Birstein, 1963 
29. S. pulchra Birstein, 1963 
30. S. birsteini Kussakin, 1971 
31. S. sculpta Gurjanova, 1955 
32. S. bathyalis Gurjanova, 1955 , 

II . Семейство ARCTURIDAE G. O. Sars, 1899 

1. Род Antarcturus zur Strassen, 1902 

Подрод Antarcturus zur Strassen, 1902, s. str. 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 

A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 
A. 

(A.) 
(A.) 
(A.) 
(A.) 
IA.) 
(A.) 
(A.) 
(A.) 
(A.) 
(A.) 
iA.) 
(A.) 

abyssalis Birstein, 1963 . . . 
bathybialis Birstein, 1963 . . 
ultraabyssalis Birstein, 1963 
zenkevitchi Kussakin, 1971 
beddardl (Gurjanova, 1935) , 
globicaudis sp. n 
echinatus sp. n 
acutispinis sp. n 
hirsutus (Richardson, 1904) , 
oligospinis Kussakin, 1971 . 
kamtschaticus Kussakin, 1971 
paciflcus Gurjanova, 1955 

Подрод Microarcturus Nordenstam, 1933 

13. A. [Microarcturus) kilepoae Kussakin, 1971 . . . . . . . . . 

2. Род Parapleuroprion Kussakin, 1972 

1. P. tarasovi (Gurjanova, 1935) 

3. Род Arcturus Latreille, 1829 

1. A. baffini (Sabine, 1824) . . . 
2. A. scabrosus Norman, 1904 . . . 
3. A. acuticaudalis Gurjanova, 1933 
4. A. ulbani Gurjanova, 1933 . . . 
5. A. hastiger Richardson, 1909 . . 
6. A. glaber Benedict, 1898 . . . . 
7. A. macrurus sp. n. . . . . . . ,. 
8. A. anophthalmus (Birstein, 1963) 
9. A. subtilis Kussakin, 1971 . . . 

10. A. beringanus Benedict, 1898 . 
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11. A. crenulatus Gurjanova, 1933 
12. A. granulatus Richardson, 1909 
13. A, asper Kussakin, 1972 
14. A. verrucosus sp. n . 
15. A. setosus Gurjanova, 1933 
16. A. seminudus Gurjanova, 1933 
17. A. ochotensis sp. n. 
18. A. ntagnispinis Richardson, 1909 
19. A. crassispinis Richardson, 1909 
20. A. diversispinls Richardson, 1909 
21. A. longispinis Benedict, 1898 . 

4. Род Astacilla Cordiner, 1793 
1. A. longicornis (Sowerby, 1806) . 
2. A. intermedia (Goodsir, 1841) 
3. A. granulata (G. O. Sars, 1877) 
4. A. pusilla (G. O. Sars, 1873) 
5. A. arietina G. O. Sars, 1883 .' 
6. A. caeca Benedict, 1898 

5. Род Arcturella G. 0 . Sars, 1899 
1. A. dilatata (G. 0 . Sars, 1883) . 
2. A. danmoniensis (Stebbing, 1874) 

6. Род Neastacilla Tattersall, 1921 
1. N. richardsonae Kussakin, nom. n 
2. iV. lateralis Kussakin, 1974 
3. N. polita (Gurjanova, 1936) 
4. N. vitjazi Kussakin, 1971 . . . 
5. N. kurilensis Kussakin, 1974 
6. N. tritaeniata (Richardson, 1909) 
7. N. tzvetkowae Kussakin, 1974 
8. N. californica (Boone, 1918) 
'9. N. nodulosa sp. n 

10. N. leucophthalma Kussakin, 1971 
11. N. exilis Kussakin, 1971 

7. Род Pleuroprion zur Strassen, 1903 
1. P. hystrix (G. 0 . Sars, 1876) . . 
2. P. murdochi (Benedict, 1898) 
3. P. frigidum Hansen, 1916 
4. P. intermedium (Richardson, 1899) . . . 
5. P. furcatum sp. n . . . 
6. P. toporoki Kussakin, 1972. . . . . . . 
7. P. iturupicum sp. n 
8. P. chlebovitschi Kussakin, 1972 
9. P. fabulosum Gurjanova, 1955 

8. Род Idarcturus Barnard, 1914 
1. I. hedgpethi Menzies, 1951 . 
2. / . allelomorphus Menzies et Barnard, 1959 

V. Подотряд TYLOIDEA 
I. Семейство TYLIDAE Milne-Edwards, 1840 

1. Род Tylos Audouirt, 1826 
1. T. ponticus Grebnitzkii, 1874 
2. T. europaeus Arcangeli, 1938 
3. T. granuliferus Budde-Lund, 1884 
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КРАТКАЯ ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ 
МОРСКИХ РАВНОНОГИХ РАКООБРАЗНЫХ ХОЛОДНЫХ 

И УМЕРЕННЫХ ВОД СЕВЕРНОГО ПОЛУШАРИЯ 

Равноногие ракообразные в отличие, например, от брюхоногих моллю
сков, десятиногих ракообразных, бабочек, жуков, птиц и многих других 
групп животных, не представляя для человека ни пищевой, ни эстетической 
ценности, сравнительно поздно стали объектами систематического изучения, 
да и по сию пору не привлекают внимания любителей-коллекционеров. 
С одной стороны, это обезопасило их от запутанной синонимии, но с другой— 
заметно уменьшило степень их изученности. 

Достаточно указать, что в 10-м издании «Системы природы» Линней (Lin
naeus, 1758) дает описания всего 11 видов равноногих, из которых только 8 
являются морскими, и относит их к одному роду Oniscus. Вплоть до начала 
XIX в. изучение равноногих шло крайне медленно. Лишь единичные виды 
были за этот период описаны Линнеем (Linnaeus, 1761), Далласом (Pallas, 
1766, 1772), Слаббером (Slabber, 1775), Фабрицием (Fabricius, 1793, 1798) 
и немногими другими исследователями. Эти первые сведения ограничива
лись почти исключительно прибрежными водами Западной и Северной 
Европы и лишь отчасти Гренландии. 

Значительно более интенсивные карцинологические исследования стали 
производиться с начала XIX в. В этот, второй период истории исследования 
равноногих ракообразных, который продолжался до начала 60-х годов 
прошлого столетия, была проделана большая работа по описанию фаун 
уже целого ряда акваторий, диагностике родов и сделан большой шаг впе
ред к установлению таксонов более высокого ранга. Лич (Leach, 1813, 
1814, 1815, 1818) описал значительное количество новых родов, сохранив
ших свое значение до сих пор, Лятрай (Latreille, 1803, 1804, 1817, 1829) 
помимо описания ряда новых родов четко отграничил ракообразных от 
насекомых и дал названия их группам (1817), которые и существуют до 
настоящего времени для наименования отрядов этой группы. Фаунистиче-
ские исследования в этот период (помимо цитированных^ ранее Лича и Ля-
трайя, также Дэмаре (Desmarest, 1823, 1825), Риссо (Risso, 1816, 1826), 
Ратке (Rathke, 1843), Крейер (Кшуег, 1949)) охватили не только атланти
ческое и средиземноморское побережья Европы, но и другие районы Миро
вого океана. Так, в 1818 г. Сэй (Say) дал первую сводку по ракообразным 
побережья Северной Америки. Позднее большой вклад в познание фауны 
равноногих северо-восточного побережья США внес Стимпсон (Stimpson, 
1854, 1856а, 1856b, 1857а, 1857b, 1863, 1864). 

Началось изучение фауны и наших морей. Ратке (Rathke, 1837) приводит 
первые сведения о фауне равноногих Черного моря, Брандт (1851) — даль
невосточных морей. В это же время начались исследования европейского 
сектора Арктики экспедицией Бэра в 1837 г. 

J 
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Наконец, Мильн-Эдвардс (Milne-Edwards, 1840) дал первую обстоятель
ную сводку по мировой фауне ракообразных. 

Третий период в истории изучения равноногих ракообразных холодных 
и умеренных вод, который можно было бы назвать Сарсовским, — наиболее 
важный период, в течение которого несомненно под влиянием эволюционных 
идей Дарвина была детально разработана систематика ракообразных, при
нявшая к его концу почти современный вид, в основном изучен видовой 
состав шельфовой фауны большинства рассматриваемых в настоящей работе 
акваторий, а также начато исследование богатейшей глубоководной фауны 
изопод. Этот период достаточно резко очерчен и продолжался от середины 
60-х годов XIX в. вплоть до первой мировой войны (а с учетом запоздания 
из-за войны ряда публикаций — до середины 20-х годов). 

В начале и середине этого периода появляются работы таких карциноло-
гов, как Г. О. Gape (G. Sars, 1864, 1882,1885, 1899 и др.), Хансен (Hansen, 
1887, 1888, 1890 и др.) и некоторых других, которые за свою долгую жизнь 
внесли поистине грандиозный вклад в развитие карцинологии. Одновре
менно на морях всего Мирового океана в это время наблюдается широкое 
развитие гидробиологических исследований, впервые охвативших не только 
шельфовые зоны, но и глубины океана. В основном заканчиваются фауни-
стические исследования у берегов Европы, в результате чего появляются 
обобщающие работы по равноногим Бельгии (Van Beneden, 1861), Адриати
ческого моря (Heller, 1866), Великобритании (Bate, Westwood, 1868), Дании 
(Meinert, 1877), северной Атлантики, Баренцева моря и западной Арктики 
(Ноек, 1882; Weber, 1884), Норвегии (G. Sars, 1899), Ирландии (Tattersall, 
1905, 1906), Северного моря (Zirwas, 1910; Dahl, 1916) и Франции (Monod, 
1923а). Русские и украинские исследователи в это же время закладывают 
основы наших знаний о фауне равноногих Черного моря (Чернявский, 
1868; Ульянин, 1871; Гребницкий, 1873—1874; Совинский, 1895, 1896). 
Бируля (1896, 1897) описывает первого представителя фауны арктических 
равноногих сибирских морей. 

У восточных берегов Северной Америки также ведутся обширные гидро
биологические исследования; данные Стимпсона, упомянутого выше, до
полняются новыми сведениями, сообщаемыми в работах Смита (Smith, 
1874 и др.) и Хэргера (Harger, 1878, 1880а, 1880b, 1883 и др.). Одновре
менно развертываются исследования и у тихоокеанского побережья США 
и Канады, в результате чего появляются работы Локингтона (Lockington, 
1876, 1877), Смита (Smith, 1880), Уолкера (Walker, 1898), Бенедикта (Be
nedict, 1897, 1898а, 1898b) и т. д. 

В дальнейшем изучение фауны равноногих ракообразных обоих побе
режий Северной Америки было весьма интенсивно продолжено Ричардсон 
(Richardson, 1897а, 1897b, 1897с, 1898а, 1898b, 1899а, 1899b, 1900а, 1901а, 
1904а, 1904b, 1905а) и завершилось выходом в 1905 г. фундаментальной 
сводки по равноногим ракообразным Северной Америки (Richardson, 1905b). 

Равноногие северо-западной части Тихого океана в этот период изуча
лись еще слабо. Единичные виды из семейства Aegidae и Cymothoidae были 
описаны отсюда Шиёдте и Майнертом (Schindte, Meinert, 1879—1884). Зна
чительный вклад внесла лишь американская экспедиция на судне «Alba
tross» в начале XX в., охватившая районы северной Японии, южной части 
Охотского моря и средних Курильских островов. Материалы этой экспе
диции, так же как и сборы отдельных лиц, были обработаны Ричардсон 
(Richardson, 1900b, 1904с, 1909). Русские сборы как отдельных лиц, так 
и экскурсий (д-ра Безе, 1866 г.; д-ра Полякова, 1881—1883 гг.; д-ра Слюнина, 
1886—1903 гг.; д-ра Зандера, 1890 г.; д-ра Бунге, 1896 г.; Янковского, 
1899 г.; Гейнемана, 1907 г.; Бражникова, 1907—1908 гг.; Пальчевского, 
1908 г.; Смирнова и Бегака, 1907 г.; П. Ю. Шмидта, 1900—1901 г.; д-ра Хо-
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лодного, 1909 г.; Арнгольда и Старокадомского во время экспедиции Виль-
кицкого, 1910—1913 гг.; Дербека, 1909—1912 гг.; Белоусова, 1913 г.; Сол-
датова и Павленко, 1910—^1912 гг.; Павленко, 1913—1915 гг.; Гидрографи
ческой экспедиции Восточного океана, 1912—1917 гг.) оставались необра
ботанными. 

Как уже отмечалось выше, одним из важнейших достижений третьего 
периода было начало глубоководных исследований дна Мирового океана. 
Впервые такие исследования, доказавшие существование животных на 
глубинах свыше 2000 м, были произведены английскими экспедициями на 
судах «Lightning» и «Porcupine» в 1868—1870 гг. в северной Атлантике и 
Средиземном море. Немного позднее англичанами же была организована 
грандиозная экспедиция на судне «Challenger», собравшая обширные мате
риалы по глубоководной фауне в различных местах Земного шара. Резуль
таты обработки Isopoda были опубликованы Беддаром (Beddard, 1884а, 
1884b, 1886а, 1886b). Позднее, в 1888—1914 гг. глубоководные исследования 
в Тихом океане производились американцами на судне «Albatross». Однако 
результаты этих экспедиций по Isopoda были обработаны, по-видимому, 
лишь частично (Hansen, 1897). По северной Атлантике основные сведения 
о фауне глубоководных равноногих содержатся в фундаментальной моно
графии Хансена (Hansen, 1916). 

Из сводок и ревизий по мировой фауне Isopoda следует специально упо
мянуть монографии Шиедте и Майнерта (Schiodte, Meinert, 1879—1884) 
по Aegidae и Cymothoidae, Хансена (Hansen, 1890) по Cirolanidae, того же 
автора (Hansen, 1905с) по Sphaeromatidae и Asellota (1905b), Майрса (Miers, 
1881b) и Коллинджа (Collinge, 1917) по Idoteidae и, наконец, Бернера (Bar
nard, 1925) по Anthuridae. 

В результате работ ряда зоологов, главным образом В. Лильеборга 
(Lilljeborg, 1864), А. Герштекера (Gerstaecker, 1883), В. Кельмена (Caiman, 
1909), Г. О. Сарса (Sars, 1899), X. Хансена (Hansen, 1887, 1890, 1905b, 
1905с, 1916, 1925) и Э. Раковицы (Racovitza, 1923), была установлена гомо
логия придатков тела равноногих ракообразных и их составных частей, 
что позволило существенно изменить старую систематику таксонов внутри 
этой группы и придать ей в основном современный вид. 

Четвертый период исследований, начавшийся, вероятно, сразу после 
первой мировой войны, т. е., судя по публикациям, которые выходили после 
войны с существенной задержкой, лишь с середины 20-х годов, продолжался 
примерно до середины 50-х годов. Этот период в отличие от предыдущего, 
наоборот, характеризуется спадом потока научной информации по морским 
Isopoda. Это является, по-видимому, отражением и общего спада интенсив
ности экспедиционных морских исследований в период 1915—1950 гг., 
который наблюдался в ряде районов Земного шара. С другой стороны, именно 
в этот период большого размаха достигают советские исследования как 
в северных, так и в дальневосточных морях. Истории советских экспедици
онных и стационарных гидробиологических исследований в этот период 
мы здесь касаться не будем, так как она подробно изложена в работах Зен
кевича (1947а, 1963) для всех морей СССР, Ушакова (1953а) для Охотского 
моря и Гурьяновой (1964а) для Арктики. Все поступившие для обработки 
в Зоологический институт АН СССР материалы этих экспедиций, а также 
немецкой экспедиции на судне «Гельголанд» в 1898 г. и дореволюционных 
экспедиций Книповича и Дерюгина, были обработаны Гурьяновой (1929, 
1930, 1932а, 19326, 1933а, 1933 г., 19336, 1935а, 19366, 1936в, 1938, 1946а, 
1950, 1952). В результате этих работ несравненно возросли столь скудные 
до этого сведения по фауне равноногих ракообразных наших северных и 
дальневосточных морей, а также Полярного бассейна. Это позволило Гурья-

2 О. Г. Кусакин 
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новой на основании анализа фауны Isopoda сделать ряд интересных зоо-
географических выводов и обобщений, о чем будет сказано позднее. 

Гурьяновой были составлены определители по фауне равноногих север
ных (1932а) и дальневосточных (19366) морей СССР, а Яшновым (1948) —' 
раздел по этой группе в определителе фауны и флоры северных морей СССР. 
Гурьяновой же была написана сводка по арктическим Isopoda (1933 г.). 
Несколько позднее Паули (1954) был составлен определитель изопод Чер
ного моря. 

В других районах холодных и умеренных вод северного полушария 
каких-либо существенных работ не появлялось. Лишь в конце этого периода 
ряд новых видов был описан Хатчем (Hatch, 1947) и Мензисом (Menzies, 
1950, 1951, 1952, 1954) с тихоокеанского побережья США. Из районов север
ной Атлантики были описаны лишь единичные виды (Holthuis, 1949, и др.). 

Пятый, последний период, продолжающийся по настоящее время, можно 
назвать вторым периодом расцвета фаунистики равноногих. Это связано 
прежде всего с невиданным до сих пор размахом глубоководных исследо
ваний, охвативших на этот раз и глубины свыше 6000 м, вплоть до макси
мальных. Начало этим грандиозным исследованиям было положено совет
ской экспедицией на э/с «Витязь» в 1949 г. и датской — на судне «Galatliea» 
в 1950—1952 гг. Исследования на судне «Витязь», проводившиеся в течение 
20 лет, охватили не только северную часть Тихого океана, но и глубины 
других океанов. Позднее, с 1955 по 1959 г. обширные исследования в Атлан
тическом океане произвела американская Ламонтская Геологическая лабо
ратория на судах «Vema» и «Theta». Интересно отметить, что как первые 
данные по фауне изопод, полученные этими экспедициями (Menzies, 1956; 
Wolff, 1956; Бирштейн, 1957), так и основные результаты обработки мате
риалов (Menzies, 1962b; Wolff, 1962; Бирштейн, 1963а) были опубликованы 
почти одновременно. Позднее продолжают публиковаться материалы по 
изоподам, собранным на э/с «Витязь» в северо-западной части Тихого океана 
(Бирштейн, 1970), Бугенвильской впадины (Бирштейн, 19636), впадины 
Ромашп (Бирштейн, 1969); частичные результаты обработки американских 
и советских сборов в южной Атлантике и атлантическом секторе Антарк
тики (Menzies, 1966; Бирштейн, 1968; George, Menzies, 1968а, 1968b), 
в тропических районах Атлантического и Тихого океанов (Menzies, Franken-
berg, 1967), в бореальных и субтропических водах Атлантики (Hessler, 
1970а). 

Этими работами было установлено, что фауна изопод на всех глубинах 
Мирового океана и во всех районах весьма богата и разнообразна. Было 
описано несколько новых семейств, ряд новых родов и большое количество 
видов. 

В шельфовых зонах холодных и умеренных вод обоих полушарий, изуче
ние которых началось раньше и было более интенсивным в предшествующие 
периоды, такого скачка, естественно, не наблюдалось. Тем не менее даже 
на европейском побережье до настоящего времени описываются новые виды 
не только из псаммона, но даже из литорали и верхней сублиторали. Про
должают издаваться региональные определители для разных стран и от
дельных морей: Голландии (Holthuis, 1956), ГДР и ФРГ (Gruner, 1965, 
1966), Черного моря (Кусакин, 1969а), Великобритании (Naylor, 1972). 

На атлантическом побережье США и Канады также описываются некото
рые новые виды. Джордж и Штрёмберг (George, Stromberg, 1967) описывают 
несколько новых видов с тихоокеанского побережья США. Шульц (Schultz, 
1969) публикует популярную книгу по изоподам Северной Америки, даю
щую достаточно полное представление о фауне этой группы. 

Несколько больше данных за этот период публикуется по фауне Арктики 
и особенно наших дальневосточных морей. Гурьянова (1964а) подытоживает 
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наши представления о фауне западной части Арктического бассейна и при
водит полный список фауны равноногих этого района. В 1955 г. этот же 
автор опубликовывает результаты частичной обработки равноногих, собран
ных Курило-Сахалинской экспедицией в 1947—1949 гг., а в 1959 г. при
водит список фауны изопод этого района. Автором (Кусакин, 1955а, 19556, 
1956, 1961а, 1962а, 19626, 1962в, 1963, 1965) описывается ряд новых видов 
из района Курильских островов, Охотского моря и северо-западной части 
Японского моря. Наконец, Есакова (1961) описывает нового древоточца 
из Охотского моря, а Межов (1976) — 2 вида антурид из района Курильских 
островов. 

Таким образом, к настоящему времени фауна морских равноногих рако
образных холодных и умеренных вод изучена достаточно хорошо, но обоб
щающих работ, пригодных для определения этих животных, крайне мало. 
Наибольшую ценность в этом отношении представляют монографические 
определители Ричардсон (Richardson, 1905b) и Гурьяновой (1932а, 19366), 
но они в значительной мере устарели, так как после их издания описано 
много новых видов и родов. Определитель Шульца (Sclmltz, 1969), хотя 
и охватывает фауну обширного региона — побережья Северной Америки,, 
но представляет собой лишь иллюстрированный ключ для определения, 
а другие региональные определители имеют дело с весьма ограниченным 
регионом. Поэтому нами и была предпринята попытка суммировать все 
фаунистические данные по равноногим ракообразным рассматриваемого 
региона, включая не только прибрежные, но и глубоководные виды, часто 
вообще не упоминаемые в региональных определителях. В связи с широким 
размахом советских экспедиционных исследований и необходимостью обра
батывать материал с различных районов Мирового океана мы решили не 
ограничиваться акваториями, примыкающими к СССР, а охватили все 
холодные и умеренные воды северного полушария в очерченных в предисло
вии границах. 

СТРОЕНИЕ 

ВНЕШНЯЯ МОРФОЛОГИЯ 

Равноногие ракообразные (Isopoda), по-видимому, наиболее специализи
рованный отряд надотряда Peracarida, который насчитывает к настоящему 
времени около 4500 видов. К этому отряду относятся крайне разнообразные 
по облику и образу жизни формы, которые в настоящее время сгруппированы 
в 9 подотрядов: Flabellifera, Anthuridea, Microcerberidea, Oniscoidea, Valvifera, 
Tyloidea, Phreatolcidea, Epicaridea и Asellota. Gnathiidea, которых до сих 
пор обычно рассматривали в качестве аберрантного подотряда Isopoda, 
мы считаем самостоятельным отрядом. 

Р а с ч л е н е н и е т е л а 

Тело равноногих, как правило, удлиненное, более или менее сильно 
уплощенное дорсовентрально, реже вальковатое, почти цилиндрическое 
(Anthuridea, некоторые Valvifera) или сплюснутое с боков, как у амфипод 
(Phreatoicidea). Карапакс не развит. Тело (рис. 1) состоит из 3 отделов: 
головы (cephalon), груди (регеоп) и брюшка (abdomen), хотя голова и грудь 
суть образования, не вполне отвечающие истинным голове и груди (thorax) 
ракообразных. Последнее связано с тем, что передний торакальный сегмент 
у равноногих всегда сливается с головой, а его конечности преобразованы 
в ногочелюсти (maxillipedes). Поэтому правильнее было бы говорить у изопод 
не о голове, а о головогруди, но такой термин по отношению к этой группе 

2* 
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почти не употребляется. Соответственно за I трудной сегмент всегда прини
мается не передний торакальный, а второй торакальный, или передний 
персональный сегмент. Данная нумерация сохраняется даже и в тех слу
чаях, когда и этот сегмент сливается с головой. У многих представителей 
целиком паразитического подотряда Epicaridea самки настолько сильно 
видоизменены, что могут утратить всякое сходство с членистоногим живот
ным. Длина тела у взрослых особей от 0.5 до 360 мм {Bathynomus), но обычно 
•от 2 до 30 мм. 

Рис. 1. Внешняя морфология тела Isopoda. (По Menzies, Frankenberg, 1966 — А, Б; 
по Naylor, 1972 — В). 

А — вид со спинной стороны; Б — вид сбоку; В — вид с брюшной стороны, а — голова; б — I антенна; 
б1 — стебелек I антенны; б2 — жгутик I антенны; в — II антенна; в± — стебелек II антенны; е2 — жгу
тик II антенны; г—к — I—VII переоподы; л—п — I—V плеоподы; лг — эндоподит плеопода; лг — экзо-
подит плеопода; р — уропод, рг — эндоподит уропода; р2 — экзоподит уропода; I—VII — I—VII груд

ные сегменты; 1—6 — брюшные сегменты; в — также плеотельсон. 

Голова без настоящего рострума, но часто ее передний край оттянут 
в обычно короткий, редко значительной длины отросток, называемый рост
ральным. Второй торакальный сегмент может сливаться с головой у пред
ставителей разных подотрядов (семейство Serolidae из Flabellifera, многие 
Arcturidae из Valvifera), но это слияние часто неполное, и конечности этого 
сегмента не преобразуются в ногочелюсти, а сохраняют типичное для груд
ных ног строение. 

Глаза сидячие, сложные, фасеточные, содержат от двух (lais из Asellota) 
до 3000 {Bathynomus из Flabellifera) омматидиев, расположены обычно на 
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дорсальной стороне головы или по бокам ее, реже — на вентральной сто
роне. Часто глаза сильно редуцированы или отсутствуют. 

Грудь (регеоп, или mesosoma) — обычно самый крупный отдел тела, 
в нее входят все сегменты первичной груди (торакса), за исключением перед
него, слившегося с головой, и состоит, таким образом, обычно из семи сво
бодных грудных сегментов, или сомитов, как правило, сходной между собой 
формы. У ряда семейств грудь распадается на 2 более или менее резко раз
личных отдела. У Serolidae, как уже указывалось выше, I персональный 
сегмент сливается с головой, а тергит VII сегмента обычно отсутствует, 
а если присутствует, то никогда не бывает развит. У некоторых Asellota 
некоторые грудные сегменты слиты друг с другом или с брюшком. 

Брюшной отдел (абдомен, плеон, или метасома) только у Anthuridea 
состоит из 6 свободных сегментов, или плеонитов, и хвостовой пластинки, 
или тельсона. Последний соответствует анальной лопасти (пигидию) полихет 
и не является самостоятельным брюшным сегментом. У всех остальных 
изопод последний брюшной сегмент всегда слит с тельсоном, образуя плео-
тельсон. Такое положение сохраняется в надсемействе Cymothoidea из под
отряда Flabellifera, в подотрядах Oniscoidea и Phreatoicidea, а также у боль
шей части Tyloidea. У многих изопод с тельсоном сливается также то или 
иное количество других брюшных сегментов. Высшая ступень этой интегра
ции брюшного отдела, или пигидизации, наблюдается у ряда Valvifera 
(роды Synisoma, Synidotea и Edotia в семействе Idoteidae, значительная часть 
Arcturidae), в роде Helleria из подотряда Tyloidea и у многих Asellota, когда 
брюшной отдел состоит всего из одного сегмента. Промежуточное положе
ние, когда спереди от плеотельсона остаются 1—3 свободных брюшных 
сегмента, наблюдается у многих Flabellifera (семейства Sphaerornatidae и 
Serolidae), многих Valvifera, у подотряда Microcerberidea и у большей части 
Asellota. 

К о н е ч н о с т и 

Парные придатки всех 3 отделов тела возникли в результате тех или иных 
преобразований примитивного типа расщепленной конечности ракообразных, 
хотя ни один из них у современных изопод не может считаться близким к ней 
по форме. Такая конечность (рис. 2) состоит из 3-членикового протоподита 
(эти членики называются от проксимального к дистальному прекоксальным — 
ргаесоха, коксальным — соха и базальным — basis), обычно 5-членикового 
эндоподита, состоящего из исхиоподита (ischium), мероподита (merus), 
карпоподита (carpus), проподита (propodus) и дактилоподита (dactylus), 
и многочленикового жгутиковидного экзоподита. Кроме того, на каждом 
из члеников протоподита может быть по наружному придатку — эпиподиту 
и внутреннему — эндиту. 

Не доказана пока лишь гомология I антенны, или антеннулы, которую 
большинство карцинологов не выводят из туловищной конечности, а считают 
гомологом пальп аннелид. Действительно, эти придатки всегда отличаются 
от остальных расчленением и мускулатурой и, хотя могут иметь дополнитель
ные жгутики, никогда не построены по типу двуветвистой конечности, так 
как даже в эмбриональном состоянии не имеют экзоподита. I антенна (рис. 3) 
обычно состоит из 3-членикового стебелька (ножки) и одного жгутика, 
содержащего различное число члеников. У Bathynomus и молоди Cirolana 
(Girolanidae, Flabellifera), у рода Paralimnoria и многих представителей 
рода Limnoria (Limnoriidae, Flabellifera), у рода Mesanthura (подотряд 
Anthuridea) и криптонисцидной стадии личинок подотряда Epicaridea имеется 
рудимент добавочного жгутика в виде маленького членика (чешуйка, или 
squama). У многих паразитических форм нет разделения на стебелек и жгу-
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тик. Наконец, у наземных Oniscoidea и Tyloidea I антенна рудиментарная, 
одночлениковая и не всегда хорошо различима. 

II антенны уже признаются за конечности первого туловищного сегмента, 
вошедшего в состав головы. У изопод II антенна (рис. 4) состоит из 4—б-, 
чаще всего 5-членикового стебелька и жгутика, содержащего от одного до 

Рис. 2. Морфология конечностей Isopoda. (По Holthuis, 1956). 
А — мандибула; Б — I максилла; В — II максилла; Г — ногочелюсть; Д — переопод; Е — I плеопод 
самца Oniscoidea; Ж — II плеопод самца Oniscoidea; 3 — II плеопод самца Valvifera; И — крышечковид-
ный плеопод Asellidae; К — уропод Asellota. 1 — прекоксальный членик; 2 — коксоподит; 3 — бази-
подит; 4 — исхиоподит; 5 — мероподит; 6 — карпоподит; 7 — проподит; 8 — дактилоподит; 9 — прото-
подит, или симподит; 10 — эндоподит; 11 — экзоподит; 12 — зубной отросток; 13 — щупик; 14 — эпи-
подит; 15 — внутренняя пластинка, или эндит; 16 — лопасть коксоподита; 17 — мужской отросток; 

IS — режущий край; 19 — подвижная пластинка. 

нескольких десятков члеников. Она, как правило, одноветвистая, лишь 
у некоторых Anthuridea на 4-м членике стебелька имеется 2-члениковый 
экзоподит, а у многих Asellota, Ligiidae из Oniscoidea и некоторых других 
форм на 3-м членике ножки сохраняется рудиментарный маленький нерас-
члененный экзоподит, обычно называемый чешуйкой (squama). II антенны 
обычно длиннее антеннул, а в ряде случаев, например у многих Arcturidae, 
длиннее тела. Иногда II антенны (как у Cymothoidae) редуцированы и состоят 



Рис. 3. I антенны. 
А — Cirolana ornamenta- (Cirolanidae, Flabellifera); Б — Barybrotes indus (Barybrotidae, Flabellifera); 
В — Aegathoa sp . (Cymothoidae, Flabellifera); Г — Limnoria lignorum (Limnoriidae, Flabellifera); Д—• 
Edotia dahli (Idoteidae, Valvifera); E — Astacilla granulata (Arcturidae, Valvifera); Ж — Caeeocassidias 
patagonica (Sphaeromatidae, Flabellifera); 3— Munna crinita (Munnidae, Asellota);И— Nannoniscus 
detrimentus (Nannoniscidae, Asellota); К— Munnopsis abyssalis (Munnopsidae, Asellota); Л — Jaeropsis 
dollfusi (Jaeropsidae, Asellota); M—Acanthocope orbus (Eurycopidae, Asellota); H — Haploniscus bruuni 
(Haploniscidae, Asellota); О — Antias dimorphus (Antiasidae, Asellota); П—Porcellio scaber (Oniscidae, 
Oniscoidea). (А, Я , Я , M, H — no Menzies, George, 1972; Б, В — no Monod, 1934; Д, О — no Menzies, 

1962; Л — no Presi, 1968; П — no Gruner, 1965). 



Рис. 4. II антенны. 
А — Cirolana ornamenia (Cirolanidae FlabelHfera); В •—- Aegathoa sp. (Cymothoidae, FlabelHfera); В — 
Barybrotes Indus (Barybrotidae, FlabelHfera); Г— Caecocassidiaspatagonica ('Sphaeromatidae, FlabelHfera)? 
Д — Dynamenopsis platura (Sphaeromatidae, FlabelHfera); E — Munna crinita (Munnidae, Asellota); Ж — 
Ptilanthura tricarina (Anthuridea); 3 — Jaeropsis brevicornis (Jaeropsidae, Asellota); И — Nannoniscus-
muscarius (Nannoniscidaey Asellota); К — Serolis bonaerensis (Serolidae, FlabelHfera); Л— Porcellio scaber 
(Oniscidae, Oniscoidea); M — Microcerberus abbotti (Microcerberidea); II —• Desmosoma brevicauda (Desmo-
somatidae, Asellota); О— Haploniscus bruuni (Haploniscidaei Asellota); П—-Antarcturus praecipius 

(A.Tcturidae Valvifera) 
(А, И, H, О, П — no Menzies, George, 1972; Б, В, Д — no Moiiod, 1934; Ж —• no Menzies, Frankenberg, 
1966; 3 — no Fresi, 1968; К — no Bast ida, Torty, 1967; Л — no Gruner, 1965; M — no Lang, 1961). 
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из незначительного числа члеников без четкого разделения на стебелек 
ж жгутик. 

Ротовые придатки обычного для Malacostraca строения. К ним у Isopoda 
относятся также преобразованные в ногочелюсти конечности слившегося 
с головой переднего торакального сегмента, сросшиеся между собой только 
у основания. К числу парных ротовых придатков, представляющих собой 
видоизмененные конечности у изопод, таким образом, относятся мандибулы, 
или жвалы (mandibulae), I максиллы, или максиллулы (maxillulae), II мак
силлы (maxillae) и ногочелюсти, или максиллипеды (maxillipedae). Наиболее 
близки к исходному типу ротовые придатки грызущего типа, сохраняющиеся 
у евободноживущих изопод с са
мым разнообразным типом пита
ния. 

Мандибулы расположены по 
бокам ротового отверстия (рис. 5, 
6), состоят из тела, зубного от
ростка (pars molaris), обычно 
3-членикового щупика (palpus) и 
характерной для всех Peracarida 
добавочной подвижной пластинки 
(lacinia mobilis), имеющейся, за 
исключением подотряда Phreatoici-
dea и семейства Cirolanidae из Fla-
bellifera, лишь на левой мандибуле. 
Режущий край тела (pars incisiva) 
обычно снабжен зубцами или за
зубрен, реже — гладкий. Зубной 
отросток, как правило, цилиндри
ческой формы, его перетирающая 
поверхность на дистальном конце 
снабжена складками, ребрами или 
зубчиками наподобие рашпиля. 
В ряде случаев зубной отросток 
слабо развит, конической формы, 
суживается дистально или вовсе 
отсутствует. Мандибулярный щу
пик часто имеет не 3, а 1 или 2 членика или отсутствует. Большую часть 
мандибулы рассматривают как производное протоподита, по-видимому, 
даже одного, сильно разросшегося прекоксального членика. Щупик рас
сматривается как сохранившийся эндоподит или же за эндоподит принима
ются лишь 2 его дистальных членика, тогда как проксимальный пред
ставляет собой слившиеся вместе коксальный и базальный членики. 

I максилла (рис. 5, 7) имеет небольшое основание, представляющее собой 
3-члениковый протоподит, и 2 жевательные лопасти, более узкую — вну
треннюю и более широкую — наружную. Эти лопасти рассматривают как 
эндиты коксального и базального члеников протоподита. Щупик, соответ
ствующий эндоподиту, и экзоподит на I максилле у изопод отсутствуют. 

II максилла (рис. 5, 8) состоит из 3 члеников протоподита и 3 лопастей, 
внутренней и 2 наружных; последние представляют собой расщепившуюся 
надвое внешнюю лопасть, которую обычно рассматривают как эндоподит, 
тогда как внутреннюю — как вырост протоподита. Экзоподит на II максилле 
у изопод отсутствует. 

Ногочелюсти (рис. 5, 9) прикрывают снизу остальные ротовые придатки. 
Каждая из них состоит из основания (по-видимому, коксальный членик), 
тела, или жевательной лопасти, представляющего собой базальный членик 

Рис. 5. Расположение ротовых придатков 
у равноногого ракообразного Еигу dice pulchra. 
Вид снизу. Левые I и II максиллы и правые 
щупики мандибулы и ногочелюсти не изобра

жены. (По Jones, 1968). 



