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Аннотация. Изменение численности популяции (r) в локальном местообитании определяется соотношением 
между рождаемостью и смертностью, а также миграционными процессами. В естественных популяциях, включая 
Cladocera, r определяется как разность логарифмов ее величин, наблюдающихся в конце и начале интервала времени. 
При таком способе оценки миграционные процессы уже включены в конечную величину численности. Врожденная 
скорость изменения численности (rmax) может быть определена по данным о возрастной смертности и плодовитости 
методом таблиц жизни. Между rmax, временем начала репродукции (Drepr) и средней плодовитостью самок за период 
репродукции (mean_mx ) обнаружена тесная связь (R2 = 0,867). Величина Drepr установлена для большинства Cladocera, 
аналог mean_mx легко определяется в их естественных популяциях, что позволяет оценить возможную скорость 
изменения численности (rcalc). Разница между r и rcalc может быть использована для оценки миграционных процессов. 
Если эта разница положительная, значит из популяции идет эмиграция особей, если отрицательная – приток 
иммигрантов.
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Abstract. An intrinsic rate of population increase (r) in a local habitat is determined by the birth-to-death ratio and by 
migration processes. In natural populations, including Cladocera, r is estimated as the logarithm difference of population 
densities at the end and at the beginning of time interval. Under this method of evaluation, migration processes are already 
included in the final population density. A realized intrinsic rate of population increase (rmax) can be determined from the data 
on age-related mortality and fecundity by the life table method. The high regression relation (R2 = 0.867) was found between 
rmax, the first time of reproduction (Drepr) and mean fecundity during the reproduction period (mean_mx). Drepr is known for 
most of Cladocera, the mean_mx analog can be easily determined in their natural populations; these parameters can be used to 
evaluate a possible intrinsic rate of population increase (rcalc). The differences between r and rcalc can be used to evaluate mi-
gration processes. If these differences are positive, then individuals are emigrating from the population, if they are negative, 
then there occurs the influx of immigrants.
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Введение. Изменение численности любой популяции в локальном местообитании опреде-
ляется соотношением поступления новых особей за счет рождаемости и их убыли за счет 
смертности, а также миграционными процессами, т. е дополнительным поступлением извне, 
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или перемещением в другие местообитания. Для зоопланктона применяются методы для оценки 
рождаемости и смертности. Наиболее точно рождаемость оценивается по формуле Палохеймо 
[1–3]. Смертность рассчитывается по разности между рождаемостью и скоростью изменения 
численности популяции. При оценке последней возникают наибольшие ошибки вследствие 
высокой вариабельности численности различных видов кладоцер в отдельных повторностях 
отбора проб и в различных участках акватории водоемов, а также дополнительного поступления 
особей из покоящихся стадий1. В случае дополнительного притока особей наблюдается такое 
явление как «отрицательная смертность», когда скорость изменения численности превышает 
рождаемость. В естественных популяциях удельная скорость изменения численности опре-
деляется как разность логарифма ее величины, наблюдающейся в конце и начале интервала 
времени:

 r = (ln(Nt ) – ln(N0 )) / t. (1) 

Но при таком способе оценки количество иммигрантов уже включено в Nt. Есть другой спо-
соб оценки изменения численности и других параметров популяции при определенных услови-
ях – метод таблиц жизни [4]. Он широко применяется и для изучения различных аспектов жиз-
ненного цикла и демографических процессов в популяциях ветвистоусых ракообразных, влия-
ния на популяционные характеристики различных факторов, конкурентных отношений между 
видами и т. д. [5–10]. Определив скорость изменения численности таким способом ее можно 
использовать для оценки миграционных процессов, сравнивая с величинами, рассчитанными 
по разности величин численности в начале и конце интервала времени (1). Если эта разница 
положительная, то из популяции идет эмиграция особей, если отрицательная – приток имми-
грантов.

Материалы и методы исследования. Удельное изменение численности популяции описы-
вается уравнением 

 r(t) = b(t) – d(t) + i(t) – e(t), (2)

где b, d, i и e – удельные рождаемость, смертность, иммиграция и эмиграция соответственно. 
Данные таблиц жизни позволяют оценить различные демографические характеристики, 

в том числе и скорость изменения численности (rmax) при данной возрастной плодовитости  
и смертности по уравнению Эйлера:

 ∑lxmxe–rx = 1, (3)

где x – возраст; e – основание натурального логарифма.
В течение сезона вегетации популяции Cladocera представлены практически только партено-

