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ИНТЕГРАЛЬНЫЕ ПОКАЗАТЕЛИ ИЗМЕНЧИВОСТИ Arctodiaptomus salinus 
(Daday, 1885) (Copepoda, Diaptomidae) И ВОЗМОЖНОСТИ
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ВВЕДЕНИЕ
Внутрипопуляционная изменчивость – неотъ-

емлемое свойство всех живых организмов, позво-
ляющее им существовать в меняющейся среде.
Внутри- и межпопуляционная вариабельность у
планктонных Copepoda играет важную роль в
функционировании и динамике сообществ и эко-
систем в целом [30]. Ранее предположено [18, 34],
а затем подтверждено [35], что эпистатические
взаимодействия между генами способны обеспе-
чивать контроль над уровнем генетической вари-
абельности. Популяции могут существовать в
условиях как канализирующего отбора, уменьша-
ющего вариабельность признаков, так и дестаби-
лизирующего отбора, ведущего к всплескам из-
менчивости в них. В природных популяциях, су-
ществующих в привычной комфортной среде,
часть генетического разнообразия не проявляет-
ся, являясь “мобилизационным резервом” внут-
рипопуляционной изменчивости [5]. Комфорт-
ными условиями среды считают такие, при кото-
рых популяция максимально реализует свой
продукционный потенциал, т.е. эффективность
использования энергии на рост и размножение
максимальна [15]. При попадании популяций в
дискомфортные условия (непривычные или небла-
гоприятные), гено- и фенотипическая изменчи-
вость возрастает [3]. Это показано как на палеонто-
логическом материале [13, 37], так и в природных и
экспериментальных популяциях организмов раз-
ных групп [2, 14 и др.]. Резкое увеличение уровня

изменчивости может свидетельствовать о деста-
билизации популяции и всего сообщества в це-
лом [16]. Наиболее часто для оценки состояния
популяции применяют показатели случайной
(реализационной) изменчивости, в частности
флуктуирующей асимметрии [3, 11]. Использова-
ние только этих показателей может приводить к
неверным выводам [11, 23, 33], поэтому необхо-
димо анализировать и другие проявления фено-
типической изменчивости. Изменчивость от-
дельных признаков может быть разной, следова-
тельно, для индикации состояния популяций
необходимо использовать интегральные показа-
тели изменчивости ряда морфологических при-
знаков.

Существует и другой подход к оценке состоя-
ния популяций с использованием характеристик
изменчивости. Показано [12, 31], что степень
корреляции (связности) между изменяющимися
параметрами биологических систем (популяция,
сообщество, экосистема) может служить генера-
лизованной характеристикой их устойчивости
(организованности). При этом под организован-
ными понимаются системы, в которых измене-
ния различных характеристик происходят не не-
зависимо друг от друга, а в той или иной степени
согласованно [12]. Для оценки связности пара-
метров биологических систем используют усред-
ненный коэффициент корреляции (R) между из-
менениями разных параметров системы [12, 16,
31], в данном случае это морфометрические ха-
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рактеристики. Более высокие значения R соот-
ветствуют более организованным системам с по-
вышенной устойчивостью к дестабилизирующим
воздействиям. Возможность использования по-
казателя R в экологии необходима для изучения
морфологической изменчивости в разных группах
организмов, включая планктонных Copepoda. Раз-
витие теории и методов использования интеграль-
ных характеристик морфологической изменчиво-
сти веслоногих ракообразных в индикации состоя-
ния их популяций невозможно без знания
диапазонов изменчивости в удаленных популя-
циях модельных видов оценки и влияния на них
факторов среды.

В качестве модельного вида выбран наиболее
галотолерантный среди каланоид [19] и эври-
термный вид веслоногих ракообразных Arctodi-
aptomus salinus (Daday, 1885), который имеет поко-
ящиеся яйца и населяет разнотипные водоемы
Евразии и Северной Африки, часто играя в них
важную экологическую роль [20]. Вид характери-
зуются широким диапазоном морфометрической
вариабельности, в частности, средние дефини-
тивные размеры рачков варьируют в широких
пределах, например у самок – от 1.00 до 2.38 мм
[20, 22]. Высокая вариабельность и толерантность
A. salinus к разным факторам среды и хорошая
изученность вида во многих водоемах делают его
удобным объектом для поставленной задачи.