Рис. 6. Мандибулы. 
Л — Syscenusperuanus (Aegidae, Flabellifera) ; В — Aegathoa sp. (Cymothoidae, Flabellifera) ; В — С rolanw 
bathyalis (Cirolanidae, Flabellifera) ; Г — Corallana hirsuta (Corallanidae, Flabellifera); Д — Caecocassidias-
fpatagonica (Sphaeromatidae, Flabellifera); E — Rocinela juvenalis (Aegidae, Flabellifera); Ж — Quantan-
thura globitelson (Anthuridae, Anthuridea); 3 — Munna crinita (Munnidae, Asellota); И — lolanthe neo-
notus (Acanthaspididae, ' Asellota); К — Notanthura bamardi (Anthuridae); Л — Sugoniscus parasitus 
(Nannoniscidae, Asellota); M — Eurycope latifrons (Eurycopidae, Asellota); H •— Munnopsis abyssalis 
(Munnopsidae, Asellota); О — Austrogonium abyssale (Munnidae, Asellota); П — Ilyarachna vemae (Ilya-
rachnidae, Asellota); P— Desmosoma brevicauda (Desmosomatidae, Asellota); C-—Pleurosignum magnum 
(Pleurosignidae, Asellota); T — Ischnomesus calcificus (Ischnomesidae, Asellota). (А, В, E, Ж , И, JI, M^ 
H, 0, P, T ~~ no Menzies, George, 1972; Б — no Monod, 1934; К -— no Monod, 1927; С — no Nordens t an^ 

1933). 
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с сильно развитой внутренней пластинкой (эндоподитом, или эндитом), 
прикрепленного к основанию пластинчатого эпиподита, или эпигната, и 
5-членикового щупика-эндоподита. Внутренний край эндита несет один 

Рис. 7. I максиллы, или максиллулы. 
А— Cirolana diminuta (Cirolanidae, Flabellifera); В — Corallana hirsuta (Corallanidae, Flabellifera); 
В — Bocinela juvenalis (Aegidae, Flabellifera); Г — Aegathoa sp. (Cymothoidae, Flabellifera); Д — Munna 
crinita (Munnidae, Asellota); E — Astacilla granulata (Arcturidae, Valvifera); Ж — Synidotea macginitie 
(Idoteidae, Valvifera); 3 — Eurycope latifrons (Eurycopidae, Asellota); И — Quantanthura globitelson 

(Anthuridea). (A, B, 3, И — no Menzies, George, 1972; Б, Г ~ no Monod, 1934). 

или несколько соединительных крючков, или рётинаклей. Часто ногоче-
люсти в той или иной мере видоизменены; особенно часто подвергаются 
редукции эпиподит и щупик. 

Непарные ротовые придатки — верхняя губа и нижняя губа — пред
ставляют собой пластинки, развивающиеся из предротовои и послеротовои 
складок. 



Рис. 8. II максиллы. 
А — Cirolana diminuta (Cirolanidae, Flabellifera); Б — Aegathoa sp. (Cymothoidae Flabellifera)- В— 
Astacilla granulata (Arcturidae, Valvifera); Г — Desmosoma neomana (Desmosomatidae Asellota) ' Д --
Idotea baltica (Idoteidae, Valvifera); E — Synidotea cinerea (Idoteidae, Valvifera) • Ж '— Munna 'crinita 
(Munnidae, Asellota). (А, Г — no Menzies, George, 1972; В — no Monod, 1934; Д — no Gruner 1965) 
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Верхняя губа (labrum, labium superius) обычно имеет форму треугольной 
пластинки, расположенной перед ротовым отверстием и разделенной почти 
пополам поперечной линией (рис. 10). У некоторых форм (надсемейство 

Рис. 9. Ногочелюсти. 
А— Cirolana deminuta (Cirolanidae, Flabellifera); В— Corallana hirsuta (Corallanidae, Flabellifera); В— 
Barybrotes indus (Barybrotidae, Flabellifera); Г — Rocinela juvenalis (Aegidae, Flabellifera); Д — Aegathoa 
sp. (Cymothoidae, Flabellifera); E-—Phycolimnoria chilensis (Limnoriidae, Flabellifera); Ш •— Cymodoce 
acuta (Spheromatidae, Flabellifera); 3-— Serolis murrayi (Serolidae, Flabellifera); И-— JSotantkura bar-

nardi (Anthuridea); К — Quantanthuva globitelson (Anthuridea); Ж •— HapEonisciis bruuni (Haploniscidae, 
Asellota); M — Ischnomems calcificus (Ischnomesidae, Asellota); H •— Idotea ostroumovi (Idoteidae, Valvi-
fera); О — Sugoniscus parasitus (Nannoniscidae, Asellota); XI •— Macrostylis longifera (Macrostylidae, 
Asellota); P — Jaeropsis patagoniensis (Jaeropsidae, Asellota). (А, Г, 3, И, Л, M, О, П, P •— no Menzles, 
George, 1972; Б, В, Д — no Monod, 1934; E — no Menzles. 1962а; И — no Monod, 192V; Я — по Сйгаш^и, 

1955). 

Cirolanoidea из Flabellifera) верхняя губа состоит из двух раздельных (рис. 5) 
пластинок: передней — фронтальной (frontal lamina) и задней — щитка 
(clypeus). Верхняя губа прикрепляется к скелетной пластинке головы —• 
эпистому, который можно рассматривать как базальную часть верхней 
губы. Нижняя губа, или метастома (labium inferius), обычно в виде пла-



SO КОНЕЧНОСТИ 

стинки, разделенной узкой, но глубокой выемкой на 2 лопасти (рис. 10), 
расположена позади ротового отверстия. 

У паразитических и некоторых хищных форм (Cymothoidae, Epicaridea, 
некоторые Anthuridea) ротовые части из нормальных грызущих превращены 
в колючие и сосущие, в связи с чем сильно изменены и частично редуциро
ваны. Наибольшей редукции подвергаются ротовые части у Epicaridea; 
у них остаются лишь верхняя и нижняя губы, которые срослись между 

Рис. 10. Верхняя (А, В, Д) и нижняя (В, Г, Е) губы. 
А, Б — Dynatnenopsis platura (Sphaeromatidae, Flabellifera); В. Г — Idotea ostroumovi (Idoteidae, Valvi-
1ега);'Д, E — Janthopsis nasieornis (Janiridae, Asellota). (А, Б — no Monod, 1934; В, Г — no CarSu^u, 

1955; Д, E — no Nordenstam, 1933). 

собой, образуя вокруг ротового отверстия сосущий ротовой конус, иногда 
имеющий вид короткого хоботка. 

Соответственно числу оставшихся грудных сегментов у большинства 
Isopoda имеется 7 пар грудных ног, или переоподов. Все переоподы одно-
ветвистые, полностью лишены экзоподитов. Каждый переопод состоит из 
7 члеников (рис. 11—14), из которых коксоподит и базиподит соответствуют 
протоподиту, а исхио-, меро-, карпо-, про- и дактилоподит — эндоподиту. 
Первоначально такие переоподы формировались как ходильные ноги, при
способленные для бегания, что и послужило основной причиной потери экзо
подитов. В дальнейшем на основе этой ходильной ноги развивались также 
хватательные, плавающие, копающие, фильтрующие, цепляющиеся ноги 



Рис. И . I переоподы. 
А — Cirolana natalis (Cirolanidae, Flabellifera) ; Б — Rocinela juvenalis (Aegidae, Flabellifera) • В — Alci-
rona msulans (Corallanidae, Flabellifera); Г — Aegathoa sp. (Cymothoidae, Flabellifera); Д — Serolis 
/rZ„ua

n
 (-S/r0h£?ei flabellifera); E — Barybrotes indus (Barybrotidae, Flabellifera); Ж — CoraUana hirsute. 

(Corallanidae Flabellifera); 3 - Quantanthura globitelson (Anthuridea); И — Ptilanthura tricarina (Anthu-
naea); ti — Chiridotea coeca (Moteidae, Valvifera); Л — Pleurosignum magnum (Munnidae, Asellota)-
M — Jscnnomesus calaficus (Ischnomesidae, Asellota); Я — Notoxenoides dentata (Munnidae, Asellota)' 
U— Macrochiridotea uncmata (Moteidae, Valvifera); П — Bagatus stylodactylus (Janiridae Asellota) • P — 
Nannoniscusperunis (Nannoniscidae, Asellota); С — Munna bituberculata (Munnidae, Asellota) • T — Desmo-
soma bremcauda (Desmosomatidae, Asellota) ; У — Acanthocope orbus (Eurycopidae, Asellota) • Ф — Munnov-
™ abyssahs (Munnopsidae, Asellota); X — Arcturus sp. (Arcturidae, Valvifera). (А Б 3 M H P T У 
ш ~ 5 ° ¥Л)г1еЬ GeoTSe, 1972; B — no Hummel inck , 1968; Г — no Sheppard, 1933;' £ , ' Ж, П — no 
Monod, 1934; И — no Menzies, Prankenberg, 1966; К — no Bowman, 1955; Л — no Menzies 1962" 

O — no Hur ley , Murray, 1967; С — no Nordenstam, 1933).', 



32 КОНЕЧНОСТИ 

и т. д. Для хватания специализированы обычно I, реже — и II переоподы 
При этом для Isopoda характерна ложная клешня (subchela), когда, дакти 
лоподит пригибается к сильно расширенному и утолщенному проподиту 
реже — проподит к расширенному карпоподиту. В некоторых случаях 
хватательные переоподы развиваются лишь у половозрелых самцов и служат 
в основном для удерживания самок во время спаривания. Так, например, 
у рода Tecticeps из Sphaeromatidae I переопод хватательный у обоих полов, 

Рис. 12. П переоподы. 
А — Corallana hirsuta (Corallanidae); В — Aegathoa sp. (Cymothoidae, Flabellifera) ; В — Barybrotes Indus 
(Barybrotidae, Flabellifera); Г — Antarcturus beddardi (Arcturidae, Valvifera); Д — Desmosoma tyrrheni-
cum (Desmosomatidae, Asellota); E — Acanthocope orbus (Eurycopidae, Asellota) ; Ж — Cirolana ornamenta 
(Cirolanidae, Flabellifera). (А, Б , В — no Monod, 1934; Д — no Fresi, Scliiecke, 1969; E, Ж — no Menzies, 

George, 1972). 

a II — только у самца. Форма таких переоподов у самца часто служит 
особенно хорошим диагностическим признаком, так как даже у близких 
видов форма удерживающих самку элементов ноги обычно хорошо разли
чается. Настоящая клешня (chela) встречается у изопод как исключение 
(род Katianira из Asellota). Если переоподы используются для плавания, 
то у них хорошо развиты обычно длинные и перистые плавательные щетинки, 
хотя сам переопод часто еще сохраняет типичное строение. При большей 
специализации к плаванию ряд члеников, кроме того, сильно уплощается 



Рис. 13. IV (А, Б, Е) и V (В, Г, Д) переоподы. 
А, В — Macrochiridotea uncinata (Idoteidae, Valvifera); Б — Corallana hirmta (Corallanidae, Flabellifera) > 
Г — Ilyarachna vemae (Ilyarachnidae, Asellota); Д — Acanthocope orbits (Eurycopidae, Asellota); E — 
Paradesmosoma orientalis (Desmosomatidae, Asellota). (А, В — no Hurley, Murray, 1967; Б — no Monod, 

1934; Г, Д — no Menzies, George, 1972). 

3 О. Г, Кусакин 
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и расширяется (переоподы задней части грудного отдела у Ilyarachnidae, 
Eurycopidae и Munnopsidae из Asellota). Сходным образом уплощенные чле
ники имеют копательные конечности (например, у Desmosomatidae из Asellota) 
и пригодные для фильтрации передние переоподы у многих Arcturidae из 
Valvifera. Цепляющиеся конечности характерны для таких факультативных 

Рис. 14. VII и VI (Ж) переоподы. 
А — Idotea ostroumovi (Idoteidae, Valvifera); В — Munna crinita (Munnidae, Asellota); В — Arciurus sp. 
(Arcturidae, Valvifera); Г — Eurycope latifrons (Eurycopidae, Asellota); Д — Acanthocope orbus (Eurycopi
dae, Asellota); E — Desmosoma tyrrhenicum (Desmosomatidae, Asellota); Ж — Microchiridotea uncinata 
(Idoteidae, Asellota); 3 — Aegathoa sp. (Cymothoidae, Flabellifera); M — Syscenus peruanus (Aegidae* 
Flabellifera); К — Munnopsoides chilensis (Munnopsidae, Asellota); Л — Barybrotes indus (Barybrotidae, 
Fldbellifera); M — Cirolana natalis (Cirolanidae, Flabellifera); H — Nannoniscus perunis (Nannoniscidae^ 
Asellota). (A — no Сагаи§и, 1955; Г , Д, И, Я, M, H — no Menzies, George, 1972; E — no Fresi, Schiecke, 

1969; Ж — n o Hur ley , Murray, 1967; 3 , Л — no Monod, 1934). 

или • облигатных паразитов рыб, как Aegidae и Cymothoidae из Flabellifera, 
При этом переоподы у них лишены щетинок и имеют большие крюкообразные 
дактилоподиты. У паразитических Epicaridea переоподы часто подвергаются 
частичной или полной редукции. 

Коксоподиты у всех изопод сильно видоизменены, короткие, расширены, 
уплощены и более или менее прочно срастаются базальными краями с боко-



Рис. 15. I плеоподы. 
А — Cirolana balhyalis (Cirolanidae, Flabellifera); В— Idotea ostroumovi (Idoteidae, Valvifera); В — 
Antarcturus spinosus (Arcturidae, Valvifera); F — Proasellus ibericus (Asellidae, Asellota); Д, В — Caeco-
stenetroides ischitanum (Gnathostenetroididae, Asellota); Ж — Maresia barringtoniana (Gnathosienetroididea, 
Asellota) ; 3 — Haploniseus concavus (Haploniscidae, Asellota); И — Munna neglecta (Munnidae, Asellota)! 
К — Cymodocella nipponica (Sphaeromatidae, Flabellifera) ; Л — Pleurogonium inerme orientale (Munnidae, 
Asellota); M — Munnopsis abyssalis (Munnopsidae, Asellota); H — Eurycope profundum (Burycopidae, 
Asellota); О — Ilyarachna vemae • (Ilyarachnidae, Asellota), (A, 3, M, Я , О — no Menzies, George 1972 -

В — no Garau§u, 1955; В, И — no Nordenstam, 1933; Г — no Galhano, Eiras , 1973; Д , E — no Fres l . 
Schieoke, 1968; Ж — no Fresi, 1973; К — no Nishimura, 1969). 

3* 



Рис. 16, II плеоподы. 
А — Cirolana bathyalis (Cirolanidae, Flabellifera); Б — Aegathoa sp. (Cymoihoidae, Flabellifera); B — 
Ancinus depressus (Sphaeromatidae, Flabellifera); Г •— Barybrotes indus (Barybrotidae, Flabellifera); Д •—• 
Cyathura curassavica (Anthuridea) ; E — Cirolana natalis (Cirolanidae, Flabellifera); Ж — Caecostenetroides 
ischitanum (Gnathostenetroididae, Asellota); 3 — Cymodocella nipponica (Sphaeromatidae, Flabellifera); 
И — Cyathura carinata (Anthuridea) ; К — Proasellus ibericus (Asellidae, Asellota) ; Л — Munna globicauda 
(Munnidae, Asellota); M , U — Maresia barringtoniana (Gnathostenetroididea, Asellota); H — Munna nana 
(Munnidae, Asellota); О •— Janirella latifrons (Janirellidae, Asellota); P •— Ischnomesus calcificus (Ischno-
mesidae, Asellota) ; С — Haploniscus gratissimus (Haploniscidae, Asellota); T — Neojaera elongata (Janiri-
dae, Asellota) / У •— Jaeropsis dollfusi (Jaeropsidae, Asellota); Ф — Jlyarachna vemae (Ilyarachnidae, Asel

lota) ; X — Haploniscus concavus (Haploniscidae, Asellota), (Л, M — самка, остальные — самцы). 
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выми краями стернитов соответствующих сегментов, образуя коксальные 
пластинки, или эпимеры. Первая пара эпимеров, как правило, а у ряда 
родов и остальные эпимеры сливаются с грудными сегментами без следов 

Рис. 17. III (А—Г, Е), IV (Д, И) и V (Ж, 3, Я) плеоподы. 
•А, Д, 3 — Cymodocella nipponica (Sphaeromatidae, Flabellifera); Б — Idotea ostroumovi (Idoteidae, Valvi-
fera); В — Austrogonium abyssals (Munnidae, Aselloia); F, И, K~ Caecostenetroides ischitanum -(Gnatko-
stenetroididae, AsellotaJ; E — Jaeropsis dollfusi (Jaeropsidae, Asellota); Ж — Cirolana bathyalis (Cirolani-
dae, Flabellifera). (А, Д, 3 — no Nishimura, 1969; Б — no Carausu, 1955; В, Ж — no Menzies, George, 

1972; Г , И, К — no Fresi, Schiecke, 1968; E — no Fresi, 1968). 

шва, образуя плевральные расширения последних. Это следует рассматри
вать как приспособление к активно плавающему образу жизни. Более при
митивное положение сохраняется у Phreatoicidea ж Asellota, у которых коксо-
подиты хотя и срастаются базальными краями с грудными сегментами, но 
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сохраняют еще облик типичных члеников ноги и ясно отграничены. У полово
зрелых самок на коксоподитах переоподов с медиальной стороны образуются 
длинные и широкие инкубаторные пластинки, или оостегиты, количество 

Рис. 18. Уроподы. 
А — Eurydiee orientalis (Cirolanidae, Flabellifera); Б— Cymodoce emarginata (Sphaeromatidae, Flabelli
fera); В— Aegathoa sp. (Cymothoidae, Flabellifera); Г — Paradynamenopsis lundae (Sphaeromatidae, 
Flabellifera) ; Д — Notanthura barnardi (Anthuridea); E — Munna globicauda (Munnidae, Asellota) ; Ж — 
Munna maculata (Munnidae, Asellota); 3 — Jaeropsis dollfusi (Jaeropsidae, Asellota); И — Antias mawsoni 
(Antiasidae, Asellota); К — Acanthocope orbits (Eurycopidae, Asellota); Л— Serolis elliptica (Serolidae, 
Flabellifera); M — дистальная часть уропода Antarcturus furcatus; H — Desmosoma neomana (Desmosoma-
tidae, Asellota); О — Storthyngura unicornalis (Eurycopidae, Asellota); П — lolanthe neonotus (Acantha-
spididae, Asellota); P — Munnopsoid.es chilensis (Munnopsidae, Asellota); С — Desmosoma brevicauda 
(Desmosomatidae, Asellota); T — Cleantis chilensis (Idoteidae, Valvifera). (А, В — no Monod, 1934; Б — 
no Omer-Cooper, Rawson, 1934; Д ~— no Monod, 1927; Г, T — no Menzles, 1962a; Ж , M — no Nordenstam, 
1933; 3 — no Fresi, 1968; H, H — С — no Menzles, George, 1972; Л — no Sheppard, 1933). 

которых варьирует у различных Isopoda от 3 до 7 пар. Они ограничивают 
снизу и с боков расположенную на вентральной стороне груди выводковую 
сумку (marsupium). Иногда в образовании выводковой сумки принимают 
участие расширенные эпиподиты ногочелюстей. 

http://Munnopsoid.es
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6 пар конечностей брюшного отдела у всех Isopoda, за исключением Ami-
ropidae из FlabelUfera, дифференцированы на плавательные, или плеоподы 
(рис. 15—17), и хвостовые, или уроподы (рис. 18). Плеоподов обычно 5 пар, 

Рис. 19. Генитальные апофизы самцов. 
А, Б — Arcturus ulbani (А — вид сверху, Б — вид сбоку); В — Idotea emarginata (вид сверху); Г — 
Dynamenopsis platura (вид сверху); Д — Antarcturus hirsutus (вид сверху); Е, Ж — SyrMotea bogorovi 

(Е — вид сверху, Ж — вид сбоку). (Г — по Monod, 1934; Д — по Бирштейну, 1963). 

только у Anuropidae их 6 пар, так как уроподы у них не дифференцированы. 
Каждый нлеопод обычно пластинчатый, состоит из ножки, или протоподита, 
и листовидных ветвей эндоподита и экзоподита, состоящих из одного, в не
которых случаях из 2, редко — из большего количества члеников. У неко-
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торых форм, особенно паразитичес/ких, одна или обе ветви могут подвер
гаться редукции, и иногда плеоподы полностью отсутствуют. 

Обычно плеоподы служат как для плавания,! так и для дыхания, часто 
та или иная функция преобладает или становится единственной. В этом 
случае (Sphaeromatidae, Serolidae и др.) те плеоподы или ветви их, которые 
выполняют плавательную функцию (как правило, это экзоподиты), сохра
няют листовидную форму и несут по краям многочисленные, обычно перистые 
щетинки, а плеоподы или их ветви, выполняющие роль жабр, очень слабо 
хитинизированы, часто вздутые, мясистые, с поперечными складками на 
поверхности (многие Sphaeromatidae), иногда снабжены иучками жаберных 
нитей (Bathynomus из Cirolanidae) или расщеплены на доли (некоторые 
Epicaridea). Эти видоизменения следует рассматривать как приспособления 
для увеличения поверхности, на которой осуществляется газообмен. 

Наоборот, у некоторых очень мелких Asellota происходит уменьшение 
этой поверхности в результате редукции задних плеоподов. Часто некото
рые плеоподы или одна из ветвей становятся плотными, сильно хитинизиро-
ванными и выполняют роль крышечки, прикрывающей снизу жаберные 
ножки. У самок Asellota I плеопод отсутствует, а роль крышечки большей 
частью (Janiroidea) выполняют слившиеся в единую цельную пластинку 
плеоподы II пары. У самцов Janiroidea роль крышечки выполняют I и II плео
поды вместе, у обоих полов Asellidae крышечкой служат экзоподиты III пары, 
у Seroloidea — IV пары плеоподов, а у Anthuridea — передняя пара плео
подов. -

II плеопод почти у в,сех Isopoda, кроме того, выполняет функцию гоно-
пода: эндоподит обычно снабжен палочкообразным, стилетообразным или 
спиральным мужским отростком, снабженным желобком и играющим боль
шую роль при оплодотворении, наряду с генитальным апофизом, или пени
сом — небольшими парными, реже — непарными выростами на вентральной 
поверхности заднего грудного сегмента (рис. 19). У некоторых Arcturidae 
и у Oniscoidea в оплодотворении принимают участие также соответствующим 
образом видоизмененные I плеоподы (рис. 15). У самцов Asellota плеоподы II 
и отчасти I пары образуют сложный совокупительный аппарат. 

Последняя, 6-я пара брюшных ног лишь у Anuropidae неотличима по 
форме и расположению от плеоподов. У остальных изопод она преобразована 
в хвостовые ноги, или уроподы. Они обычно состоят из основного членика, 
или протоподита, и 2 ветвей — эндоподита и экзоподита. Иногда одна или 
обе ветви подвергаются редукции. Иногда уроподы полностью отсутствуют 
(некоторые Epicaridea, Sphaeromatidae и Asellota). Строение уроподов и 
характер их прикрепления имеют большое значение при распознавании 
подотрядов Isopoda. Различаются 2 типа их прикрепления: терминальное 
(Phreatoicidea, Asellota и Oniscoidea) и латеральное. В первом случае уроподы 
обычно шиловидные или палочкообразные, реже — с пластинчатыми вет
вями. При латеральном, прикреплении они обычно с пластинчатыми упло
щенными ветвями, располагаются примерно в одной плоскости с плеотель-
соном, образуя вместе с ним хвостовой веер (Flabellifera), или нависают 
над дорсальной поверхностью тельсона, образуя с ним хвостовую чашечку 
(Anthuridea), или же располагаются под вентральной поверхностью плео-
тельсона, образуя крышечку, прикрывающую снизу плеоподы (Valvifera, 
Tyloidea). Более примитивным следует считать латеральное прикрепление 
с расположением уроподов по бокам плеотельсона, как это наблюдается 
и в ряде других отрядов Malacostraca. Из него легко выводятся не только 
другие случаи латерального прикрепления, но, как показал Даль (Dahl, 
1954) на примере молоди Cirolanidae из Flabellifera и Phreatoicidae, и тер
минальное прикрепление. 
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АНАТОМИЯ 

С к е л е т 
Равноногие ракообразные обладают наружным хитиновым скелетом, в той 

или иной степени склеротизованным солями кальция. Покровы тела со
стоят из 3 слоев: наружного, или кутикулы, гиподермиса и соединительно
тканного. Кутикула составлена очень тонким, лишенным хитина слоем — 
эпикутикулой, лежащим на толстом слое хитина — прокутикуле, который 
импрегнирован слоями кальция. Между сегментами слой хитина тонкий, 
несклеротизированный, в области грудных и брюшных сегментов форми
руются сильно склеротизированные унастки хитина, или склериты, в виде 

Рис . 20. Некоторые обычные типы щетинок Desmosomatidae (Asellota). (По Hessler, 1970). 
А — дистально опушенная щетинка с I—IV переоподов; Б — длинная тонкая щетинка с I—II антенн 
и уроподов; В — маленькая простая щетинка, встречающаяся на любом участке тела животного; Г — 
крепкая неравномерно двураздельная щетинка на I—IV переоподах; Д — метельчатая сенсорная ще
тинка на антеннах, переоподах и уроподах; В — длинная дистально опушенная неравномерно дву

раздельная щетинка на V—VII переоподах; Ж — перистая щетинка на V—VII переоподах. 

спинной пластинки — тергита (tergum) и брюшной, расположенной между 
местами прикрепления ног, — стернита (sternum). Кнаружи от конечностей 
лежат лопасти, у многих изопод сливающиеся с тергитом, обычно по ана
логии с другими ракообразными называемые надбедриями, или эпимерами 
(epimerae). Но, согласно Грюнеру (Gruner, 1954), они формируются в эм
бриональный период из коксальных члеников, и поэтому за последнее время: 
их все чаще стали называть коксальными пластинками. Гиподерма обычно 
содержит 1 слой кубических эпителиальных клеток. Внутреннюю часть по
кровов составляют клетки соединительной ткани, между которыми имеются: 
группы клеток жировой ткани. 

Под кутикулой лежат крупные клетки (правильнее — соклетия) разно
образной формы, обычно сильно разветвленные — пигментные клетки, или: 
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хроматофоры. Они содержат зерна пигментов различной окраски. Наиболее 
распространены хроматофоры с черным пигментом—меланофоры. Обычны 
также белый и желтый пигменты, часто встречаются бурые, красные, зеле
ные и пигменты иных цветов. 

Производными покровов тела считаются самой разной формы щетинки 
setae), выполняющие различные функции, часто еще точно не выясненные, 

Рис. 21. Различные типы щетинок на проподите I переопода у Самок Serolldae. (По Nor» 
denstam, 1933). 

А—В •— Serolis exigua; Г—И — S. convexa. 

а также чешуйки (рис. 20—23). Простые чешуйки обычно треугольной, 
округло-треугольной или полукруглой формы, как правило, налегают друг 
на друга. Реже встречаются гребенчатые чешуйки. Норденштам (Norden-
stam, 1933) наблюдал постепенный переход гребенчатых чешуек в ложные 
щетинки. 
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Щетинки, расположенные на поверхности тела, на антеннах, ротовых 
придатках, особенно ногочелюстях, переоподах и частично уроподах, чаще 
всего несут осязательную функцию. В основании щетинки лежит трихо-
генная клетка, производящая саму щетинку. Наиболее простая форма — 
у простых гладких, волосовидных, тонких, заостренных на конце щетинок 
или волосков (рис. 20, В). У некоторых волосовидных щетинок на дисталь-
ной части имеется мутовка боковых волосков (рис. 20, .4). Часто такие бо
ковые волосовидные ветви располагаются в 2 ряда, расположенных супро
тивно по-бокам щетинки (перистая щетинка — рис. 20, Ж), реже — имеется 

Рис. 22. Различные типы щетинок на проподите II переопода у самцов Serolidae. (По Nor-
denstam, 1933). 

А, Б — Serolis paradoxa; В—Д, 3 — S. pagenstecheri; Е — S. schythei; Ж — S. septemcarinata. 

лишь 1 ряд волосков (односторонне перистая щетинка), еще реже — бо
лее 2 рядов. Часто, особенно на переоподах, щетинки более или менее сильно 
утолщены и имеют игловидную или шиповидную форму. В последнем слу
чае они обычно называются шипиками или же шипами.1 Наиболее обычны 
простые шипы, шипы с дополнительной, более тонкой сенсорной щетинкой 
вблизи дистального края (двураздельный шип, или щетинка — рис. 20, Г),, 
шипы с короткими треугольными ветвями, расположенными в 1 или 2 ряда 
(гребенчатые шипы, или щетинки — рис. 22, 3). Встречаются и щетинки 
разнообразной, еще более сложной формы (сложные щетинки — рис. 21, 22).. 

Особую категорию составляют уплощенные, обычно лентовидные, сидя
щие на ножке чувствительные нити, или эстетаски (рис. 3), расположен
ные обычно на антеннах и, по-видимому, выполняющие функцию хемо-
рецепторов. 

1 Шипами называются также конические, реже — цилиндрические или булавовид
ные выросты покровов тела (например, дорсальные шипы многих Arcturidae), но в этом! 
случае основание шипа не входит внутрь покровов тела, а непосредственно в них пере
ходит. Обычно они выполняют защитную роль. 



U АНАТОМИЯ 

Широко распространены плавательные щетинки, расположенные обычно 
на плеоподах, иногда на задних ларах переоподов (например, у Еигусо-
pidae и Munnopsidae из Asellota) или уроподах и плеотельсоне (например, 
многие Cirolanidae). Обычно они перистые (рис. 18, А), иногда с более тол-

Ряс. 23. Чешуйки и щетинки Serolidae. (По Nordenstam, 1933). 
А, Б — чешуйки, гребенчатые чешуйки и щетинки с ногочелюсти Serolis paradoxa; В — щетинка с бази-
подита I плеопода самца S. polita; Г — щетинка с базиподита II переопода самца S. paradoxa; Д—. ще

тинка с ногочелюсти S. polita. 

стой проксимальной и тонкой дистальной частями (на IV переоподе у рода 
Рaradesmosoma из Asellota — рис. 13, Е), 

Видоизмененными щетинками следует считать крючковидные ретинакулы, 
или соединительные крючки, например, те, которые запирают эндиты ного-
челюзтей. 
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М у с к у л а т у р а 
Мускулатура поперечнополосатая. Расположение мышц в. общих чертах 

сходное с другими Отрядами Malacostraca, из которых наилучше изучены 
в этом отношении Decapoda. Различаются 3 основные категории мышц: 
1) мышцы самого тела, приводящие в движение его сегменты, 2) мышцы 
конечностей и 3) мышцы внутренних органов, из которых сильнее всего 
развиты мышцы жевательного желудка. Мышцы, управляющие движением 
сегментов, имеют преимущественно сегментальное расположение, но мышеч
ные сегменты не совпадают с сегментами тела, а чередуются с ними. Про
дольные мышцы имеют передний конец, прикрепленный чуть позади перед
него конца сегмента, а задний — на переднем крае последующего сегмента 
(Hewitt, 1907). По бокам тела и в области эпимеральных расширений по
лость тела почти целиком заполнена мышцами, приводящими в движение 
конечности, которые прикрепляются к дорсальной стороне тела. Членики 
переоподов снабжены сгибате
лями и разгибателями. Мощные 
мышцы приводят в движение 
мандибулы. Проксимальные 
концы остальных ротовых при
датков имеют утолщенные ске
летные палочки, к которым при
крепляются двигающие эти при
датки мышцы (Hewitt, 1907). 
Мышцы, управляющие деятель
ностью жевательного желудка, 
занимают большую часть по
лости головы. 

П и щ е в а р и т е л ь н а я 
с и с т е м а 

Состоит из пищеваритель
ного канала, или кишечной 
трубки, и желез: «слюнных» и 
пищеварительных, или пече-
ночно-панкреатических (hepato-
pancreas). Пищеварительный 
канал состоит из передней, 
средней или задней кишки, из 
которых передняя и задняя 
эктодермального, а средняя 
у ракообразных обычно эндо- Р и е < 24. Кишечник равноногих ракообразных, 
дермального происхождения, и (По Семеновой, 1970). 
дифференцирован на четыре ос
новных отдела: пищевод, же
лудок, среднюю кишку и зад
нюю кишку (рис. 24). 

Пищевод (рис. 25, 26) открывается ротовым отверстием, расположенным 
обычно на вентральной поверхности головы, прикрытым спер еди верхней 
губой, сзади нижней губой и окруженным ротовыми придатка ми. Пищевод 
довольно короткий, расположен в голове и направлен вверх. Его стенки 
мускулистые, изнутри он выстлан однослойным эпителием, покрытым хи
тиновой кутикулой. У растительноядных форм внутренние стенки пищевода 
имеют пластинки в форме клапанов (например, у Ligia из Oniscoidea; Ваг-

А — Idotea baltica (Valvifera); В — Sphaeroma sp. 
(Flabellifera); В — Asellus aquaticus (Asellota). hp — 

выросты гепато-панкреатических желез. 
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nard, 1924). В пищевод поступает секрет слюнных желез. Пищевод откры
вается в желудок (рис. 25—28), не всегда резко поделенный на передний 
кардиальный и задний пилорический отделы. Обычно желудок также раз
мещается в голове, но у Anthuridea простирается назад до II грудного сег-

Рис. 25. Продольный разрез через пищеварительный к а н а л . (Из Jones , 1968). 
1 — ротовая полость; г — пищевод; з — желудок; 4 — печеночно-панкреатические железы; 5 — перед
няя часть задней кишки («средняя» кишка); 6 — сфинктер; 7 — задняя часть задней кишки; 8 — анус. 

мента (Barnard, 1924). Внутренние стенки желудка образованы столбчатым 
однослойным эпителием, выстланным хитиновой кутикулой, особенно плот
ной в кардиальной части желудка, где имеется сложная система складок, 
валикообразных утолщений или хитиновых пластин, вдающихся в полость 
желудка. Часто выделяются 2 боковых продольных мускулистых валико-

Р и с . 26. Схема пищевода и желудка у Eurydice pulchra. (Из Jones , 1968). 
1 — ротовая полость; 2 — мускулы-сжиматели пищевода; 3 — передний дорсальный мускул-расшири
тель пищевода; 4 — полость пищевода; 5 — задний дорсальный мускул-расширитель пищевода; в — 
передний дорсальный пилорический мускул-расширитель; 7 — дорсальная полость желудка; 8 — зад
ний дорсальный пилорический мускул-расширитель; 9 — дорсальная пластинка; 10 — дорсолатераль-
ная камера; 11 — боковая пилорическая верхняя складка; 12 — центральная камера; 13 — боковая 
пилорическая нижняя складка; 14 — вентральная железистая камера; IS — протоки гепато-панкреати-
ческих желез; 16 — вентральный пилорический валик; 17 — вентральный пилорический мускул-сжй-

матель; 18 — мускул-депрессор пилорического валика. 

O h n Q QTJT1TV -1ТГГГ\ТТТПатПХа Ч7Л QIX^OLTTTXVfV Д^ХТт^ГЛТГТТП TTQTJUTLTTVTTT ЛГТТПРТДТТЛ.ТЭНТЛ/ГТТ rn7^TTTTUQTI)ITT 
и О Ь и и Х Л Ш Л V J. VJ.JJ. I 1 Х̂-̂ ХА КЛ.1Л. , V VJIAJ-H\^J.J.J.AAAI./V J-VtAAV^A \J J. iA V ^ A ^ XIAJ. JJAil-LiA -iVAA A XAAA V/XJ AIAIVAXX IX V \J M-AXil IAIVAAX . 

Все эти сложные образования образуют аппарат для дополнительного из
мельчения проглоченной пищи (жевательная мельница). Сложность органи
зации кардиальной части желудка связана с характером питания живот
ного и наивысшего развития достигает у растительноядных форм. Между 
тем у примитивных хищных форм (например, Eurydice из Cirolanidae) кар-
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диальная камера желудка вообще отсутствует, а упрощенный желудок имеет 
складки, которые позволяют энзимам пищеварительных желез смешиваться 
с пищей, но отделяют оформленные пищевые комки от жидкого пищевого 
материала, который подвергается перевариванию в печеночно-панкреатиче-
ских железах (Jones, 1968). 

Помимо жевательного в желудке имеется также цедильный аппарат (рис. 27). 
Уже в кардиальной части желудка с вентральной стороны имеется продоль
ное утолщение, несущее хитиновые волоски и образующее первый фильтр, 
например у Asellus из Asellota (Иванов, Мончадский, Полянский, Стрелков, 
1946). 

Пилорический отдел желудка более узкий, его внутренние стенки обычно 
образуют 2 продольных валикообразных вентролатеральных утолщения, 
между которыми лежит глубокое медиальное про
дольное впячивание в виде валика или пластинки. 
Бороздки между этими валикообразными утол
щениями и впячиваниями усажены волосками, 
образующими второй фильтр. В пилорическую 
область желудка открываются трубчатые пече-
ночно-панкреатические железы. Строение цедиль
ного аппарата таково, что в пищеварительные 
железы попадает лишь сильно измельченная, 
прошедшая через фильтры почти жидкая пища. 
Частицы пищи, не прошедшие через цедильный 
аппарат, поступают в среднюю кишку. 

