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Остракоды являются идеальным объектом для изучения микроэволюционных процессов, в частно-
сти эволюции полового диморфизма, поскольку имеют длительную и непрерывную палеонтологи-
ческую летопись, хорошо диагностируемые морфологические признаки, наличие полового димор-
физма и четко различимые возрастные стадии. Для некоторых ракушковых раков от миоцена до со-
временности показано, что первыми в эволюционный процесс вовлекаются самцы. Это выражается
в сохранении ювенильных признаков в строении замка раковины у самцов вследствие педоморфо-
за. Этот феномен впервые выявлен у мезозойских представителей – позднекелловейского вида
Lophocythere acrolophos из разреза Михайловцемент (Рязанская обл.). В статье приводится обзор ра-
бот по эволюции полового диморфизма у остракод и новые данные.
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Половой отбор – особая форма естественного
отбора и один из важнейших механизмов эволю-
ции, благодаря которому возникает половой ди-
морфизм – морфологические различия между
самками и самцами, иногда не несущие адаптив-
ной функции, но предоставляющие преимущество
при спаривании носителю тех или иных призна-
ков. Это явление было впервые описано Дарвином
в “Происхождении видов” и более подробно, с
множеством примеров, разобрано в двухтомнике
“Происхождение человека и половой отбор” (Dar-
win, 1859, 1871).

В большинстве случаев инвестиции самок пре-
вышают инвестиции самцов, начиная с асиммет-
рии половых клеток. Они вкладывают больше ре-
сурсов в производство и/или выращивание
потомства, поэтому за доступ к спариванию пре-
имущественно борется противоположный пол,
но именно самки чаще производят окончатель-
ный выбор партнера, хотя известны и противопо-
ложные примеры, когда самки конкурируют за
самцов (Darwin, 1871; Bateman, 1948; Jones, Avise,
2001).

Проследить эволюцию полового диморфизма
весьма проблематично, так как длительные эво-
люционные процессы сложно изучать на живых
объектах в режиме реального времени. Ископае-
мые объекты тоже обладают рядом ограничений,
затрудняющих подобные исследования: 1) непол-
нота геологической летописи; 2) плохая сохран-
ность мягких тканей (копулятивные органы,
окраска, половые клетки лишь в единичных слу-
чаях сохраняются в ископаемом виде); 3) недо-
статочное количество экземпляров для статисти-
чески достоверной выборки в случае изучения
макрофауны, например, позвоночных, моллюс-
ков и т.д.; 4) сложность в интерпретации данных
и установлении функций признаков, которые
возникли в результате полового отбора. Предста-
вители видов, обладающие сильно выраженным
половым диморфизмом, иногда даже описыва-
лись как разные виды, в том числе и остракоды
(например, Любимова, 1955, с. 63, табл. 6, фиг. 9 и
с. 65, табл. 7, фиг. 2; Занина и др., 1960, рис. 683 и
684; Cohen, 1989; Knell et al., 2013).

Наиболее перспективными объектами для по-
добных исследований являются микроскопические
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организмы, сохраняющиеся в горных породах в
массовых количествах, имеющие длительную гео-
логическую историю и хорошо различимый по-
ловой диморфизм. Всем этим критериям в пол-
ной мере отвечают ракушковые раки (Ostracoda,
Crustacea). Один из последних обзоров литерату-
ры по изучению полового диморфизма остракод
был сделан в 2013 г. японским исследователем
Озавой (Ozawa, 2013), где широко освещались ис-
следования по изучению эволюции полового ди-
морфизма остракод, но не были включены мно-
гие результаты наших соотечественников и, соот-
ветственно, данные, полученные за последние
семь лет. Поэтому в настоящей статье приводится
дополненный и расширенный обзор, а также соб-
ственные результаты, полученные при изучении
остракод р. Lophocythere Silvester-Bradley, 1948 из
опорного разреза для верхнего келловея (средняя
юра) Русской плиты Михайловцемент (Рязанская
обл.).