Цель работы – оценить диапазоны вариаций
интегральных характеристик морфометрической
изменчивости и влияние на них факторов среды у
A. salinus в локальных популяциях Крыма и Сре-
диземноморского бассейна. На основании про-
анализированных данных обсудить возможность
использования предложенных интегральных ха-
рактеристик изменчивости и связности морфо-
метрических параметров для диагностики состо-
яния популяций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом для исследования послужили
пробы зоопланктона, собранные авторами в во-
доемах Крыма и оз. Тамбукан (Северный Кав-
каз), а также пробы из Испании, Италии и Туни-
са, предоставленные сотрудником Университета
Палермо (Италия) Ф. Марроне. Общая характе-
ристика водоемов дана в табл. 1.

Методика сбора и анализа проб описана ранее
[20, 22]. Используя микроскоп с окуляр-микро-
метром, как правило, у 30 самцов и 30 самок из
каждой пробы измеряли общую длину тела (TL),
ширину цефалоторакса (WC), длину абдомена
(LA), длину цефалоторакса (LC) (рис. 1) и затем
рассчитывали пропорции. Изменчивость пара-
метров оценивали с помощью коэффициентов
вариации (CV). В качестве интегрального показа-
теля изменчивости в популяции использовали
показатель усредненной изменчивости изучен-
ных признаков (CVav):

(1)

где СVi – коэффициент вариации i-того признака,
n – количество изученных признаков.

Для каждой пробы рассчитывали значения
среднего коэффициента вариации признаков от-
дельно для измеренных линейных параметров
(CVl) и рассчитанных пропорций (CVp): сумму
значений коэффициентов вариации всех призна-
ков делили на количество признаков. Достовер-
ность различий средних определяли с использо-
ванием t-теста Стьюдента, а уровня значимости
коэффициентов корреляции – по таблице [32].
Для оценки уровня связи значений признаков ис-
пользовали среднее значение попарных коэффи-
циентов корреляции между ними (R) [12]:

(2)

где ri – i-коэффициент попарной корреляции меж-
ду двумя морфологическими признаками, k – сум-
марное количество коэффициентов попарной кор-
реляции между всеми изученными признаками.

Показатель R рассчитывали отдельно для из-
меренных признаков (Rl) и пропорций тела (Rp):
Rl (Rp) равен сумме достоверных коэффициентов
корреляции, деленной на количество коэффици-
ентов корреляции. Для вычисления eвклидовых
расстояний между пробами и построения дендро-
грамм проводили кластерный анализ. Аппрокси-
мирующие регрессионные уравнения выбирали с
учетом наивысшего значения R2. Анализ межпо-
пуляционной изменчивости всех изученных при-
знаков с использованием этих же проб детально
изложен в работах авторов [20, 21], где рассмотре-
на их абсолютная вариабельность.

( )av  = ,iCV CV n∑

( ) ,iR r k= ∑

Рис. 1. Схема измерения морфометрических парамет-
ров A. salinus: TL – длина тела, LC – длина цефалото-
ракса, LA – длина абдомена, WC – ширина цефалото-
ракса.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Изменчивость в популяциях и влияющие на нее
факторы. Уровень изменчивости (CV) измерен-
ных линейных признаков и рассчитанных про-
порций колебался от пробы к пробе (табл. 2 и 3).
Попарные коэффициенты корреляции между CV

разных признаков варьировали у самок в пределах
0.686–0.810 и были достоверны (p = 0.005–0.001), у
самцов – 0.366–0.895 (p = 0.05–0.001). Усреднен-
ные коэффициенты вариации (CVl) у самцов и са-
мок от пробы к пробе изменялись некоррелиро-
ванно (табл. 4).

Таблица 2. Изменчивость (CVl, %) линейных признаков в изученных популяциях Arctodiaptomus salinus

Примечание. Здесь и в табл. 3: TL – общая длина, WC – ширина цефалоторакса, LA – длина абдомена, LC – длина цефало-
торакса, Xср – среднее значение, SD – стандартное отклонение.