Средняя кишка — наиболее длинная часть 
кишечника. Она представляет собой узкую, пря
мую, несколько суживающуюся к обоим концам 

Р и с . 27. Желудок водяного ослика Asellus aquaticus 
(Asellota). (Из Иванова и др . , 1946, по Zimmer , 1927). 
1 — утолщение стенок пищевода в месте перехода в кардиальный отдел желудка; г — боковые мускуль
ные валики кардиума с хитиновыми зубчиками (жевательный аппарат); 3 — первый фильтр; 4 — боко
вые утолщения пилорической части; 5 — кольцевые складки пилорической части (laminae annulares); 
« — медиальный валик второго (пилорического) фильтра; 7 — отверстие, ведущее в печеночно-панкреа-

тические железы; 8 — пластинчатые выросты желудка, вдающиеся в среднюю кишку. 

трубку, простирающуюся от задней части желудка до прямой кишки, т. е. 
тянется вдоль всего грудного отдела и передней части брюшного. Стенки 
кишки представлены мускульными слоями, медиальной основной мембра
ной и внутренним эпителиальным слоем, выстланным хитином (Hewitt, 1907). 
Мускулатура представлена не всегда хорошо выраженными наружным слоем 
продольных мышц и внутренним слоем кольцевых мышц. Эпителиальные 
клетки крупные и обычно образуют синцитий (Hewitt, 1907), так как не 
имеют перегородок. Часто стенки средней кишки образуют продольные 
желоДки (тифлозоль). Секретирующие эпителиальные клетки средней кишки 
выполняют только функцию всасывания, тогда как переваривание пищи 
происходит в средней кишке исключительно за счет пищеварительных со
ков, поступающих сюда из печеночно-панкреатических желез (Семенова, 1970). 
У кровососущих форм, таких как Aega, средняя кишка чрезвычайно вме
стительна и растяжима. У паразитических Cymothoidae фильтровальный ап
парат редуцируется, пилорическая бороздка отсутствует (Zimmer, 1927). 
Следует указать, что ряд эмбриологов и зоологов считают, что у равноно
гих ракообразных эндодермального происхождения средняя кишка очень 
маленькая или отсутствует, а большая часть так называемой средней кишки — 
эктодермального происхождения и представляет собой в действительности 
часть задней кишки (Goodrich, 1939; Stromberg, 1965, 1967; Holdich, 1973). 
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Задняя, или прямая, кишка в виде короткой узкой трубки, открываю
щейся щелевидным анальным отверстием на заднем конце тела. Задняя 
часть прямой кишки снабжена анальным сфинктером. Эпителиальные клетки 
задней кишки не производят пищеварительных ферментов и не участвуют 
в поглощении пищи и накоплении гликогена и липидов. Одной из функций 
их является продвижение непереваренной пищи к анальному сфинктеру 
(Holdich, Ratcliffe, 1970). 

Имеются 2 пары розеточных желез, одна из которых расположена в ос
новании первых максилл, а другая — в верхней губе. Каждая состоит из 

Рис. 28. Желудок равноногих ракообразных. (По Barnard, 1924). 
А— Tylos granulatus (Tyloidea); Б — Paridotea ungulata (Valvifera); В — Antarcturus Madophorus 
(Valvifera); Г, Д — Cirolana spp. (FlabelliferaJ; E — Cyathura estuarius (Anthuridea); Ж — Munnopsurus. 

minutus (Asellota); 3 — Anilocra capensis (FlabelliferaJ . 

группы железистых клеток, расположенных в форме ягоды (на срезе выгля
дит, как розетка) вокруг центральной клетки, которая представляет собой,. 
вероятно, клетку-проток. Ранее эти железы истолковывались как слюнные 
(Hewitt, 1907 и др.), позднее чаще стали приписывать им экскреторную 
функцию (Needham, 1942). 

Пищеварительные железы, или печеночно-панкреатические выросты,1 

представляют собой замкнутые на заднем конце широкие трубки, или мешки,, 
передние концы которых открываются в пилорический отдел желудка. 
Расположены они в количестве одной (Paranthura, Epicaridea), 2 (Limno-
riidae, Serolidae, Asellidae, большая часть Oniscoidea) или 3 пар (Cirolan-
idae, Cymothoidae, Idoteidae, Ligiidae из Oniscoidae) по бокам средней кишки 

1 Ранее они назывались печеночными выростами, но это название, как менее пра
вильное, в настоящее время почти не употребляется. 
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(рис. 24) и тянутся вдоль большей части тела животного. У некоторых Sphae-
romatidae, как у Sphaeroma serratum, их даже 4 пары, но в этом случае только 
3 пары нормально развиты, тогда как 4-я пара рудиментарная, в виде неболь
ших пузырьков (Tuzet, Manier, Ormieres, 1959). Мускулатура их стенок 
имеет спиральное расположение, что несомненно способствует их перисталь
тическим сокращениям (Hewitt, 1907). Железы выстланы эпителиальными 
клетками, сидящими на тонкой базальной мембране с углублениями для 
мышц (Donadey, 1968). Среди эпителиальных клеток обычно выделяются-
2 типа: крупные клетки, богатые липидами, и мелкие, бедные липидами, 
но содержащие липофусцины (Donadey, 1968; Donadey, Resse, 1972). По
верхность клеток покрыта щеточной каемкой из многочисленных мелких-
ворсинок, которые значительно увеличивают всасывающую поверхность (Do
nadey, 1968, 1969). Клетки эпителия печеночно-панкреатических выростов 
секретируют пищеварительные ферменты по мерокриновому типу. В пище
варительных железах хищных Cirolanidae обнаружены ферменты липаза, 
кислая протеиназа и карбогидраза (Jones, Babbage, King, 1969). По-види
мому, печеночно-панкреатические придатки выполняют функции секреции 
пищеварительных ферментов, всасывания, а также экскреции. На экскре
торную функцию указывает ультраструктурное сходство придатков с изви
тыми канальцами почки (Donadey, Cesarini, 1969). У мокриц Oniscoidea 
наблюдается четкая дифференциация эпителия печеночно-панкреатических 
выростов на клетки, секретирующие пищеварительные ферменты, и клетки, 
выполняющие выделительную функцию (Семенова, 1970). 

К р о в е н о с н а я с и с т е м а 

Общая схема кровеносной системы Isopoda дана на рис. 29. Кровенос
ная система не замкнута. Характерной особенностью равноногих ракооб
разных, отличающей их от подавляющего большинства ракообразных, сле-

Рис. 29. Схема строения равноногого ракообразного. (По Siewing, 195.6). 
1 — I антенна; 2 — II антенна; 3 — мандибула; 4 — I максилла; 5 — II максилла; 6 — ногочелюсть; 
7—13 — I—VII переоподы; 14—18 — I—V плеоподы; 19 — уропод; 20 — выводковая сумка; 21 — 
1-я латеральная артерия; 22 — аорта; 23 — «печень»; 24 — яичник; 25 •— сердце; 26 — остия; 27 — 
кишка; 28 •— 6-я латеральная артерия; 29 — 2-я латеральная артерия; 30 — мускульный желудок; 

31 — надглоточный ганглий; 32 — максиллярная железа. 

дует считать то, что сердце расположено не в груди, а в брюшном отделе, 
хотя у многих форм оно простирается и в заднюю часть груди. Сердце имеет 
форму трубки или мешочка. Кровь проникает в него из хорошо развитой 
перикардиальной полости через 1 или 2 пары остий, которые представляют 
собой обычно асимметрично расположенные щелевидные отверстия, снаб
женные мускулами и маленькими, изогнутыми внутрь клапанами (Hewitt, 

4 О. Г. Кусакин 
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1907). Стенки сердца мускульные. Перикардий отделен от полости тела го
ризонтальной септой, которая держит сердце и соединяется с венозными 
лакунами в передней половине тела. В перикардий поступают эфферент
ные сосуды из жабр. Из сердца вперед направляется передняя медиальная 
аорта (aorta cephalica). Эта аорта идет в голову. По пути от нее отходят 
несколько пар артерий, питающих стенки желудка, печеночно-панкреати-
ческие выросты, эпимеральные области грудных сегментов, глаза, придатки 
головы и т. п. (Hewitt, 1907). Передняя аорта дает сосуды в мозг, глаза 
и в обе пары антенн. Из 7 пар торакальных артерий 3 задние пары само
стоятельно идут от сердца, тогда как 4 передние берут начало от общего 
ствола с каждой стороны сердца (Caiman, 1909), который называется лате
ральной артерией и идет от переднего конца сердца вперед и наружу. Редко 
все 7 пар начинаются от передней аорты. Ход I—V торакальных артерий 
в значительной мере сходен между собой. Каждая из них поворачивает 
прямо наружу и, находясь дорсальнее печеночно-панкреатических трубок, 
дает вентральные ветви, снабжающие их кровью. Следуя изгибам спинной 
стороны тела, далее артерии поворачивают в вентральном направлении; 
достигая места прикрепления ног, они раздваиваются: внутренняя ветвь 
снабжает вентральную поверхность, наружная ветвь снова раздваивается, 
при этом ее дорсальная ветвь снабжает эпимеральные области, а вентраль
ная — грудные ножки. VI торакальная артерия вскоре дает ветвь, отгибаю
щуюся вентрально и соединяющуюся с аналогичной ветвью противополож
ной стороны тела на медиальной вентральной стороне кишечника. Образую
щаяся таким образом подкишечная артерия идет в переднем и заднем 
направлении, давая ветви в стенки кишечника. VII торакальная артерия дает 
артерию, которая раздваивается и омывает боковые стенки кишечника, 
а также большую, направленную назад абдоминальную артерию, которая 
дает ветви, снабжающие кровью кишечник, мышцы плеоподы и стенки тела 
абдомена, и заканчивается в уроподах. 

Венозная система лакунарная. Кровь собирается в большой грудной 
лакуне, расположенной между органами. Отсюда через отверстия кровь 
поступает в латеральные синусы, идущие по обеим сторонам груди и соби
рающие также кровь из конечностей. Эти синусы объединяются снизу в брюш
ной синус, откуда кровь идет по лакунарным ходам через плеоподы, где 
она проходит сложную систему лакун. После того как кровь становится 
артериальной, она течет по специальным лакунарным ходам в перикардиаль-
ный синус. Так как перикардиальный синус связан с лакунами тела, то 
здесь смешивается венозная и артериальная кровь (Zimmer, 1927). 

Кровь бесцветная и содержит различного размера тельца (Hewitt, 1907). 
Кровообразующие органы в виде 2—3 пар клеточных скоплений, лежащих 
на нижней стороне околосердечной перегородки в задних грудных и обычно 
(но не всегда) в переднем брюшном сегментах. 

О р г а н ы д ы х а н и я 

В отличие от большинства ракообразных органы дыхания, так же как 
и сердце, расположены не в грудном, а в брюшном отделе. У водных равно
ногих органами дыхания — жабрами — служат плеоподы. Иногда все 
плеоподы выполняют как дыхательную, так и плавательную функции, за ис
ключением тех форм, у которых те или иные плеоподы преобразованы в кры
шечку. Иногда же (например, многие Sphaeromatidae) эти функции распре
делены между различными плеоподами или даже их ветвями. В этом случае 
плеоподы, являющиеся жабрами (обычно это задние плеоподы), — мясистые, 
вздутые и лишены плавательных щетинок. Хитиновая кутикула на жабер
ных ножках очень тонкая; в толще ножки обильны эпителиальные клетки, 
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Между которыми имеются многочисленные лакуны, заполненные гемолимфой. 
У некоторых очень крупных форм {Bathynomus из Cirolanidae) у основания 
эндоподитов плеоподов развиваются дополнительные, сильно разветвленные 
выросты, также выполняющие дыхательную функцию. 

О р г а н ы в ы д е л е н и я 

Основные органы выделения — максиллярные органы, в количестве одной 
пары, расположены в голове, в той ее части, которая образована сегмен
том II максилл (рис. 30). Максиллярные железы гомологичны метанёф-
ридиям полихет. Каждая состоит и з концевого мешочка и нефридиаль-
ного канала, дистальная часть которого 
часто расширена, образуя мочевой пу
зырь. Концевой мешочек мезодермальный 
и представляет собой редуцированный 
целомический мешок. Стенки мешочка об
разованы однослойным эпителием, распо
ложенным на базальной мембране, кото
рая прикрывает их снаружи. Мочевой 
пузырь соединяется с наружной средой 
отверстием, расположенным в основании 
II максиллы. 

Немец (Nemec, 1896) описал в качестве 
рудиментарной антеннальной экскретор
ной железы маленькую группу клеток, 
расположенную в полости тела вблизи 
основания II антенн. Это скопление кле
ток имеет маленький просвет, но лишено 
протока. Позднее Нидхем (Needham, 1942) 
согласился гомологизировать железу Не-
меца с антеннальной железой, но считает 
более вероятным, что она служит желе
зой внутренней секреции, во всяком слу
чае у взрослого животного. 

Экскреторную функцию несут также нефроциты, из них головные рас
положены у основания I антенны, а бранхиальные образуют несколько 
пар групп, расположенных в два ряда по бокам сосуда, идущего от жабр 
к перикарду. 

Наконец, как уже указывалось выше, некоторые мелкие клетки эпителия 
печеночно-панкреатических выростов выполняют экскреторную функцию. 

Рис. 30. Схематический разрез через 
максиллярную железу мокрицы 
Oniscus sp. (Oniscoidea). (По Иванову 

и др., 1946). 
1 — целомический мешочек; 2 — замыкаю
щие клетки; 3 — нефридиалышй канал; 
4 — мочевой канал; 5 — наружное от

верстие. 

Н е р в н а я с и с т е м а 

План строения нервной системы общий для всех членистоногих. Она состоит 
из 3 основных частей: надглоточного ганглия, или мозга, окологлоточного 
кольца с подглоточной ганглиозной массой и брюшной нервной цепочки, 
составленной грудными и брюшными ганглиями с соединяющими их про
дольными парными стволами нервных волокон — коннективами (рис. 31). 

Надглоточный ганглий, или мозг (рис. 32), хорошо развит, имеет зна
чительные размеры и состоит из 3 отделов: протоцеребрума, дейтоцеребрума 
и тритоцеребрума (proto-, deuto- и tritocerebrum). Из них протоцеребрум и 
дейтоцеребрум представляют собой филогенетически более древние отделы 
мозга, тогда как тритоцеребрум — передний ганглий брюшной нервной це
почки, который сместился вперед и слился с. примитивным преоральным 
мозгом (Henry, 1948). Надглоточный ганглий расположен между глазами, 

4* 
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спереди от пищевода и дорсальнее его. На дорсальной стороне передней 
части мозга (протоцеребрума) имеется пара больших лопастей, от которых 
отходят глазные стебельки. На вентральной стороне — 1 пара обонятель
ных лопастей; от каждой из них отходит к антенне большой антеннальный 
нерв. От передней части глазной лопасти отходит маленький нерв к покро
вам передней части боковой стенки головы. Дейтоцеребрум представлен 

2 расположенными симметрично ганглиозными мас
сами; он иннервирует I антенны. Тритоцеребрум обычно 
грушевидный; он иннервирует II антенны, верхнюю 
губу и дает ветвь к кишке. Окологлоточное кольцо 
нервных волокон соединяет тритоцеребрум с подгло-
точной ганглиозной массой, которая представляет со
бой результат более или менее полного слияния пар
ных ганглиев слившихся с головой мандибулярного, 
I и II максиллярных сегментов и иннервирует ротовые 
придатки и желудок. Расположен подглоточный ганг
лий в задней части головы и иногда его задняя часть 
лежит уже за пределами головы. Подглоточный ганг
лий связан с ганглием I грудного сегмента парой нерв
ных тяжей, от которых отходит нерв в мускулатуру 
тела. 

Брюшная нервная цепочка состоит из 7 пар тора
кальных и 6 пар абдоминальных ганглиев. Торакаль
ные ганглии каждой пары весьма сближены между со-

Рис. 31. Нервная система водяного ослика Asellus aquations. 
(Из Иванова и др., 1946, по G. О. Sars, 1867). 

1 — надглоточный ганглий, или мозг; 2 — подглоточный ганглий; 3 — 
1-й свободный грудной ганглий; 4 — последний, или 7-й свободный груд
ной ганглий; 5 — ганглий брюшного отдела; 6 — нервы, идущие к уро-

подаш. 

бой.'Раждый ганглий дает нерв, идущий в грудную ножку соответствую
щей стороны данного сегмента, и связан коннективои с последующим 
ганглием и комиссурой со своим парным ганглием. От середины этой комис-
суры отходит нерв, иннервирующий мускулатуру тела. Абдоминальные 
ганглии у изопод часто сливаются между собой в единую ганглиозную 
массу. При этом у различных равноногих наблюдаются разные стадии про
цесса слияния — от полного обособления абдоминальных ганглиев до их 
полного слияния. Обычно этот процесс тесно связан с количеством сливаю
щихся с плеотельсоном брюшных сегментов. От абдоминальных ганглиев 
отходят нервы, идущие в плеоподы и мускулатуру брюшного отдела; от 
заднего ганглия или от задней части ганглиозной массы, если ганглии слиты, 
отходит пара крупных нервов, идущих в уроподы; один длинный непарный 
нерв идет к анальному отверстию. 

От подглоточного ганглия к VII торакальному ганглию между комис-
сурами идет маленький медиальный нерв, который условно называется сим
патическим (Hewitt, 1907). 

О р г а н ы ч у в с т в 

Глаза сидячие, фасеточные, расположены на дорсальной поверхности 
головы или по ее бокам. Каждый глаз содержит от 1—2 до 3000 омматидиев 
(у гигантского равноногого Вathynomus). Каждый омматидий обладает соб-
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ственным светопреломляющим (диоптрическим) и световоспринимающим 
аппаратом. Снаружи омматидий прикрыт хитиновой кутикулярной рого
вицей, внутренняя поверхность которой покрыта 2 тонкими гиподермаль-
ными клетками. Снизу от них расположены ядра 2 клеток хрустального 
конуса. Каждая из клеток конуса секретирует прозрачную массу полукруг
лой формы. Таким образом, формируются 2 прозрачных сегмента, сопри-

Рис. 32. Головная часть центральной нервной системы Idotea stenops (Valvifera). (Из Henry, 
1948). 

1 — глаз; 2 —• оптический нерв; 3 — нерв I антенны; 4 — надглоточный ганглий; 5 — нерв покровов 
тела; в —. нервы II антенны; 7 — нерв покровов тела; 8 — возвратный нерв; 9, 10 — нервы I сегмента 
тела: 9 — стомодеальный нерв, 10 — верхнегубной нерв; 11 — ганглий I сегмента тела (тритоцеребрум); 
12 — окологлоточное кольцо (коннектива); 13, 14 — нервы IV сегмента тела: 13 — мандибулярный, 
14 — нижнегубной нерв; 15 — нерв II (клипеального) сегмента тела; 16 — иервы V сегмента тела 
(максиллулярные); 17 — ротовое отверстие; 18 — нервы VI (максиллярного) сегмента тела. 

касающихся между собой плоскими поверхностями —• хрустальный конус. 
Клетки конуса окружены 2 пигментными клетками, содержащими зерна 
темного дистального пигмента. Роговица, гиподермальные клетки и хрусталь
ный конус составляют светопреломляющую часть омматидия. В прокси
мальной части омматидия находится от 4 (у Serolis) до 14 (Oniscus) ретиналь-
ных клеток, образующих сетчатку, которая служит световоспринимающим 
устройством омматидия. Ядра ретинальных клеток находятся в их прокси
мальных частях. На внутренней стороне каждой ретинальной клетки имеется 
особо дифференцированный участок — рабдомер. Совокупность рабдомеров 
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образует рабдом, который, таким образом, состоит из 4—14 рабдомеров. 
Между рабдо мерами и ретинальными клетками находится проксимальный 
пигмент. Проксимальные отростки ретинальных клеток прободают базаль-
ную мембрану омматидия и, сливаясь друг с другом, образуют нервное 
волокно, которое идет к дистальной части глазной лопасти мозга. У многих 
глубоководных, пещерных, интерстициальных и паразитических форм глаза 
редуцируются вплоть до полного отсутствия. 

Органами равновесия, по-видимому, служат статоцисты многих Anthur-
idea. У них статоцист представляет собой пузыревидное впячивание покровов 
тельсона, соединенное каналом с наружной средой и содержащее ста-
толит, покоящийся на чувствительных волосках. У одних Anthuridea в тель-
соне имеется пара таких статоцистов, расположенных по бокам от медиаль
ной линии, у других же есть лишь один непарный статоцист. Статоцисты 
имеют также Мacrostylidae из Asellota, у которых они в виде пары пузырь
ков расположены на заднем конце брюшного отдела. 

Тангорецепторами, т. е. органами восприятия механических раздражений, 
считаются многочисленные щетинки разного облика, расположенные на 
теле и конечностях и упоминавшиеся ранее. 

Органами химического чувства — хеморецепторами служат эстетаски, 
расположенные преимущественно на I антеннах. Это полые внутри упло
щенные щетинки. У их основания под гиподермой располагаются биполярные 
нервные клетки, один из отростков этих клеток идет к эстетаску, а дру
гой — к нерву. У пресноводных осликов Asellus эстетаски члеников жгу
тика I антенны имеет форму перевернутой бутылки, а у многих Nannonisc-
idae 1-й членик жгутика I антенны снабжен очень крупным эстетаском в форме 
баллона (рис. 3, И). 

Н е й р о с е к р е т о р н а я с и с т е м а 
и ж е л е з ы в н у т р е н н е й - с е к р е ц и и 

Нейросекреторными называются клетки, которые имеют морфологические 
признаки нейронов, но способны вырабатывать капли или гранулы секрета — 
вещества высокой биологической активности, которое может быть обнару
жено не только в телах и аксонах этих клеток, но также и в кровяном русле. 
Кроме того, как указывают Карляйль и Наульс (Carlisle, Knowles, 1959), 
в отличие от обычных нейронов нейросекреторные клетки не иннервируют 
мышцу или какой-либо эффекторный орган, а их аксоны оканчиваются в стен
ках кровеносных сосудов или синусов, в системах других полостных жид
костей или же в эпидермисе. Обычно к нейросекреторной системе относятся 
группы нейросекреторных клеток, расположенные в различных участках 
центральной нервной системы (рис. 33), а также связанные с ними нейроге-
мальные образования или органы, которые представляют собою место 
встречи окончаний аксонов из одной или нескольких групп нейросекре
торных клеток. Эти окончания аксонов специализированы для хранения 
и регулируемого выпуска нейросекрета и тесно связаны с соответству
ющим образом специализированными участками сосудистой системы. 

Основные места скопления нейросекреторных клеток — дистальные об
ласти протоцеребрума (medulla terminalis), глазные лопасти, а также зад
няя область протоцеребрума. Обычно различается от 2 до 4 сортов клеток 
разного размера. Основной нейрогемальный орган у равноногих ракооб
разных — синусная, или кровяная,1 железа, характерная для всех Mala-

1 Первоначально у равноногих ракообразных эта железа была названа псевдофрон
тальным органом. Позднее Амар (Атаг, 1948, 1950) гомологизировал его с синусной 
железой других Malacostraca, а Габ (Gabe, 1952) цитохимическим путем подтвердил 
эту гомологизацию. 
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costraca. Она расположена на оптических, или глазных, лопастях прото-
церебрума под сложным глазом (рис. 34) и представляет собой скопление 
многочисленных анастамозирующих разветвлений вздутых окончаний аксо
нов нейросекреторных клеток. Нейросекреторный продукт депонируется 
в передних слепых выростах железы (Juchault, Legrand, 1965). Огуро (Oguro, 
1959а, 1959b) установил наличие у Idoteidae 2 пар синусных желез. Одна 
пара расположена в средней части оптических лопастей, а другая — вблизи 
их дистальных концов, непосредственно под глазами (рис. 32). 

Рис. 33. Схема строения головной части центральной нервной системы равноногого 
ракообразного Anilocra physodes (Flalellifera) с указанием нейросекретных центров и нейро-

гемальных органов. (Из Juchault, Legrand, 1965). 
а — орган Беллончи; б — оптическая лопасть; в — передние ответвления синусной железы; г, е — нейро-
секреторные клетки^типа А; д — задние ответвления синусной железы; ж — нерв максиллярного ганг

лия; з — нерв мандибулярного ганглия; и — Y-орган. 

Другой нейрогемальный орган — орган Беллончи, гомологичный Х-органу 
десятиногих ракообразных. Это мешковидный орган, состоящий из слоя 
эпителиальных клеток. В эпителиальных клетках найдены вакуоли и гра
нулы. У Sphaeroma орган Беллончи содержит 2 типа клеток: главные и 
краевые. Главные клетки покрыты ворсинками диаметром 0.1 мкм и дли
ной до 25 мкм, сгруппированными в пучки. Внутри главных клеток форми
руется секрет. Краевые клетки снабжены пластинками, которые окаймляют 
главные клетки (Chaigneau, 1969). У большинства изученных равноногих 
органы Беллончи расположены под надглоточным ганглием, тогда как у Aeg-
idae — над ним. Орган Беллончи связан с оптической лопастью нервным 
волокном, берущим начало от более мелких нейросекреторных клеток, 
расположенных вдоль медиального протоцеребрума (Oguro, 1974). 
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С помощью нейросекреторной системы происходит регуляция важней
ших жизненных функций организма. Нейросекреция участвует, в част
ности, в регуляции самых различных аспектов метаболизма, процессов 
роста и регенерации, линьки, в дифференциации пола, гаметогенеза и про
цесса размножения, адаптивного изменения окраски, движения глазных 

пигментов при адаптации глаза к разным 
условиям освещенности и т. д. 

Y-орган, или латеральный орган, или 
линочная железа, — эндокринное образо
вание, характерное для Malacostraca (Gabe, 
1953). У равноногих ракообразных рас
положен в максиллярном сегменте головы 
и участвует в регуляции процессов линьки. 
Рош (Roche, 1962) нашел у представителей 
Flabellifera, Valvifera, Tyloidea, Oniscoidea 
и Asellota еще пару желез — передние 
латеральные органы, расположенные также 
в голове, но вентральнее, латеральнее и 
спереди от Y-органа, вблизи оснований 
антенн. И Y-орган, и передние латераль
ные органы прикреплены к вентральной 
гиподерме. Рош также установил, что пе
редние фронтальные органы участвуют 
в регуляции главным образом линьки 
передней половины тела животного. 

Рейденбаш (Reidenbach, 1969) обнару
жил у Idoteidae парные головные органы 
в виде симметричных горизонтальных 

пластинок, которые расположены у основания тритоцеребрума. Наличие 
клеточных вакуолей и ацидофильных шариков, цикличность секретирова-
ния и другие признаки позволяют предполагать эндокринную природу 
головных органов. 

Как уже указывалось ранее, рудименты антеннальных желез, возможно, 
также выполняют функцию желез внутренней секреции. 

Андрогенная железа будет описана после воспроизводительной системы. 

О р г а н ы р а з м н о ж е н и я 

У самца парные семенники, расположенные в грудном отделе дорсаль-
нее кишечника. Семенник обычно (рис. 35) состоит из 3 (редко из одной) 
трубчатых или пузырьковидных лопастей, из которых каждая самостоя
тельно открывается в семепровод (vas deferens), расположенный на дорсо-
латеральной стороне кишечника и направляющийся назад в область VII груд
ного сегмента, где оканчивается в пенисе, или генитальном апофизе, — 
парном палочковидном или пластинчатом хитиновом придатке. У некоторых 
родов (например, Synidotea) оба генитальных апофиза сливаются воедино. 
Каждая лопасть семенника сзади продолжена в виде тонкого придатка, 
который называется поддерживающим волокном. 

У самки парные яичники (рис. 36) в виде 2 почти прямых, обычно од
ного диаметра на всем протяжении трубок, расположенных по бокам и 
дорсальнее кишечника, чаще всего от I I I до VI грудного сегмента, но иногда 
заходящих и в брюшной отдел. В период размножения яичники занимают 
всю дорсальную часть полости тела. Яичник содержит с наружной стороны 
герминативную полоску, содержащую оогонии и молодые ооциты, окружен
ные несколькими фолликулярными клетками. Часть гонады, примыкаю-
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Рис. 34. Схема расположения синус
ных желез на глазных лопастях 
протоцеребрума у представителей 
семейства Idoteidae (Valvifera). (Из 

Oguro, 19596). 
1 — Idotea japonica {"?—!. ochotensis); 2 — 
J. aleutica; 3 — Cleantiella isopus; 4 — 
Mesidotea entomon; a — добавочная синус
ная железа, б — основная синусная же

леза, в — глаз. 



Рис. 35. Семенники и андрогенная железа равноногих ракообразных. 
1 — семенник Eurydice pulchra /Flabellifera); 2 — семенник Helleria brevicornis (Tyloidea); 3 —семенник 
протерандрического гермафродита Meinertia gaudichaudii (Cymothoidae, Flabellifera); 4 — андрогенная 
железа Helleria brevicornis (Tyloidea); б — сперматозоид Idotea chelipes (Valvifera); a— 1-я лопасть 
семенника, б — 2-я лопасть семенника, в — 3-я лопасть семенника, г — сперматозоиды, д — семенной 
пузырек, е — андрогенная железа, ж — семепровод, з — яичник. (I, 2,4 — из Legrand, Juchault, 1970; 

а —из Szidat, 1986; 5 — из Zimmer, 1927). 
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щая к внутренней стороне, представляет собой зону созревания ооцитов. 
Короткий яйцевод берет начало от наружной стороны гонады на уровне 
V грудного сегмента и открывается щелевидным половым отверстием у осно
вания V переопода, с его внутренней стороны. Яичник снабжен 4 поддер
живающими волокнами: 3 передне-наружными и одним терминальным 
(Juchault, 1966). Разовая плодовитость у свободноживущих равноногих 
ракообразных колеблется в очень больших пределах — от 1—4 у Ытпо-
ria и 6 яиц у Paramunna gaussi до 982 яиц у Glyptonotus. У паразитических 
Cymothoidae она еще выше и колеблется от 260 у Ceratothoa oestroides до 
2450 яиц у Cymothoa oestrum (Zimmer, 1927). 

Подавляющее большинство равноногих — раздельнополые животные, но 
среди них встречаются и гермафродиты трех типов. Протерандрический 

гермафродитизм, когда животное сначала 
функционирует как самец, а затем как 
самка, наблюдается у многих паразити
ческих Flabellifera (например, Meinertia 
и Anilocra из Cymothoidae). Реже наблю
дается противоположное явление — про-
терогинический гермафродитизм (Cyathura 
carinata из Anthuridea), а у некоторых 
наземных Oniscoidea имеет место одновре
менный гермафродитизм. 

У равноногих ракообразных гетерога-
метный — женский пол. Здесь имеется 
определение пола типа — самка XY, Y2, 
самец XX (Staiger, Bocquet, 1954). Число 
хромосом по сравнению с многими дру^ 

2 гими Malacostraca относительно невелико. 
Диплоидное число хромосом колеблется 
от 10 у Ianiropsis breviremis из Asellota 
до 56—62 у некоторых Oniscoidea (Vandel, 
1947; Staiger, Bocquet, 1956). 

Гонады самца и самки возникают 
в результате развития недифференциро
ванного зачатка гонады (Legrand, Vandel, 
1948). При этом в процессе дифференциа
ции пола самца большую роль играет андро-

генная железа. Это эндокринное образование, (рис. 35) было впервые открыто 
Шарню-Коттон (Charniaux-Cotton, 1956) у амфипод, а затем найдено у всех 
Malacostraca, Позднее всего андрогенная железа была обнаружена у изопод 
главным образом из-за ее нетипичного расположения у этого отряда (Bales-
dent-Marquet, 1958). В настоящее время она найдена и описана у предста
вителей семи подотрядов Isopoda. Наиболее часто у водных равноногих 
наблюдается расположение андрогенной железы на семепроводах. Такое по
ложение она имеет у Cirolanidae и Cymothoidae из Flabellifera, у Valvifera и 
Asellota (Juchault, 1966, 1967; Legrand, Juchault, 1970). Указанные авторы 
считают это расположение андрогенной железы наиболее примитивным. 
У большинства Sphaeromatidae из Flabellifera, некоторых Anthuridea и Ту-
loidea она расположена на семепроводах и возле семенников, у некоторых 
Anthuridea, Sphaeromatidae, Epicaridea и Tyloidea прикрепляется к семен
никам. Андрогенная железа возникает из клеток мезенхимы и в процессе 
эмбриогенеза отделяется от полового зачатка. Она представляет собой тяж, 
состоящий из богатых хроматином железистых клеток. 

У молодого животного недифференцированная гонада имеет герминатив
ную зону, содержащую гонии. Гормон андрогенной железы несет ответ-

Рис. 36. Женская половая система 
равноногих ракообразных. 

1 — Asellus aquaticus (Asellota); Z — Sphae-
rofflo rugicauda (Flabellifera); a — яичник; 
б — яйцевод; в — половое отверстие. (1 — 
из Иванова и др., 1946, по G. О. Sars, 

1867; 2 — из Zimmer, 1927). 
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Р и с . 3 7 . Гонады протерогинического гермафродита Cyathura carinata {Anthuridea). 
(По Juchau l t , 1966). 

l —• недифференцированная гонада; г — гонада на стадии самки; 3 — гонада во время смены пола; 
4 — гонада на стадии самца; а —• клетки мезенхимы; б — овоцит; в — овогоний; г — фолликулярная 
клетка; 9 — андрогенная железа; е — яйцевод; ж — сперматогоний; з — овоцит в процессе лизиса; 

и —• семепровод; к — сперматозоиды; л — сперматоцит; м — лопасти семенника. 
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ственность за дифференциацию гониев в сперматогонии. Без андроген-
ной железы гонада обязательно становится яичником. Удаление андроген-
ной железы у молодых самцов приводит к появлению у них выводковой 

Рис. 38. Превращение яйцевода в андрогенную железу в ходе смены полов у протеро-
гишгаеского гермафродита Cyathura carinata (Anthuridea). (По Juchau l t , 1966). 

1 — особь на стадии самки; 2,3 — особи в процессе смены пола; 4 — особь в стадии самца; а — желток; 
б — овоцит; в — стенка яйцевода; г— половое отверстие; д — андрогенная железа; е — половое от
верстие; ж — гиподерма; з — овоцит в стадии лизиса; и — яйцевод; к — семенной пузырек; л — слизь; 

м — сперматозоиды. 

сумки (Reidenbach, 1967) и других признаков самки. Наоборот, пересадка 
андрогенной железы в самку приводит к появлению у нее наружных муж
ских половых признаков; при этом трансформируется и яичник, который 
преобразуется в действующий семенник (Legrand, Juchault, 1970). 
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У протерандрических гермафродитов Cymothoidae в момент инверсии пола 
андрогенная железа дегенерирует, хотя и не исчезает совсем (Berreur-Bon-
nenfant, 1962; Trilles, 1963, 1964). У протерогинического гермафродита 
Cyathura carinata к моменту смены пола на гонаде развивается андрогенная 
железа, секрет которой и вызывает перерождение яичника в семенник (Leg-
rand, Juchault, 1963а). На рис. 37 и 38 показаны изменения, которые про
исходят в гонадах при смене пола у протерогинического гермафродита 
Cyathura corinata. 

На процессы дифференцировки пола оказывает влияние и нейросекре-
торная система, которая тормозит или стимулирует активность андроген-
ного импульса. В частности, показано (Legrand, Juchault , 1970), что уда
ление центральной части протоцеребрума приводит к гипертрофии андро-
генной железы, что ведет к ее гиперфункции. Удаление оптических долей 
и средней области протоцеребрума у молодых самцов Idotea baltica has
ten вызывает преждевременное развитие у них морфологических призна
ков взрослого животного. При превращении самца в самку у Cymothoidae 
дегенерация андрогенной железы происходит под влиянием гормонов, вы
деляемых нейросекреторным комплексом — Х-органа и синусной железы. 
Пересадка этих желез, взятых у самцов Nerocila, особям того же вида, уже 
превратившимся в самок, вызвала развитие ранее дегенерировавших се
менников и созревание сперматозоидов, а также прогрессивное развитие 
андрогенной железы (Trilles, 1963). 

У самок созревание яичников также контролируется тормозящим нейро
секреторным центром, расположенным в медиальной области протоцереб
рума. Удаление его у молодых самок Idotea baltica basteri влечет за собой 
преждевременное созревание яичников и половозрелость (Reidenbach, 1965). 

БИОЛОГИЯ 

Р а з м н о ж е н и е 
Оплодотворение внутреннее. Спаривание наступает во время линьки 

самки, после которой образуются оостегиты. Пенис, находящийся на вент
ральной стороне VII грудного сегмента, непосредственно в копуляции не 
участвует. Роль копулятивного органа у подавляющего большинства рав
ноногих выполняет эндоподит II плеопода, обычно снабженный стилетовид-
ным, палочкообразным, спирально завитым или еще более сложной формы 
мужским отростком (processus masculinus). Пенис же принимает участие 
в передаче спермы в совокупительный орган. Иногда (Antarcturus из Val-
vifera) в оплодотворении принимает участие видоизмененный I плеопод. 