Ископаемая летопись остракод охватывает
огромный временной промежуток, начиная с
раннего кембрия, при условии, если брадориид
относить к классу остракод (Melnikova et al., 1997;
Vannier et al., 2005; Williams et al., 2007). Палеоко-
пиды, миодокопиды и подокопиды известны из
более поздних отложений (Harvey et al., 2012;
Nowak et al., 2018).

Другие достоинства остракод (обилие ископа-
емого материала и ярко выраженный половой ди-
морфизм) отмечались уже в 1932 г. (Alexander, 1932).
Самые древние копулятивные органы, найденные в
ископаемом состоянии, принадлежат именно
остракодам из лагерштетта, образовавшегося в мор-
ских силурийских отложениях (425 млн лет) на тер-
ритории современного Херефордшира в Англии в
результате пеплопада. У миодокопид Colymbosa-
thon ecplecticos Siveter et al., 2003 половые органы
занимают значительную часть раковины и отли-
чаются крупным размером, что подчеркивается в
названии (Siveter et al., 2003). А самые древние
фоссилизированные половые клетки ракушковых
принадлежат остракодам Heterocypris collaris Matzke-
Karasz et al., 2013 из пресноводных пещерных отло-

жений миоцена Австралии (Matzke-Karasz et al.,
2014). Сперматозоиды у этих остракод отличают-
ся гигантским размером, вытянутой головкой и
длинным хвостом. Для копуляции у самцов име-
ется зенкеров орган, минерализованные слепки
которого встречаются в раковинах с мелового пе-
риода и свидетельствуют о том, что гигантские
половые клетки у ципридидных остракод были
уже тогда (Matzke-Karasz et al., 2009). Гигантизм
мужских половых клеток известен и в других
группах беспозвоночных, например у некоторых
насекомых (Miller, Pitnick, 2002; Polilov, 2016).

Половой диморфизм раковин остракод зави-
сит от половой активности (плавательной актив-
ности, положения раковин самок и самцов при
спаривании, строения копулятивных органов)
и/или вынашивания яиц (Cohen, Morin, 1990;
Abe, Vanier, 1991). Направление и давление отбора
может быть разным у самок и самцов (Badyaev,
Martin, 2000).

РАЗЛИЧИЯ МОРФОЛОГИИ МЯГКОГО ТЕЛА 
И ПОВЕДЕНИЯ САМОК И САМЦОВ

Половые органы остракод, как правило, пол-
ностью размещаются внутри тела, поэтому их от-
печатки на раковинах не остаются. Но у некото-
рых кайнозойских (современные и миоценовые
виды) пресноводных ципридокопин яичники и
семенники свободно располагаются в полости
створок, поэтому иногда на их внутренней сторо-
не остаются отпечатки, которые сохраняются в
ископаемом виде (рис. 1). По этим отпечаткам
может быть реконструировано строение половых
органов (Moore, 1961; Николаева, Аладин, 1989).

Половой диморфизм может проявляться в
асимметрии конечностей, например, у подоко-
пид вида Bicornucythere bisanensis Okubo, 1975, из-
вестного из солоноватоводного бассейна Япо-
нии, подомер правой первой грудной конечности
у самцов в 1.5 раза крупнее и более мускулистый,
чем у самок. Это явление получило объяснение
при видеозаписи копуляции. Такая конечность
оказалась адаптацией к брачному ухаживанию.

Рис. 1. Правые створки раковин пресноводных и солоноватоводных миоценовых Moenocypris francofurtana Triеbel,
1959. Вид снаружи, стрелкой отмечен передний конец. а – самка с отпечатком яичника, б – самец с отпечатком семен-
ников (по: Moore, 1961).

а б
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Перед спариванием самец вращает раковину сам-
ки три или четыре раза, используя эту конечность
(рис. 2) (Abe, Vanier, 1991; Ozawa, 2013).

У морских миодокопид Vargula hilgendorfii (Muel-
ler, 1890), известных как морские светлячки, конеч-
ности самок и самцов также различаются. Фурка
у последних крупнее. По видеозаписям удалось
установить, что перед спариванием самец актив-
но плавает вокруг самки, отталкиваясь от дна
фуркой, как бы “подпрыгивая” (Ozawa, 2013).