Номер 
пробы

TL WC LA LC

♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂
1 3.32 5.00 5.03 16.29 5.67 8.35 4.09 3.98
2 17.96 6.68 6.04 5.95 9.48 9.55 3.94 5.38
3 7.25 3.42 8.29 7.73 9.16 4.17 6.79 3.90
4 7.52 5.18 6.85 8.43 9.10 6.54 8.46 7.00
5 8.44 4.04 8.26 8.29 14.51 6.68 4.84 3.06
6 5.19 7.24 10.75 11.29 15.02 15.33 7.14 9.39
7 10.22 12.23 14.06 15.19 19.04 21.76 12.38 11.01
8 5.58 3.83 9.84 4.96 9.17 4.20 5.91 3.77
9 11.46 8.69 15.51 8.38 14.94 11.14 10.87 8.68

10 6.57 5.58 13.55 13.18 11.12 9.19 6.87 6.35
11 5.45 5.58 8.46 13.30 10.06 12.08 6.20 5.81
12 6.26 4.95 8.28 7.16 9.85 11.25 7.70 5.43

Хср 7.94 6.04 9.58 10.01 11.43 10.02 7.10 6.15
SD 3.86 2.46 3.30 3.72 3.69 4.94 2.54 2.48
CV, % 48.70 40.70 34.41 37.15 32.29 49.27 35.74 40.30

Таблица 3. Изменчивость (CVp, %) пропорций тела в изученных популяциях Arctodiaptomus salinus

Номер 
пробы

TL/WC TL/LC TL/LA LС/WC LC/LA WC/LA

♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂
1 4.71 1.53 2.52 3.21 5.04 4.74 6.16 16.54 7.27 7.43 6.44 14.0
2 17.95 6.80 17.57 3.73 18.71 5.14 5.48 6.32 9.25 8.47 9.47 9.54
3 5.10 6.99 2.00 1.99 3.91 2.17 5.81 2.17 5.65 3.90 4.96 6.66
4 6.67 6.12 3.45 3.65 6.19 5.02 7.36 5.23 9.68 8.45 9.60 10.1
5 3.17 5.78 3.77 2.53 6.55 3.85 4.58 7.26 10.45 6.55 7.71 5.69
6 10.31 9.83 5.86 6.77 13.20 12.99 8.85 10.54 17.98 19.07 20.36 17.8
7 8.84 8.14 7.10 7.24 15.31 11.68 9.27 9.19 20.20 17.00 19.31 13.4
8 5.71 4.07 2.77 1.84 5.92 4.00 5.92 3.49 8.16 4.51 7.65 5.77
9 8.89 7.45 2.96 3.77 9.37 6.43 8.95 7.45 12.07 9.91 14.87 10.6

10 13.21 14.06 3.45 3.82 7.88 7.57 11.99 13.47 11.02 11.27 16.18 16.9
11 7.90 13.88 3.69 5.79 9.01 9.98 7.71 14.19 12.47 15.61 14.09 17.9
12 5.30 8.70 4.83 4.93 8.30 8.20 6.42 6.34 12.89 12.73 10.86 14.0

Хср 8.15 7.78 5.00 4.11 9.12 6.81 7.38 8.52 11.42 10.41 11.79 11.86
SD 4.15 3.61 4.22 1.75 4.46 3.34 2.09 4.41 4.20 4.87 5.08 4.48
CV, % 50.96 46.37 84.36 42.74 48.88 49.09 28.33 51.83 36.74 46.75 43.10 37.80
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Связь среднего значения усредненного коэф-
фициента вариации линейных параметров у сам-
цов (r = 0.441, р < 0.02) и самок (r = 0.705, p < 0.001)
с соленостью достоверна, зависимость у самок
можно аппроксимировать уравнением:

(3)
где S – соленость, г/л.

У самок отмечен тренд увеличения CVl с ро-
стом температуры (r = 0.37, p = 0.05), у самцов до-
стоверного тренда не было. При анализе крым-
ских проб у самок выявлена достоверная положи-
тельная зависимость CVl от плотности популяции
(r = 0.82, p = 0.025).