После оплодотворения у самок большинства равноногих развивается 
наружная выводковая сумка, или инкубаторная камера (рис. 29), сложенная 
попарно расположенными, налегающими друг на друга инкубаторными пла
стинками, или оостегитами, представляющими собой выросты коксальных 
члеников грудных ног. В этих сумках происходит вынашивание оплодотво
ренных яиц и эмбрионов. Вентиляция сумки производится при помощи дви
жений брюшных ножек, направляющих в нее воду. У некоторых равноногих 
(например, многие Sphaeromatidae) происходит изменение придатков самок 
в период вынашивания (появляются дополнительные лопасти на ногочелю-
стях и т. д.). Поэтому самки в период инкубации теряют способность пи
таться, но зато аэрация сумки производится не только сзади, но и спереди. 
Количество оостегитов колеблется от 7 пар у некоторых Cirolanoidea до 
1 пары у ряда видов Arcturidae (Caiman, 1909). Иногда наружная вывод
ковая сумка в большей или меньшей степени подвергается редукции. В этих 
случаях обычно развитие происходит во внутренних выводковых сумках, 
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образованных парными впячиваниями кожных покровов на вентральной 
стороне грудного отдела (например, некоторые Sphaeromatidae из Flabelli-
fera). При этом укороченные оостегиты лишь прикрывают отверстие этой 
сумки (Zimmer, 1927). У некоторых Tyloidea наряду с наружной имеется 
и внутренняя сумка. При этом часть эмбрионов находится в наружной 
сумке, а часть — во внутренней (Mead, 1963, 1965). У Eurydice affinis и 
Е. pulchra (Flabellifera, Cirolanidae) имеются 5 пар оостегитов, которые 
образуют сумку, но молодь вынашивается не в ней, а во внутренней камере, 
образованной карманами вентральных покровов грудного отдела. Эта камера 
открывается в сумку, образованную оостегитами (Salvat, 1966). Наконец, 
у Excirolana из того же семейства Cirolanidae наблюдается уже настоящее 
яйцеживорождение (Davis, 1964; Klapow, 1970). 3 пары оостегитов у самок 
Excirolana маленькие, редуцированные. Яйца из яйцеводов попадают в пару 
неправильной формы мешков, образованных одним слоем клеток и располо
женных в грудном отделе по бокам кишечника. Поскольку эти мешки не 
открываются наружу, и эмбрионы, следовательно, полностью изолированы 
от внешней среды, то здесь уже можно говорить о типичном яйцеживорож-
дении. За время эмбрионального развития, которое у Excirolana chiltoni и 
Е. linguifrons длится примерно 3 м е с , эмбрион в 3 раза увеличивается в объ
еме. Клейпоу (Klapow, 1970) предполагает, что в этих «матках» эмбрион 
получает дополнительное питание. 

Р а з в и т и е 

Яйцо у Isopoda крупное (до 11 мм в диаметре у Bathynomus), богатое 
желтком, центролецитальное, овальное или почти круглое; его ядро рас
положено в центре и окружено звездчатым скоплением цитоплазмы, ответ
вления которой располагаются между желточными зернами. Кроме того, 
тонкий слой цитоплазмы (периплазмы) расположен по периферии яйца 
(Иванов, 1937; Stromberg, 1965). Лишь у паразитических Epicaridea, которые 
в данной работе не рассматриваются, яйца бедны желтком. Яйцо окружено 
оболочками, число которых колеблется от 4 у Dynamene из Flabellifera 
Sphaeromatidae до 1 у яйцеживородящей Excirolana из Flabellifera Cirola
nidae. Обычно же имеются 2 оболочки, из которых одна — хорион — форми
руется фолликулярными клетками внутри яичника, а другая — вителли-
новая мембрана — образуется уже после проникновения оплодотворенного 
яйца в выводковую сумку за счет наружных слоев периплазмы. 

Дробление поверхностное, лишь у паразитических Epicaridea полное 
(Bonnier, 1900; Gaullery, Mesnil, 1901). После 3-го деления ядра с окружа
ющими их участками протоплазмы начинают передвигаться к поверхности 
яйца, где, сливаясь с поверхностной цитоплазмой, образуют крупные звезд
чатые клетки, которые расположены на поверхности желтка (Иванов, 1937). 
Клеточные границы появляются на 32-клеточной стадии (Stromberg, 1965). 
Примерно на этой стадии производные клетки, лежащей на вегетативном 
полюсе, становятся вителлофагамй; окружающий группу вителлофагов 
венец клеток представляет собой зачаток мезодермы и вторичной эндодермы, 
т. е. той эндодермы, которая дает часть кишечника животного. Клетки 
анимального полушария дают эктодерму (Иванов, 1937). Гаструляция про
исходит путем эпиболии. Процесс начинается иммиграцией вителлофагов, 
за которыми следует мезэндодермальная масса. В центре этой массы диффе
ренцируется генитальный зачаток. Спереди от него возникает науплиальная 
мезодерма и мезодермальные телобласты. Все постнауплиальные (постман-
дибулярные) сегменты формируются эктодермальными и мезодермальными 
телобластами (Stromberg, 1965, 1968). В ходе эмбрионального развития про
слеживается развитие пары преантеннулярных сегментов. В каждом из них 
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на короткое время появляется целомическая полость (Stromberg, 1965). 
При развитии нервной системы выявляются пара преантеннулярных ганг
лиев и VII пара абдоминальных,ганглиев. Последние, однако, быстро сли
ваются с ганглиями VI пары (Stromberg, 1968). 

У равноногих имеются 2 типа эмбриональных дорсальных органов — 
1 медиальный и 2 дорсолатеральных. Их функции неясны. Медиальный 
орган обнаружен у всех изученных Isopoda, за исключением Epicaridea, 
дорсолатеральные найдены у Idotea, Sphaeroma, Ligia и Asellus (Stromberg, 
1965). 

Рис. 39. Развитие Sphaeroma hookeri (Flabellifera). (Из Kinne, 1954). 
l — яйцо'; 2—4 — эмбрионы; 5 — готовая к выходу из выводковой сумки личинка. 

Авторы, изучавшие марсупиальное развитие равноногих ракообразных 
(S0mme, 1940; Forsman, 1944; Kjennerad, 1952; Naylor, 1955b; Klapow, 
1970, и др.), выделяют в нем от 3 до 5 стадий (рис. 39). Обычно хорошо раз
личаются 4 стадии. I стадия проходит внутри яйцевой оболочки — хориона. 
II стадия, или Эмбриональная, проходит внутри зародышевой оболочки. 
На этой стадии эмбрион имеет удлиненную форму, обычно изогнут, выпрям
ляясь к концу стадии; происходят процессы сегментации, которая становится 
все более отчетливой, развиваются антенны, ротовые придатки и конечности. 
Когда эмбриональная оболочка разрывается, животное переходит в I I I , 
или личиночную, стадию, когда оно свободно лежит в сумке; ротовые при
датки и конечности полностью сегментированы, хотя лишены щетинок и 
прижаты к телу. Перед выходом из сумки (IV стадия, или стадия-манка) 
молодь уже сходна со взрослыми особями, но еще лишена последней, 
VII пары переоподов. На этой стадии молодь покидает выводковую сумку. 
Помимо отсутствия VII переоподов молодь, вышедшая из сумки, имеет не-
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сколько отличные от взрослых особей пропорции тела, в частности относи
тельно более крупную голову, а также меньшее число эстетасков на I ан
теннах, меньшее число члеников жгутика на II антеннах (рис. 40), слабо 

Рис. 40. Формирование жгутика I I антенны в онтогенезе у Idotea {Pentidotea) resecata 
(Valvifera). (Из Menzies, W a i d z u n a s , 1948). 

1 — эмбрион длиной 2.2 мм; г — неполовозрелая особь длиной 5.2 мм; 3 ;—молодой половозрелый 
самец длиной 9.5 мм; 4 — самец длиной 20.5 мм. 

развитую пигментацию и т. д. В процессе постмарсупиального развития жи
вотное несколько раз линяет и после каждой линьки становится все более 
сходным со взрослой особью (рис. 41). 

У Arcturidae часть постмарсупиального развития молодь осуществляет, 
прицепляясь к массивным и длинным II антеннам матери. 

Р о с т и л и н ь к а 

Рост у большинства равноногих ракообразных продолжается всю жизнью 
хотя и резко замедляется с наступлением половозрелости. Продолжитель
ность жизни колеблется от 1—2 лет у многих мелких форм до 8—9 лет и, 
вероятно, более у крупных холодноводных морских тараканов Mesidotea 
(Никитина, Спасский, 1963). Как и у всех ракообразных, рост неравномер
ный, что, прежде всего, связано с наличием хитинового наружного скелета. По
этому сразу после линьки происходит быстрое и значительное увеличение 
размеров тела и его веса за счет увеличения количества воды в организме 
животного, а в течение остальной части межлинечного, периода, хотя уве
личения размеров тела не происходит, наблюдается подлинный рост орга
низма при уменьшении содержания воды в организме (Carlisle, Knowles, 
1959). 

Весь цикл от линьки до линьки подразделяется на 4 периода. На стадии 
предлиньки, или предэкдизиса, организм готовится к ней. Из скелета в ор
ганизм выводятся кальций и некоторые другие элементы, поэтому их содер
жание в крови возрастает. Стадия линьки, или экдизис, у подавляющего 
большинства равноногих ракообразных протекает в 2 этапа. Сначала сбра
сывается скелет с задней половины тела, включающей брюшной отдел и 
3 задних грудных сегмента, а затем, е интервалом от нескольких часов до 
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6 дней, линяет передняя половина тела (Schobl, 1879; Herold, 1913, и др.). 
Лишь у антарктического морского таракана Glyptonotus линька однофазная 
(George, 1972). На стадии постлиньки, или постэкдизиса, новый скелет 
отвердевает и пропитывается известью. На стадиях линьки и постлиньки 
животное обычно старается укрыться и не питается. Лишь на стадии меж
линьки животное входит в физиологическую норму, активно питается, его 
скелет становится полностью отвердевшим, а под ним начинают формиро
ваться новые покровы, т. е. начинается подготовка к следующей линьке. 

Регуляция линочного цикла осуществляется при участии Y-органа, 
передних латеральных органов и нейросекреторной системы. 

Рис. 41.' Формирование брюшного отдела у Dynamene bidentata (Flabellifera, Sphaeroma-
tidae). (По Holdich, 1968). 

{• l — неполовозрелая особь на 5-й стадии; г—4 — самка; 6—7 — самец на 6—8-й стадиях. 

Продолжительность жизни у мелких и среднего размера равноногих, 
как правило, не превышает 1—2 лет. У крупных форм, особенно живущих 
в холодных водах, продолжительность жизни значительно больше. Так, 
например, Mesidotea entomon даже в условиях Балтийского моря живет 
до 8—9 лет (Никитина, Спасский, 1963). В Северном Ледовитом океане про
должительность жизни у Mesidotea, по-видимому, еще больше. 

Половой диморфизм у большинства равноногих выражен слабо. Обычно 
неполовозрелые особи внешне неразличимы, но самки с оостегитами обычно 
шире самцов и неполовозрелых особей в области развития выводковой 
сумки. При этом чаще самцы несколько большего размера, реже — самки 
крупнее самцов. Как уже указывалось ранее, половой диморфиз, за немно
гими исключениями, сильнее всего выражен в строении II, а иногда и I плео-
подов, которые у самца играют роль при совокуплении и передаче спермы 
в тело самки. Иногда у яйценосных самок наблюдается метаморфоз некоторых 
ротовых придатков, способствующих аэрации выводковой сумки. Часто 
наблюдается диморфизм в строении I или II пары переоподов. В этом случае 
они у самки простые, а у самца видоизменены в хватательные конечности, 
служащие для удерживания самки во время копуляции. Сильно выражен 
половой диморфизм у многих Sphaeromatidae (рис. 41). При этом самцы 
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крупнее самок, их плеотельсон усажен буграми или отростками, отсутству
ющими или слабо выраженными у самок. Часто на заднем грудном и на 
свободном брюшном сегменте у самцов имеются отростки. Поэтому нередко 
молодых особей самцов и самок в семействе Sphaeromatidae относили к раз
ным родам. Наконец, очень резко выражен половой диморфизм у паразити
ческих Epicaridea, которых мы здесь не рассматриваем. 

П и т а н и е 

Равноногие ракообразные чрезвычайно разнообразны по характеру и 
способам питания. У большинства свободноживущих Isopoda ротовые части 
грызущие, т. е. приспособлены для измельчения практически любого типа 
пищи. Поэтому среди них большое количество всеядных форм, хотя часто 
при этом можно говорить о преимущественном характере питания. Так, 
например, виды рода Idotea из Valvifera можно считать всеядными, но одни 
виды, как / . baltica (flauschenplat, 1907; Бокова, 1952; Гаевская, 1958; 
Хмелева, 1973) и / . ochotensis (Кусакин, 1974), питаются преимущественно 
растительной пищей, хотя могут потреблять и животных, другие же, как 
/ . neglecta, предпочитают животный корм и часто прибегают к факультатив
ному эктопаразитизму, прицепляясь к рыбам и выедая у них куски мяса 
(Kjennerud, 1952). Многие морские равноногие ракообразные, будучи в ос
новном плотоядными, поедают не только мелких живых животных, но и 
падаль (Mesidotea и Glyptonotus из Valvifera, некоторые виды Excirolana, 
Cirolana и Nerocila из Flabellifera). По-видимому, почти исключительно 
растительноядных форм среди водных равноногих немного (например, 
Phycolimnoria из Flabellifera, водяные ослики Asellidae из Asellota). К ним 
примыкают также древоточцы (Limnoria и некоторые Sphaeromatidae). 

По способу питания многие равноногие, особенно среди Asellota, явля
ются грунтоедами и детритофагами. Соскребают растения с твердых субстра
тов многие Sphaeromatidae. К фильтраторам следует отнести виды семейства 
Arcturidae из Valvifera. 

Типичные хищники широко представлены среди Cirolanidae и близких 
к ним семейств. В группе семейств надсемейства Cirolanoidea, куда относятся 
Anuropidae, Cirolanidae, Excorollanidae, Corallanidae, Aegidae и Cymothoidae,. 
наблюдается постепенный переход от питания преимущественно падалью 
у некоторых примитивных представителей к хищничеству и, наконец, па
разитизму у наиболее специализированных форм (например, большинство-
Cymothoidae). При этом наблюдается частичная редукция антенн, постепен
ное превращение ходильных грудных ножек в цепляющиеся органы и пре
образование ротовых придатков из грызущих в колющие и сосущие. Этому 
сопутствуют обычно приобретение асимметричной формы тела и превращение 
обоеполых форм в протерандрических гермафродитов у специализированных 
паразитов рыб — высших Cymothoidae. Широко представлено также пре
образование ротовых придатков грызущего типа в колющие и сосущие 
в подотряде Anthuridea. 

Комменсализм среди Isopoda мало распространен. Комменсалами можно-
считать, например, мелких Asellota рода lais, которые живут на брюшной 
стороне тела Sphaeromatidae, между их конечностями, и Caecijaera, живущих 
в ходах древоточцев из рода Limnoria. 

Как указывает Мензис (Menzies, 1962Ь), среди глубоководных Isopoda 
резко преобладают донные детритофаги и в меньшей степени хищники, 
фильтраторы составляют менее 1 % , а равноногие с другими способами пита
ния отсутствуют. 

Суточный пищевой рацион и усвояемость пищи у равноногих ракообраз
ных в сильной степени изменяется в зависимости от размеров тела живот-
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ного, его возраста, качества пищи, физиологического состояния и зависит 
также от ряда факторов внешней среды. У. преимущественно растительно
ядной Idotea baltica basteri в Черном море суточное потребление пищи в про
центах от веса равно 34% при питании ее энтероморфой, 27.3% при питании 
более слабыми особями своего вида и 26.39% при питании хирономидами. 
При питании энтероморфой суточное потребление составляет 2 3 % , в ав
густе 59%, в сентябре 34%, а в октябре 2 1 % (Бокова, 1952). Усвояемость 
растительной пищи у / . baltica basteri составляет в среднем 6 3 % . При этом 
усвоение пищи происходит наиболее эффективно в ранний период жизни, 
затем оно падает и в дальнейшем остается на одном уровне. Так, молодь 
I. baltica basteri усваивает живую кладофору на 82%, а половозрелые самцы 
всего лишь на 58% (Солдатова, Цихон-Луканина, Николаева, Лукашева, 
1969). У более мелкого рачка Dynamene versicolor суточный пищевой индекс 
меняется в пределах от 5% у самцов длиной 5—6 мм до 45% у рачков дли
ной 2 мм. По данным Цихон-Луканиной и Лукашевой (1969), у изученных 
ими рачков Idotea baltica basteri и Sphaeroma pulchellum 78—84% поглоща
емой с пищей энергии идет на удовлетворение нужд энергетического обмена, 
12—18% удаляется с экскрементами, 4% расходуется на прирост, при этом 
10% прироста теряется с линочными шкурками. 

Хищные равноногие весьма прожорливы. Так, 3—4 особи Eurydice 
из Cirolanidae в течение 3 мин съедают бокоплава Haustorius arenarius, остав
ляя от нее только фрагменты скелета (Jones, 1968). 

О к р а с к а 

Окраска большинства равноногих ракообразных монотонная серовато-
желтая, зеленовато-желтая или светло-коричневая, реже яркая розовая, 
красная или зеленая. У некоторых равноногих, например у видов Jaera, 
Idotea, Sphaeromatidae, окраска пятнистая, причем у одного и того же вида 
имеется несколько фенотипов, различающихся характером расположения 
пятен и их цветом. В ряде случаев животное способно изменять свою окраску 
в зависимости от цвета субстрата. 

Окраска у равноногих ракообразных — результат взаимодействия пиг
ментов кутикулы и пигментов, находящихся в хроматофорах. Передвижение 
зерен различных пигментов, находящихся в хроматофорах, вызывает при
способительное изменение окраски животного. Основные пигменты принад
лежат к каротиноидам и каротинопротеидам. Состав их весьма разнообразен 
и может различаться даже у видов одного и того же рода. Так, например, 
у Idotea metallica основной пигмент — зеаксантин, в меньшем количестве 
встречаются идоксантин, изокриптоксантин, астаксантин, [3-каротин и 
крустаксантин. Окраска этого вида — результат активности трех пигмент
ных систем: пурпурных хроматофоров, белых иридофоров й каротиноидных 
пигментов кутикулы. Хроматофоры находятся в эпидермисе под кутикулой 
по всему телу и содержат пигмент, цвет которого варьирует от красно-
бурого до пурпурного. Иридофоры лежат в эпидермисе над хроматофорами 
и встречаются преимущественно вдоль средней линии тела. Они содержат 
мелкие белые кристаллы (Herring, 1969). У Idotea resecata, имеющей корич
невую и зеленую цветовые вариации, было выделено 10 каротиноидов: 
я-каротин, (3-каротин, эхиненон, моноокси-р-каротин, ксантаксин, 4-окси-
4'-кето-(3-каротин, лютеин, зеаксантин, флавоксантин и виолаксантин, 
а также найден зеленый каротинопротеид, сходный с таковым, выделенным 
у других литоральных видов Idoteidae (Lee, Gilchrist, 1972). У Idotea gra
nulosa, имеющей красные, зеленые и коричневые формы, найдены р,-каротин, 
изокриптоксантин, эхиненон, 4-окси-4'-кето-,8-каротин, ксантаксин, изо-
зеаксантин и лютеин (Lee, 1966а). У Idotea montereyensis изучались красные, 
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зеленые и коричневые особи (Lee, 1966b). Кутикула у всех трех цветовых 
вариаций этого вида содержит лютеин, лютеин-эпоксид и кантаксантин, 
хотя пропорции их в каждом случае разные. Красная кутикула содержит 
преимущественно красноватое производное р-каротина, кантаксантин, зе
леная кутикула содержит синеватый кантаксантин — протеиновой комп
лекс и относительно большее количество лютеина, а коричневая кутикула 
занимает промежуточное положение, так как содержит смесь красных и 
зеленых пигментов. У Asellidae и Oniscoidea помимо каротиноидов обнару
жены ксантомматин, омматин и оммин (Needham, 1970). У Idotea montere-
yensis и i". granulosa хроматофорный пигмент — редуцированный оммохром 
(Lee, 1966а, 1966b). 

Изменение окраски достигается главным образом за счет передвижения 
зерен пигментов в хроматофорах, преимущественно в содержащих темный 
пигмент меланофорах. Концентрирование зерен пигмента в меланофорах 
вызывает посветление окраски животного, а рассеивание, наоборот, ее по
темнение. У прибрежного рачка Ligia из Oniscoidea полное изменение окраски 
при смене цвета субстрата происходит в течение 2 ч (Green, 1961). У блед
ных особей Idotea, принесенных в темную комнату, меланофоры начали рас
ширяться через 15 мин, и в течение также 2 ч произошло изменение 
окраски (Oguro, 1962). У Idotea metallica на прямом солнечном свету происхо
дит расширение зерен белого пигмента в иридофорах и концентрация зерен 
темного пигмента в меланофорах, при затенении наблюдаются противополож
ные движения. При этом изменения в иридофорах происходят значительна 
быстрее, всего за 5—10 мин (Herring, 1969). У Ligia baudiniana, содержа
щихся в полной темноте, наблюдался суточный ритм активности пигментаг 
животное становилось темным днем и светлым ночью (Kleinholz, 1937). 

В той же работе Кляйнгольц впервые описал эндокринную регуляцию 
изменения окраски у равноногих ракообразных. Инъекция водных вытяжек 
головы светлых особей в темные приводила к концентрации пигмента в их 
хроматофорах (Kleinholz, 1937). Почти одновременно Штёль (Stahl, 1938а, 
1938b) показал, что экстракты головы равноногих Oniscus asellus, Porcellio 
scaber и Mesidotea entomon вызывают расширение красного и желтого пигмента 
у светлых особей креветок Palaemon squilla, а Смит (Smith, 1938) предполо
жил наличие пигментрасширяющих и пигментконцентрирующих веществ 
для меланофоров Ligia oceanica. Энами (Enami, 1941) и Фингермэн (Fin-
german, 1956, 1963) обнаружили, что инъекции вытяжек синусных желез, 
надглоточного ганглия и брюшной нервной цепочки вызывают расширение 
пигмента в меланофорах у Idotea. 

Огуро (Oguro, 1959b) показал, что синусная железа у Idotea получает 
гормон, расширяющий пигменты хроматофоров, который вырабатывается 
нейросекреторными клетками надглоточного ганглия. 

ОБ ЭВОЛЮЦИИ РАВНОНОГИХ РАКООБРАЗНЫХ 

Филогению Malacostraca в настоящее время можно считать достаточно' 
хорошо изученной (Siewing, 1956; Бирштейн, 1960а; Kaestner, 1967, и др.)г 
в результате чего мы можем сейчас с уверенностью рассматривать равноногих 
ракообразных в качестве наиболее специализированных представителей 
надотряда Peracarida, который в свою очередь является, по-видимому, 
наиболее специализированным среди Malacostraca (рис. 42). Значительно 
хуже обстоит дело с выяснением филогенетических отношений внутри отряда 
Isopoda, состоящего из 9 весьма сильно различающихся между собой подот
рядов. При этом карцинологи, анализирующие степень примитивности тех 
или иных подотрядов, обычно сталкиваются с рядом трудностей. Прежде 
всего, ископаемые остатки Isopoda весьма немногочисленны и немного дают 
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для выяснения времени происхождения и эволюции этой группы. Наиболее 
древнее нахождение изопод — верхний карбон (средний пенсильвашта) 
Северной Америки (Schram, 1970). Здесь в морских отложениях был найден 
Представитель семейства Paleophreatoicidae, описанного ранее Бирштейном 
(1962) по верхнепермским отложениям. Это семейство относится к подотряду 
Phreatoicidea, ныне обитающему лишь в пресных водах Индии, Австралии, 
Тасмании и Новой Зеландии. Flabellifera известны только с триаса, Epi-
caridea — с мезозоя, Oniscoidea и Valvifera — с олигоцена, a Asellota неиз
вестны в ископаемом состоянии. Однако сравнительно-анатомические дан
ные не позволяют считать наиболее примитивным подотряд Phreatoicidea, 

Isopoda 

Curv.acea 

. Tanaidacea Euphausiacea 

Amphipodo 

Mysidacea 
Therwosbaenacea 

Decapoda 

Anaspidacea 

Leptostraca 

•J-Nahgcarida 

-Bathynellacea 

••Stomatopoda 

Рис. 42. Схема филогении подкласса Malacostraca. 
(По Slewing, 1956). 

которые, как правильно показали Ничольс (Nicholls, 1943) и Даль (Dahl, 
1954), произошли от древних Flabellifera, близких к современным Cirola-
nidae. Следовательно, древние представители Isopoda должны были сущест
вовать, как справедливо считает Шрам, задолго до верхнего карбона. 
С другой стороны, все современные подотряды равноногих ракообразных 
весьма сильно, хотя и в разной степени, специализированы, в то же время 
сохраняя в большем или меньшем количестве те или иные примитивные 
признаки. 

Чтобы легче было сопоставить степень примитивности тех или иных 
групп изопод, попытаемся представить, как должны были выглядеть те древ
ние ракообразные, которые, еще сохраняя все примитивные признаки, раз
бросанные сейчас по различным подотрядам и семействам изопод, тем не 
менее уже отличались от остальных отрядов Peracarida, т. е. были уже равно
ногими. 

В эволюции Isopoda отчетливо проявляется закон интеграции, или оли-
гомеризации, гомологичных органов (Мережковский, 1913; Догель, 1954), 
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В разных подотрядах независимо происходит уменьшение числа брюшных 
сегментов путем слияния их с тельсоном; в более ограниченных пределах — 
уменьшение числа грудных сегментов путем слияния переднего из них 
с головой {Serolidae, Arcturidae) или друг с другом (Eurycopidae и некоторые 
другие Asellota). Противоположный процесс — полимеризация — наблю
дается крайне редко (появление многочлениковых усиковидных переоподов 
у Chaetilia из Idoteidae). Поэтому с уверенностью можно считать, что исход
ным для изопод состоянием является наличие наибольшего количества сво
бодных сегментов тела, близкого к исходному для Malacostraca числу их. 
Далее, если у всех изопод, без исключения, грудные конечности уже стали 
одноветвистыми, то обе пары антенн в ряде случаев еще сохраняют рудименты 
второй ветви. Следовательно, предок Isopoda имел еще двуветвистые антенны. 
Y большинства изопод происходит преобразование коксального членика 
I переопода в щитковидный эпимер и срастание его с грудным сегментом, 
причем у многих форм это слияние неполное, и сохраняется шов между эпи-
мером и грудным сегментом, а в ряде случаев наблюдается полное слияние 
без следов шва. Примитивное положение — когда коксоподит еще имеет 
вид нормального членика (у Asellota). Примитивной формой переопода яв
ляется ходильная нога с более или менее цилиндрическими члениками, 
причем все переоподы сходного строения. Плеоподы у примитивных форм 
также сходного строения, в равной степени развиты, а уроподы, как 
у Anuropidae, вероятно, еще были сходны с плеоподами и занимали такое же 
положение, т. е. были расположены под брюшком. 

Таким образом, предковая форма изопод должна была иметь уже I то
ракальный сегмент слитым с головой, а конечности этого сегмента превра
щенными в ногочелюсти, 7 свободных персональных и 6 свободных плео-
нальных сегментов, свободный тельсон, I и II антенны с экзоподитом, хотя 
уже, по-видимому, рудиментарным, 7 пар ходильных сходного облика пере
оподов и 6 пар одинаково развитых плеоподов; коксальные пластинки 
еще сохраняли облик члеников ноги и не были слиты с соответствующими 
грудными сегментами. Среди современных равноногих нет форм, которые 
сохранили бы все эти примитивные черты, но многие из них разбросаны по 
разным семействам и подотрядам. Интересно установить, какие же группы 
изопод сохранили наибольшее число этих черт. Карцинологи, выяснявшие 
филогенетические взаимоотношения среди равноногих, чаще всего останав
ливались при этом на двух подотрядах — Asellota ж Flabellifera, и соответ
ственно одна группа их (Hansen, 1905b, 1925; Monod, 1922; Бирштейн, 
1951; Зенкевич, Бирштейн, 1961, и др.) рассматривали Asellota в качестве 
очень примитивного или даже самого примитивного подотряда среди. Iso
poda, тогда как другая (Racovitza, 1912; Menzies, Frankenberg, 1966; Schultz, 
1969; Кусакин, 1973) в качестве наиболее примитивных изопод, наиболее 
близких к предковой форме, рассматривают таких низших Flabellifera, 
как Anuropidae и Cirolanidae. Основание для первой точки зрения было за
ложено еще в работе Шиёдте (Schiadte, 1866), рассматривавшего Cirolana 
как представителя наиболее совершенного типа среди изопод. Его взгляды 
были приняты многими карцинологами, и впервые на их ошибочность ука
зал Раковица (Racovitza, 1912), который привел 11 признаков, по которым 
Cirolanidae должны быть отнесены к числу наиболее примитивных изопод. 
Здесь следует отметить, что Шиёдте в какой-то степени был прав. Действи
тельно, Cirolanidae с их крепким обтекаемым телом, ведущие хищный образ 
жизни и считающиеся наилучшими пловцами среди изопод, представляют 
собой весьма совершенных животных с точки зрения приспособления их 
к той среде, где они обитают, и к тому образу жизни, который они' ведут. 
Но это никакого отношения к их большей или меньшей примитивности по 
сравнению с другими изоподами не имеет, подобно тому как совершенные 
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пловцы — акулы или совершенные летуны — орлы в эволюционном отно
шении являются весьма примитивными по сравнению со многими, куда хуже 
плавающими рыбами или хуже летающими птицами. 

Рассмотрим подробнее наличие примитивных черт организации у пред
ставителей различных подотрядов Isopoda. При этом следует, однако, учи
тывать, что разделение этих подотрядов произошло очень давно, каждый 
подотряд проделал длительную самостоятельную эволюцию, так что высшие 
представители в каждом из крупных подотрядов уже весьма значительно 
ушли вперед по сравнению с низшими семействами. То же самое наблюда
ется и в отношении разных родов в крупных семействах. 

Интеграция у равноногих в незначительной степени затрагивает голову 
и грудной отдел, которые у большинства представителей всех подотрядов 
имеют общий план строения: голова, включающая I торакальный сегмент, 
и 7 свободных переональных сегментов. Однако у Bathynomus vn Sphaeromides 
из Cirolanidae сохраняются следы слияния I торакального сегмента с головой 
в виде боковых швов (Milne-Edwards, Bouvier, 1902; Racovitza, 1912). Го
раздо шире у изопод распространена пигидизация, т. е. постепенное слияние 
с тельсоном брюшных сегментов вплоть до образования у ряда родов цель
ного брюшка, состоящего всего из одной тегмы. Наибольшее число свобод
ных брюшных сегментов (шесть), соответствующее исходному для всех 
Malacostraca числу, мы находим у Anthuridea. Только один брюшной сег
мент сливается с тельсоном у многих Isopoda. Это все Phreatoicidea, Onisco-
idea, большая часть Tyloldea и надсемейство Cymothoidea из Flabellifera. 
Однако Asellota весьма далеко ушли в этом отношении, так как даже у на
иболее примитивных из них Aselloidea всего 2 свободных брюшных сегмента, 
а у остальных всего один, или же брюшко цельное. 

Рудимент добавочного жгутика на I антенне имеется, как уже сообщалось 
ранее, у некоторых представителей Flabellifera (Bathynomus и молодь Ci-
rolana из Cirolanidae, Paralimnoria и многие ЫтпоНажз Limnoriidae), у рода 
Mesanthura из Anthuridea, а также у личинок Epicaridea. У всех остальных 
изопод, в том числе у всех Asellota, I антенна без добавочного жгутика. 
I I антенна имеет 6-члениковый стебелек лишь у Asellota, а также у рода 
Bathynomus из Cirolanidae. Рудиментарный 1-й членик есть также у ряда 
родов Cirolanidae (Cirolana, Conilera, Sphaeromides и Typhlocirolana), 
а 2-члениковый рудиментарный экзоподит — у некоторых Anthuridea, ма
ленький нерасчлененный экзоподит имеют некоторые низшие Asellota, 
низшие Oniscoidea — Ligiidae. 

Дифференциация переоподов происходит независимо в разных подотря
дах Isopoda. Часто I, реже и II пара переоподов превращаются в хвататель
ные; у Aegidae задние, у Cymothoidae все переоподы цепляющиеся; у неко
торых высших Asellota задние переоподы приспособлены для плавания. 
Отметим, что у низших Flabellifera — Anuropidae и Cirolanidae — все пере
оподы примитивного ходильного типа, а у низших Asellota — Aselloidea 
I переопод хватательный. Коксоподит сохраняет примитивную форму 
членика у Asellota; при этом на I переоподе он неподвижно, на остальных 
переоподах — подвижно сочленен с соответствующим сегментом. Это свя
зано с тем, что большинство Asellota не плавают или плохо плавают. У всех 
остальных изопод коксальный членик в виде щитковидного эпимера, при
легающего к боковому краю сегмента. I эпимер у всех изопод полностью 
сливается с сегментом без следов шва, лишь у Typhlocirolana из Cirolanidae 
этот шов еще виден (Racovitza, 1912). 

Дифференциация плеоподов имеет место у Anthuridea, высших Flabel
lifera (Seroloidea, многие Sphaeromatoidea), ряда высших Valvifera (некоторые 
Arcturidae). У низших Flabellifera все плеоподы не дифференцированы, 
сходного строения. У всех Isopoda симподит урон ода 1-члениковый, состоит 
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из одного базиподита, но у Bathynomus и Sphaeromides из Cirolanidae были 
найдены рудименты прекоксального и коксального члеников (Milne-Edwards, 
Bouvier, 1902; Racovitza, 1912). Наоборот, у Asellota плеоподы весьма диф
ференцированы даже у низших Aselloidea: у самца I и II плеоподы сильно 
видоизменены и служат для совокупления, у самки I плеоподы обычно от
сутствуют, а II плеоподы преобразованы в крышечку. Наконец, у всех 
Isopoda, за исключением Anuropidae из Flabellifera, у которых все 6 пар 
брюшных ножек сходного строения — в форме плеоподов, VI пара брюшных 
ножек преобразована в уроподы, которые имеют латеральное (Flabellifera, 
Anthuridea, Valvifera и Tyloidea) или терминальное (Phreatoicidea, Asellota 
и Oniscoidea) прикрепление. Латеральное следует считать более примитив
ным, и Даль (Dahl, 1954) показал, как в процессе развития Phreatoicidea 
латеральное прикрепление уроподов преобразуется в терминальное. У под
отрядов с латеральным типом прикрепления уроподы сильно специали
зированы у Valvifera и Tyloidea, где они образуют крышечку, прикрыва
ющую снизу плеоподы, и у Anthuridea, где они нависают над тельсоном, 
образуя вместе с ним хвостовую чашечку. Наиболее примитивное положение 
уроподов — по бокам плеотельсона и наименее видоизмененная форма их 
опять-таки у Flabellifera. 

Несмотря на то что у Anthuridea сохранилось наибольшее число свобод
ных брюшных сегментов, а в ряде случаев сохраняются рудименты второй 
ветви на I и II антеннах, их все же нельзя рассматривать как наи
более примитивные. Удлиненная палочковидная форма, сильно видоизме
ненные ротовые придатки и своеобразный облик уроподов свидетельствуют 
о высокой специализации этой труппы. Phreatoicidea, хотя и сохранили много 
примитивных черт, тем не менее не могут считаться исходной группой для 
Isopoda, так как имеют специализированные уроподы, измененную, сплю
щенную с боков форму тела и ряд других специфических признаков. 
Как уже отмечалось выше, Phreatoicidea выводятся от примитивных Fla
bellifera. Oniscoidea и Tyloidea также, несомненно, далеки от исходных пред
ков, обладая специализированными, приспособленными для воздушного 
дыхания плеоподами, редуцированными антеннулами, и будучи лишены 
мандибулярного щупика. По-видимому, Oniscoidea произошли непосредст
венно от Flabellifera, a Tyloidea — от Valvifera. Последние тоже весьма укло
нились от исходного типа, обладая значительно уменьшенным числом брюш
ных сегментов и сильно специализированными уроподами. Они выводятся 
от примитивных Flabellifera. Asellota и Microcerberidea, хотя и сохранили до
вольно много примитивных черт в организации, не могут рассматриваться 
как близкие к исходным формам, так как брюшной отдел у них высоко ин
тегрирован и содержит не более двух свободных брюшных сегментов, 
а у Asellota, кроме того, сильно специализированы I и II плеоподы. Стро
ение не рассматриваемых здесь Epicaridea в связи с их паразитическим об
разом жизни так сильно видоизменено, что их следует рассматривать как 
весьма специализированные формы. Поэтому мы присоединяемся к точке 
зрения тех авторов, которые считают, что наиболее близки к исходному для 
Isopoda типу примитивные Flabellifera, такие как Anuropidae и Cirolanidae, 
обладающие 6-сегментным абдоменом, уплощенной овальной формой тела 
и грызущими ротовыми частями. У Anuropidae, кроме того, уроподы еще 
сходны с плеоподами. Вместе с тем даже у таких примитивных форм 
имеются черты специализации (появление эпимеров, пластинчатый зубной 
отросток мандибулы и др.), которые не позволяют непосредственно от них 
производить остальных Isopoda. 