Самцы планктонных остракод Cypridinidae
Baird, 1850 во время ухаживания за самками ис-
пользуют биолюминесценцию и плавают по раз-
личным траекториям, выделяя светящийся секрет с
разной частотой. Такие брачные танцы видоспеци-
фичны и четко различаются самками (Morin, Co-
hen, 2010).

Считается, что эволюционно стабильное соот-
ношение полов среди взрослых особей у боль-
шинства организмов, размножающихся половым
путем, 1 : 1 (Fisher, 1930; Shaw, Mohler, 1953; Fu-
tuyma, 2005), но это соотношение может меняться
в разных группах в масштабах эволюции (его на-
зывают экстраординарным, или нефишеров-
ским) (Hamilton, 1967). У остракод соотношение
1 : 1 не всегда выдерживается (Yamaguchi, 2017) и
зависит от сезонных колебаний, а также отличается у
морских и пресноводных представителей (у послед-
них существуют партеногенетические виды).
Обычно у морских остракод это соотношение 1 : 2,
где самцов в 2 раза меньше (Martins, 2019). На ис-
копаемом материале неравное соотношение сам-
цов и самок еще заметнее. Например, у юрского
вида Lophocythere acrolophos Whatley, Ballent, Armit-
age, 2001 соотношение полов составило 1 : 4, где
самцов в 4 раза меньше (Shurupova, Tesakova, 2019).

Обычно именно самцы остракод инициируют
спаривание (McGregor, Kesling, 1969; Cohen, Mo-
rin, 1990; Horne et al., 1998), они чаще активно
плавают в толще воды в поисках партнера и с
большей вероятностью попадают под пресс пела-

гических хищников. Поэтому продолжительность
жизни у самок и самцов может различаться, что так-
же влияет на соотношение полов. И хотя элимина-
ция активных самцов будет сильнее, такое поведе-
ние поддерживается половым отбором, так как дает
репродуктивное преимущество (Abe, 1983; Kamiya,
1988; Abe, Vannier, 1991; Rivers, Morin, 2008; Speis-
er et al., 2013).

Строение зрительных органов также может
различаться у полов. Например, меньший размер
глаз, вплоть до полного их отсутствия, или мень-
ший размер и выпуклость глазных бугорков у са-
мок (Bonaduce, Danielopol, 1988; Rivera, Oakley,
2009; Arenz et al., 2018). У самцов некоторых миодо-
копид хорошо развитые органы зрения помогают
не только в поисках партнера или идентифика-
ции потенциального конкурента, но и в избегании
хищников. Вследствие таких различий в морфоло-
гии сильно отличается и поведение (что позволяет
избежать острой внутривидовой конкуренции)
(Cohen, Morin, 1990; Speiser et al., 2013).

В планктонных и бентосных пробах иногда на-
блюдается разное соотношение полов у одних и
тех же видов миодокопид: в планктоне преобладают
самцы, а в бентосе – оплодотворенные самки. У по-
следних морфология изменяется после спарива-
ния – они теряют плавательные щетинки, вслед-
ствие чего ограничиваются только бентосным обра-
зом жизни. Возможно, такая адаптация возникла в
результате конфликта полов, так как оплодотворен-
ная самка в таком состоянии не может привлекать
других самцов (Cohen, Morin, 1990; Speiser et al.,
2013).

ТИПЫ ПОЛОВОГО ДИМОРФИЗМА
И РАЗЛИЧИЯ МОРФОЛОГИИ РАКОВИН 

САМОК И САМЦОВ ОСТРАКОД
Представителей разных полов можно разли-

чить не только по строению мягкого тела и пове-
дению, но и по морфологии раковины, что осо-

Рис. 2. Схематическое изображение брачного поведения современных Bicornucythere bisanensis из солоноватоводного
мелководья Японии (по: Abe, Vannier, 1991 из Ozawa, 2013).

Вращение

♀
♂



288

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 81  № 4  2020

ШУРУПОВА, ТЕСАКОВА

бенно информативно при работе с ископаемым
материалом. Строение раковин самок и самцов в
разных группах могут различаться по размерам,
форме, скульптуре, очертанию, строению замка,
выраженности (или отсутствию) различных
структур.