генетическими самками, которые в течение жизни продуцируют несколько пометов молоди. 
Величины rmax определяются в основном временем начала репродукции и размером первых 
пометов молоди [5; 11]. В естественных условиях легко установить популяционную плодовитость, 
которая представляет собой отношения количества яиц у самок определенного вида к их чис-
ленности. Этот показатель практически является аналогом усредненной величины mx из урав-
нения Эйлера. В естественных водоемах маловероятно, что самки кладоцер доживают до есте-
ственной смерти из-за пресса визуальных хищников, направленного на избирательное потребление 
наиболее крупных и заметных (с кладками яиц) особей [12]. Время начала репродукции установ-
лено для многих видов в различных экспериментальных исследованиях [11] и для ее определения 
требуется значительно меньше времени, чем для проведения экспериментов таблиц жизни на 
протяжении всего жизненного цикла. Продолжительность жизни у кладоцер может составлять 
от нескольких дней до 1–2 месяцев. Учитывая выше сказанное, можно предполагать наличие 
связи врожденной скорости изменения численности кладоцер с такими параметрами, как время 
начала репродукции (Drepr ) и величина средней плодовитости самок за период репродукции 

1 Разлуцкий В. И. Оценка динамических характеристик Cladocera и их связь с факторами среды: автореф. дис. … 
канд. биол. наук. Минск, 1995. –  20 c.
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(mean_mx ) в экспериментах методом таблиц жизни. При наличии такой связи используя ана-
логичные показатели популяций кладоцер в природных водоемах можно рассчитывать скорость 
изменения численности популяции в естественных условиях.

Для установления связи между врожденной скоростью изменения численности (rmax ) и средней 
величиной возрастной плодовитости (mean_mx) использовались собственные и опубликованные 
данные таблиц жизни Cladocera. Все эксперименты, собственные и других исследователей, прово-
дились согласно стандартной методике. Одновозрастную молодь, полученную от самок из лабора-
торных культур, или из естественных условий, рассаживали в индивидуальные емкости, и содер-
жали при определенных условиях до момента естественной гибели. В качестве пищи в собственных 
экспериментах использовались различные концентрации монокультур Chlorella vulgaris, гидро-
лизных дрожжей и естественный фитопланктон из озер Северный Волосо, Обстерно, Горушка 
(Браславский р-н, Витебская обл.). В исследованиях других авторов в ка честве корма в основном 
использовались Chlorella sp. и Scenedesmus sp., в экспериментах на Moina macrocopa – настой 
навоза. Воду с определенной концентрацией водорослей или свежую озерную воду меняли 
ежедневно, фиксируя количество погибших самок и количество рожденной молоди. 

Врожденную скорость изменения численности (rmax) определяли по (3). Mean_mx рассчи-
ты вали делением количества рожденной молоди (gross reproductive rate, ∑mx), которое пред-
ставляет собой среднее количество потомков, произведенных самками в течение жизни, на 
продолжительность периода репродукции (Drepr). Величину Drepr определяли как промежуток 
времени между первым и последним размножением.

Связь между rmax с Drepr, mean_mx оценивали с помощью множественного регрессионного 
анализа. Для оценки уместности модели линейной регрессии использовали остаточный анализ. 
Статистический анализ проводили в программе Sigma Stat версия 3.5.

Полученное регрессионное уравнение использовали для оценки скорости изменения чис-
ленности естественных популяций кладоцер Diaphanosoma brachyurum, Daphnia cucullata, D. cri-
stata. Ранее эти данные были использованы для оценки рождаемости и поступления в популя-
ции этих и других видов кладоцер иммигрантов из других частей акватории водоема и из поко-
ящихся яиц [2]. Эти методы основаны на том, что самки кладоцер имеют одинаковые размеры 
в течение периода развития кладки (до линьки, когда происходит отрождение молоди) и стадия 
развития яиц может служить в качестве маркера.

Величины r, рассчитанные по полученному регрессионному уравнению (6) для естественных 
популяций, также могут быть использованы для оценки поступления иммигрантов и оттока 
эмигрантов. По уравнению (6) величина rcalc соответствует максимальной скорости изменения 
численности, возможной при наблюдающейся плодовитости и возрасте первого размножения. 
Таким образом, оценивая различия между наблюдаемым изменением численности, рассчи тан-
ным по уравнениям (2) и (5), можно оценить иммиграцию и эмиграцию. Количество иммигрантов 
(I) можно оценить по уравнению 
 I = i(Nt – N0) / r, (4) 
а количество эмигрантов по аналогичному уравнению