Филогения равноногих ракообразных нам представляется в следующем 
виде. Предок Isopoda обладал овальным уплощенным телом, напоминающим 
современных Anuropidae и Cirolanidae, но не с пятью, как у них, а с шестью 
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свободными брюшными сегментами спереди от плеотельсона. Соответственно 
числу брюшных сегментов у него было шесть пар плеоподов, как у совре
менных Anuropidae. Эти плеоподы выполняли одновременно и плавательную, 
и дыхательную функции. Переоподы были однообразные, одноветвистые, 
ходильного типа, но, вероятно, с плавательными щетинками, как у совре
менных Cirolanidae. I торакальный сегмент уже входил в состав головы, 
а его конечности преобразованы в ногочелюсти. Ротовые части были обычного 
для ракообразных грызущего типа, но в отличие от современных Cirolani
dae, обладающих специализированным уплощенным ножевидным зубным 
отростком мандибул, последний у предковой формы был, вероятно, цилиндри
ческим, как у большинства современных Isopoda. Обе пары антенн были 

/ Q1? 

Porastemtroiiea I 

Aselloidea у/ 

"Asellota , . - " ' 

Anthurtdea . 

Рис. 43. Схема филогении отряда Isopoda. 
1 — Anuropidae; 2 — Cirolanidae; 3 — Corallanidae; 4 — Excorallanidae; 5 — Aegidae; 6 — Cyrnothoidae; 
7 — Limnoriidae; 8 — Sphaeromatidae; 9 — Plaharthriidae; 10 — Serolidae; 11 — Anthuridae; 12 — 
Paranthuridae; 13 — Idoteidae; 14 — Amesopodidae; 15 — Pseudidotheidae; 16 — Xenarcturidae; 17 — 
Arcturidae; 18 — Janiridae; 19 — Thambematidae; SO — Echimothambematidae; 21 — Antiasidae; 22 — 
Munnidae; 23 — Dendrotionidae; 24 — Haploniscidae; 25 — Jaeropsidae; 26 -— Mictosomatidae; 27 — 
Nannoniseidae; 28 — Desmosomatidae; 29 — Iscknomesidae; 30 — Macrostylidae; 31 — Paeudomesidae; 32 —-

llyarachnidae; 33 — Eurycopidae; 34 — Munnopsidae. 

с рудиментарными экзоподитами. Судя по образу жизни многих современ
ных примитивных Flabellifera, а также по жаберному характеру плеоподов, 
выполняющих одновременно плавательную функцию, можно предположить, 
что предковая форма Isopoda вела активный нектобентический, по-видимому, 
хищный образ жизни. 

От такого типа предковой формы очень рано обособилась ветвь приспо
собившихся к донному роющему образу жизни Anthuridae, сохранивших 
свободный тельсон. Эволюция внутри этой группы шла в основном по 
линии специализации ротовых частей от грызущего типа (Anthuridae) к ко
лющему и сосущему (Paranthuridae). От Anthuridae произошли, вероятно, 
и Microcerberidea. 

Основная ветвь дала начало примитивным цироланоподобным Flabel
lifera. По-видимому, непосредственно от них произошли, с одной стороны, 
Oniscoidea, с другой — Phreatoicidea и наконец общий предок для Valvifera 
и Tyloidea. 

Из пяти семейств Valvifera самым примитивным считается семейство 
Idoteidae, наиболее специализированным — семейство Arcturidae. Подав-
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ляющее большинство Valvifera — донные животные. Среди примитивных 
форм преобладают фитофаги, но встречаются также хищники, трупоеды 
и всеядные виды. Среди наиболее специализированных преобладают хищ-
ники-подстерегатели и фильтраторы. 

Эволюция самих Flabellifera шла (не принимая во внимание вымершие 
семейства, как Urdacea, положение которых недостаточно ясно) в трех ос
новных направлениях. Одна линия развития пошла по пути перехода от 
хищного к паразитическому образу жизни (Cirolanidae—Aegidae—Cymotho
idae). При этом животные оставались нектобентическими. От форм, близких 
к Cymothoidae, произошли паразитические Epicaridea. Две другие линий 
дали донных фитофагов и детритофагов — Seroloidea и Sphaeromatoidea. 
От древних Phreatoicidea, по-видимому, произошли Asellota. На близость 
последних к Phreatoicidea указывали еще Чильтон (Chilton, 1894) и Бэрнер 
(Barnard, 1927). Из четырех надсемейств Asellota наиболее примитивны 
пресноводные Aselloidea, а наиболее специализированы Janiroidea. В по
следнем надсемействе теперь выделяется не менее 16 семейств, однако гра
ницы между ними не всегда могут быть четко очерчены, поэтому объем и 
количество семейств до сих пор служат предметом дискуссии (Menzies, 
1956, 1962b; Wolff, 1962; Бирштейн, 1963а, и др.). Несомненно, наиболее 
примитивно обширное семейство Janiridae, а наиболее специализированы 
три близких семейства — Ilyarachnidae, Eurycopidae и Munnopsidae, четко 
обособленные от всех остальных. Большая часть Asellota —• донные детри-
тофаги, но некоторые высшие представители подотряда (Munnopsidae и 
часть Eurycopidae) вторично перешли к пелагическому образу жизни. 

На рис. 43 в общем виде представлена схема эволюции равноногих рако
образных. 

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ 
РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ПО ШИРОТНЫМ И ВЕРТИКАЛЬНЫМ ЗОНАМ 

Равноногие ракообразные дают большое количество жизненных форм, 
приспособленных к жизни как в водной (морской, солоноватоводной или же 
пресноводной) среде, так и на суше. В морской среде трудно было бы, по
жалуй, найти биотоп, в котором не обитали бы изоподы. При этом они пред
ставлены достаточно богато на всем диапазоне глубин Мирового океана и 
на всех широтах, причем в отличие-от многих других групп у изопод не на
блюдается резкого падения числа видов от тропических широт к полюсам 
и от литорали и верхней сублиторали к максимальным глубинам океана. 
Однако состав фауны равноногих ракообразных от низких широт к высоким 
и от малых глубин к большим существенно меняется (Кусакин, 1973). 

Flabellifera 
Подавляющее большинство видов (свыше 770 из 1050) этого наиболее 

примитивного и наибольшего по числу видов подотряда морских Isopoda 
приурочено к шельфовым зонам теплых вод, т. е. к тропическим и субтро
пическим водам. В шельфовых зонах холодных и умеренных вод обоих 
полушарий обитает примерно 260 видов, т. е. около 25%, а на глубинах 
свыше 2000 м в пределах всего Мирового океана обнаружено лишь 19 видов, 
т. е. менее 2%. 

В надсемействе Cymothoidea, куда относятся наиболее примитивные се
мейства изопод, из 596 видов только 122 вида (20%) обитают в шельфовых 
зонах холодных и умеренных вод и лишь 8 видов обнаружено на глубинах 
свыше 2000 м. 

В надсемействе Sphaeromatoidea из примерно 400 видов лишь 103 вида 
(около 28%) обитают в шельфовых зонах холодных и холодноумерённых 
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вод. При этом оба вида Pldkarthriidae обитают лишь в южном полушарии. 
Только 1 вид Sphaeromatoidea обнаружен на глубине свыше 2000 м. 

Иной характер распространения наблюдается у наиболее высокоспеци
ализированного в подотряде надсемейства Seroloidea. Из 54 видов 35 
(около 65%) обитают в холодных и холодноумеренных водах шедьфовых 
зон, причем только южного полушария, и наиболее богато представлены 
в Антарктике. Лишь 3 вида этого надсемейства, из которых один глубоко
водный, проникли вдоль американских берегов до южной Калифорнии и 
Джорджии (шельфовые виды) и Новой Англии (глубоководный вид). 10 видов 
обитают на глубинах свыше 2000 м и 11 видов — в субтропических водах. 

Обращает на себя также внимание асимметричный .характер распростра
нения некоторых преимущественно тропических семейств Flabellifera. 
Так, примитивное семейство Cirolanidae в северном полушарии полностью 
отсутствует в Арктике и в весьма ограниченной степени проникает в бореаль-
ные воды. Между тем в южном полушарии Cirolanidae достаточно богато 
представлены не только в нотальных водах, но и в Антарктике. В последней 
обнаружено 6 видов этого семейства. Сходным образом Sphaeromatidae 
в Атлантическом океане не проникают на север дальше Новой Англии и за
падной Норвегии, а в Тихом океане дальше 61°. В южном полушарии неко
торые представители этого семейства имеют циркумантарктический ареал. 

Из изложенного выше можно сделать вывод, что наиболее древний центр 
формирования фауны изопод — тропический шельф, до сих пор сохранив
ший наибольшее количество примитивных представителей этого отряда. 
Другим, более молодым центром формирования фауны, уже из высших 
Flabellifera, следует считать холодные и умеренные воды южного полушария, 
где формировались Plakarthriidae и Seroloidea, о чем косвенно свидетельст
вует и их современное распространение. В северном полушарии аналогичного 
центра не выявляется. 

Anthuridea 

В этом подотряде, также сохранившем много примитивных черт, содер
жится около 110 видов, большая часть которых обитает в теплых водах. 
В шельфовых зонах холодных и холодноумеренных вод обнаружено всего 
29 видов (около 27%), а на глубинах свыше 2000 м — только 7 видов, т. е. 
менее 7 %. Таким образом, и для этого подотряда центр формирования сле
дует искать в теплых водах. 

Microcerberidea 

В этом небольшом подотряде большая часть видов обитает в подземных 
континентальных водах, немногие виды — морские прибрежные, из которых 
лишь два обнаружены в низкобореальных водах. Поэтому при дальнейшем 
обсуждении мы этого подотряда более касаться не будем. 

Valvifera 

Значительно сложнее обстоит дело с распространением этого подотряда, 
ведущего свое начало, по-видимому, от примитивных Flabellifera. Если 
рассматривать весь подотряд в целом, то преобладающее число видов (239 
из 330, т. е. немного более 70%) обитает в шельфовых зонах холодных и хо-
лодноумеренных вод. На глубинах свыше 2000 м обнаружен 21 вид, т. е. 
немного более 6%. Если же рассматривать распространение отдельно но 
семействам, то и для этого подотряда прослеживается тропическое проис
хождение. 
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Из 5 семейств этого подотряда наиболее примитивным мы считаем се
мейство Idoteidae. В этом семействе процент видов, обитающих в шельфовых 
зонах тепловодных районов, относительно более высокий (94 вида из 164, 
т. е. более 57%), чем в целом для подотряда, а процент глубоководных, 
наоборот, более низкий (3 вида, т. е. менее 2%). Однако и в нем все же пре
обладают виды, обитающие в холодных и холодноумеренных водах обоих 
полушарий (126 видов, т. е. около 77 % ) . 1 

Из 4 подсемейств Idoteidae Наиболее примитивным следует считать Ме-
sidoteinae, сохранивших двуветвистый уропод и швы между грудными сег
ментами и эдимерами на всех переональных сегментах, за исключением 
переднего. В настоящее время Mesidoteinae характеризуются антитропиче
ским распространением, причем большая часть видов тяготеет к опреснен
ным водам. Род Mesidotea широко распространен в Арктике, но представлен 
в бореальных водах Атлантики и Тихого океана, а также в Каспийском море. 
Близкий, монотипический род Saduriella обнаружен в Лузитанской провин
ции. Род Chiridotea распространен в субтропических и умеренных водах 
атлантического побережья Северной Америки. Род Notidothea обитает в прес
ных и солоноватых водах Новой Зеландии и южной оконечности Америки и, 
наконец, род Austridotea — в пресных водах Новой Зеландии. Род Proidotea, 
также относящийся к Mesidoteinae, найден в олигоценовых отложениях 
Румынии и Польши, что позволяет считать центром происхожения прими
тивных Valvifera Тетис или производные от него водоемы. 

Дальнейшая эволюция Idoteidae связана с умеренными и холодными во
дами главным образом южного полушария. Также примитивное подсемей
ство Chaetilinae содержит 3 рода, из них все (Chaetilia, Chiriscus и Масго-
chiridothea) встречаются у берегов Аргентины, 2 рода (Chaetilia и Macro-
chiridothea) у берегов Чили и 1 род (Macrochiridothea) у Новой Зеландии. 
Подсемейство Glyptonotinae представлено 2 монотипическими родами, из 
которых Glyptonotus эндемичен для Антарктики, a Symmius обнаружен 
в субтропических водах Японии. 

Высшее подсемейство Idoteinae, представленное наибольшим количеством 
родов и видов, имеет всесветное распространение и не найдено лишь в Кер-
геленской области (Кусакин, 1967). Для всех остальных областей, за исклю
чением Арктики, характерны эндемичные роды, что свидетельствует о на
личии значительного числа относительно молодых центров формирования 
фауны этого надсемейства. 

Семейство Amesopodidae с единственным видом обнаружено в северной 
части Индийского океана и в Красном море и представляет небольшую само
стоятельную ветвь, берущую свое начало от Idoteidae. Другая, более про
грессивная ветвь Valvifera, включающая 3 семейства, связана корнями уже 
с холодными, умеренными и отчасти субтропическими водами южного полу
шария. Наиболее примитивное из этих 3 семейств — Pseudidotheidae — 
с 3 родами распространено у берегов Новой Зеландии, Патагонии, Южной 
Африки, островов Принс-Эдуард, Крозе и Кергелен. Другое семейство — 
Xenarcturidae — с единственным видом обнаружено только у берегов Пата
гонии. Наиболее высокоспециализированное семейство — Arcturidae — 
имеет всесветное распространение, однако корни его следует также искать 
в южном полушарии. Наиболее примитивным родом в этом семействе мы 
считаем род Antarcturus (Кусакин, 1972) со слабо модифицированными перед
ними переоподами. Виды этого рода широко распространены в шельфовых 
зонах Антарктики, Аргентины, Южной Африки, Новой Зеландии и южной 

1 Сумма процентов здесь, как и в некоторых других случаях, превышает 100 по
тому, что существуют виды, с одной стороны, обитающие как в холодноумеренных, так 
и в теплых водах, а с другой — эврибатные, обитающие как выше, так и ниже 2 000 м. 
В этих случаях такие виды учитывались неоднократно. 
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части Индийского океана. Наконец, ряд видов по глубинам проникает 
в северную часть Тихого океана, где этот род ведет себя как типично глубоко
водный и обитает на глубинах 243—7280 м. Наибольшее количество видов 
обитает в Антарктике, где они встречаются уже начиная с глубины 3—5 м. 
Для холодных и умеренных вод северного полушария эндемичны лишь до
вольно специализированные роды Astacilla и Arcturus. Первый из них рас
пространен лишь в северной Атлантике; большая часть видов второго оби
тает в северной части Тихого океана, но единичные виды проникают в Арк
тику и северную Атлантику. 

Таким образом, и для подотряда Valvifera мы можем допустить его про
исхождение в тропических водах, возможно, Тетиса. Здесь произошли наи
более примитивные Valvifera — Idoteidae и рано обособившиеся от них 
Amesopodidae. Дальнейшая же прогрессивная эволюция подотряда проис
ходила в умеренных и холодных водах южного полушария. Еще более мо
лодые центры, где происходило формирование некоторых филогенетически 
более молодых родов, можно выявить в умеренных водах северного полу
шария. Наконец, совсем недавний центр, где смогли сформироваться лишь 
немногие эндемичные виды рода Mesidotea, прослеживается в Арктике. 

Asellota 

Этот, по нашему мнению, наиболее высокоспециализированный подот
ряд существенно отличается от всех других подотрядов резким преобла
данием в нем холодноводных, в том числе и глубоководных видов. В це
лом из 840 видов морских Asellota только 138, т. е. немного более 16%, 
обитают в шельфовых зонах теплых вод. Остальные виды почти поровну 
распределены между шельфовыми зонами холодных и холодноумеренных 
вод, а также глубинами более чем 2000 м. Несмотря на это, и для подот
ряда Asellota можно показать, что центром его формирования также были 
тропические воды Тетиса. 

Из четырех надсемейств Asellota наиболее примитивны Aselloidea, кото
рые населяют пресные воды северного полушария. Как указывает Бир-
штейн (1951), наиболее древним и примитивным комплексом среди Asel
loidea является круго-средиземноморский. Из 35 видов надсемейства Stene-
trioidea 27 видов обитают в шельфовых зонах теплых вод, 6 видов — в холод
ноумеренных и холодных вод южного полушария вплоть до Антарктики и 
2 вида — на глубинах более чем 2000 м, опять-таки в южном полушарии. Оба 
монотипических рода Gnathostenetroididea {=Parastenetrioidea auctorum) обна
ружены лишь в Средиземном море. Для обширного, высшего надсемейства 
азеллот Janiroidea «адтисное происхождение прослеживается уже с трудом 
и только для его наиболее примитивного семейства — Janiridae. Это наи
более высокоспециализированное надсемейство содержит свыше 800 видов, 
относящихся не менее чем к 18, часто трудноразграничимым семействам. 
Самое примитивное из них, безусловно, семейство Janiridae. Вместе с тем 
это единственное семейство из Janiroidea, имеющее пресноводные виды 
(20 видов) и ограниченные в своем распространении только тропиками 
роды (например, Bagatus). Несомненно, тетисное происхождение имеет один 
из родов этого семейства — Jaera. В настоящее время виды этого рода рас
пространены в Каспийском, Черном и Средиземном морях, умеренных и 
субтропических водах северной Атлантики, за исключением одного бореаль-
ного тихоокеанского вида, принадлежность которого к этому роду сомни
тельна. Вместе с тем семейство Janiridae по сравнению со всем надсемей-
ством Janiroidea содержит относительно высокий процент тепловодных ви
дов и, наоборот, небольшой процент глубоководных. Если в целом для 
морских Janiroidea количество тепловодных видов составляет 13.0%, а глу-
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боководных 46%, то для семейства Janiridae эти величины равны соответ
ственно 20.7 и 11.7%. 

Дальнейшая эволюция как семейства Janiridae, так и всех остальных,, 
производных от него семейств Janiroidea, происходила уже за пределами: 
тропической зоны. Анализ современного распрострайения и соотношения 
числа родов у некоторых близких к Janiridae относительно примитивных 
семейств Janiroidea позволяет предположить, что у них местом дальнейшей 
эволюции были шельфовые зоны умеренных и холодных вод южного полу
шария. Довольно близкие к Janiridae семейства Antiasidae и Munnidae 
распространены преимущественно в холодных и умеренных водах. При 
этом семейство Antiasidae имеет преимущественно южногондванский ареал;1 

9 видов распространены в южном полушарии от южной Африки и Новой 
Зеландии до Антарктики и лишь один вид проник к берегам Калифорнии. 
Хотя семейство Munnidae в видовом отношении богато представлено в шель-
фовых зонах холодных и холодно-умеренных вод обоих полушарий, но ко
личество родов в Аустральной надобласти значительно большее, чем в Бо-
реально-арктической. Если в последней имеются виды всего 5 родов, из 
которых ни один не является ее эндемиком, то в Аустральной надобласти 
обнаружено 11 родов этого семейства, из которых 7 эндемичных. Это поз
воляет предположить, что и семейство Munnidae также, имеет южногонд-
ванское происхождение. Характерно, что из 11 родов, обнаруженных в Ауст
ральной, по 6 родов в Кергеленской и Патагонской и только 2 широко рас
пространенных рода в Новозеландской области. Единственный эндемичный 
для северного полушария умеренный род Munnogonium обнаружен, как и 
единственный вид рода Antias, только у тихоокеанских берегов Северной 
Америки. 

За немногими исключениями четко проявляется следующая закономер
ность для Janiroidea: наряду с повышением специализации семейства в нем 
увеличивается относительное количество холодноводных и глубоководных. 
видов. 

Таким образом, как среди всего отряда Isopoda в целом, так и внутри: 
его подотрядов эволюционно более продвинутые семейства содержат отно
сительно меньшее количество шельфовых тепловодных видов и, наоборот, 
относительно большее количество обитателей шельфовых зон в холодных 
и умеренных водах обоих полушарий, а также глубоководных, по сути: 
своей также холодолюбивых видов. 

При сравнении фауны Isopoda шельфовых зон Бореально-арктической 
и Аустральной надобластей прежде всего бросается в глаза явно большее 
видовое многообразие фауны Бореально-арктической надобласти (510 ви
дов) по сравнению с Аустральной (380 видов). Однако, если мы учтем гро
мадную разницу в площади, которую занимают шельфовые зоны в обеих 
надобластях, то, скорее, будет удивительно, что фауна Бореально-аркти
ческой надобласти богаче всего в 1.3 раза, а не более. Если же мы сопоста
вим число родов (108 в Бореально-арктической и 101 в Аустральной), то 
разница будет еще меньше, а количество семейств в Аустральной надобласти 
уже большее (28), чем в Бореально-арктической (27). 

Еще более разительная картина получается при сравнении родового 
эндемизма. Если в Арктическо-бореальной надобласти шельфовых зон всего 
11 эндемичных родов, то в Аустральной таких родов уже 28. Учитывая 
это обстоятельство, а также отмеченную выше асимметрию в ареалах неко-

х Южногондванским мы называем ареал семейств или родов (но не видов), которые 
распространены у берег ов Антарктиды, субантарктических и умеренных вод Южной 
Америки, крайнего юга Африки, юга Австралии и Новой Зеландии, т. е. тех районов,, 
которые предположительно составляли южную часть древнего суперконтинента Гонд-
ваны. 
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•торых преимущественно тропических семейств, можно заключить, что фауна 
Аустральной надобласти производит впечатление генетически более древней, 
чем фауна Бореально-арктической надобласти. 

Удельная роль примитивного (Flabellifera) и высокоспециализированного 
(Asellota) подотрядов от тропиков к Арктике и глубинам Мирового океана 
постепенно изменяется. Если в тропиках (Филиппины) Flabellifera состав
ляют 90% от общего числа видов, & Asellota всего 2%, то в Арктике и на 
глубинах океана это соотношение прямо противоположно (2.8% видов Fla
bellifera и 78.9% Asellota в Арктической подобласти, 3.2% видов Flabelli
fera и 85% Asellota в глубоководной фауне Мирового океана). 

Мы считаем, что по соотношению примитивных и филогенетически мо
лодых групп можно, хотя и косвенно, судить о степени древности фауны 
в целом в рассматриваемых акваториях. Если принять это положение, то 
наибольшую древность имеют тропические фауны, затем субтропические, 
значительно более молодыми представляются бореальная и нотальная фауны 
и, наконец, самыми молодыми — глубоководная и арктическая фауны. 
При этом снова обращает на себя внимание полярная асимметрия, кото
рая проявляется и здесь. А именно антарктическая фауна по соотношению 
числа видов Flabellifera и Asellota (Кусакин, 1973), а следовательно, и по 
предполагаемой древности сравнима не с арктической, а с бореальными 
'фаунами. Более детальное сравнение родового состава подтверждает это 
положение. Как уже отмечалось выше, в состав антарктической фауны 
входят такие преимущественно тропические семейства, как Cirolanidae, 
Sphaeromatidae и Stenetriidae, которые в северном полушарии не заходят 
в арктические воды, a Stenetriidae — даже в бореальные. 

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ПО БИОТОПАМ 

Подавляющее большинство равноногих ракообразных — донные живот
ные. С таким образом жизни хорошо согласуется их сплюснутое в дорсо-
вентральном направлении тело с хорошо развитыми эпимерами по бокам. 
Многие из них при этом способны зарываться в песок или ил, как Cirola
nidae, Serolidae, Chiridotea и Mesidotea. Некоторые формы обитают в сделан
ных ими норках, например Conilera; в таких случаях обычно тело стано
вится более удлиненным, почти бесцветным, и происходит редукция глаз. 
Виды антарктического рода Zenobianopsis из Idoteidae также живут в нор
ках, при этом животное строит мягкие трубки. Некоторые донные изоподы, 
как Anthuridea и, по-видимому, многие Asellota, практически не способны 
плавать, но многие неплохо или даже хорошо плавают. Способные плавать 
Asellota, например Eurycopidae, при этом пользуются не плеоподами, а 
специализированными для плавания переоподами, имеющими расширенные 
дистальные членики, снабженные многочисленными щетинками. Serolidae 
и многие Idoteidae при плавании пользуются как плеоподами, так и задними 
парами переоподов; у Valvifera при этом раскрываются играющие роль 
крышечки уроподы. Хорошо плавают обычно брюшком вверх многие Sphae
romatidae, например Tecticeps и Gnorimosphaeroma. Отличные пловцы — хищ
ные Cirolanidae, которых правильнее рассматривать как нектобентических 
животных. Многие Cirolanidae, особенно представители родов Eurydice и 
Excirolana, обитают в песке морских прибойных пляжей и ночью на свет 
массами поднимаются к поверхности воды. Изучены лунные и приливные 
ритмы активности у Eurydice и Excirolana (Jones, Naylor, 1970; Enright, 
1971; Jones, 1971; Enright, 1972; J. Fish, S. Fish, 1972). Eurydicepulchra 
'С началом прилива выходит из песка и активно питается; активность жи
вотных продолжается 5—6 ч и в начале отлива они вновь закапываются 
в песок примерно в том же месте, где они его ранее покинули. При этом 
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популяция постоянно обитает между средним уровнем полных вод и сред
ним уровнем моря. Показан эндогенный характер приливного ритма ак
тивности. При одной и той же фазе приливного цикла ночью животные 
более активны, чем днем. В лабораторных условиях плавательная актив
ность подавляется светом. У Excirolana chiltoni постоянный эндогенный 
приливный ритм сохраняется в аквариуме 2 мес. Пик активности наблю
дается в сизигийную полную воду. Слабые растворы этилового спирта 
удлиняют фазу свободной подвижности в эндогенном приливном ритме. Ана
логичным образом действует и тяжелая вода. Изменение солености й содер
жания кальция не влияют на ритмы. Наличие эндогенных циркадных и 
приливных ритмов было показано также на Pseudaega punctata (Fincham, 
1973). 

Microcerberidea и некоторые Janiroidea из Asellota — псаммонные живот
ные, обитающие между песчинками в капиллярных пространствах. Такие 
виды характеризуются очень мелкими размерами, узким удлиненным па
лочковидным телом и отсутствием глаз. 

Многие Asellota (Munnidae, Eurycopidae и др.), обитающие на поверх
ности ила, имеют очень тонкие и длинные грудные ножки. 

Многие изоподы ведут скрытный образ жизни. Это главным образом 
обитатели скалистых и каменистых побережий (некоторые Janiridae, 
Sphaeromatidae и др.). Некоторые из них, особенно обитающие на прибойной 
литорали, обычно прячутся в расселины скал, под камни, заползают 
между ризоидами водорослей. Campecopea hirsuta из S phaeromatidae 
обычно прячутся в пустые домики мелких морских желудей Chtha-
malus. У Dynamene из Sphaeromatidae молодые стадии питаются на лито
ральных водорослях, а затем самцы и самки переходят в пустые до
мики морских желудей Balanus и перестают питаться; там же они спари
ваются и вынашивают молодь (Holdich, 1971). Tyloidea, обитающие на при
бойных песчаных пляжах в супралиторальной зоне, закапываются в песок 
на глубину до 40 см. Большая часть особей зарывается близ границы пол
ной воды и перемещается в зависимости от изменения уровня моря. На по
верхность они выходят только в темное время суток в среднем на 2 ч 
в момент отлива. Интервал между двумя последующими моментами выхода 
у Tylos granulatus соответствует приливному циклу — 24.7 ч. Каж
дые 13—14 сут момент выхода перескакивает на ранневечерние часы,, 
благодаря чему выход в светлое время суток не происходит. Таким образом, 
у Tyloidea наблюдается сочетание суточного, приливного и лунного циклов. 
Эти ритмы эндогенные и сохраняются при постоянной темноте вне моря 
до 2—4 нед (Kensley, 1972). 

Заросли водорослей и морских трав населяют многие равноногие, осо
бенно Idoteidae. Обычно такие виды имеют удлиненную форму тела, узкие 
эпимеры, а переоподы снабжены острыми коготками. Виды, обитающие по
стоянно на морских травах, например Idotea (Pentidotea) rotundata,. 
имеют зеленый цвет, а обитающие преимущественно на багрянках,, 
например Idotea orientalis —• красный цвет, главным образом на бурых 
водорослях — коричневатый. Многие из них, обитающие на различ
ных растениях, образуют разные цветовые вариации (ряд видов 
Idotea) и, кроме того, способны менять окраску тела. У многих 
Arcturidae (например, Astacilla и Neastacilla), лазающих в зарослях водо
рослей, три задних переопода специализированы для обхватывания расте
ний и удерживания на них тела животного. 

Некоторые Arcturidae и Asellota пасутся на колониях гидроидов или 
мшанок; многие Munnidae, Excorallanidae, Cilicaea из Sphaeromatidae, Aega 
spongiophila из Aegidae живут в губках. Виды рода Phycolimnoria просвер
ливают ходы в ризоидах и ножках крупных водорослей, а роды Limnoria. 
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и виды некоторых родов Sphaeromatidae — в древесине. Некоторые Sphae-
romatidae также могут сверлить мягкие камни, туф и мягкий песчаник (Zim-
mer, 1927). , 

Хотя многие бентические и нектобентические равноногие ракообразные 
способны хорошо плавать, и поэтому довольно часто встречаются в планк
тонных прибрежных сборах, чисто пелагических видов среди изопод весьма 
мало. К ним следует отнести роды Xenuraega, Barybrotes и некоторые виды 
рода Еигу dice ш Flabellifera (Zimmer, 1927), а также батипелагических 
Миппеигусоре и Paramunnopsis из Asellota. Немногие виды семейства Апи~ 
ropidae из Flabellifera связаны с крупными медузами. В Черном море Ido-
tea ostroumovi — характерный компонент гипонейстона. 

Мелкие Asellota из Janiridae — комменсалы других изопод. Например г 
СаесЦаега — комменсал Limnoria и обитает в ее ходах, a Iais живет на теле 
Exosphaeroma. Многие Aegidae и все Cymothoidae — паразиты рыб и каль
маров. При этом в ряде семейств Cymothoidea наблюдаются все переходы от 
всеядного и хищного образа жизни через факультативный паразитизм к об-
лигатному эктопаразитизму и даже к эндопаразитизму. Весьма специали
зированы (причем в разной степени) Epicaridea, паразитирующие на самых 
различных ракообразных, в том числе и на равноногих. 

ХОЗЯЙСТВЕННОЕ З Н А Ч Е Н И Е 

Хотя, как уже указывалось ранее, равноногие ракообразные широко-
представлены в самых разнообразных биотопах, плотность их поселения и 
биомасса в подавляющем большинстве биоценозов весьма невелика, и они 
крайне редко принадлежат к руководящим видам в биоценозах. В больших 
количествах в Арктике встречаются морские тараканы Mesidotea entomon 
и М. sibirica, где иногда основную массу добычи донных тралов составляют 
как раз эти животные. В Антарктике в значительных количествах встре
чаются Antarcturus из Arcturidae, Glyptonotus antarcticus из Idoteidae и Se-
rolidae. В умеренных и особенно теплых водах изоподы встречаются в мень
ших количествах, и их биомасса обычно исчисляется десятыми долями 
грамма, реже — граммами на 1 м2. На твердых грунтах и в зарослях рас
тений преобладают обычно Idoteidae и Sphaeromatidae, в прибрежных пес
ках — Cirolanidae. Например, по нашим данным, на литорали Мурмана 
средняя биомасса Idotea pelagica колеблется от 0.08 до 17.24 г/м2, состав
ляет около 10 г/м2, при количестве 245 особей на 1 м2, в зарослях ламина
риевых на прибойной литорали в нижнем ее горизонте, 0.11—8.11 г/м2 

в зарослях красных водорослей и 4.77 г/м2, при количестве 135 особей на 
1 м2, в зарослях Fucus vesiculosus в среднем горизонте литорали. Средняя 
биомасса Idotea granulosa там же колеблется от 0.31 до 20.81 г/м2 и состав
ляет 2.27 г/м2 в биоценозах ламинариевых, 0.12—10.14 г/м2, при количе
стве 4—106 экз./м2 — в зарослях Fucus distichus, 0.23—12.68 г/м2 — в за
рослях багрянок, 7.40 г/м2, при плотности поселения 186 экз./м2 — в зарос
лях Fucus vesiculosus и 0.68—13.52 г/м2, при плотности поселения 17— 
135 экз./м2 — в зарослях Fucusserratus + Rhodymenia palmata (Кусакин, 1963). 
На литорали Курильских островов (Кусакин, 1974) в большинстве случаев 
биомасса равноногих невелика и составляет лишь доли процента или не
сколько процентов от суммарной биомассы зообентоса, хотя некоторые виды 
дают весьма высокие биомассы (Idotea aleutica до 200 г/м2, / . ochotensis до 
63 и Synidotea lata до 59 г/м2). Большую плотность поселения часто имеют 
некоторые Sphaeromatidae — Dynamenella fraudatrix (до 3 тыс. экз. на 1 м2) 
и Gnorimosphaeroma noblei (до 1700 экз./м2), но вследствие мелких размеров 
их биомасса в этих случаях не превышает 2.5—14.5 г/м2. Руководящими 
формами изоподы здесь оказались" всего в 3 биоценозах. На юге о. Кунашир 

6 О. Г. Кусакин 
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на заиленной слабо прибойной литорали с примесью ракуши руководящий 
вид — Cymodoce acuta из Sphaeromatidae —- имеет биомассу 209 г/м2 при 
плотности поселения 1300 экз./м2 в биоценозе Zostera marina-\-Cymodoce 
acuta нижнего горизонта литорали и 56 г/м2 в биоценозе Enteromorpha 
linza-\-Scytosiphon lomentarius среднего горизонта. В обоих случаях био
масса изопод составляет от 60 до 48% суммарной биомассы макрозообен-
тоса. На крайне загрязненной рыбными отходами песчаной и каменисто-
песчаной литорали у пирса Южно-Курильска на о. Кунашир Tecticeps gla-
ber из Sphaeromatidae встречается в количестве до 171 тыс. экз./м2 при био
массе 2300 г/м2, что составляет почти 100% от всего макробентоса этого 
биоценоза. В прибрежной зоне Черного моря плотность поселения Idotea 
baltica hasten может достигать 5500 экз./м2, а биомасса — 0.2—0.5 кг/кг 
макрофитов (Шапунов, 1973). 

Подобно большинству ракообразных изоподы обладают высокими кор
мовыми свойствами. Так, например, калорийность Idotea ochotensis при сред
нем содержании органического вещества, равном 66.9% ^составляет 3.52 ккал/г 
сухого веса, а у Cymodpce acuta при содержании органического вещества, 
равном 61.1% —3.35 ккал/г (Стрельникова, 1971). Калорийность Idotea 
baltica basteri с ростом животного уменьшается от 4.05 до 2.94 ккал/г су
хого вещества (Шапунов,, 1973). 

Непосредственно в пищу человеком равноногие ракообразные исполь
зуются, в некоторых странах Восточной Азии, но, по-видимому, в крайне 
незначительных количествах. Значительно больше косвенная экономическая 
роль изопод как пищевых объектов большого числа бентосоядных рыб 
(Брискина, 1939; Комарова, 1939; Скалкин, 1963, и др.). Следует все же 
отметить, что для подавляющего большинства промысловых бентосоядных 
рыб, таких, например, как камбалы, изоподы никогда не играют такой 
большой роли, как амфиподы, и, по-видимому, никогда не играют роли 
руководящих пищевых объектов. 

С другой стороны, несомненный вред рыбному хозяйству причиняют 
паразитирующие на рыбах и кальмарах Cymothoidae и Aegidae, а также не
которые нападающие на рыб Cirolanidae. Mesidotea entomon часто обглады
вает рыб, попавших в сети. Значительно больший прямой экономический 
ущерб человеку приносят древоточцы — виды рода Limnoriu из семейства 
Limnoriidae и некоторые виды из родов Sphaeroma (например, Sphaeroma 
terebrans), Exosphaeroma и Gnorimosphaeroma, относящихся к семейству Sphae
romatidae. В отличие от корабельных червей — моллюсков Teredinidae — 
изоподы не проникают далеко внутрь древесины, а проделывают неглубо
кие ходы, стачивая, таким образом, дерево с поверхности. Особенно велика 
разрушительная деятельность изопод-древоточцев в теплых морях, где де
ревянные сваи могут оказаться разрушенными в течение нескольких меся
цев. В одних только Соединенных Штатах Америки морские древоточцы 
в прибрежных водах причиняют убытки на сумму более 50 млн. долларов 
ежегодно (Greathouse, 1952). В водах СССР, хотя и встречаются 4 вида 
из рода Limnoria, приносимый ими экономический ущерб в северных и 
дальневосточных морях незначителен, так как в более холодных водах их 
разрушительная деятельность весьма замедлена. 

ГЕОГРАФИЧЕСКОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ 

В настоящем разделе дается биогеографический анализ холодных и уме
ренных вод северного полушария отдельно для шельфовых зон, т. е. до 
глубины 2000 м, и для глубин свыше 2000 м. Значительнейшим дефектом 
нашего анализа, в чем мы отдаем себе отчет, является рассмотрение вместе 
весьма различных фаун, а именно сублиторальной, псевдоабиссальной и 
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батиальной. Однако мы пока вынуждены это делать главным образом вслед
ствие крайней недостаточности материала по отдельным вертикальным зо
нам всех рассматриваемых акваторий, хотя и твердо уверены, что границы 
биогеографических единиц для всех этих зон не только не совпадают, но 
обычно даже не должны совпадать. Следует учитывать также значительное 
количество эврибатных видов среди Isopoda. 

При анализе фаун различных биогеографических районов мы пользо
вались как методом простого сличения списков видов и типов ареалов, 
так и статистическим методом — уравнением сходства, предложенным 
Престоном (Preston, 1962а, 1962b). 

Немногочисленные представители наземных Oniscoidea и Tyloidea, оби
тающие на морском берегу в пределах рассматриваемой акватории, в на
стоящий обзор не включены, 

АНАЛИЗ ФАУНЫ РАВНОНОГИХ РАКООБРАЗНЫХ ХОЛОДНЫХ 
И УМЕРЕННЫХ ВОД СЕВЕРНОГО ПОЛУШАРИЯ 

Южная граница распространения этой фауны многими авторами в отдель
ных районах понимается по-разному. Это связано отчасти и с тем, что ряд 
из них опять-таки смешивает зонально-географический принцип с фауни-
стическим и дает схему районирования по гидрологическим зонам и под
зонам, где за главный критерий принимается не состав фауны, а температура 
воды. Конечно, поскольку температура является одним из важнейших 
факторов, определяющих распределение организмов, то часто гидрологи
ческие и биогеографические границы могут совпадать или почти совпадать. 
Но это далеко не всегда так, особенно в отношении донной фауны, а тем 
более для форм с прямым развитием, какими являются равноногие рако
образные. Здесь важно учитывать и корни происхождения фауны данного 
региона, и современные источники ее пополнения. Как мы постараемся 
показать ниже, типичным примером такого несоответствия результатов зо-
Нально-географического и биогеографического принципов районирования 
служит Черное море, которое мы условно включили в рассматриваемую 
акваторию. В самом деле, северо-западная часть Черного моря, где зимой 
вода даже не замерзает, безусловно должна быть отнесена не к субтропи
ческим, а к умеренным, или бореальным, водам. Тем не менее здесь фауна, • 
хотя и обедненная, но субтропическая, средиземноморского типа. Это свя
зано, прежде всего, с тем, что само Черное море, как и Средиземное, хотя 
и пережило сложную геологическую историю, но представляет собой все 
же дериват древнего, тропического типа моря Тетис, а потому и фауна его 
представляет собой в основном сильно обедненную и переработанную фауну 
Тетиса. Современный источник пополнения фауны Черного моря — также 
субтропическое Средиземное море, отделяющее на большом протяжении бо-
реальные районы Атлантики от Черного моря. Поэтому и фауна в Черном 
море в основном обедненная средиземноморская, т. е. субтропическая, бо
лее всего сходная с фауной наиболее опресненных и холодноводных участ
ков Средиземного моря. Никаких элементов, свидетельствующих об «ат-
лантизаций» фауны Черного моря и о насыщении ее бореальными атлан
тическими видами, среди Isopoda обнаружить не удалось. 

Поэтому при определении южных границ распространения мы руковод
ствовались в основном предварительным анализом списков равноногих ра
кообразных, конечно, при учете и литературных данных по другим группам. 
В результате этого анализа мы проводим южную границу преобладания 
северной умеренной, или бореальной, фауны в Атлантическом океане по 
линии мыс Хаттерас—южная часть Ла-Манша, а в Тихом — по линии 
Вонсан—о. Садо—мыс Инубо в западной части океана и мыс Консепшен 

6* 
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(Калифорния) — в восточной. Здесь следует отметить, что, если по запад
ным берегам обоих океанов эта граница более ясна и не вызывает сомнения 
у большинства других авторов, то по восточным берегам она, во-первых, 
более размыта; а во-вторых, проводится разными авторами с большими 
расхождениями; многие исследователи в состав Атлантической бореальной 
области включают и Лузитанскую провинцию, охватывающую большую часть 
атлантического побережья Франции, а также Пиренейского п-ова до Гиб
ралтара. Мы же исключаем эту провинцию по фауне из царства холодных 
и умеренных вод северного полушария и вводим ее в состав субтропичес
кой Средиземноморской области. Не менее сложен вопрос о южной границе 
бореальной фауны в районе Калифорнии, где пятна холодной воды встре
чаются и к югу от отмеченной нами границы. Действительно, и к югу от 
мыса Консептен встречаются представители фауны умеренных вод, но уже 
не только бореальной, а и аустральной (Serolis, Edotia, Austrosignum). 

В видовом отношении фауна Isopoda северной части Тихого океана имеет 
весьма мало общего с фауной Северного Ледовитого океана и северной 
Атлантики, поэтому мы рассматриваем эти фауны отдельно. 

Б о р е а л ъ н а я т и х о о к е а н с к а я ф а у н а 

Ареалы тихоокеанских видов можно разделить на следующие группы. 
Э н д е м и ч н а я б о р е а л ь н а я т и х о о к е а н с к а я ф а у н а . 

К этой обширной группе относится 224 вида из общего числа 290 видов 
Isopoda, зарегистрированных в пределах шельфовых зон бореальных вод 
Тихого океана, т. е. около 77% от всей фауны. Среди этих видов можно вы
делить 4 основные зонально-географические группы. 

I. Низкобореальные приазиатские, или западнотихоокеанские, виды. 
Д л я 29 видов этой группы эндемов Айнской подобласти можно выделить 
9 типов ареалов. 

1. Северояпонский ареал имеют 9 видов, обитающих только в северной 
Японии —• к северу от линии о. Садо—мыс Инубо. 

2. Северояпономорский ареал имеют 19 видов, обнаруженных лишь 
в северо-западной части Японского моря у берегов Приморья и юго-запад
ного Сахалина. ' 

3. Южноохотоморский ареал имеет всего 1 вид. 
4. Южнокурильский ареал имеют 3 вида. 
5. 3 вида распространены у берегов северной Японии и в северо-запад

ной части Японского моря. 
6. 1 вид распространен у берегов северной Японии и южных Куриль

ских островов. 
7. 1 вид обнаружен в северо-западной части Японского моря и у южных 

Курильских островов. 
8. 1 вид обнаружен в северо-западной части Японского моря и в южной 

части Охотского моря. 
9. 1 вид обнаружен в северной Японии, в северо-западной части Япон

ского моря и в южной части Охотского моря. 
Эндемичных родов с таким распространением нет; большая часть видов 

относится к широко распространенным родам. 
П. Низкобореальные приамериканские, или восточнотихоокеанские, 

виды. Для 49 видов этой группы можно выделить 3 типа ареалов. 
1. Эндемы центральной и северной Калифорнии — 27 видов. 
2. Эндемы штатов Орегон, Вашингтон и Британская Колумбия — 

12 видов. 
3. Виды, распространенные от Калифорнии до Орегона, Вашингтона 

или Британской Колумбии, — 10. 
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Эндемичных родов с таким ареалом также нет; подавляющее большин
ство видов относится к широко распространенным родам. 

I I I . Высокобореальные тихоокеанские виды — эндемы Берингийской под
области. Виды этой группы ограничены в своем распространении северной 
частью Тихого океана к северу от прол. Екатерины и Британской Колум
бии и в Охотском море к северу от зал. Терпения и прол. Фриза. Из 106 
видов этой группы 68 видов обитают только вдоль азиатского побережья. 
Среди видов этой группы можно выделить 7 типов ареалов. 

1. Ламутские эндемы. Сюда относятся 35 видов, обитающих в большей 
части Охотского моря, исключая его южную часть и шельф Курильской 
тряды. 

2. Курильские эндемы. 25 видов этой группы обитают только у средних 
и северных Курильских островов. 

3. Восточнокамчатекий ареал имеет всего 1 вид. 
4. Эндемы Командорских островов — 4 вида. 
5. Виды, встреченные только на Командорских и северных Куриль

ских островах, — 3. 
6. Приамериканские высокобореальные виды, распространенные до Але

утской гряды, но не заходящие в Берингово море, — 7. 
7. Приамериканские высокобореальные виды, заходящие в восточную 

часть Берингова моря, — 3. 
8. Эндемы Берингова моря и Алеутских островов — 8 видов. 
9. Приамериканские виды, доходящие на запад до Командорских остро

вов, — 2. 
10. Широко распространенные в тихоокеанских высокобореальных во

дах — 18 видов. 
2 монотипичных рода, Parapleuroprion и Jaerella, эндемичны для тихо

океанских высокобореальных вод. 
IV. Широко распространенные бореальные виды, обитающие как в низко-, 

так и в высокобореальных водах. Среди 40 видов этой группы можно выде
лить 5 типов ареалов. 

1. Приамериканский бореальный ареал имеют 5 видов. 
2. Приазиатский бореальный ареал имеют 23 вида. 
3. Виды, широко распространенные в высокобореальных водах, а в низ-

кобореальных лишь по американскому берегу (преимущественно приаме
риканские виды), — 3. 

4. Виды, широко распространенные в высокобореальных водах, а в низ-
кобореальных лишь по азиатскому берегу (преимущественно приазиатские 
виды), — 4. 

5. Широко распространенные тихоокеанские бореальные виды — 5. 
Из 2 эндемичных родов с таким ареалом один — Рaradesmosoma — с 2 ви

дами распространен лишь в приазиатских водах, тогда как другой — 
Tecticeps — с 11 видами широко распространен по всей акватории, но не 
выходит за ее пределы. 

Э н д е м ы ц а р с т в а х о л о д н ы х и у м е р е н н ы х в о д 
с е в е р н о г о п о л у ш а р и я , в ы х о д я щ и е з а п р е д е л ы 
с е в е р н о й ч а с т и Т и о г о о к е а н а . 

1. Амфибореальные виды — 4. Сюда относятся виды, обитающие в уме
ренных водах северной Атлантики и северной части Тихого океана, но 
отсутствующие в Северном Ледовитом океане. Число таких видов среди 
Isopoda весьма мало. Следует отметить, кроме того, что половина из них, 
Limnoria borealis и L. lignorum, относится к древоточцам, и, следовательно, 
эти виды легко могли проникнуть из одного океана в другой с судами. 

2. Бореально-арктические виды — 5. Эти виды распространены как 
в бореальных водах обоих океанов, так и в Северном Ледовитом океане. 
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Сюда относятся 2 вида тихоокеанского происхождения (Synidotea nodulosa 
и Janiralata tricornis), 1 вид (Mesidotea entomon) относится к преимущественно-
арктатлантическому роду, 1 вид (Pleurogonium inerme) — к широко распро
страненному роду и 1 вид (Calathura brachiata) — к монотипическому бо-
реально-арктическому роду с неясным местом происхождения. 

3. Арктотихоокеанские виды, распространенные лишь в северной части 
Тихого океана и в Северном Ледовитом океане, но отсутствующие в север
ной Атлантике, — 4. Все эти виды (Synidotea muricata, S. nebulosa, S. bi-
cuspida и Pleuroprion murdochi) относятся преимущественно к северотихо
океанским родам. 

Таким образом, удельный вес видов, общих с Арктикой и северной Ат
лантикой, ничтожен и не достигает 4% от общего числа видов. 

Т и х о о к е а н с к и е в и д ы , р а с п р о с т р а н е н н ы е к а к 
в б о р е а л ь н ы х , т а к и в с у б т р о п и ч е с к и х в о д а х . 

1. Преимущественно субтропические восточнотихоокеанские виды — 6. 
Сюда относятся виды, распространенные по американскому побережью,, 
главным образом в южной Калифорнии, и доходящие на север до мыса 
Консепшен, т. е.. до границы бореальных вод. 

В западной части Тихого океана аналогичная группа не выделяется 
лишь вследствие слабой изученности изопод п-ова Корея и Японии. 

2. Восточнотихоокеанские, или приамериканские, субтропическо-низко-
бореальные виды — 18. Это относительно большая группа видов, распро
страненных как к северу, так и к югу от мыса Консепшен главным образом 
у берегов Калифорнии. Однако некоторые виды распространены к северу 
вплоть до Вашингтона и Британской Колумбии, а другие, наоборот, к югу 
распространяются до Калифорнийского залива, Мексики или даже южнее. 
Такой ареал имеет также род Munnogonium с 2 видами. 

3. Западнотихоокеанские, илиприазиатские, субтропическо-низкобореаль-
ные виды — 15. Такой же ареал имеют роды Pentias, Holotelson и Cleantiella. 

4. Субтропическо-низкобореальный амфипацифический ареал имеют всего 
лишь 2 вида. Однако один из них — Cymodoce acuta — типичный приазиат-
ский вид, завезенный в Америку совсем недавно вместе с устрицей Cras-
sostrea gigas. 

5. Восточнотихоокеанский, или приамериканский, субтропическо-бореаль-
ный ареал имеют 3 вида, распространенные на север до Алеутских островов 
и юго-восточной Аляски. 

6. Западнотихоокеанский, или приазиатский, субтропическо-бореаяь-
ный ареал имеют всего 2 вида, заходящие в Охотское море. 

7. Широко распространенные в северной части Тихого океана субтро-
ническо-бореальные виды — 3. 

Ш и р о к о р а с п р о с т р а н е н н ы е в М и р о в о м о к е а н е 
в и д ы . 

1. Субтропическо-бореальные виды, распространенные как в Тихом, так 
и в Атлантическом океане. К этой группе относятся всего 2 вида •— дре
воточцы Limnoria quadripunctata и L. tuberculata, легко расселяемые с су
дами. 

2. Пелагические виды с преимущественно тропическим ареалом, захо
дящим также в бореальные и потальные воды. К этой группе относятся 
батипелагический Munneurycope murrayi и элипелагический Idotea metal-
lica. 

Б о р е а л ь н а я а т л а н т и ч е с к а я ф а у н а 

За южную границу умеренных вод северной части Атлантического океана 
мы принимаем по американскому побережью мыс Хаттерас, а но европей
скому — южную часть Ла-Манша. Северная граница из-за сложного взаимо-
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проникновения атлантических и арктических вод на рубеже Атлантического 
и Северного Ледовитого океанов с гораздо меньшей степенью достоверности 
проводится нами через Гренландско-Канадский порог почти на широте Се
верного полярного круга, Датский пролив, северо-западное и северо-вос
точное побережье Исландии, Фареро-Исландский порог, далее по нижнему 
краю шельфа к северу от Фарерских и Шетландских островов и к западу 
•от Норвегии, далее она проходит на север до северо-западной оконечности 
о. Западный Шпицберген, от южной оконечности этого острова поворачи
вает на юго-восток примерно вдоль средней многолетней границы плавучих 
льдов в марте до мыса Канин Нос. Гудзонов залив с прилегающим участком 
северного побережья п-ова Лабрадор и котловину Белого моря, за исключением 
верхней части его шельфа, судя по фауне других групп, также, видимо, 
следует относить к Арктике, но данных по Isopoda для этих районов еще 
крайне недостаточно. Эта граница весьма близко совпадает с аналогичными 
границами, проводимыми многими другими исследователями (Голиков, 1965; 
Гурьянова, 1970, и др.). 

Ареалы атлантических видов можно разделить на следующие группы. 
Э н д е м и ч н а я б о р е а л ь н а я а т л а н т и ч е с к а я ф а у н а . 

К этой группе относится 111 видов из общего числа 225 видов, зарегист
рированных в бореальных водах Атлантического океана. 

I. Низкобореальные приевропейские, или восточноатлантические, виды. 
Это виды, распространенные по обоим берегам Ла-Манша, вдоль побережья 
Великобритании и южного берега Северного моря. Некоторые из них рас
пространены на север до Дании. Такой же ареал имеет род Ыротега из 
семейства Eurycopidae. Для 12 видов этой группы можно выделить 3 типа 
:ареалов. 

1. Южнокельтический ареал имеют 7 видов, найденных только в прол. Ла-
Манш. 

2. Северокельтический ареал имеют 4 вида, распространенные только 
к северу от пролива Ла-Манш, в Атлантическом океане к западу и к северу 
•от Ирландии и к юго-западу от Фарерских островов. 

3. Ширококельтический ареал имеет всего 1 вид — Aega bicarinata, рас
пространенный от Ла-Манша до Голландии. 

П. Низкобореальные приамериканские, или западноатлантические, ви
ды — 17. Эти виды распространены преимущественно между мысом Хаттерас и 
мысом Код1, но некоторые из них проникают и далее на север, вплоть до 
зал. Фанди и средней части п-ова Новая Шотландия. Эндемичных родов 
с таким ареалом нет. 

1. Юяшоделаварский ареал имеют 9 видов, распространенных к югу 
«от мыса Код. 

2. Североделаварский ареал имеют 5 видов, распространенных между 
мысом Код и Новой Шотландией или Нью-Брансуиком. 

3. Широкоделаварский ареал имеют 3 вида, распространенные как к се
веру, так и к югу от мыса Код. 

I I I . Высокобореальные атлантические виды — 43. Эти виды распростра
нены в пределах рассматриваемой акватории к северу от Новой Шотландии 
и Дании. Эндемично для этой акватории монотипическое относительно глу
боководное семейство Mictosomatidae из Asellota. Для видов этой группы 
можно выделить 8 типов ареалов. 

1. Эндемы побережья Норвегии — 6 видов. 
2. Эндемы южной части Баренцева моря — 2 вида. 
3. Виды, распространенные у берегов Норвегии и побережья Мурмана, — 1 . 
4. Виды, распространенные в средней части северной Атлантики от 

южной Гренландии на западе до Фарерских островов на востоке, —21. 
5. Виды, найденные только в Девисовом проливе, — 7. 
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6. Виды, обитающие у берегов Норвегии и в средней части северной 
Атлантики, — 1. . . 

7. Виды, обитающие в средней части северной Атлантики и Девисовом 
проливе, — 2. 

8. Виды, достаточно широко распространенные в высокобореальных во
дах Атлантического океана, — 3. 

IV. Широко распространенные бореальные западноатлантические виды — 7. 
Сюда относятся виды, распространенные как в низко-, так и в высокобо
реальных водах северо-западной Атлантики к западу от Исландии. Энде
мичных родов с таким ареалом нет. 

V. Широко распространенные бореальные восточноатлантические виды — , 
23. Это виды, распространенные в бореальных приевропейских водах. Энде
мичных родов с таким ареалом также нет. 

VI. Широко распространенные в бореальных водах Атлантического-
океана виды — 10. 

Э н д е м ы ц а р с т в а х о л о д н ы х и у м е р е н н ы х в о д с е 
в е р н о г о п о л у ш а р и я , в ы х о д я щ и е з а п р е д е л ы б о р е-
а л ь н о й с е в е р н о й А т л а н т и к и . 

I. Бореально-арктические арктатлантические виды — 31. Такой же-
ареал имеет род Katianira. Для видов этой группы можно выделить 4 типа 
ареалов. 

1. Высокобореально-арктические виды — 17. Эти виды помимо Север
ного Ледовитого океана обитают лишь в высокобореальных водах Атлан
тики (Девисов пролив, центральная Атлантика к югу от Гренландии и Ис
ландии, побережье Норвегии). 

2. Широко распространенные бореально-арктические виды, распростра
ненные как в высоко-, так и в низкобореальных водах, — 12. 

3. Широкобореально-арктические виды, распространенные в бореальных 
водах лишь в восточной части Атлантического океана, — 1. 

4. Широкобореально-арктические виды, распространенные в бореальных 
водах лишь в западной части Атлантического океана, — 1. 

I. Амфибореальные виды — 4. Эти виды рассматривались при обзоре-
тихоокеанской фауны. Такой же ареал имеет род Bathycopea с тремя видами. 

III. Бореально-арктические виды, распространенные как в Тихом, так 
и в Атлантическом океанах, — 5. Эти виды также уже рассматривались 
ранее. Такой же ареал имеют роды Calathura и Mesidotea. 

А т л а н т и ч е с к и е виды, р а с п р о с т р а н е н н ы е за 
п р е д е л а м и х о л о д н ы х и у м е р е н н ы х вод. 

1. Средиземноморско-низкобореальные виды— 20. Большая часть этих 
видов относится к теплолюбивым родам, связанным своим происхождением 
с морем Тетис (Eurydice, Cirolana, Sphaeroma, Cymodoce, Dynamene, Zeno-
biana и Synisoma). В бореальных водах эти виды распространены только 
у берегов Европы. При этом 6 видов из этой группы проникают на север 
только до Ла-Манша. Такой же ареал, по-видимому, имеет род Dynamene. 

2. Восточноатлантические субтропическо-низкобореальные виды, рас
пространенные помимо низкобореальных вод также в Лузитанской провин
ции Средиземноморской области, но не встреченные в Средиземном море — 2. 
Такой же лузитано-кеньтический ареал имеет род Сатресореа. 

3. Западноатлантический субтропическо-низкобореальный ареал имеют 
17 видов. Большая часть их принадлежит к преимущественно тропическим 
родам семейств Cirolanidae, Cymothoidae и Sphaeromatidae (Cirolana, Nero-
cila, Olencira, Aegathoa, Cymothoa, Ceratothoa, Lironeca, Cassidinidea, Para-
cerceis и Sphaeroma). 

4. .Восточноатлантический субтропическо-широкобореальный ареал 
имеют 16 видов. В отличие от видов 1-й и 2-й групп лишь немногие виды этой 
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группы относятся к преимущественно тропическим родам {Eurydice grimaldii, 
Е. truncata, Е. inermis, Е. pulchra, Cirolana hanseni, Sphaeroma rugicauda). 
Большая часть видов относится к таким щироко распространенным родам, 
как Rocinela, Leptanthura, Idotea, Janira и др. Монотипический род Echi-
nopleura из Asellota имеет такой же ареал. 

5. Широко распространенных атлантических субтропическо-бореальных 
видов известно всего 4. 

Ш и р о к о р а с п р о с т р а н е н н ы е з а п р е д е л а м и А т 
л а н т и ч е с к о г о о к е а н а в и д ы . 

1. Субтропическо-низкобореальные виды — 4. Из этих видов 2 (Lim-
noria tuberculata и L. quadripunctata) являются древоточцами и распростра
нены по обоим берегам как Тихого, так и Атлантического океанов; Tri-
dentella vlrginea помимо атлантического побережья Америки обнаружен также 
в южной Калифорнии, a Sphaeroma quoyanum распространен у берегов южной 
Австралии, Тасмании и Новой Зеландии, откуда и проник в зал. Сан-Фран
циско. 

2. Широко распространенные тропическо-бореальные виды — 3. Два из 
них — Munneurycope murrayi и Idotea metallica — пелагические виды. Третий 
вид — Idotea baltica —• достоверно распространен на юг до Средиземного 
моря. Указания на его местонахождения в различных частях тропиков нельзя 
считать достоверными. 

Б и п о л я р н ы е в и д ы . К этой сомнительной группе относится 
всего _ 1 вид — Eurycope brevirostris, описанный Хансеном (Hansen, 1916) 
из северной Атлантики, а позднее обнаруженный Вольфом (Wolff, 1956) 
в материале из Антарктики. 

А р к т и ч е с к а я ф а у н а ' 
р а в н о н о г и х р а к о о б р а з н ы х 

В Северном Ледовитом океане, включая Гренландское и Норвежское 
моря без шельфа западной Норвегии, обнаружено всего 70 видов Isopoda, 
которые по типам ареалов можно разделить на следующие группы. 

Э н д е м и ч н а я а р к т и ч е с к а я ф а у н а — 24 в и д а . 
Выделение биогеографических групп для эндемичной арктической фауны 

весьма затруднено неравномерной изученностью различных районов Арк
тики. Большая часть данных имеется для западной ее половины, начиная 
от моря Баффина на восток до Приатлантической котловины к северу от 
Карского моря. Гораздо меньше данных для акватории, лежащей к востоку 
от Карского моря вплоть до Канадских арктических островов. Так, для наи
лучше изученного в пределах этого обширного района Чукотского моря 
известно всего 10 видов Isopoda, а для других морей это число еще гораздо 
меньше. Поэтому выделять внутри Арктики отдельные центры формирования 
фауны, как это делает Гурьянова (1939), или биогеографические провинции, 
как это делают, например, Андрияшев (1951) и Голиков (1963), на материале 
по одним Isopoda пока не представляется возможным. Для арктических видов 
можно выделить 3 типа ареалов. 

1. Эндемы западной Арктики — 14 видов. Эти виды распространены на 
восток не далее Земли Франца-Иосифа и мыса Желания на Новой Земле. 
Сюда относятся различные, как по происхождению, так и по термопатии, 
виды. 

2. Эндемы восточной Арктики, распространенные на акватории от Кар
ского моря до моря Бофорта включительно, —• 6 видов. Почти все виды этой 
группы обнаружены в Приатлантической котловине Полярного бассейна, 
расположенной к северу от Карского моря. 

3. Широко распространенные эндемы Арктики — 4 вида. 
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Арктатлантическая эндемичная фауна — 31 вид. Типы ареалов этих 
видов уже обсуждались при рассмотрении атлантической фауны. 

Б о р е а л ь н о - а р к т и ч е с к а я ф а у н а , о б щ а я с Т и х и м 
о к е а н о м - 10 в и д о в . 

1. Арктотихоокеанские виды, распространенные только в Арктике и 
бореальных водах Тихого океана, — 4 вида, упоминавшиеся ранее. К этой же 
группе может быть причислена Rocinela belliceps, ареал которой охватывает 
и южную Калифорнию. Такой же ареал имеет род Pseudomesus. 

2. Широко распространенные бореально-арктические виды, обитающие 
как в Атлантическом, так и в Тихом океанах, — 5. Речь о них шла уже ранее. 

Ш и р о к о р а с п р о с т р а н е н н ы е в А т л а н т и ч е с к о м 
о к е а н е б о р е а л ь н о - а р к т и ч е с к и е и с у б т р о п и ч е с к о -
б о р е а л ь н ы е в и д ы , з а х о д я щ и е в а р к т и ч е с к и е 
в о д ы , — 4 вида. 

1. Преимущественно глубоководные виды, встреченные в тропической 
абиссали, — 3 вида. 

2. Атлантический антитропический вид, заходящий в пограничные аркти
ческие воды, — 1 (паразит рыб Aega psora). 

Ш и р о к о р а с п р о с т р а н е н н ы е в М и р о в о м о к е а н е 
в и д ы . К этой группе относится всего один батипелагический вид — Ра-
ramunnopsis oceanica. 

БИОГЕОГРАФИЧЕСКОЕтРАЙОНИРОВАНИЕ ШЕЛЬФОВЫХ ЗОН ХОЛОДНЫХ 
"^* И УМЕРЕННЫХ ВОД СЕВЕРНОГО ПОЛУШАРИЯ 

Л и т е р а т у р н ы е д а н н ы е 

Биогеографическая литература по этой наилучше всего изученной аква
тории настолько обширна, что даже краткое рассмотрение ее невозможно 
в рамках настоящей работы. Из относительно поздних работ лишь немногие 
посвящены зоогеографическому районированию всей рассматриваемой ак
ватории. В этой связи, прежде всего, следует отметить работы советских 
авторов (Андрияшев, 1951; Ушаков, 19536; Голиков, 1963; Гурьянова, 
19646; Василенко, 1969, 1974; Зезина, 1970, 1976; Цветкова, 1970, 1975). 

Анализ бореальной фауны северо-западной части Атлантического оке
ана содержится в работах Хааса (Huus, 1927), Фрэнца (Franz, 1970) и ряда 
других исследователей. В работах Несиса (1958, 1959, 1962, 1970) уточня
ются границы взаимопроникновения арктической и бореальной фаун в се
верной Атлантике. 

В северо-восточной части Атлантического океана, после классических 
работ Мильн-Эдвардса (Milne-Edwards, 1838), Шмарды (Schmarda, 1853), 
Форбса (Forbes, 1859), М. и Г. Сарсов (М. Sars, 1851; G. Sars, 1879) вплоть 
до работ Экмана (S. Ekman, 1935, 1953), было сделано весьма мало. 

Гораздо больше работ, главным образом русских авторов, посвящено 
анализу фауны и биогеографическому районированию Северного Ледови
того океана (Appellor, 1912; Дерюгин, 1915, 1924, 1928а; Hofsten; 1915, 
1919; Шорыгин, 1928; Soot-Ryen, 1932; Гурьянова, 19326, 19336, 1933в, 
1934а, 19346, 1936а, 19366, 1939, 1946а, 19466, 1947а, 1948, 1949, 1957, 
1964а, 19646, 1970; Зенкевич, 1933, 1947а; Ушаков, 1936, 1940, 1948; Дьяко
нов, 1945; Горбунов, 1946а, 19466; Зацепин, 1946; Андрияшев, 1948, 1951; 
Световидов, 1948; Филатова, 1948, 1951, 1957а, 19576; Баранова, 1964; 
1 оликов, 1964; Колтун, 1964; Зинова, Петров, 1970; Линдберг, 1970, ж др.). 
Наибольший интерес для нас представляют работы Гурьяновой, так как 
только этот автор широко применял группу равноногих ракообразных 
для своих биогеографических построений и обобщений. 
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Не менее обширная литература уделяет большое внимание анализу 
-фаун и биогеографическому районированию бореальной части Тихого оке
ана. Специально районированию тихоокеанского побережья Северной Аме
рики посвящены работы Долла (Dall, 1899, 1909, 1921), Бартша (Bartsch, 
1912), Смита (Smith, 1919), Шенка и Кин (Schenck, Keen, 1936), Ньювела 
(Newell, 1948), -Холла (Hall, 1960, 1964), Валентайна (Valentine, 1966) 
и др. Эти авторы использовали для своих построений главным образом 
моллюсков. 

В отличие от американских русские исследователи широко применяли 
для биогеографического анализа самые разнообразные группы животных 
и растений. Хотя первые попытки дать биогеографический анализ фауны 
наших дальневосточных морей предпринимались еще в прошлом столетии, 
но знания фауны Тихого океана были в то время намного меньшими, чем 
фауны северной Атлантики, и поэтому первые достаточно аргументирован
ные фактическим материалом биогеографические работы стали появляться 
лишь в начале текущего столетия (Шмидт, 1904; Бражников, 1907). Однако 
только с 1930 г. положение дальневосточных морей СССР в системе биогео
графических подразделений Мирового океана было правильно определено 
Дерюгиным, после чего обширным потоком хлынула соответствующая 
литература (Дерюгин, 1930, 1933, 1934, 1937, 1950; Гурьянова, 19356, 19366, 
1945, 1947, 1955; Дерюгин, Кобякова, 1935; Кобякова, 1936, 1949, 1958а, 
19586, 1959; Андрияшев, 1939; Nagai, 1941; Дьяконов, 1945, 1950; 
Виноградов, 1948; Шмидт, 1948, 1950; Щапова, 1948; Ушаков, 1949, 1951, 
1953а, 1954, 1955а, 19556, 1955в; Tokida, 1954; Кусакин, 1956, 1958, 
19696, 1970; Скарлато, 1956, 1960; Хлебович, 1958, 1961; Колтун, 1959; 
Кузнецов, 1959, 1961, 1963; Голиков, Кусакин, 1962, 1971; Nishimura, 
1965—1969; Голиков, Скарлато, 1967; Несис, 1973, и др.). 

Тем не менее, несмотря на столь обширную литературу, до настоящего 
времени существуют большие расхождения в определении как границ, так 
и ранга основных биогеографических подразделений. Одна из основных 
причин таких расхождений лежит, по-видимому, в использовании раз
личных принципов биогеографического районирования, что было подробно 
рассмотрено Андрияшевым (1951). Вслед за ним и многими другими биогео
графами мы считаем, что в основу должен быть положен фаунистический 
(или флористический) принцип районирования. Между тем ряд авторов 
вслед за Ортманом (Ortmann, 1896), одни более последовательно (Nagai, 
1941; Щапова, 1948; Шмидт, 1950; Зинова, 1962), другие менее определенно, 
используют температурно-поясной или зонально-географический принцип 
деления, который, как правильно указывает Андрняшев, в большей степени 
соответствует не зоогеографическому делению суши, а ее ландшафтно-
географическим зонам. В какой-то степени, вероятно, играет роль и тради
ция, восходящая к тем временам, когда нижняя Арктика была значительно 
лучше изучена, чем, например, северная часть Тихого океана. Поэтому до 
сих пор, несмотря на почти полное отсутствие по большинству групп энде
мичных родов, многие биогеографы продолжают выделять самостоятельную 
Арктическую биогеографическую область. 

Рассмотрим вкратце основные схемы биогеографического районирования, 
предлагаемые различными исследователями. 

Прежде всего, расхождения имеются в определении самих границ бо-
реальных областей в обоих океанах. В западной Атлантике большинство 
авторов, на наш взгляд, правильно за южную границу бореальной области 
принимают мыс Хаттерас, к югу от которого наблюдается резкая смена фа
уны на субтропическую. Однако Голиков (1963) помещает эту границу 
несколько севернее, где-то между мысом Код и мысом Хаттерас. Зевина 
(1971), насколько можно судить по ее карте, доводит северную границу 
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тропической области до Чесапикского залива. Значительно больше разно
гласий в определении южных границ бореальной области в восточной Ат
лантике. Экман, например, проводит эту границу по западному входу 
в Ла-Манш, а расположенную к югу Лузитанскую область рассматривает 
вместе с Мавританской и Средиземноморской. Такой же границы для боре
альной фауны придерживается Ушаков (19536), Гурьянова (19646), Васи
ленко (1969), Бриггс (Briggs, 1970) и ряд других исследователей. С другой 
стороны, Андрияшев (1951), Зинова (1962), Голиков (1963) и некоторые 
другие авторы относят Лузитанскую провинцию (или подзону) к бореальной 
области (или зоне). Наконец, крайней точки зрения придерживается Зезина 
(1971), которая северную границу тропической области проводит к северу 
от Шотландии. Анализ распространения Isopoda подтверждает первую 
точку зрения. 

Северная граница бореальной области (или подобласти), т. е. ее граница 
с арктической, наиболее широко обсуждалась в печати и в настоящее время, 
с теми или иными незначительными отклонениями, весьма близко соответ
ствует предложенной нами выше. 

В Тихом океане границы бореальной области также время от времени 
подвергались критическому пересмотру. Многими авторами граница аркти
ческой и бореальной фаун проводится к югу от Берингова пролива, примерно 
в районе о. Нунивак или в районе о. Св. Лаврентия (Woodward, 1856; Fi
scher, 1887; Dall , 1909; Bartsch, 1912; Schenck, Keen, 1936; Андрияшев, 
1961; Голиков, 1963; Hal l , 1964; Valentine, 1966; Несис, 1973; Зезина,1976). 
Ушаков (19536) более осторожно рассматривает северную часть Берингова 
моря в качестве переходного района между арктической и бореальной об
ластями. Гурьянова (1945 и др.) указывает, что северная граница бореаль
ной тихоокеанской области лежит не южнее Берингова пролива. Такой же 
точки зрения придерживаются Дьяконов (1945), Скарлато (1956) и ряд дру
гих исследователей. Наконец, Цветкова (1975), анализирующая распростра
нение преимущественно литоральных Gammaridae, проводит эту границу 
еще севернее, в южной части Чукотского моря. На основании анализа аре
алов Isopoda нам представляется более правильным проводить эту границу 
через Берингов пролив. Именно до этого пролива, в частности, простира
ется ареал видов рода Idotea, тогда как арктические виды, проникающие 
в северную часть Берингова моря, нам не известны. 

Южная граница бореальной области в Тихом океане также многими по
нимается по-разному. Большая часть исследователей проводит эту границу 
в западной части в северной Японии: одни — примерно по Сангарскому 
проливу (Зезина, 1976), другие — по линии п-ов Ното—мыс Инубо (Ekman, 
1935; Gislen, 1943; Виноградов, 1948; Ушаков, 1949; Кусакин, 1956), 
третьи — несколько севернее п-ова Ното (Гурьянова, 19646). Голиков 
(1963) и Ушаков (19536) относят к бореальной области почти все Японское 
море и большую часть тихоокеанского побережья о. Хонсю. Ушаков, кроме 
того, включает в состав бореальной области и большую часть Желтого моря. 
Наконец, Щапова (1948) вслед за Окамурой (Okamura, 1930, 1932) проводит 
границу между тропической и бореальной областями у южной Японии. 