Отличительной особенностью ракушковых
раков является наличие разных типов полового
диморфизма, который был особенно разнообра-
зен у представителей палеозойских групп и чаще
всего не имеет аналогов у современных предста-
вителей. В работах последних десятилетий в ан-
глоязычной литературе типы полового димор-
физма не рассматриваются подробно (например,
Armstrong, Brasier, 2013; Ozawa, 2013), но эти мор-
фологические различия очень важны для систе-
матики. Разными авторами предлагаются разные
классификации типов/надтипов полового ди-
морфизма, но не вызывают сомнений два самых
основных: эстрадомицилярный (который также
называют наружным) и домицилярный (или

внутренний) (Иванова, 1979; Практическое руко-
водство…, 1990).

Экстрадомицилярный надтип известен только
у палеозойских остракод и связан с образованием
разных структур (ребер или открытых полостей),
чаще всего на брюшной стороне, которые нахо-
дятся снаружи раковины и не связаны непосред-
ственно с мягким телом рачка (Сарв, 1966; Иванова,
1979; Ozawa, 2013). Морфология раковин палео-
зойских остракод сильно отличается в разных
группах, поэтому в пределах экстрадомицилярно-
го надтипа выделяли разные типы (Scott et al., 1961;
Сарв, 1966; Иванова, 1979; Armstrong, Brasier, 2013).
Например, в работе В.А. Ивановой (1979) выделя-
ются три типа:

а) Долональный диморфизм – наличие ребра у
обоих полов (преимущественно в переднебрюш-
ном или брюшном крае створки, реже на заднем
крае), которое у самок может быть выпуклым или
выглядеть как вздутие, такая структура называется
“долон” (рис. 3а, б);

б) Антральный диморфизм – проявляется
только на раковинах самок, у которых развивается
полость с вогнутым дном (антрум) и двумя ребрами
по бокам. Иногда формируются две параллельные
полости, состоящие из трех ребер (рис. 3в–е);

в) Маргинальный диморфизм – проявляется
только на створках самок, у которых брюшная
поверхность створки расширяется. На створке
находятся три низких продольных ребрышка
одинаковой величины (рис. 3ж–к).

При долональном диморфизме, так как вы-
пуклости на створках самок находились не в по-
лости раковины, то, предположительно, яйца по-
сле оплодотворения перемещались с помощью
конечностей из задней части раковины к перед-
небрюшной, потом выталкивались в выводковую
камеру и прикреплялись к ее стенкам с помощью
липкого секрета. И хотя многие ракообразные,
как вымершие, так и современные, тоже носят
яйца после оплодотворения в специальных вы-
водковых камерах, современных аналогов такого
репродуктивного поведения палеозойских остра-
код нет (Иванова, 1979).

Второй надтип полового диморфизма – доми-
цилярный – встречается на протяжении всего фа-
нерозоя. При домицилярном диморфизме отли-
чия раковин самок и самцов связаны с морфомет-
рическими параметрами и/или выражаются в
формировании выпуклости и вздутия на створках
самок для вынашивания потомства непосред-
ственно в полости раковины (Moore, 1961; Hen-
ningsmoen, 1965; Иванова, 1971, 1979; Jaanusson,
1985; Pokorný, 1998; Armstrong, Brasier, 2013). Так-
же могут отличаться очертания, размеры, высота

Рис. 3. Экстрадомицилярный надтип полового ди-
морфизма, все раковины снаружи: долональный ди-
морфизм, левые створки сбоку (а, б); антральный ди-
морфизм, правые створки (в–е), в, г – вид сбоку, д, е –
вид с брюшной стороны; маргинальный диморфизм,
левые створки (ж–к), ж, з – вид сбоку, и, к – вид с
брюшной стороны (по: Иванова, 1979).