Значения CV разных пропорций (табл. 3) до-
стоверно коррелировали друг с другом (r = 0.450–
0.700, p = 0.05–0.0005) у самцов и самок. Значе-
ния у самцов и самок между собой не коррелиро-
вали. Усредненные значения CV пропорций (CVp)
у самцов и самок даны в табл. 4. При росте соле-
ности они увеличивались у самцов (r = 0.589, р =
= 0.001) и самок (r = 0.418, p = 0.01), зависимость
у самцов можно описать уравнением:

(4)
Температура достоверно влияла на уровень ва-

риабельности только у самцов для всей совокуп-
ности проб (r = 0.664, p = 0.0005):

(5)
где T – температура, °C.

0.19 = 4.814 ,CVl S

0.18 = 4.882 .CVp S

 = 1.244 + 0.340 ,CVp T

Все крымские пробы могут рассматриваться
как взятые из одной локальной популяции [20],
поэтому расчеты сделаны и отдельно для них, где
зависимость также выявлена только у самцов (r =
= 0.903, p = 0.0001):

(6)
В крымских пробах плотность популяции до-

стоверно влияла на вариабельность только у са-
мок (r = 0.694, p = 0.005). CVl положительно кор-
релировал с CVp у самцов (r = 0.634, p = 0.005) и
самок (r = 0.716, p = 0.001).

Связность изменений признаков. Для каждой
пробы рассчитывали интегральный показатель
связности значений линейных параметров (Rl)
отдельно для самцов и самок (табл. 4). Этот по-
казатель изменялся в довольно узких пределах.
Отмечен общий тренд уменьшения показателя
связности с ростом температуры. У самок зависи-
мость недостоверна, у самцов она достоверна (r =
= 0.585, p = 0.001) и для всей совокупности проб
выражается уравнением:

(7)
У самцов только из крымских проб эта зависи-

мость описывается уравнением (r = –0.699, p =
= 0.01):

(8)
у самок отрицательная зависимость линейна и
достоверна (r = –0.993, p = 0.001).

= 0.644 + 0.389 .CVp T

0.043 = 1.124e .TRl −

0.0541.286e ,TRl = −

Таблица 4. Интегральные значения изменчивости и связности признаков в изученных популяциях Arctodiaptomus
salinus

Примечание. CVp – средний CV пропорций, CVl – средний CV линейных параметров, Rl – связность линейных признаков,
Rp – связность пропорций.

Номер 
пробы

♀ ♂
CVp CVl Rl Rp CVp CVl Rl Rp

1 4.53 5.35 0.34 0.54 7.91 8.40 0.61 0.41
2 5.99 6.33 0.57 0.55 6.67 6.89 0.58 0.53
3 7.87 4.57 0.82 0.54 4.86 4.80 0.56 0.50
4 7.98 7.16 0.59 0.54 6.42 6.79 0.54 0.62
5 9.01 6.04 0.96 0.63 5.28 5.52 0.72 0.55
6 9.53 12.77 0.33 0.60 12.83 10.81 0.43 0.51
7 13.92 13.34 0.51 0.53 11.11 15.05 0.77 0.55
8 7.63 6.02 0.79 0.50 3.95 4.19 0.50 0.46
9 13.02 9.52 0.78 0.52 7.06 9.22 0.69 0.56

10 9.52 10.62 0.51 0.58 11.19 8.58 0.23 0.52
11 7.54 9.15 0.39 0.56 12.89 9.19 0.19 0.51
12 8.02 8.01 0.51 0.62 9.15 7.02 0.30 0.64

Xср 8.71 8.24 0.56 0.56 8.28 7.29 0.50 0.53
SD 2.63 2.88 0.21 0.04 3.11 2.00 0.19 0.06
CV, % 30.22 34.93 37.83 7.00 37.56 27.26 37.23 11.97
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Рост солености негативно влиял на показатели
связности у самок (r = –0.597, p = 0.005) и самцов
(r = –0.846, p = 0.005) крымской популяции. Так-
же для нее установлена положительная связь
между плотностью популяции и показателями
связности линейных параметров у самок (r =
= 0.737, p = 0.001) и самцов (r = 0.928, p = 0.0001).
У последних зависимость можно описать уравне-
нием:

(9)

где N – плотность популяции, экз./м3.