По американскому побережью ряд авторов (Ушаков, 1953; Valentine, 
1966, и др.) проводят южную границу бореальной области в южной Кали
форнии, примерно у мыса Лукас, Зезина (1971) и Несис (1973) — у мыса 
Консепшен, а Василенко (1969) еще севернее — к северу от зал. Монтерей 
(центральная Калифорния). Голиков (1963) простирает границы своей Але
утской умеренно-бореальной провинции на юг до штата Вашингтон, но ни
чего не говорит об южнее расположенных районах. Мы присоединяемся 
к точке зрения тех исследователей, которые проводят южную границу 
бореальной области по линии о. Садо—мыс Инубо—мыс Консепшен. 
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Точно так же спорен вопрос и о числе биогеографических областей и про
винций внутри надобласти холодных и умеренных вод северного полушария. 
Большая часть из упомянутых выше биогеографов придерживается почти 
общепринятого традиционного деления этого царства на три области: Аркти
ческую, Бореальную Атлантическую и Бореальную (или Умеренную) Ти
хоокеанскую. G другой стороны:, Андрияшев (1951) на основании распростра
нения рыб выделяет всего 2 области: Северо-Тихоокеанскую, к которой 
в качестве третьей подобласти он относит Циркумполярно-арктическую, 
и Северо-Атлантическую. Третьей точки придерживается Зезина (1971), 
которая выделяет всего одну — Бореально-арктическую область в со
ставе трех подобластей: Северо-Атлантической бореальной, Северо-Тихо-
океанской бореальной и Арктической. Наконец, ряд авторов, как например 
Зинова и Петров (1970), подчеркивают, что в настоящее время По
лярный бассейн оказался заселенным в основном атлантическими видами, 
хотя и не дают своей схемы биогеографического районирования. Уже HS 
вышеприведенного анализа ареалов Isopoda видно, что и по этой группе 
подтверждается последняя точка зрения, а именно, что арктическая фауна 
гораздо ближе к бореальной атлантической по видовому составу, чем 
к северотихоокеанской. 

Еще больше расхождений в определении числа подобластей и провин
ций, а также их границ в пределах рассматриваемой надобласти. Не разби
рая все предлагаемые схемы подобного районирования, отметим лишь, что 
в них преобладает меридиональное направление, когда провинции или под
области выделяются преимущественно вдоль побережья океанов, или на
правление по широтным подзонам. Так, например, Андрияшев (1951), Бриге 
(Briggs, 1970) и Зезина (1971) в пределах Атлантической бореальной области 
(или подобласти) выделяют Европейскую и Восточно-Американскую про
винции (или подобласти). Сходным образом, Андрияшев (1939) разделил 
Тихоокеанскую бореальную область на две подобласти: Азиатскую и Оре
гонскую, северная часть границы между которыми совпадает с государст
венной границей СССР и США. Его схема была затем принята большинством 
советских биогеографов (Ушаковым, Гурьяновой и др.). Зезина отодвигает 
эту границу несколько к востоку, к п-ову Аляска, но это мало меняет 
дело. Типичными примерами районирования по широтным подзонам можно 
считать схемы Щаповой (1948) и Шмидта (1950). К ним в некоторой 
степени примыкает схема Филатовой (1957) для Северного Ледовитого 
океана, где она выделяет Нижнеарктическую и Высокоарктическую под
области. 

Иного, несимметричного характера схемы имеются у относительно не
многих исследователей. Так, Голиков (1963) для северной Атлантики выде
ляет 4 провинции, из которых две — по европейскому берегу от Северной 
Африки до южной Норвегии, одна — по американскому берегу от штата 
Делавар почти до южной Гренландии и, наконец, четвертая, Скандинав
ская — занимает северную часть Атлантического океана до Девисова про
лива на американском берегу до восточного Мурмана и западного Шпиц
бергена на европейском. 

Для северной части Тихого океана Голиков и Кусакин (1962) говорили 
уже не о двух, а о трех основных фаунах: низкобореального характера при-
азиатской и приамериканской, а также высокобореальной, общей для обоих 
этих континентов. А следовательно, говорить о наличии здесь только двух 
подобластей, Азиатской и Орегонской, нельзя. Позднее Кусакин (1969, 
1977) и Василенко (1969, 1974) уже прямо говорят о трех подобластях в бо
реальной части Тихого океана. Несис (1973) придерживается сходной точки 
зрения с той лишь разницей, что вместо терминов «область» и «подобласть» 
он употребляет термины «регион» и «субрегион». 
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Р а й о н и р о в а н и е п о ф а у н е Isopoda 
с е в е р н о й ч а с т и Т и х о г о о к е а н а 

Первоначально мы (Кусакин, 1956, 1958, 19696) производили только 
районирование дальневосточной литорали, но и анализ фауны Isopoda 
привел к тем же результатам уже для всего шельфа. Для северного полу
шария мы выделяем 24 района, из которых по одиннадцати в северных ча
стях Тихого и Атлантического океанов и два — в Арктике. В табл. 1, 2, 3 
и 4 приводятся результаты родового и видового анализа фауны Isopoda 
этих районов по Престону. 
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П р и м е ч а н и е . Полужирным шрифтом отмечено число родов в районе. 

Из табл. 1 видно, что по родовому составу северная Япония наиболее 
близка к северо-западной части Японского моря (показатель различия 
Z=0.47), затем к южной части Охотского моря (Z=0.57) и к южным Куриль
ским островам (2=0.59). G остальными районами показатель различия зна
чительно выше и колеблется от 0.64 для северной Калифорнии (тоже низко-
бореальный район) до 0.72 для северной части Охотского моря. При срав
нении видового состава (табл. 2) наблюдается примерно та же картина, 
но более заметное сходство с низкобореальными водами Америки уже теря
ется (2=0.95, т. е. такое же, как с северной частью Охотского моря и юго-
восточной Камчаткой). 

Фауна северо-западной части Японского моря по родовому составу 
наиболее близка к южной части Охотского моря (2=0.35), затем к южным 
Курильским островам, северной части Охотского моря, северной Японии 
и северным Курильским островам (2 соответственно равно 0.40, 0.45, 0.47 
и 0.48). Зато по видовому составу прослеживается наибольшая близость 
лишь к южной части Охотского моря, южным Курильским островам и се
верной Японии (показатели соответственно 0.50, 0.56 и 0.63), тогда как 
с другими районами показатель различия колеблется от 0.79 с северной 
частью Охотского моря до 0.93 с низкобореальными водами Америки. 
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П р и м е ч а н и е . Полужирным шрифтом отмечено число видов в районе. 

Фауна южной части Охотского моря наиболее близка по родовому со
ставу к северо-западной части Японского моря (Z=0.35), тогда как с другими 
районами она показывает примерно одинаковую степень родства (Z колеб
лется от 0.44 для средних и северных Курильских островов до 0.57 для се
верной Японии). По видовому составу фауна этого района наиболее близка 
к фауне южных Курильских островов (Z=0.47) и северо-западной части 
Японского моря (Z=0.50). Показатель различия видового состава с другими 
районами значительно выше и колеблется от 0.71 для северных Курильских 
островов до 0.93 для побережья Орегона и Вашингтона. 

Фауна южных Курильских островов по родовому составу наиболее 
близка к фауне северо-западной части Японского моря, (Z=0.40), средних 
и северных Курильских островов (Z=0.45) и южной части Охотского моря 
(Z=0.46). По видовому составу наблюдаются несколько иные соотношения: 
наблюдается наибольшее сходство с южной частью Охотского моря (Z=0.47) 
и северо-западной частью Японского моря (Z=0.56), тогда как с фауной 
расположенных к северу островов той же гряды видовое сходство значи
тельно меньше (Z=0.64). 

Северная часть Охотского моря по родовому составу фауны изопод до
стоверно не отличается от юго-восточной Камчатки (Z=0.23) и почти не 
отличается от Берингова моря (Z=0.29). Но по видовому составу она ока
зывается весьма своеобразной и не сближается ни с одним из других районов 
(Z колеблется от 0.69 для юго-восточной Камчатки до 0.97 для северной 
Японии). 

Фауна средних и северных Курильских островов по родовому составу 
почти не отличается от фауны Берингова моря (Z=0.27) и очень близка 
к фауне юго-восточной Камчатки (Z=0.36) и северной части Охотского моря 
(Z=0.37). По видовому составу она оказывается достаточно самостоятельной 
и оказывается наиболее близкой к фауне юго-восточной Камчатки (Z=0.59) 
и южным Курильским островам (Z=0.64). 
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Фауна юго-восточной Камчатки по родовому составу не отличается от 
фауны северной части Охотского моря (Z=0.23) и почти не отличается от 
фауны Берингова моря (Z=0.28). По видовому составу наибольшая близость 
•обнаруживается с северными Курильскими островами (Z=0.59), Беринговым 
морем и северной частью Охотского моря (Z=0.69) . 

Фауна Берингова моря к северу от Командорских и Алеутских остро
вов мало самобытна и по родовому составу почти не отличается от фауны 
северных Курильских островов (Z=0.27), северной части Охотского моря 
(Z=0.29) и юго-восточной Камчатки (Z=0.28). По видовому составу наиболь
шее сходство наблюдается с Алеутскими островами (Z=0.66) и юго-восточной 
Камчаткой (Z=0.69) . 

Фауна Алеутских островов и юго-восточной Аляски по родовому составу 
наиболее близка к Берингову морю (Z=0.39), затем к юго-восточной Кам
чатке (Z=0.41), северным Курильским островам, северной части Охотского 
моря и побережью Америки от Британской Колумбии до Орегона (Z соот
ветственно 0.46, 0.47 и 0.46). По видовому составу фауна этого района почти 
одинаково близка как к прилегающему району Северной Америки (Z=0.65), 
так и к Берингову морю. Для остальных районов показатель различия 
колеблется от 0.71 для юго-восточной Камчатки до 0.98 для северной 
Японии. 

Фауна северо-западного побережья Америки от Британской Колумбии 
до Орегона по родовому составу близка только к фауне северной Калифор
нии (Z=0.34), а из остальных районов по составу родов более всего близки 
Алеутские острова и юго-восточная Камчатка (Z=0.46) . По видовому со
ставу наиболее близки северная Калифорния (Z=0.58) и Алеутские острова 
<Z=0.65). 

Фауна северной Калифорнии по родовому составу близка лишь к фауне 
расположенных к северу районов Америки (Z=0.34) . Для остальных рай
онов показатель различия колеблется от 0.45 для юго-восточной Камчатки 
до 0.64 для северной Японии. По видовому составу значительное сходство 
наблюдается лишь с расположенным к северу участком Америки (Z=0.58). 
Для остальных районов показатель различия колеблется от 0.80 для Але
утских островов до 0.95 для северной Японии. 

Число видов в каждом из выделенных районов (табл. 1 и 2) существенно 
различно. Количество эндемичных родов невелико — общее число их 
в пределах всей области всего 4, причем 2 из них монотипические и распро
странены — один, Parapleuroprion — в северной части Охотского моря, 
а другой, Jaerella — у Алеутской гряды. Третий род (Paradesmosoma) 
с 2 видами обнаружен лишь в Охотском и Японском морях, и, наконец, 
род Tecticeps с И видами широко расселен по всей акватории, но богаче 
всего представлен в Охотском море. 

Как уже указывалось выше, мы считаем, что в пределах Тихоокеанской 
бореальной области нужно выделять не 2, а 3 подобласти: Айнскую, или Се-
веро-Японскую, — на юго-западе акватории, Алеутскую, или Берингий-
скую, — на севере и Орегонскую — на юго-востоке акватории. К первой 
из них относятся районы 1—4, т. е. оба побережья Японии на север от 
о. Садо—мыс Инубо, северо-западная часть Японского моря на север от 
Вонсана, южная часть Охотского моря до зал. Терпения и прол. Фриза, 
а также тихоокеанское побережье Курильских островов на север до прол. 
Екатерины. Орегонская подобласть простирается вдоль американского 
побережья от мыса Консепшен до прол. Диксон-Энтранс на севере (районы 10 
и 11). Берингийская подобласть занимает всю акваторию, расположенную 
к северу вплоть до Берингова прол. (районы 5—9). 

Фауна Айнской и Орегонской подобластей сильно насыщена южными, 
субтропическими элементами, лишена эндемичных родов и относительно 
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небогата эндемичными видами. В Айнской подобласти из общего количества 
90 видов Isopoda — 29 видов, или почти 3 3 % , — ее эндемы. Число эндемич
ных видов в каждом районе невелико: в северной Японии — 8 видов, 
в северо-западной части Японского моря — 9, в южной части Охотского 
моря — 1 и в районе южных Курильских островов — 3 вида. Поэтому го
ворить о выделении внутри этой подобласти самостоятельных провинций, 
как это делает Гурьянова (1964), на материале по Isopoda нельзя. 

В Орегонской подобласти из 101 вида эндемичных значительно больше — 49, 
или 48.5%. Наибольшее число эндемов падает на северную и центральную 
Калифорнию (27), значительно меньше эндемов к северу — всего 12. 
Тем не менее разделение и этой подобласти мы считаем преждевременным, 
так как акватория от Орегона до Британской Колумбии значительно хуже 
изучена, чем побережье Калифорнии, а по мере ее изучения здесь находится 
все больше видов, известных ранее лишь из Калифорнии. 

Количество субтропическо-бореальных видов в обеих рассматриваемых 
подобластях относительно велико: в Айнской таких видов 23, или более 27% 
от всей фауны, а в Орегонской 31, или почти 32% . Таким образом, подтверж
дается смешанный характер низкобореальной фауны этих подобла
стей. / 

Другой характер имеет фауна высокобореальной Берингийской подоб
ласти. Прежде всего, она значительно богаче видами, в том числе и эндемич
ными, имеет в своем составе даже 2 эндемичных рода, содержит немного 
широко распространенных субтропическо-бореальных видов и, следова
тельно, представляется более оригинальной и самобытной, чем фауна обеих 
низкобореальных подобластей. Из общего числа 158 видов — 102, или 64%, 
эндемичны для этой подобласти. Субтропическо-бореальных видов всего 9, 
т. е. 6% всей фауны. В пределах акватории Берингийской подобласти в на
шем объеме различные биогеографы выделяют разное число провинций, 
давая им к тому же различные наименования. Для советских биогеографов 
традиционной была схема подразделения советских дальневосточных морей 
на три провинции: Япономорскую, Охотоморскую и Беринговоморскую. 
Позднее южная часть Охотского моря была отнесена к Япономорской про
винции, после чего ряд авторов (Кусакин, 1956, 1958; Голиков, 1963, и др.) 
стали называть последнюю более правильно — Северо-Японской. Эта про
винция соответствует нашей Айнской подобласти. Остальную часть Охот
ского моря большинство биогеографов продолжали относить к Охотомор
ской провинции. Ряд авторов исключают из Охотоморской провинции по
бережье Курильских островов к северу от прол. Екатерины. Кусакин 
(1958), Кобякова (1959) и Гурьянова (1964) выделяют их в самостоятельную 
Курильскую провинцию, Хлебович (1958, 1960) относит к Курильско-Ко-
мандорской провинции, тогда как Гурьянова (1955) и Голиков (1963) относят 
тихоокеанское и охотоморское побережье этих островов к разным провин
циям: Гурьянова — к Курильской и Охотоморской, Голиков — к Охото
морской и Восточно-Камчатской провинциям. 

На акватории Берингова моря с прилегающими районами Алеутских 
и Командорских островов, а также юго-восточных Аляски и Камчатки одни 
исследователи, как например Андрияшев (1939), Гурьянова (1964), Голиков 
(1963), Василенко (1969), выделяют по крайней мере две провинции, чаще 
всего именуемые Восточно-Камчатской и Алеутской. Голиков и Кусакин 
(1962) излишне осторожно, оперируя материалом лишь по литоральным 
брюхоногим моллюскам, почти все высокобореальные районы, за исключе
нием внутренней части Охотского моря, о которой они вообще здесь умал
чивают, относят к единой Алеутско-Командорской провинции (или, воз
можно, надпровинции). Цветкова (1970, 1975) выделяет самостоятельные 
Приазиатскую и Приамериканскую верхнебореальные надпровинции, объ-

7 О. Г. Кусакин 
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единяя их в единую Алеутско-Камчатскую подобласть, примерно соответству
ющую нашей Берингийской. 

Прежде чем изложить нашу точку зрения на районирование Берингий
ской подобласти, следовало бы наметить основные центры видообразования 
внутри этой акватории, подобно тому как это делают, например, Голиков 
(1963) и Василенко (1969). Первый автор на рис. 60 оконтуривает в пределах 
этой акватории 4 центра возникновения биогеографически различных групп 
видов. Один из них он помещает в районе южной Аляски и в западной поло
вине Алеутской гряды, другой — в северной части Берингова моря, третий— 
у юго-восточной Камчатки и, наконец, четвертый — в западной части Охот
ского моря, в районе Шантарских островов и северо-восточного Сахалина. 
Василенко (1969) менее определенно говорит о трех участках определенных 
групп видов, соответствующих: 1) Восточно-Камчатской и Курильской про
винции, 2) Охотоморской провинции и 3) Алеутской провинции. 

Рассмотрим теперь данные по равноногим ракообразным шельфовых 
зон Берингийской подобласти. Из 5 районов, которые мы выделяем в ее пре
делах, все имеют разное число эндемов. Наибольшее число их (35 из общего 
числа 94) имеет Охотское море без его южной части и побережья Курильских 
островов. Это составляет примерно 46% всей фауны этого района. Поэтому 
можно согласиться с теми исследователями, которые выделяют этот район 
в качестве самостоятельной провинции. Однако, поскольку в него включа
ется немногим более половины побережья Охотского моря без Курильских 
островов и юго-восточного Сахалина, нам представляется нецелесообразным, 
называть эту провинцию Охотоморской, и мы предлагаем именовать ее Ла
мутской. Здесь вырисовывается очень молодой центр видообразования^ 
но по фауне Isopoda его следует помещать не в западной части Охотского-
моря, как это делает Голиков, а, скорее, в восточной, так как большинство-
эндемов известно с западнокамчатского шельфа. 

Другой центр видообразования, по-видимому, находится в центре Ку
рильских островов. Для средних и северных Курильских островов известно 
25 эндемичных видов (против 3 видов на южных Курилах). Поэтому мы согла
шаемся с мнением тех исследователей (Гурьянова, Кобякова и др.), которые 
выделяют самостоятельную Курильскую провинцию. 

Наоборот, в других высокобореальных районах не замечается подобных 
центров видообразования. На юго-восточной Камчатке и на Командорских ост
ровах известно всего 2 эндемичных вида, в Беринговом море — 6, а в районе 
Алеутских островов и юго-восточной Аляски — 7 видов. Главным образом по
этому мы считаем более правильным объединять эти районы в одну Берин-
говоморскую провинцию, для которой известно всего 20 видов, эндемичных 
изопод, что составляет около 28% от всей фауны равноногих этой провин
ции (72 вида). 

Таким образом, мы выделяем в Берингийской высокобореальной подоб
ласти три провинции: Ламутскую, Курильскую и Беринговоморскую.. 

Р а й о н и р о в а н и е п о ф а у н е Isopoda 
с е в е р н о й ч а с т и А т л а н т и ч е с к о г о о к е а н а 

и А р к т и к и 

Бореальные атлантические виды мы условно разделили на 10 районов 
(районы 2—9 и 12, 13 в табл. 3 и 4). Сюда же для сравнения мы включили 
данные по Черному морю (район 1) и Северному Ледовитому океану (рай
оны 10—11). Из табл. 6 и 7 наглядно видно, что фауна Черного моря сильно 
отличается от всех остальных районов не только по видовому, но и по родо
вому составу (показатели различия родового состава колеблются от 0.53-
для Балтийского моря и Ла-Манша до 1.0 для Северного Ледовитого океана,. 
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а показатели различия видового состава — от 0.83 для Ла-Манша до 1.0 
для побережья Норвегии, центральной части северной Атлантики и Север
ного Ледовитого океана). Это подтверждает точку зрения тех исследователей, 
которые относят Черное море к субтропической Средиземноморско-Лузи-
танской области. Поэтому при дальнейшем изложении этот водоем более не 
рассматривается. 

Фауна четырех следующих районов: Ла-Манша, Великобритании, Се
верного моря и западной части Балтийского моря весьма близка между собой 
(показатели различия видового состава колеблются от 0.31 до 0.53) и сильно 
насыщена средиземно-лузитанскими субтропическими и субтропическо-
бореальными элементами (виды родов Eurydice, Cirolana, Conilera из Ci-
rolanidae; Anilocra, Nerocila из Cymothoidae; Campecopea, Sphaeroma, Cymo-
doce и Dynamene из Sphaeromatidae; Synisoma из Idoteidae; Arcturella из 
Arcturidae). В общей сложности число субтропическо-бореальных видов 
достигает 46, что составляет почти 42.6% от всей фауны этих районов 
(108 видов). Таким образом, процент субтропических видов здесь значи
тельно выше, чем в низкобореальных водах Тихого океана. Наоборот, эн
демичных видов здесь значительно меньше — всего 13, что составляет 
лишь 12% от всей фауны. Более или менее широко распространенных боре-
альных видов — 36, арктическо-бореальных — 13, из которых лишь 3 вида 
распространены и в северной части Тихого океана, тогда как остальные 
10 видов имеют арктатлантический ареал. Монотипический эндемичный 
род Ыротега обнаружен лишь в северо-западной части этой акватории. 
Количество арктическо-бореальных и преимущественно высокобореальных 
видов сильно увеличивается к северу, и в районе южной Норвегии и проливов 
Скагеррак и Каттегат их роль уже относительно велика. В целом фауна 
носит смешанный характер, бедна эндемами, и говорить о каком-либо зна
чительном центре видообразования, подобно тому как это делает Голиков 
(1963), для Isopoda, по-видимому, не приходится. Эти районы мы вслед за 
большинством биогеографов выделяем в особую Кельтическую провинцию, 
но рассматриваем ее фауну не как умереннобореальную (Голиков, 1963), 
а как низкобореальную, тем более что примесь субтропических видов здесь 
особенно велика. 

Значительно более бедная, но тем не менее более самобытная фауна оби
тает в низкобореальных водах на противоположном, американском берегу 
Атлантики (район 13). Из общего числа 72 видов Isopoda 20 видов, или 27.8%, 
является эндемами. Субтропическо-бореальных видов — 23, или почти 32%, 
т. е. значительно меньше, чем в Кельтической провинции, и относительно 
столько же, сколько и в Орегонской подобласти. В основном это представи
тели родов Cirolana из Cirolanidae; Nerocila, Olencira, Aegathoa, Cymothoa, 
Ceratothoa и Lironeca из Cymothoidae; Cassidinidea, Paracerceis и Sphaeroma 
из Sphaeromatidae, но прибавляются виды субтропическо-бореального атлан
тического приамериканского рода Chiridotea из Mesidoteinae. Более или менее 
широко распространенных бореальных видов здесь всего 17, арктатланти-
ческих — 9 и арктическо-бореальных, распространенных и в северной части 
Тихого океана, — 3. Фауна, таким образом, здесь также смешанная, как 
и в Кельтической провинции, но с большими чертами оригинальности: 
здесь можно выделить очень молодой центр видообразования для видов 
таких родов, как Ptilanthura, Chiridotea, Edotia, Astacilla и, возможно, 
некоторых других. Эндемичные виды формировались как из субтропических, 
так и относительно холодноводных элементов. Эндемичных родов здесь нет. 

Южная граница этой низкобореального характера Делаварской провин
ции, которая у разных исследователей называется по-разному, почти всеми 
проводится у мыса Хаттерас. Эта точка зрения подтверждается и на>мате
риале по Isopoda. В отношении мыса Код мы согласны с мнением Экмана 
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(Ekman, 1953), что его роль как биогеографической границы была преуве
личена, Действительно, до мыса Код и к югу от него заходят всего 3 отно
сительно холодноводных вида: Munnopsis typica, Calathura brachiata и Eu-
gerda lateralis. У мыса Код имеют свою северную границу лишь 2 вида. 
Значительно больше южных видов распространяется до Массачусетса, где 
северную границу имеют 7 видов. Еще 3 вида доходят на север до штата Мэн. 
До зал. Фанди и Новой Шотландии доходят еще 8 видов южного происхож
дения. Далее к северу низкобореальные виды не прослеживаются. Наоборот, 
относительно холодноводные, арктическо-бореальные и высокобореальные 
виды в массе распространяются на юг до Ньюфаундленда, Лабрадора и зал. 
Св. Лаврентия, где имеют южную границу у Новой Шотландии и 6 видов — 
у Массачусетса. Таким образом, северную границу Делаварской провин
ции следует проводить где-то в районе зал. Фанди и Новой Шотландии. 

Районы 6—9 и 12 (табл. 3 и 4) заселены уже фауной высокобореального 
типа. Фауна этих районов значительно богаче низкобореальных (143 вида), 
т. е. почти столь же богата, как и фауна высокобореальных районов Тихо
океанской бореальной области, где зарегистрировано 158 видов. Видовой 
эндемизм здесь относительно выше, чем в Делаварской и особенно в Кельти-
ческой провинции (43 вида, т. е. 30% всей фауны), но все же более чем в 2 раза 
ниже, чем в Берингийской подобласти, где эндемичные виды составляют 
62.7% всей фауны. Субтропическо-бореальных видов здесь известно всего 7. 
Все они проникают сюда вдоль европейского побережья вместе с ответвления-

. ми Гольфстрима. 
Наименьшее количество эндемичных видов, как и следовало ожидать, 

имеют Белое (0) и Баренцево (2) моря. Значительно больше эндемичных 
видов на побережье Норвегии (7), в Девисовом проливе с прилегающим 
участком северо-восточного побережья Америки (7) и особенно в центральной 
части северной Атлантики к югу от Гренландии и Исландии (21 вид). Таким 
образом, в районе между Девисовом проливом и шельфом западной Норвегии 
можно выделить достаточно мощный, хотя и сравнительно молодой центр 
видообразования. Следует подчеркнуть, что подавляющее большинство 
эндемичных видов относится к холодноводным семействам весьма специали
зированных Asellota (виды семейств Munnidae, Haploniscidae, Nannoni-
scidae, Ischnomesidae, Macrostylidae и др.), которые наиболее характерны 
для батиали и абиссали Мирового океана. К этой же группе относятся энде
мичное для района 9 монотипическое батиальное семейство Mictosoma-
tidae. 

Из низкобореальных фаун эта фауна обнаруживает значительно больше 
родства с Кельтической (27, общих только с ней бореальных видов, не считая 
общих арктическо-бореальных и арктатлантических), чем с Делаварской 
(8 общих только с нею бореальных видов). 

Очень высок здесь процент видов, общих с Арктикой. Сюда относятся 
29 арктатлантических видов и 5 бореально-арктических видов, общих с се
верной частью Тихого океана. Таким образом, число общих с Арктикой ви
дов достигает 34, что составляет почти 23.8% от всей фауны. Всю акваторию, 
занимаемую этой фауной, мы, вслед за Голиковым (1963), предпочитаем 
рассматривать как единую высокобореального характера Скандинавскую 
провинцию. Ее северные границы с Арктикой обсуждались нами ранее. 

Вопросами биогеографического районирования Арктики особенно подробно 
занимались многие, преимущественно русские исследователи, цитированные 
нами в начале раздела (Андрияшев, Гурьянова, Ушаков, Голиков, Филатова 
и многие др.). Поэтому ограничимся для этой акватории лишь частными 
замечаниями применительно к фауне равноногих ракообразных, тем более 
что производить районирование внутри этой акватории по одним только 
Isopoda мы не считаем возможным. 
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Фауна равноногих ракообразных Арктики содержит всего 70 видов, 
из которых ее эндемами являются 24 вида, т. е. 34.3°/0 от всей фауны. 
Из них лишь два вида, Mesidotea sibirica и Pleuroprion frigidum, относятся 
к Valvifera, тогда как все остальные — к Asellota. 41 вид, или 58.6% всей 
фауны, распространены как в арктических, так и в бореальных водах, при
чем из них подавляющее большинство (31 вид) — арктические, 5 видов, 

Рис. 44. Схема биогеографического районирования Бореалъно-Арктической надобласти. 
Арктатлантическая область: 1 — Арктическая подобласть; г—4 — Атлантическая бореальная под
область (2 — Кельтическая провинция, 3 — Делаварская провинция, 4 — Скандинавская провинция). 
Тихоокеанская бореальная область: 5—7 — Алеутская подобласть (5 — Беринговоморская провинция, 
6 — Курильская провинция, 7 — Ламутская провинция); 8 — Айнская подобласть; 9 — Орегонская 

подобласть. 

наоборот, распространены лишь в Арктике и северной части Тихого океана 
и, наконец, 5 видов обитают как в атлантических, так и в тихоокеанских 
бореальных водах. 5 видов распространены еще шире и главным образом 
но глубинам выходят за пределы бореальных вод. Эндемичных родов в Арк
тике нет. Род Katianira с 4 видами является арктатлантическим и 2 рода — 
Calathura с 1 видом и Mesidotea — с 4 имеют бореалъно-арктический ареал. 
Наконец, род Pseudomesus с 3 видами распространен в Арктике и в северной 
части Тихого океана. 

bjyj И y|J W 
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В целом фауна Арктики производит впечатление очень молодой и мало 
обособлена от высокобореальной Атлантической. Как видно из табл. 6, 
по родовому составу она наиболее близка к фауне таких районов, как по
бережье Норвегии и центральная часть северной Атлантики (Z от 0.46 до 
0.49), а между различными высокобореальными районами Атлантики пока
затели различия колеблются в более широких пределах, например, у того же 
побережья Норвегии от 0.44 — с центральной частью северной Атлантики 
до 0.64 — с Белым морем и 0.52 — с Баренцевым морем. Даже по видовому 
составу показатель различия арктической фауны с высокобореальными 
районами Атлантики колеблется от 0.66 для побережья Норвегии до 0.85 
для Белого моря, между тем как этот показатель для побережья Белого моря 
и центральной части северной Атлантики равен 0.98. 

Учитывая все вышесказанное, мы не видим основания для выделения 
самостоятельной Арктической области, а рассматриваем ее в качестве под
области Арктатлантической бореально-арктической области наравне с Ат
лантической бореальной подобластью в составе трех провинций: Кельти-
ческой, Скандинавской и Делаварской. 

На рис. 44 дана Схема биогеографического районирования Бореально-
арктической надобласти. 

ХАРАКТЕРИСТИКА ФАУНЫ РАВНОНОГИХ РАКООБРАЗНЫХ 
БОРЕАЛЬНО-АРКТИЧЕСКОЙ НАДОБЛАСТИ 

Т и х о о к е а н с к а я б о р е а л ь н а я о б л а с т ь 

Для этой области известно 290 видов равноногих ракообразных, отно
сящихся к 67 родам и 21 семейству. Основу фауны составляют виды родов 
Synidotea (28 видов), Janiralata (25), Munna (25), Idotea (18), Arcturus (18), 
Neastacilla (11), Ianiropsis (13), Tecticeps (11), Rocinela (7), Pleuroprion (7), 
Aega (6), Antarcturus (6), Pleurogonium (6), Excirolana, Lironeca, Dynamenella, 
Jaeropsis и Ilyarachna (no 5 видов). Большая часть этих родов широко распро
странена, но у родов Synidotea, Arcturus, Pleuroprion^ Janiralata и Ianiropsis 
подавляющее большинство видов приурочено именно к Тихоокеанской 
бореальной области, которую, по-видимому, и следует считать центром 
их происхождения. Наконец, род Tecticeps эндемичен для рассматриваемой 
области. 

Эндемизм на видовом уровне даже более высокий, чем у Антарктической 
области: 220 видов, или около 77% фауны, являются эндемами Тихоокеан
ской бореальной области. Однако родовой эндемизм относительно более 
низкий: здесь известно всего 4 эндемичных рода (Tecticeps, Parapleuroprion, 
Jaerella и Paradesmosoma), т. е. всего 6% от общего числа родов. 

Количество видов, общих с Арктикой и северной Атлантикой (табл. 5), 
весьма невелико и в сумме не достигает 5 % . Число же видов, общих с суб
тропическими водами Тихого океана, значительно большее и достигает 
18.9%. 

Число родов, общих с Арктатлантической областью, достигает 40, т. е. 
почти 60% от общего количества родов в Тихоокеанской бореальной области. 
Это свидетельствует о значительно более интенсивном обмене фаунами 
в относительно недавнем прошлом, чем в настоящее время, между этими 
акваториями. Несомненно атлантического происхождения Jaera wakishiana, 
проникшая сюда, вероятно, через американскую Арктику в эпоху потеп
ления. Наличие таких родов, как Erichsonella, распространенных только 
по обоим берегам Америки, свидетельствует о более древнем обмене фаунами, 
совершавшемся через пролив на месте Панамского перешейка. 
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Т а б л и ц а 5 
Состав фауны Isopoda Тихоокеанской бореальной области 

Группы видов 

Эндемы Тихоокеанской области . . 

Бореально-арктические 

Количество 
видов 

224 
4 
5 
4 

43 
6 
4 

290 

Процент от об
щего количе

ства видан 

77.0 
1.4 
1.7 
1.4 

15.0 
2 1 
1.4 

100 

Т а б л и ц а 6 
Состав фауны Isopoda Айнской низкобореальной подобласти 

Группы видов ' 

Эндемы Айнской подобласти . . . . 
Широко распространенные приазиат-

Шцроко распространенные тихоокеан-

Бореально-арктические 

Количество 
видов 

29 

23 

9 
1 
1 
3 

24 

90 

Процент от об
щего количе

ства видов 

32.9 

25.3 

9.9 
1.1 
1.1 
3 3 

26.4 

100 

Т а б л и ц а 7 
Состав фауны Isopoda Орегонской низкобореальной подобласти 

Группы видов 

Эндемы Орегонской подобласти . » , 
Широко распространенные приамери

канские бореальные . . . . . . . 
Широко распространенные тихооке

анские бореальные 
Амфипацифические 
Амфибореальные 
Арктотихоокеанские . . . . . . . . 
Бореально-арктические . . . . . . . 
Субтропическо-бореальные приамери

канские . . . . . . . . . . . . . 
Субтропическо-бореальные широко рас

пространенные тихоокеанские . . 
Субтропические приамериканские . . 
Широко распространенные 

Всего . . . . . . . . . 

Количество 
видов 

49 

6 

8 
1 
3 
1 
2 

18 

4 
6 
3 

101 

Процент от об
щего количе

ства видов 

48.5 

6.0 

7.9 
1.0 
3.0 
1.0 
2.0 

17.6 

. 4.0 
6.0 
3.0 

100 
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Т а б л и ц а 
Состав фауны Isopoda Берингийской подобласти 

Группы видов 

Эндемы Берингийской подобласти 
Бореальные, общие с Айнской подоб-

Бореальные, общие с Орегонской под
областью . , 

Широко распространенные тихоокеан-

Широко распространенные 

Количество, 
видов 

106 

26 

• 7 

5 
5 
4 
8 
1 

162 

Процент от об
щего количе

ства видов 

65.4 

16.0 

4.3 

3.1 
3.1 
2.5 
5.0 
0.6 

100 

Т а б л и ц а 9 
Состав фауны Isopoda Курильской провинции 

Группы видов 

Эндемы Курильской провинции . , . 
Приазиатские высокобореальные . . 
Тихоокеанские высокобореальные ., , 
Приазиатские широкобореальные . . 
Тихоокеанские широкобореальные 

Всего 

Количество 
видов 

25 ' 
16 
6 

15 
9 
4 
2 ' 
1 
1 
1 

80 

Процент от об
щего количе

ства видов 

31.2 
20.0 

7.5 -
18.7 
11.2 
5.0 
2.5 
1.3 
1.3 
1.3 

100 

Т а б л и ц а 10 
Состав фауны Isopoda Ламутской провинции 

Группы видов 

Эндемы Ламутской провинции . . . 
Приазиатские высокобореальные . . 
Тихоокеанские высокобореальные . . 
Приазиатские широкобореальные . . 
Тихоокеанские широкобореальные . 
Амфибореальные . . . . . . . . . . 
Арктотихоокеанские . . . . . . . . 
Бореально-арктические . . . . . . . 
Субтропическо-бореальные . . . . . 

Всего . . . . . . . . . . . 