Самцы

а
Carinobolbina carinata (Krause, 1892)

Egorovella compacta V. Ivanova, 1959 Egorovella defecta V. Ivanova, 1959

СамкиEurychilina nodosa Kraft, 1962

б

в г

д е

ж з

и к
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и/или ширина заднего конца раковин самок и
самцов. У некоторых видов с таким типом димор-
физма раковины разных полов могут дополни-
тельно различаться по скульптуре и/или замку
(Андреев, 1966; Сарв, 1966; Шорников, 1966, 2016;
Schornikov, Tsareva, 2002; Ozawa, 2013). Внутри
этого надтипа можно выделить еще четыре типа
(Иванова, 1979):

а) Апархитидный диморфизм – наличие взду-
тия или расширение задней части раковины са-
мок (рис. 4а–г);

б) Бейрехиидный диморфизм (или круминаль-
ный; Сарв, 1966) – развитие выпуклости (крумины)
в переднебрюшной части раковин самок (рис. 4д, е);

в) Клоденеллидный диморфизм – развитие поло-
сти в задней части раковины самок (рис. 4ж–к);

г) Контурный диморфизм (или размерно-про-
порциональный) – различие в очертаниях и вели-
чинах соотношений раковин самок и самцов
(рис. 4л, м).

При домицилярном диморфизме раковины
самцов могут иметь более крупную и вытянутую
форму из-за крупных гемипенисов, зенкерова ор-
гана и огромных сперматозоидов, но иногда
встречается и обратное соотношение в размерах
раковин самок и самцов (Howe et al., 1961;
Karanovic, 2012; Martins et al., 2017). Например, у
мезо-кайнозойских подокопид (в том числе со-
временных) в большинстве случаев раковины
самцов узкие и более длинные, а у самок задний
конец раковины обычно более высокий и широ-
кий. Но у пресноводного вида Cypridea subvalden-
sis Hanai, 1951 из мела Китая раковины самцов
мельче и уже, чем у самок (Ozawa, 2013). У пред-
ставителей юрского р. Mandelstamia Lyubimova,
1955 раковины самцов отличаются не только
большей длиной, но и более высоким и широким
задним концом (Malz, 1958; Neale, Kilenyi, 1961;
Wilkinson et al., 1998), в то время как у р. Palaeo-
cytheridea Mandelstam, 1947 раковины самцов
длиннее раковин самок, но с более низким зад-
ним концом (Tesakova, 2013a, b).

Также у разных полов может отличаться
скульптура раковины. Например, у современных
солоноватоводных подокопид Callistocythere pumila
Hanai, 1957, известных из устьев рек бассейна
Японского моря, скульптура раковин самок, со-
стоящая из ямок, выражена гораздо ярче. У сам-
цов она развита слабее (рис. 5). Из-за этих разли-
чий особи разного пола изначально были даже
описаны как разные виды (Okubo, 1979). Но при
более подробном изучении строения мягкого тела
эта неточность была устранена (Ozawa, 2013;
Шорников, 2017).

Аналогичные наблюдения над вариацией
скульптуры на раковинах разных полов у совре-
менных и ископаемых представителей р. Lepto-
cythere Sars, 1925 выявили ряд форм (например,
L. (L.) cymbula (Livental, 1929), L. propinqua (Liven-
tal, 1929), L. accurata Schneider, 1959, L. aediculata
Stepanaitys, 1962) с совершенно идентичным
строением конечностей, т.е. относящиеся к одно-
му виду L. (L.) cymbula, но первоначально описан-
ные как разные виды из-за различия скульптуры
раковин самок и самцов и высокой вариабельности
скульптуры именно у самок. Полиморфизм остра-
код, ограниченный полом, как правило, сильнее
выражен у самок (Шорников, 1966, 2017). Но изред-

Рис. 4. Домицилярный диморфизм: апархитидный
диморфизм, левые створки (а–г), а, б – вид сбоку, в,
г – вид с заднего конца; бейрихиидный диморфизм,
левые створки, вид сбоку (д, е); клоденеллидный ди-
морфизм, правые створки (ж–к), ж, з – вид сбоку, и,
к – вид с брюшного края; контурный диморфизм, ле-
вые створки, вид сбоку (л, м) (по: Иванова, 1979).