Выявлена отрицательная зависимость между
интегральными характеристиками связности (Rl) и
изменчивости линейных параметров (CVl) в объ-
единенной совокупности проб у самок (r = –0.471,
p = 0.05) и самцов (r = –0.537, p = 0.05). Эту связь
у самцов можно описать уравнением:

(10)

На основании коэффициентов попарной кор-
реляции между 15 пропорциями рассчитаны
усредненные коэффициенты корреляции (связ-
ность) (Rp) у самцов и самок в отдельных водое-
мах (табл. 4). Показатели связности у самцов и са-
мок не коррелировали друг с другом, а связность
пропорций не коррелировала с их вариабельно-
стью. Межпопуляционные различия связности
пропорций ниже, чем таковые линейных пара-
метров. Показатели связности пропорций и связ-
ности линейных параметров не коррелировали
друг с другом.

Кластерный анализ всей совокупности проб c
использованием интегральных показателей связ-
ности и изменчивости признаков (табл. 4) пока-
зал, что данные для самцов и самок группируются
по-разному (рис. 2).

 = 0.126ln( ) 0.823,Rl N −

0.80= 1.135e .CVlRl −

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Уровень изменчивости. Уровень изменчивости
(CV) линейных параметров и пропорций A. salinus
варьировал от 3 до 18% для линейных признаков и
от 1.5 до 19% – для пропорций (табл. 2–4). Из-
менчивость морфометрических признаков A. sali-
nus зависела от разных факторов – температуры,
солености, плотности популяции (см. уравне-
ния (3)–(6)). Влияние среды на изменчивость
Copepoda отмечали и ранее [8, 10, 28, 29, 37]. В
экспериментах у A. salinus в некомфортных для
него условиях (предельных значениях температу-
ры или солености) наблюдали большую вариа-
бельность скорости развития и дефинитивных раз-
меров [27]. Повышенная плотность особей в экспе-
риментальных сосудах также увеличивала
вариабельность длительности развития и дефини-
тивных размеров у Eucyclops serrulatus (Fischer, 1851)
[8] и Cyclops abyssorum (Sars G.O., 1863) [36].

Озеро Баниолес – самое стабильное из всех
изученных авторами водоемов. Популяция A. sa-
linus, существуя длительное время в мало меняю-
щейся среде, хорошо приспособилась к таким
условиям. Уровень изменчивости в ней, вероят-
но, можно считать близким к норме для стабиль-
ных популяций: для линейных признаков у сам-
цов он составил 6–7%, самок – 5–6%, пропорций
у самцов – 6–7%, самок – 4–5% (табл. 4). Близ-
кие к этим уровни изменчивости отмечены в по-
пуляциях других видов планктонных Copepoda,
находящихся в привычной для них среде [10].
У шести видов планктонных Ostracoda из четырех
разных районов Южной Атлантики СV линейных
размеров самцов и самок колебался в довольно
узких пределах, как правило, от 3 до 5.8% [6]. По-
видимому, значения СV морфометрических пара-
метров планктонных ракообразных в стабильной
среде ограничены пределами 3–7%. В мелковод-
ных временами пересыхающих водоемах вариа-

Рис. 2. Дендрограмма сходства изученных популяций самок (а) и самцов (б) A. salinus по интегральным показателям.
По оси абсцисс – евклидово расстояние, по оси ординат – номер пробы.
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бельность A. salinus была значительно выше (табл. 4):
у самцов – до 15 (линейные параметры) и 12.8%
(пропорции), у самок – соответственно до 13.3 и
14.9%.