Количество 
видов 

35 
7 
3 

12 
6 
3 
5 
4 
1 

76 

Процент от об
щего количе

ства видов 

46.1 
9.2 
3.9 

15.8 
7.9 
3.9 
6.6 
5.3 
1.3 

100 
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Т а б л и ц а И 
Состав фауны Isopoda Берйнговоморской провинции 

Группы видов 

Эндемы Берйнговоморской провинции 
Высокобореальные Берингийской под-

Приазиатские широкобореальные . . 
Приамериканские широкобореальные 
Тихоокеанские широкобореальные 

Всего 

Количество 
видов 

20 

15 
8 
8 
6 
5 

.4 
4 
2 

72 

Процент от об
щего количе

ства видов 

27.8 

20.8 
11.1 
11.1 
8.1 
6.9 
5.6 

• . 5.6 
2.8 

100 

Количество родов, общих с Антарктической областью, достигает 18, 
с Патагонской — 22 и с Новозеландской — 24. Большей частью это такие 
широко распространенные виды, как Cirolana, Aega, Rocinela, Phycolimno-
ria, Exosphaeroma, Dynamenella, Munna, Jaeropsis и др. В Новой Зеландии, 
кроме того, прибавляются и преимущественно тропические роды, как Sphae-
roma, Cymodoce, Paracerceis, Zenobiana. Некоторые общие роды, как Edotia, 
Antarcturus и Antias, явно аустрального происхождения. Интересно, что 
Edotia и Antias встречаются в Тихоокеанской бореальной области только 
по американскому побережью, и лишь род Antarcturus, ставший в' северной 
части Тихого океана глубоководным, распространен в ней весьма широко. 
Наоборот, 2 рода: Synidotea и Ianiropsis, по-видимому, центром происхожде
ния имеют северную часть Тихого океана. 

Табл. 6—8 дают представление о группах видов, характеризующих 
3 подобласти, которые мы выделяем внутри Тихоокеанской бореальной 
области, а табл. 9—11 — о составе фауны в 3 провинциях Берингийской 
подобласти: Ламутской, Курильской и Берйнговоморской. 

А р к т а т л а н т и ч е с к а я о б л а с т ь 

Фауна Isopoda этой биогеографической области насчитывает 256 видов, 
относящихся к 85 родам и 24 семействам. Здесь нет таких семейств, как 
Plakarthriidae, свойственных только южному полушарию; Antiasidae, рас
пространенного преимущественно в аустральных водах, но имеющего 
единичного представителя в Тихоокеанской бореальной области, а также 
тропического семейства Microcerberidae, один вид которого проник на тихооке
анское побережье Северной Америки, Наоборот, монотипическое семейство 
Mictosomatidae представлено только в этой области. Эндемичных родов для 
области известно всего 4 {Katianira с четырьмя видами и монотипические 
Mictosoma, Lipomera и Pseudarachna). 

Фауна этой области значительно больше насыщена древними субтро
пическими элементами (преимущественно связанными своим происхождением 
с морем Тетис), чем фауна Тихоокеанской бореальной области. Количество 
видов, общих с субтропиками, здесь (табл. 19) достигает 26.8%, тогда как 
в Тихоокеанской бореальной области их всего 18.6% от общего количества 
видов. Наоборот, эндемичных видов здесь , соответственно меньше (171, 
или 67.3%). 
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Основу фауны составляют преимущественно виды таких широко распро
страненных родов, как Aega (9 видов), Idotea (9), Iolella (6), Munna (14), 
Pleurogonium (6), Heteromesus (6), Macrostylis (6), Nannoniscus (11), Eugerda 
(5), Eugerdella (7), Desmosomella (5), Ilyarachna (7) и Eurycope (13). Значи
телен здесь также удельный вес тетисных родов — Eurydice (7 видов), 
Cirolana (10), Sphaeroma (6) и Jaera (9 видов). Характерно, что большая 
часть видов этих родов приурочена к европейскому побережью. К числу 
атлантических субтропическо-брреальных родов относятся Chiridotea (5 ви
дов) и Astacilla (6 видов). Значительно слабее в фауне представлен тихо
океанский элемент. Сюда несомненно относятся представители родов Syni-
dotea (5 видов), Arcturus (2 вида), Janiralata (1 вид). К числу аустральных 
по происхождению родов здесь относятся lanthopsis с 1 и Paramunna с 2 ви
дами в пределах этой области. 3 рода (Вathycopea., Mesidotea и Pseudomesus) 
найдены, кроме того, только в тихоокеанских бореальных водах. Из них 
Bathycopea с 2 видами имеет амфибореальный, Mesidotea с 4 видами — бо-
реально-арктический, a Pseudomesus с 3 — арктотихоокеанский ареал. 

В этой связи уместно разобрать вопрос о степени самобытности арктиче
ской фауны равноногих ракообразных. Как известно, эндемичных родов 

Т а б л и ц а 12 
Состав фауны Isopoda Арктатлантической области 

Группы видов 

Эндемы Арктатлантической области 

Бореально-арктические общие для трех 

Атлантические субтропическо-бореаль-

Средиземноморско-бореальные . . . 
Атлантические широко распространен-

Широко распространенные . . . . . 

Количество 
видов 

171 
4 

5 
5 

40 
20 

1 
1 
9 

256 

Процент от об
щего количе

ства видов 

67.3 
1.5 

2.0 
2.0 

15.0 
7.9 

0.4 
0.4 
3.5 

100 

Т а б л и ц а 13 
Состав фауны Isopoda Арктической подобласти 

Группы видов 

Эндемы Арктической подобласти . . 
Б ореально-арктические а рктатланти-

Бореально-арктические арктотихооке-
анские 

Бореально-арктические, распростра
ненные в обоих океанах . . . . . 

Широко распространенные . . . . . 

Всего . . . . . . . . . . . 

Количество 
видов 

24 

31 

5 

5 
5 

70 

Процент от об
щего количе

ства видов 

34.3 

44.3 

7.13 

7.13 
7.13 

100 
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этой группы в Арктике нет, количество таких видов невелико и большая 
часть их принадлежит к широко распространенным родам. 

Часть видов, принадлежащих к родам Synidotea (4 вида), Arcturus (1), 
Pleuroprion (2) и Janiralata (1 вид), относится к родам несомненно тихо
океанского бореального происхождения. Атлантического •бореального про
исхождения следует, видимо, считать род lobelia (3 вида). Преимущественно 
арктическими можно считать всего 3 рода: Pseudomesus, Katianira и Mesi-
dotea. Из 3 видов рода Pseudomesus 2 вида найдены в Арктике у восточной 
Гренландии, а 1 вид — в абиссали северной части Тихого океана. Из 4 
видов рода Katianira лишь 1 вид обнаружен в северной Атлантике, тогда 

Т а б л и ц а 14 
Состав фауны Isopoda Кельтической провинции 

Группы видов 

Эндемы Кельтической провинции . . 
Широкобореальные восточноатланти-

Широкобореальные атлантические 
Б ореально-арктические арктатланти-

Бореально-арктические, распростра-

Средиземноморско-кельтические . . . 
Приевропейские субтропическо-широ-

Атлантические субтропическо-широ-

Широко распространенные субтропиче-
ско-бореальные и тропическо-боре-

Количество 
видов 

12 

23 
10 

10 

4 
3 
2 

20 

16 

4 

6 

110 

Процент от об
щего количе

ства видов 

11.0 

20 9 
9.1 

9.1 

3.6 
2.7 
1.8 

18.2 

14.5 

3.6 

5.5 

100 

Т а б л и ц а 15 
Состав фауны Isopoda Делаварской провинции 

Группы видов 

Эндемы Делаварской провинции . . 
Американо-скандинавские широкобо

реальные 
Атлантические широкобореальные 
Б ореа льно-арктические арктатланти-

Б ореа льно-арктические, распростра
ненные и в Тихом океане . . . . 

Амфибореальные 
Атлантические субтропическо-бореаль-

Широко распространенные субтропиче-
ско- и тропическо-бореальные . . 

Всего 

Количество 
видов 

20 

8 
4 

9 

3 
2 

22 

4 

72 

Процент от об
щего количе

ства видов 

27.8 

11.1 
5.5 

12.5 

4.1 
2.8 

30.6 

5.6 

100 
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как 3 остальные — в Северном Ледовитом океане. Наконец, из 4 видов 
Mesidotea 1 вид — арктическо-бореальный, широко распространенный по 
эстуариям и иным солоноватоводным биотопам от Балтийского моря на 
юго-западе через Арктику вплоть до Амурского лимана и средней Калифор
нии. Этот же вид обитает в пресных водах Аляски и Швеции, а также в Ка
спийском море. Другой вид этого рода — М. sabini — обитает в северной 
Атлантике и Северном Ледовитом океане в диапазоне глубин от 5 до 1027 м. 
Третий вид — М. megalura — обитает на глубинах Норвежского и Грен
ландского морей и, наконец, четвертый — М. sibirica — населяет мелко
водья сибирских морей. > 

В отношении родов Katianira и Pseudomesus трудно сказать что-либо 
определенное, хотя вполне вероятно предположение, что первый имеет 
атлантическое, а второй — тихоокеанское происхождение. 

Гурьянова, а за нею ряд других гидробиологов считают, что род Mesi
dotea имеет арктическое происхождение. Однако вряд ли это так. Этот род 
принадлежит к наиболее примитивному подсемейству среди Idoteidae — 
Mesidoteinae. Подсемейство Mesidoteinae содержит 7 современных и 1 иско
паемый род. 2 вида ископаемого рода Proidotea найдены в олигоцене Ру
мынии и Польши, т. е. представители этого рода входили в состав фауны 
Тетиса и, вероятно, уже во время, распадения древнего моря приобрели 
механизмы, обеспечивающие им высокую эвригалинность, столь характерную 
для этого семейства. В древности это подсемейство должно было быть рас
пространенным значительно шире, чем в настоящее время, иначе невозможно 
объяснить его современный ареал. В самом деле;, 3 рода (Austridotea, Eui-
dotea и Notidothea) обитают в пресных и отчасти солоноватых водах Новой 
Зеландии. Notidothea, кроме того, встречена в южной части Южной Америки, 
a Euidotea — в Южной Австралии и Южной Африке. Род Saduriella оби
тает в опресненных эстуариях на атлантическом побережье Пиренейского 
полуострова, род Parachiridotea — в эстуариях северо-западного побережья 
Африки, а субтропическо-бореальный род Chiridotea — только на атланти
ческом побережье Северной Америки. Распространение рода Mesidotea 

Т а б л и ц а 16 
Состав фауны Isopoda Скандинавской провинции 

Группы видов 

Эндемы Скандинавской провинции. . 
Кельтическо-скандинавские широко-

Американо-скандинавские широкобо-
реальные . 

Атлантические широкобореальные 
Бореально-арктические арктатланти-

Бореально-арктические, распростра
ненные и в Тихом океане. . . . . 

Амфибореальные 
Лузитанско-бореальные 
Атлантические, широко распространен

ные субтропическо-бореальные . . 
Широко распространенные субтропи-

ческо-бореалыше . . . . . . . . 
Биполярные . . . . . . . . . . . 

Всего . . . . . . . . . . 

Количество 
видов 

43 

27 

8 
5 

29 

5 
3 

14 

4 

4 
1 

143 

Процент от об
щего количе
ства видов 

30.0 

18.8 

5.6 
3.5 

20.4 

3.5 
2.1 
9.8 

2.8 

2.8 
0.7 

100 
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уже рассматривалось. В этой 
связи правильнее будет пред
полагать и для рода Mesi-
dotea атлантическое проис
хождение. Во времена резких 
изменений гидрологического 
режима в северной части 
Атлантического океана на 
грани плиоцена и плейстоце
на еще ранее приобретшие 
эвригалинность виды рода 
Mesidotea смогли приспосо
биться и к пониженной тем
пературе, что способствовало 
выработке у них арктических 
видов, причем как глубоко
водных, так и прибрежных 
эвригалшшых. Еще позднее 
один из видов уже из Арк
тики мог расселиться по тихо
океанскому побережью и по
пасть в Каспийское море. 

Табл. 12—16 дают пред
ставление о зонально-геогра
фических группах фауны 
Isopoda Арктической подоб
ласти и трех бореальных 
провинций Арктатлантиче-
ской области. 

Из табл. 17 видно, что 
по родовому составу фауны 
Тихоокеанской и Арктатлан-
тической области весьма 
сходны между собой и могут 
быть объединены в единую 
Бореально-арктическую над-
область. 

НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
ФАУНЫ ISOPODA 

БОРЕАЛЬНО-АРКТИЧЕСКОЙ 
И АУСТРАЛЬНОЙ 

НАДОБЛАСТЕЙ 

Ранее, при кратком рас
смотрении особенностей хо
рологии равноногих ракооб
разных, было показано, что 
не только по составу родов 
и семейств, но даже по удель
ному весу отдельных подот
рядов фауны холодных и уме
ренных вод обоих полуша
рий, а также фауна глубин 
Мирового океана весьма 
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близки между собой и, наоборот, значительно отличаются от фауны ительфо-
вых зон тропиков и субтропиков. 

Поэтому представляет немалый интерес вполне правомочное сравнение 
фауны рассматриваемой акватории с фауной Аустральной надобласти, ана
лизированной нами ранее (Кусакин, 1967). 

Прежде всего, бросается в глаза явно большее видовое многообразие 
фауны Isopoda Бореально-арктической надобласти (510 видов) по сравнению 
с фауной Аустральной надобласти (380 видов). Однако это преобладание 
окажется совсем неудивительным, если мы сопоставим громадную разницу 
в площади шельфовых зон этих надобластей. Тогда, скорее, может вызвать 
недоумение, почему фауна Бореально-арктической надобласти всего 
в 1.3 раза богаче фауны Аустральной, а не в значительно большей степени. Да
лее, если мы будем сравнивать родовой и семейственный составы, то увидим, что 
ясно видна тенденция к нивелировке этой разницы. Более того, если мы сопо
ставим число родов, то небольшой перевес (108 родов) будет в Бореально-
арктической надобласти по сравнению с Аустральной (101 род), тогда как 
в отношении семейств будет наблюдаться уже другая картина: 27 семейств 
в Бореально-арктической и 28 семейств (из общего количества 33 семейств 
для обеих этих надобластей) в Аустральной надобласти. 

Еще более разительная картина получается при сравнении родового 
эндемизма. Если ранг видового эндемизма для всех сравниваемых областей 
достаточно высок (62.4% эндемичных видов в Патагонской области, 63.9 — 
в Новозеландской, 67.3 — в Арктатлантической, 68.9 —- в Антарктической 
и 76.2% — в Тихоокеанской бореальной), за исключением Кергеленской 
области (всего 31.1% эндемичных видов), то родовой эндемизм значительно 
выше в Аустральной надобласти (табл. 18). В итоге мы видим, что если 
в Бореально-арктической надобласти имеется всего 11 эндемичных родов, 
т. е. 10.2% от общего количества родов, то в Аустральной таких родов уже 
28, т. е. 27.7% от общего числа родов. 

Таким образом, фауна равноногих ракообразных Аустральной над
области в целом производит впечатление генетически более древней,,чем 
фауна Бореально-арктической надобласти. При сравнении обеих фаун 

Т а б л и ц а 18 
Родовой эндемизм биогеографических областей 

шельфовых зон Холодных и умеренных вод Мирового океана 

Биогеографическая область 

Патагонская . 
Новозеландская 
Антарктическая и Кергеленская 
Антарктическая и Патагонская . . . . . 
Антарктическая и Новозеландская . . . . 
Патагонская и Новозеландская 

Всего для Аустральной надобласти 

Тихоокеанская бореальная . 
Арктатлантическая . 
Эндемы, общие для этих областей . . . . 

Всего для Бореально-арктической над
области . . . . . . . . . . . . . 

Количество 
эндемичных родов 

7 
2 
6 
5 
2 
1 
2 
2 

28 

4 
4 
3 

11 
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следует также обратить внимание на явления полярной асимметрии. Прежде 
всего, в Бореально-арктической надобласти полностью отсутствуют высшие 
представители Flabellifera — Seroloidea и низшие Asellota — Stenet'rioidea. 
Единичные виды Seroloidea проникают в северное полушарие лишь вдоль 
берегов Америки до южной Калифорнии, а по глубинам — до северо-восточ
ного побережья США. Stenetrioidea в северном полушарии не проникают 
севернее Гавайских и Бермудских островов. В южном же полушарии даже 
в пределах Антарктической области обитают 26 видов Serolidae и 2 вида 
Stenetriidae. 

Сравнение фаун двух приполярных холодноводных регионов — Аркти
ческой подобласти и Антарктической области также отчетливо показывает 
наличие полярной асимметрии. Арктика полностью лишена эндемичных 
родов равноногих ракообразных, в Антарктике имеется 7 эндемичных родов, 
что составляет около 14.6% от общего количества родов в ней. В видовом 
отношении антарктическая фауна равноногих ракообразных (167 видов) 
почти в 2.4 раза богаче арктической (70 видов). Подавляющее большинство 
видов в Арктике составляют наиболее специализированные Asellota (78.9% 
от общего числа видов), и наоборот, наиболее примитивные Flabellifera 
представлены лишь двумя видами: Aega psora и Rocinela belliceps, что со
ставляет всего 2.8% от общего числа видов. Это можно рассматривать как 
одно из подтверждений большой геологической молодости арктической 
фауны. Интересно, что почти такое же соотношение числа видов Asellota 
(90%) и Flabellifera (3.2%) наблюдается у глубоководной фауны Мирового 
океана (в целом все глубины свыше 2000 м). Противоположные соотношения 
наблюдаются в шельфовых зонах тропиков и субтропиков. Так, например, 
у Филиппинских островов 90% общего количества видов составляют Fla
bellifera и всего 2% —Asellota. В тропическо-субтропическом районе Мекси
канского залива и Карибского моря эти цифры соответственно 71.9 и 11.4%* 
Антарктическая же фауна в этом отношении занимает промежуточное поло
жение (27% Flabellifera и 50% Asellota) и в этом отношении сравнима не 
с Арктикой, а с бореальными районами Атлантического (27.2% Flabellifera 
и 54.5% Asellota) и Тихого (25.3% Flabellifera и 36.4% Asellota) океанов 
(Кусакин, 1973). 

ГЛУБОКОВОДНАЯ ФАУНА 

Фауна равноногих ракообразных, обитающих на глубинах свыше 2000 м 
в Мировом океане, насчитывает 420 видов, относящихся к 73 родам. По 
родовому составу глубоководная фауна относительно близка к фауне шель
фовых зон холодных и умеренных вод, хотя и содержит 28 родов (т. е. 38.3% 
от общего количества родов), которые не встречаются на глубинах менее 
чем 2000 м. Все они, за исключением рода Glabroserolis, относятся к под
отряду Asellota. В глубоководной фауне можно выделить не менее двух 
семейств (Thambematidae и Echinothambematidae), не найденных на меньших 
глубинах. Оба эти небольшие семейства не очень четко обособлены от Jani-
ridae. 

Хотя за последние 15 лет наши знания о фауне глубоководных Isopoda 
существенно обогатились главным образом благодаря работам Вольфа, 
Мензиса, Бирштейна и Хесслера^ все же они остаются недостаточными и во 
многом фрагментарными. Наиболее полно, но тоже далеко недостаточно 
изучена фауна равноногих Курило-Камчатского желоба. Наоборот, крайне 
слабо изучены восточная часть Тихого океана, Антарктика, особенно ее 
тихоокеанский сектор, Северный Ледовитый океан и центральные части 
всех океанов. 

На табл. 19 и 20 показано различие родового и видового состава, по 
Престону, фауны глубоководных Isopoda для 9 районов, в общем более 

8 О. Г. Кусакин 
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или менее соответствующих провинциям, выделяемым Виноградовой (1956, 
1964). Бросается в глаза относительно низкое значение показателя различия 
(Z=0.47—0.71) родового состава для многих сравниваемых районов. Это 
свидетельствует о большом родовом сходстве фауны Isopoda в разных райо
нах Мирового океана, гораздо большем, чем для фауны шельфовых зон тех же 
районов. Показатель различия родового состава для северной Атлантики 
и Северного Ледовитого океана меньше 0. 27, т. е. разница в составе родов 
между этими акваториями статистически недостоверна. 

Наоборот, показатели различия видового состава для всех сравнивае
мых районов исключительно велики и колеблются от 0.81 до 1.0, что сви
детельствует о резко выраженном видовом эндемизме, характерном для 
каждого из районов. Наименьший показатель различия (Z=0.81) опять-таки 
между фаунами северной Атлантики и Северного Ледовитого океана. 

Биогеографический анализ глубоководной фауны Isopoda в основном под
тверждает схему, предложенную Виноградовой. Только границу Антаркти
ческой, или Аустральной, глубоководной области мы считаем более правиль
ным в ряде мест немного сдвинуть на юг до линии субтропической конверген
ции. От выделения подобластей мы пока предпочитаем воздерживаться. 
В частности, вместо Арктической области (Menzies, 1963) или подобласти 
(Виноградова, 1964) мы выделяем соответствующую провинцию. ; 

Таким образом, глубины в границах рассматриваемой акватории мы 
относим к двум биогеографическим глубоководным областям: к Атланти
ческой, куда относятся Северо-Атлантическая и Арктическая провинции, 
и к Индо-Тихоокеанской, куда относится Северо-Тихоокеанская провинция. 

А т л а н т и ч е с к а я г л у б о к о в о д н а я область 
В этой области зарегистрированы 182 вида равноногих ракообразных, 

относящихся к 51 роду. 10 родов (Glabroserolis, Abyssijaera, Rhacura, Tham-
bema, Echinothambema, Vemathambema, Notoxenoides, Thaumastosoma, Torwo
lia и Syneurycope) — эндемики этой области. Основу фауны составляют 
виды родов Haploniscus (15 видов), Ischnomesus (9), Stylomesus (4), Hetero-
mesus (4), Haplomesus (8), Macrostylis (11), Nannoniscus (7), Desmosoma (10), 
Eurycope (7), Storthyngura (11) и Munneurycore (5 видов). В качестве отри
цательного момента можно отметить отсутствие рода Antarcturus, характер
ного для двух других глубоководных областей. Эта область включает глу
бины Северного Ледовитого и Атлантического океанов на юг до зоны субтро
пической конвергенции. Две провинции этой области находятся в пределах 
рассматриваемой акватории. 

С е в е р о - А т л а н т и ч е с к а я п р о в и н ц и я . Эта провинция 
изучена относительно хорошо, особенно в северной части. В ней зарегистри
ровано 89 видов Isopoda, принадлежащих к 32 родам. Подавляющее боль
шинство их относится к подотряду Asellota; подотряд Flabellifera имеет 
лишь 1 вид — Serolis vemae, относящийся к аустральному надсемейству; 
подотряд Valvifera —' также 1 вид — Mesidotea megalura из арктическо-
бореального рода. 4 вида Anthuridea, обнаруженные здесь (Anthelura trun-
cata, Ananthura abyssorum, Hyssura producta и эврибатный Calathura brachiata), 
не опускаются глубже 3200 м. 3 рода (Thambema с одним видом, Torwolia 
с двумя и Thaumastosoma с тремя видами) свойственны только этой провин
ции. Кроме Thambema amycorum, Torwolia subchelatus, Т. crepes, Thaumasto
soma platycarpus, Th. tenue и Th. distinctum эндемичные виды — Hydroniscus 
abyssl, Ischnomesus profundis, Heteromesus longiremis, Haplomesus modestus, 
Macrostylis magnifica, Nannoniscus inermis, N. armatus, N. analis, Eugerdella 
hampsoni, Eu. lita, Ilyarachna spinosissima, I. bicornis, Syneurycope parallela, 
Munneurycope nodifrons, M. elongata, Anthelura truncata, Ananthura abyssorum 

8* 
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и Hyssura producta. Количество эндемичных видов, таким образом, дости
гает 24, что составляет немного более 27% от общего числа видов в про
винции. 

А р к т и ч е с к а я п р о в и н ц и я . Характеризуется крайней бед
ностью видового состава — здесь обнаружено всего 11 видов, из которых 
эндемичных всего 2 (Nannoniscus spinicornis и Munneurycope incisa), осталь
ные (Haploniscus ingolfi, Munna acanthifera, Haplomesus angustus, H. quadri-
spinosus, Macrostylis subinermis, Ilyarachna longicornis, Eurycope hanseni, 
E. inermis и Mesidotea megalura) — общие с Северо-Атлантической провин
цией или с вышележащими зонами. 

И н д о - Т и х о о к е а н с к а я г л у б о к о в о д н а я область 
Акватория этой области изучена крайне неравномерно. Если район к во

стоку от Курильских островов и Японии изучен лучше других акваторий 
Мирового океана, то для громадных пространств восточной части Тихого и 
северной части Индийского океанов мы имеем лишь крайне скудные данные. 
Фауна равноногих ракообразных содержит 170 видов, принадлежащих 
к 46 родам. Эндемичных родов — 5: Austroniscus с двумя видами и монотипи
ческие Microthambema, Haplomunna, Abyssoniscus и Paropsurus. Основу 
фауны составляют виды родов Antarcturus (И видов), Janirella (12), Haplo
niscus (И) , Mesosignum (9), Ischnomesus (12), Haplomesus (10), Macrostylis (12), 
Ilyarachna (11), Eurycope (11), Storthyngura (15), Munneurycope (4) и Mun-
nopsis (4 вида). За исключением преимущественно антарктического эври-
батного рода Antarcturus, это все, как и в остальных глубоководных об
ластях, широко распространенные, преимущественно глубоководные роды. 

По родовому составу наибольшее сходство наблюдается с Атлантической 
(24 общих рода при показателе различия Z=0.57) и с Антарктической 
глубоководными областями (18 общих родов при Z=0.71) , затем с Атлан
тической бореальной областью шельфовых зон (21 общий род при Z=0.71) . 
Любопытно, что количество родов, общих с Тихоокеанской бореальной 
областью шельфовых зон, значительно меньше (всего 3 рода, общих с Оре-^ 
гонской подобластью, 8 — с Айнской и 12 — с Берингийской при показате
лях различия Z соответственно 0.95, 0.86 и 0.77). Несколько большее сход
ство наблюдается даже с Антарктической областью шельфовых зон 
(14 общих родов приZ=0.74) . Это свидетельствует о значительной обособлен
ности глубоководной фауны Тихого океана не только от шельфовых фаун 
тропиков и субтропиков, но и от фауны шельфовых зон бореальных вод 
этого же океана (Kussakin,1973). 

С е в е р о - Т и х о о к е а н с к а я п р о в и н ц и я . К этой провин
ции относятся глубины Тихого океана в границах, близких к принятым 
в настоящем определителе. Ее фауна Isopoda содержит 120 видов, подавляю
щее большинство которых описано из Курило-Камчатского желоба, тогда 
как другие районы изучены крайне недостаточно. Из 32 родов лишь 3 рода 
(Microthambema, Micromesus и Abyssoniscus) эндемичны, причем видовой 
эндемизм исключительно высок — все виды, кроме Eurycope scabra, можно 
считать эндемичными. Обращает на себя внимание относительное обилие 
видов рода Antarcturus (8 видов), полностью отсутствующего в северной 
части Атлантического океана. Из Asellota наибольшее число видов содержат 
роды J anirella (12 видов), Haploniscus, Macrostylis и Ilyarachna (по 9 видов), 
Haplomesus (8) и Storthyngura (7 видов), т. е. роды, широко распространенные 
по всему М-тровому океану. 
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С И С Т Е М А Т И Ч Е С К А Я Ч А С Т Ь 

Класс C R U S T A C E A ' 
Подкласс MALACOSTRACA 

Надотряд Peracarida 
Отряд I S О Р О D A Latreille, 1817 

Тело обычно удлиненное, более или менее сильно уплощенное дорсо-
вентрально, реже вальковатое, почти цилиндрическое или сплюснуто с боков, 
состоит из головы, грудного отдела и брюшного отдела. Голова цельная, 
в ее состав всегда входит I торакальный сегмент, конечности которого пре
образованы в ногочелюсти, сросшиеся между собой только у основания. 
Реже с головой полностью или частично сливается и II торакальный сегмент, 
но в таких случаях конечности этого сегмента всегда сохраняют типичное 
для грудных ножек строение. Глаза сидячие, сложные, часто сильно редуци
рованы или отсутствуют. I антенна одноветвистая, иногда с рудиментом 
добавочного жгутика. II антенна, как правило, одноветвистая, лишь у не
которых Anthuridea на 4-м членике стебелька имеется добавочный жгутик, 
а у некоторых изопод на 3-м членике стебелька сохраняется маленький 
рудиментарный экзоподит (чешуйка). Ротовые части обычно грызущие, 
реже колющие и сосущие. Брюшной отдел только у Anthuridea состоит из 
6 свободных брюшных сегментов и тельсона. У всех остальных Isopoda 
последний брюшной сегмент всегда слит с тельсоном, образуя плеотельсон. 
Часто с плеотельсоном сливается большее число брюшных сегментов, а в ряде 
случаев и все. Плеоподы несут как плавательную, так и дыхательную функ
ции, часто эти функции разделены между различными парами плеоподов или 
их ветвями. Как правило, плеоподы сильно уплощенные, двуветвистые. 
У большинства Isopoda эндоподит II плеопода самца вооружен мужским 
отростком наряду с генитальным апофизом, расположенным на брюшной 
стороне VII грудного сегмента и принимающим участие в оплодотворении 
самки. Уроподы обычно двуветвистые, реже одноветвистые или отсутствуют. 
Различается 2 типа их прикрепления: терминальное и латеральное. При 
последнем уроподы могут располагаться примерно в одной плоскости с плео
тельсоном, образуя вместе с ним хвостовой веер, нависать над дорсальной 
поверхностью тельсона, образуя с ним хвостовую чашечку, или располагаться 
под вентральной поверхностью плеотельсона, образуя крышечку, при
крывающую снизу плеоподы. 

Свободноживущие, эктопаразитические и эндопаразитические животные. 
Паразитируют на рыбах и разнообразных ракообразных. 

Отряд Isopoda насчитывает несколько тысяч преимущественно морских 
и наземных, в меньшей степени пресноводных видов и разделяется на 9 под
отрядов, из которых в холодных и умеренных водах северного полуша
рия обитают представители 8. 
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ТАБЛИЦА ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ПОДОТРЯДОВ ОТРЯДА ISOPODA 

1 (14). Развитие прямое; взрослое животное ведет свободный образ жизни 
или паразитирует на рыбах, но не на ракообразных. 

2 (9). Уроподы латеральные или вентральные, прикреплены по бокам плео
тельсона или тельсона. 

3 (6). Уроподы латеральные, иногда нависают над дорсальной поверхностью 
плеотельсона. * 

4 (5). Уроподы расположены примерно в одной плоскости с плеотельсоном, 
образуя вместе с ним хвостовой веер; в виде исключения уроподы внешне 
и по расположению сходны с плеоподами 
. .« I. Подотряд Flabellifera (стр. 155). 

5 (4). Экзоподиты уроподов сдвинуты на спинную сторону и нависают 
над тельсоном, так что уропод и тельсон образуют хвостовую чашечку 
. I I . Подотряд Anthuridea.1 

6 (3). Уроподы подогнуты под вентральную поверхность плеотельсона, 
образуя двустворчатую крышечку. 

7 (8). Водные формы с плеоподами, приспособленными для водного дыхания 
и плавания; крышечка полностью прикрывает снизу плеоподы . . . . 

* . IV. Подотряд Valvifera.1 

8 (7). Наземные формы с плеоподами, приспособленными для воздушного 
дыхания; крышечка небольшая, прикрывает снизу лишь задние плео
поды или только анальную область . . . . . V. Подотряд Tyloidea.1 

9 (2). Уроподы терминальные, прикрепляются к задней части плеотельсона. 
10 (13). Водные формы с плеоподами, приспособленными для водного дыха

ния; брюшной отдел содержит не более 3 сегментов, включая плео-
тельсон. 

11 (12). Тело относительно слабо сплющено в дорсовентральном направле
нии, палочковидное; у самки отсутствуют I и I I , у самца — I плеоподы 

I I I . Подотряд Microcerberidea.1 

12 (11). Тело сильно уплощено в дорсовентральном направлении, очень редко 
палочковидное; у самца I и II плеоподы сильно видоизменены, образуя 
сложную крышечку, у самки I плеоподы отсутствуют, II плеоподы 
слились между собой и образуют крышечку' . . VI. Подотряд Asellota.1 

13 (10). Наземные формы с плеоподами, приспособленными для воздушного 
дыхания; брюшной отдел состоит из 6 сегментов, включая плеотельсон 

VII . Подотряд Oniscoidea.1 

14 (1). Развитие с метаморфозом; взрослое животное паразитирует на рако
образных VIII . Подотряд Epicaridea.1 

I . Подотряд FLABELLIFERA G. О. Sars, 1899 

Тело сплюснуто в дорсовентральном направлении; уплощенные в боль
шинстве случаев уроподы прикреплены но бокам плеотельсона у его основа
ния и образуют вместе с ним боковой веер (у Anuropidae уроподы не отли
чаются но месту и положению от плеоподов). Плеоподы в количестве 5 пар 
специализированы для плавания и дыхания; у высших форм одни из них 
(передние) чисто плавательные, другие (задние) — дыхательные. 7 пар 
переоподов ходильного, хватательного или цепляющегося типа. 7 пар 
свободных грудных (переональных) сегментов, за исключением Seroloidea, 
у которых передний грудной сегмент слит с головой. Свободных брюшных 
сегментов не более 5, так как последний всегда слит с тельсоном, образуя 
нлеотельсон. У всех семейств, входящих в надсемейство Cymothoidea, а также 

1 Эти подотряды рассматриваются в томе II. 
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у семейства Limnoriidae из надсемейства Sphaeromatidea 5 свободных брюш
ных сегментов спереди от плеотельсона. У семейства Sphaeromatidae спе
реди от плеотельсона 2 брюшных сегмента, из которых передний очень 
короткий, часто скрытый под последним грудным сегментом, а задний, 
более длинный, несет по бокам следы слияния в виде 2—3 пар боковых швов. 
У надсемейства Seroloidea 3 свободных брюшных сегмента, из которых перед
ний иногда частично сливается с VI грудным сегментом. 

Ротовые придатки у свободноживущих форм нормальные, грызущие, 
у паразитических и полупаразитических Excorallanidae, Corallanidae, Aegi-
dae и особенно у Cymothoidae сильно видоизменены, колющего типа. 

Подавляющее большинство видов (свыше 750 из 1020) этого самого при
митивного и наибольшего по числу видов подотряда приурочено к шельфовым 
зонам тропиков и субтропиков. В шельфовых зонах холодных и умеренных 
вод обоих полушарий обитает 258 видов, т. е. около 25.4%, а на глубинах 
свыше 2000 м обнаружено всего 19 видов, т. е. менее 2%. Всего в подотряде 
известно 12 семейств, из которых в холодных и умеренных водах только 8. 

ТАБЛИЦА ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ СЕМЕЙСТВ ПОДОТРЯДА FLABELLIFERA 

d (12). Брюшной отдел содержит не менее 4 свободных сегментов спереди 
от плеотельсона. 

2 (3). Уроподы сверху не видны, внешне и по расположению они сходны 
сплеоподами II. Сем. Anuropidae (стр. 220). 

3 (2). Уроподы расположены по бокам плеотельсона и видны сверху. 
4 (11). Обе ветви уроподов уплощенные, пластинчатые; уроподы образуют 

вместе с плеотельсоном хвостовой веер. 
5 (6). Все переоподы ходильные, частично приспособлены для плавания, 

с перистыми щетинками; мандибула с широким режущим краем, хорошо 
развитой подвижной пластинкой и большим лопастевидным зазубрен
ным зубным отростком I. Сем. Cirolanidae (стр. 157). 

6 (5). Все переоподы или по крайней мере часть их хватательные, с искрив
ленными крюковидными дактилоподитами, без перистых щетинок; 
мандибула с узким коническим режущим краем, подвижная пластинка 
маленькая, рудиментарная, или отсутствует; зубной отросток более 
или менее рудиментарный, треугольной формы, или отсутствует. 

7 (10). 3 передние пары грудных ног хватательные, остальные ходильные; 
стебелек и жгутик на антеннах обеих пар отчетливо дифференцированы. 

8 (9). Дистальный членик ногочелюстного щупика без крючков, несет лишь 
щетинки III. Сем. Corallanidae (стр. 222). 

9 (8). Дистальный членик ногочелюстного щупика несет не щетинки, 
а крючки IV. Сем. Aegidae (стр. 231). 

10 (7). Все переоподы хватательные; антенны обеих пар редуцированы, 
не разделены на стебелек и жгутик . . V. Сем. Cymothoidae (стр. 271). 

11 (4). Уроподы маленькие, рудиментарные, не уплощенные, их ветви узкие, 
цилиндрические или когтевидные, часто одна из ветвей отсутствует 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . VI. Сем. Limnoriidae (стр. 309). 

12 (1). Брюшной отдел спереди от плеотельсона содержит не более 3 свобод
ных сегментов. 

13 (14). Все грудные сегменты свободные; спереди от плеотельсона не более 
2 свободных брюшных сегментов; плеоподы более или менее сходны 
между собой, никогда не имеют форму крышечки . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . VII. Сем. Sphaeromatidae (стр. 333). 

14 (13). Передний грудной сегмент в средней части слит с головой, задний 
грудной сегмент сверху или не виден вовсе, или, если виден, то его 