Самцы

Beyrichia (Beyrichia) snoderiana Marinsson, 1962

Mennerella tuberosa (Glebowskaja et Zaspelova in Egorov, 1950)

Hemicythere villosa Sars, 1866

Phlictiscapha apleta Kesling, 1954 Самки
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ка, например, у представителей р. Gomphocythere
Sars, 1924 из нижнего мела Западной Европы, на-
оборот, изменчивость скульптуры у самцов про-
является сильнее (Wischer, 1957).

Например, у представителей сем. Beyrichiidae
Jones, 1855 (Palaeocopida), известных с силура (Прак-
тическое руководство…, 1990), в передней поло-
вине раковин взрослых самок образуются круп-
ные полости, которые интерпретируются как вы-
водковые камеры. Однако есть и альтернативное
(или дополняющее) объяснение, связанное с тем,
что некоторые остракоды, возможно, использо-
вали эти камеры для поддержания плавучести
(Ozawa, 2013).

В ордовикских (425 млн лет) отложениях шта-
та Нью-Йорк (США) найдены раковины остра-
код, в увеличенной заднебрюшной части которых
находились яйца и ювенильные особи самых ран-
них стадий того же вида, это вздутие интерпрети-
руется как выводковая камера (Siveter et al., 2014).
Подобная находка раковины самки с ювенильной
особью внутри выводковой камеры известна и с
территории Сибири (средний ордовик) (Иванова,
1971).

Выводковые камеры у самок возникали незави-
симо в разных группах остракод, начиная с ордо-
вика. Такое поведение свидетельствует о репро-
дуктивной K-стратегии – возникновении заботы о
потомстве, самка защищает яйца от хищников и
изменений условий окружающей среды (Ozawa,
2013; Siveter et al., 2014).

ЭВОЛЮЦИЯ ПОЛОВОГО ДИМОРФИЗМА

Различия в морфологии раковин самок и сам-
цов обычно проявляются у взрослых экземпля-

ров, реже половые отличия возникают на поздних
ювенильных стадиях (Horne et al., 2002; Ozawa,
2013). Этому явлению Уотли и Стивенс дали на-
звание “преждевременный половой диморфизм”
(precocious sexual dimorphism) (Whatley, Stephens,
1977), который был обнаружен и на оригиналь-
ном материале – у мезозойских остракод (Shuru-
pova, Tesakova, 2019).

У разных групп из пограничного интервала
перми и триаса наблюдался “эффект лилипутов”
(уменьшение размеров тела) (Yang et al., 1993; Ha-
yami, 1998; Fraiser, Bottjer, 2007; Leighton, Schnei-
der, 2008; Song et al., 2011, и др.), в том числе и у
остракод, с проявлением полового диморфизма на
более ранних возрастных стадиях, уже при 5–6-й
линьке. Эта гетерохрония привела к более ранне-
му половому созреванию (неотения), что рас-
сматривается как адаптация, выработавшаяся в
ответ на ухудшающиеся экологические условия
(Forel et al., 2015). Известно, что неотения – это
один из распространенных видов гетерохроний.
Скорости эволюции у самок и самцов не всегда
одинаковы. Гетерохронные сдвиги могут наблю-
даться чаще у одного пола, а именно – у самцов
(Darwin, 1871; Геодакян, 1965, 1974; McNamara,
2012).

Ювенильные признаки в морфологии раковины
у самцов обнаружены среди пресноводных дарви-
нулид Vestalenula cornelia Smith et al., 2006. На
брюшном крае в передней половине раковины у
самцов вместо монолитного выступа наблюдает-
ся зазубренная структура, как на предыдущей
возрастной стадии, у самок же есть килевидное
углубление на левой (и комплементарный выступ
на правой) створке, т.е. у самцов сохраняется
ювенильный признак (Ozawa, 2013).