Можно предположить, что изменение инте-
гральных характеристик морфометрической из-
менчивости рачков может служить индикатором
состояния популяций или комфортности для них
среды обитания. Чтобы реализовать возможность
диагностики состояния конкретных популяций,
надо понять, какие механизмы и процессы обу-
словливают уровень разнообразия/изменчивости
в популяциях Copepoda. Эпистатические взаимо-
действия между генами могут обеспечивать кон-
троль над уровнем генетической вариабельности
[35], обусловливая в определенной степени деста-
билизацию онтогенеза в популяциях и ведя к ро-
сту разнообразия особей в неблагоприятной сре-
де. Отбор осуществляет “выбор” оптимальных фе-
нотипов при их более высоком разнообразии в
популяции. Под действием отбора популяция мето-
дом проб и ошибок ищет подходящие к непривыч-
ной среде фенотипы, реализуя стратегию поддер-
жания максимального фенотипического разнооб-
разия. Соответственно, всегда ли эффективна такая
популяционная стратегия? Поддержание разно-
образия требует расхода энергии [4]. С другой
стороны, увеличение дискомфортности среды ве-
дет к изменению энергетического баланса, увели-
чению трат на обмен и снижению эффективности
использования энергии [15], т.е. уменьшается ко-
личество энергии, которое может быть использо-
вано для поддержания разнообразия в популя-
ции. Для каждых условий среды существует опти-
мальный уровень разнообразия [4]. Начиная с
определенной степени дискомфортности, попу-
ляция вынуждена его снижать. Зависимость ин-
тегральных характеристик морфометрических
признаков рачков от дискомфортности среды яв-
ляется нелинейной и имеет куполообразный вид.
Это не исчерпывает трудности разработки метода
диагностики, так как на уровень изменчивости в
популяциях Copepoda, в частности A. salinus, мо-
гут влиять и случайные факторы [20, 22].

Небольшие генетические различия присут-
ствуют даже в смежных генерациях [1]. Arctodi-
aptomus salinus, как и многие другие виды, имеет
покоящиеся яйца, которые в донных отложениях
могут сохраняться десятки и сотни лет [26], что
обусловливает значительно большее генетиче-
ское разнообразие в банке покоящихся стадий,
чем в активной части популяции. В частности,
это показано для Onychodiaptomus sanguineus
(Forbes, 1876) [26], представителя того же семей-
ства, что и A. salinus. Из-за ветров верхний слой
донных осадков взмучивается, покоящиеся яйца
попадают в воду и начинают развиваться. Чем
сильнее ветер, тем более толстый слой донных
осадков перемешивается, следовательно, генети-

чески более разнообразные яйца попадают в воду.
Таким образом, режим ветров может влиять на
разнообразие особей в популяции. Разумеется,
степень такого влияния зависит от глубины водо-
ема, наименьшим оно будет в глубоких (в нашем
случае – оз. Баниолес), наибольшим – в мелких
(крымских, где глубина редко превышает 1 м).
Также колебания в уровне изменчивости в попу-
ляциях могут быть вызваны переносом покоя-
щихся яиц птицами [20, 21]. Все это затрудняет
использование интегральных показателей мор-
фологической изменчивости Copepoda, имею-
щих покоящиеся яйца и обитающих в таких мел-
ководных водоемах, как крымские. Тем не менее
данный подход может быть применен для более
глубоководных водоемов с использованием, в
первую очередь, интегральной характеристики
изменчивости пропорций. Выбор ее для индика-
ции состояния популяций обусловлен тем, что
температура, соленость и другие факторы среды,
влияя на линейные параметры, фактически не
влияют на пропорции. Такой подход целесооб-
разно сочетать с оценкой уровня флуктуирующей
асимметрии [11, 28, 29].

Другая трудность на пути разработки метода
диагностики состояния популяций Copepoda –
разный характер реакции самцов и самок на усло-
вия среды. Изменчивость самок в оз. Баниолес –
самая низкая из изученных водоемов, у самцов
она значимо выше и находится в середине диапа-
зона найденных значений. Вероятно, куполооб-
разная зависимость интегральных характеристик
морфометрической изменчивости от диском-
фортности и/или стабильности среды имеет раз-
ный вид у самцов и самок. Анализируя данные
табл. 1, 4 и рис. 2, можно предположить, что в бо-
лее комфортных и стабильных водоемах измен-
чивость у самцов несколько выше. В условиях,
когда популяция начинает жертвовать разнооб-
разием, изменчивость самок значительно выше,
чем у самцов.