Рис. 5. Левые створки современных солоноватоводных остракод Callistocythere pumila, вид снаружи, стрелками отме-
чена передняя часть раковины. а – схематическое изображение скульптуры, б – SEM-фото (по: Ozawa, 2013).
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Остракоды р. Loxoconcha Sars, 1866 (сем. Loxo-
conchidae Sars, 1925, вымершие и современные)
многочисленны и широко распространены на
морском мелководье от тропиков до субарктики,
в том числе в акватории Японии. У плейстоцено-
вых Loxoconcha kamiyai Ozawa et Ishii, 2008 также
выявлен половой диморфизм, возникший из-за
гетерохронии. Первый замковый зуб в передней
половине правой створки у взрослого самца
меньше и округлее, чем у взрослой самки. По сво-
ему строению он схож с замком предыдущей воз-
растной стадии. У взрослой самки зуб в этой ча-
сти замка крупнее и более прямоугольной формы
(рис. 6).

Такой же половой диморфизм в строении зам-
ка раковины выявлен у близкородственного вида
Loxoconcha mutsuense Ishizaki, 1971. Эти различия
возникли вследствие гетерохронии, которая
сформировалась за счет педоморфоза (ювенили-
зации). Этот признак находится внутри раковины
(в передней половине на спинном крае) и не свя-
зан напрямую с репродуктивными функциями и
поведением (Ozawa, 2013).

У представителей р. Loxoconcha замок по своему
строению один из самых сложных среди подоко-
пид. Его упрощение у некоторых самцов локсокон-
хид можно считать проявлением атавистических
черт, которые возникли в результате сохранения у
взрослых особей ювенильных признаков (педо-
морфоза) (Ozawa, 2013).

Подобные отличия замков раковины у самок и
самцов обнаружены в разных семействах (Cytheri-
dae, Leptocytheridae, Hemicytheridae, Cytheruridae,

Loxoconchidae), причем в широких временных
рамках – от миоцена до современности (Tsuka-
goshi, 1994, 2007; Tsukagoshi, Kamiya, 1996; Ozawa,
2013).

Среди юрских остракод сем. Neurocytheridae
Gruendel, 1975 половой диморфизм проявился в
строении замка у вида Lophocythere acrolophos.
Трехчленный гемимеродонтный замок L. acrolo-
phos на правой створке состоит из крупных насе-
ченных на семь частей краевых зубов и срединно-
го желобка, который у самок осложнен 10 ямко-
группами, а у самцов – четырьмя ямко-группами
в передней части и множеством мелких ямок в
задней части (рис. 7) (Shurupova, Tesakova, 2019).

В строении замка самцов сохраняются юве-
нильные черты (мелкие ямки в задней половине
желобка), которые наблюдаются в онтогенезе
L. acrolophos с первой по шестую возрастную ста-
дию у обоих полов (рис. 8). И только начиная с
седьмой ювенильной стадии по строению желоб-
ка можно различать створки разных полов, т.е.
наблюдается преждевременный половой димор-
физм, возникший за счет гетерохронии, а именно
педоморфоза.

Признаки, возникшие при половом отборе,
например как результат “спермовых войн” у сам-
цов и ответ на них у самок, могут действовать в
противоход естественному отбору и снижать
адаптивность других признаков. Это было пока-
зано на цитероидных остракодах из позднемело-
вых (86–66 млн лет назад) отложений США (Mar-
tins et al., 2018). Ископаемая летопись остракод в
этих разрезах представлена очень детально. Ана-

Рис. 6. Сравнение раковин самок и самцов Loxoconcha kamiyai из четвертичных отложений центральной Японии, вид
изнутри. Верхний ряд – взрослая самка, средний – ювенильная стадия, нижний – самец. a – SEM-фото, черной
стрелкой отмечен изменчивый элемент замка; б – SEM-фото переднего зуба замка раковины; в – схематическое изоб-
ражение переднего зуба замка раковины (по: Ozawa, 2013).

а б в
Взрослая самка

Ювенильная стадия А-1

Взрослый самец0.1 мм

0.01 мм



292

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 81  № 4  2020

ШУРУПОВА, ТЕСАКОВА

лизировалось распространение видового состава
(93 вида) по изученным разрезам, где уровень ис-
чезновения вида в конкретном разрезе условно
принимался за его вымирание. У видов с наибо-
лее ярко выраженным половым диморфизмом
средние темпы вымирания оказались выше в 10
раз, чем у видов со слабо выраженным половым
диморфизмом. Скорость вымирания растет, если

половой диморфизм затрагивает размеры раковины
и самцы крупнее самок. Если самцы мельче, то тем-
пы вымирания, напротив, немного снижаются.
Крупная раковина самцов свидетельствует о том,
что они вкладывают больше ресурсов в производ-
ство половых клеток. Они выигрывают в кратко-
срочной перспективе размножения индивидуумов,
но не в долгосрочной перспективе существова-

Рис. 7. Правые створки взрослых представителей вида Lophocythere acrolophos из верхнего келловея (средняя юра) раз-
реза Михайловцемент (Рязанская обл.). Сверху – схематичное изображение замка раковины: серым цветом отмечены
элементы краевых зубов, белым – элементы желобка; SEM-фото замка и створки экземпляров: а – самки, б – самца
(по: Shurupova, Tesakova, 2019).
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Рис. 8. Схематичное изображение замка правой створки и его онтогенез у вида Lophocythere acrolophos. Стадии онтоге-
неза: Adult – взрослые представители, A-1–А-7 –ювенильные стадии. Черным цветом отмечены элементы краевых зу-
бов, белым – элементы желобка (по: Shurupova, Tesakova, 2019).
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ния видов. В этом случае самцы сталкиваются с
проблемой распределения ресурсов: репродук-
тивный успех или выживание. Предполагается,
что на темпы вымирания влияет и история вида:
если виды произошли от короткоживущих пред-
ков, они вымирают быстрее, и наоборот. Это под-
тверждено и на других организмах в палеонтоло-
гической летописи, разные таксоны имеют свои
скорости вымирания и видообразования (Мар-
ков, Наймарк, 1994; Martins et al., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в результате работы показано,
что остракоды, как модельный объект для изуче-
ния эволюции полового диморфизма, имеют ряд
преимуществ. А именно: длительная геологиче-
ская история (более 500 млн лет), карбонатные
раковины, которые хорошо сохраняются в ископа-
емом состоянии, наличие полового диморфизма и
разнообразие его типов (особенно у палеозойских
представителей) и четкое разграничение возраст-
ных стадий – все это позволяет изучать развитие
признаков и возникновение гетерохроний у са-
мок и самцов отдельно. Например, японскими
исследователями были выявлены гетерохронии,
затрагивающие строение замка раковин самцов у
некоторых позднекайнозойских остракод. Но это
явление оказалось гораздо древнее и проявляется
уже с середины мезозоя (со средней юры). По-ви-
димому, это говорит о том, что самцы вкладыва-
ют много ресурсов в репродуктивную систему,
поэтому при последней линьке в морфологии ра-
ковины остаются ювенильные черты.

Рассмотренные выше многочисленные работы
позволяют оценить перспективы использования
остракод в эволюционных исследованиях при
изучении не только уникальных для этой группы
явлений (разнообразие типов полового димор-
физма), но и общих закономерностей эволюции
полового диморфизма.

Авторы глубоко признательны Л.М. Мельни-
ковой (ПИН РАН) и А.Ю. Журавлёву (МГУ) за
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The ostracods (Ostracoda, Crustacea) as a model object
for studying evolution of sexual dimorphism
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The ostracods are a proper object for micro-evolutionary studies, in particular evolution of sexual dimor-
phism, due to their long lasting and continuous fossil record, clearly expressed morphological features (in-
cluding different sexes), and numerous and distinguishable instars. Here we review former reports on the evo-
lution of sexual dimorphism in ostracods and provide our new data on this phenomenon. Within some Qua-
ternary and extant populations, ostracod males seem to be the first to be involved in evolutionary changes.
The carapace hinge of such males differs from the female hinge due to pedomorphic reorganizations. For the
first time, this phenomenon is evidenced from the Mesozoic (upper Callovian) species Lophocythere acrolo-
phos (Mikhailovtcement section, Ryazan region) in which juvenile features continue to persist in the hinge of
male carapaces.
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