Связность морфометрических характеристик.
На основании полученных зависимостей (урав-
нения (7)–(9)) можно сделать заключение, что
уровень связности в определенной степени слу-
жит показателем состояния популяции, как это
показано и в работах [12, 24]. Дестабилизация он-
тогенеза, наблюдаемая в некомфортных для вида
условиях, как правило, ведет к увеличению в по-
пуляциях флуктуирующей асимметрии и умень-
шению связности морфометрических признаков
[11, 24, 25]. Но всегда ли так? Например, при наи-
большей солености показатели флуктуирующей
асимметрии у жаброногих ракообразных Artemia
уменьшаются [23], а связность морфологических
признаков возрастает [7]. В экстремальной среде
это наблюдали не только у планктонных ракооб-
разных, но и в других группах животных [9].
В экстремальных условиях выживают лишь особи



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2018

ИНТЕГРАЛЬНЫЕ ПОКАЗАТЕЛИ ИЗМЕНЧИВОСТИ 61

с наиболее канализированным онтогенезом, про-
чие элиминируются отбором, поэтому в популя-
циях животных существуют более жесткие связи
между признаками [17]. Можно сделать вывод,
что связь между уровнем дискомфортности среды
и связностью параметров в популяции не может
быть линейной. Наиболее высокая связность ли-
нейных параметров у самок отмечена в популя-
циях из самых мелководных, непредсказуемо из-
меняющихся водоемов Туниса, Сицилии и Кры-
ма (табл. 4). Вероятно, это может быть объяснено
жестким отбором (или внутрипопуляционными
регуляторными механизмами), который привел к
увеличению уровня канализированности процес-
сов развития в популяциях, существующих в экс-
тремальной изменчивой среде.

Половой диморфизм выражается не только в
различиях линейных размеров, пропорций и
уровня их изменчивости, но и в показателях связ-
ности морфометрических признаков, что отмече-
но и у других групп животных [9]. Как правило,
связность признаков выше у самок [9], что не
противоречит нашим данным. Увеличение связ-
ности линейных параметров A. salinus с ростом
плотности популяции, вероятно, обусловлено
тем, что при высокой численности пресс есте-
ственного отбора возрастает.

Связность изменчивости пропорций от попу-
ляции к популяции флуктуирует в очень узких
пределах (табл. 4). Влияния солености, темпера-
туры и плотности популяции на этот параметр не
обнаружено. Возможно, столь низкую изменчи-
вость показателя связности пропорций можно
объяснить достаточно нормальным состоянием
всех изученных локальных популяций. По-види-
мому, это обусловлено тем, что A. salinus является
видом генералистом и обладает приспособления-
ми “широкого профиля”, которые позволяют ему
успешно существовать в разных местообитаниях.

Выводы. Интегральные показатели изменчи-
вости и связности морфометрических признаков
у A. salinus меняются от популяции к популяции.
От факторов среды они зависят нелинейно. Авто-
ры попытались гипотетически объяснить полу-
ченные результаты, но только дополнительные
данные могут подтвердить и развить или опро-
вергнуть высказанные предположения. Настоя-
щая работа – лишь первый шаг к разработке мор-
фометрических методов оценки состояния популя-
ций планктонных Copepoda. Вероятно, на одном из
следующих этапов следует выяснить, что целесооб-
разнее использовать для индикации – линейные
размеры или пропорции, показатели самцов, самок
или их отношения.

Авторы глубоко признательны Ф. Марроне за
любезно представленные пробы из Испании,
Италии и Туниса. Работа выполнена в рамках го-
сударственного задания ФГБУН “Институт мор-

ских биологических исследований им. А.О. Кова-
левского РАН”.
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Integral Indicators of Variability of Arctodiaptomus salinus (Daday, 1885) 
(Copepoda, Diaptomidae) and Their Possible Use in Assessing the Population State

N. V. Shadrina, * and E. V. Anufriievaa

aKovalevsky Institute of Marine Biological Research, Russian Academy of Sciences, 
299011 Sevastopol, Russia

*e-mail: snickolai@yandex.ru

The intrapopulation morphometric variability of the widespread species Arctodiaptomus salinus (Daday,
1885) has been studied in different water bodies of the Mediterranean and Black Sea regions. The authors
evaluate the effect of temperature, salinity, and population density; estimate the integral characteristics of the
variability levels and connectivity of morphometric parameters; and discuss the possibility of using these in-
tegral characteristics for diagnostics of the planktonic-crustacean population status.

Keywords: Copepoda, zooplankton, connectedness of parameters, destabilization of populations, morpho-
metric variability
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