 E = e(Nt – N0) / r. (5)

Результаты и их обсуждение. Для получения регрессионного уравнения были использованы 
данные 98 наблюдений (например, [7–9; 13–18], из них 62 собственные экспериментальные дан-
ные. Последние получены для следующих видов: Sida crystallina, Simocephalus vetulus, Diapha-
nosoma brachyurum, Daphnia cucullata, D. longispina, D. carinata, Ceriodaphnia reticullata, C. pul-
chella. Из литературы были привлечены данные для Ceriodaphnia dubia, Simocephalus exspinosus, 
S. serrulatus, S. mixtus, Moina macrocopa, M. mongolica, M. irrasa, Macrothrix triserialis, Alona rect-
angula. Исследования проводились как при постоянных температурах в диапазоне от 5 до 35 °С 
с интервалом 5 °С, так и при естественных температурах, варьировавших от 10 до 35 °С в период 
проведения исследований. Среди анализируемых данных величина rmax варьировала от –0,282 до 
1,825 в день (рисунок), mean_mx от 0,1 до 33,14 потомков/самку и Drepr от 0,9 до 23,14 суток. 
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Таким образом, использовались данные для довольно большого количества видов кладоцер, 
относящихся к разным таксономическим группам, характерных для литоральных и пелагических 
местообитаний, в широком диапазоне температур и с широким диапазоном анализируемых 
параметров. Проведенный множественный регрессионный анализ позволил найти очень тесную 
связь rcalc с логарифмом десятичных величин Drepr и mean_mx, которая описывается уравнением

 rcalc = 0,9466 + (–0,9117Drepr) + 0,3029mean_mx.  (6)

Коэффициент корреляции наблюдаемых и рассчитанных по данному уравнению величин 
составляет R = 0,9311; R2 = 0,8670; скорректированный R2 = 0,8642; F(2,95) = 309,62, p < 0,0000; 
стандартная ошибка 0,1103. Остатки модели (разница между действительными и расчетными 
величинами) соответствуют нормальному распределению (χ2 = 0,62, p = 0,733), следовательно, 
выполняются необходимые допущения для полученной регрессии.

Демографические характеристики, полученные при расчете скорости изменения численности 
по (1) и по регрессионному уравнению (6), существенно различаются. При традиционном расче- 
те r наблюдаются отрицательные величины смертности, что объясняется несоответствующим 
рождаемости увеличением удельной скорости изменения численности. При расчете rcalc по (6) 
в ряде случаев ее величины являются отрицательными, что объясняется низкими величинами 
яйцевого отношения (E0 / N0), наблюдавшимися в этот период, особенно у D. brachyurum. При-
менение нового метода позволяет избежать отрицательной смертности, которая возникает  
в результате притока иммигрантов и неоправданно высоких величин удельного роста числен-
ности популяции. Также наблюдается и обратный процесс: эмиграция особей из популяции, что 
приводит к завышенным величинам смертности (таблица).

Применение метода оценки иммиграции с использованием размерной структуры самок  
и возрастной структуры кладок (4) позволяет в определенной степени прямо и логически не про-
тиворечиво оценивать количество иммигрантов в популяциях кладоцер. Сравнение показывает, 
что оценки количества иммигрантов в популяциях трех видов D. brachyurum, Daphnia cucul-
lata и D. cristata, полученные разными методами, оказались достаточно близкими. Кроме того 
количество иммигрантов в популяции D. brachyurum и двух других видов тесно положительно 
коррелируют (R = 0,56 и 0,68 соответственно, p < 0,05). Это свидетельствует о том, что поступле-
ние иммигрантов в популяции разных видов вызвано сходными причинами, вероятно, ветровым 

Количество иммигрировавших особей в популяциях Diaphanosoma brachyurum (D. br), Daphnia cucullata (D. cuc)  
и D. cristata (D. cri), рассчитанное разными методами (I – при расчете r по (2), Icalc – при расчете rcalc по (6)

The numbers of immigrants in the populations of Diaphanosoma brachyurum (D. br), Daphnia cucullata (D. cuc) and  
D. cristata (D. cri) calculated by different methods (I obtained with use the formula (2) to calculate r,  

Icalc – with use the formula (6) to calculate rcalc)



 Доклады Национальной академии наук Беларуси. 2024. Т. 68, № 1. С. 55–60 59

перемещением водных масс. Такой вывод был сделан на основании анализа этих данных исполь-
зовавшимся ранее методом1.

Заключение. Таким образом, обнаружена тесная регрессионная связь максимальной удель-
ной скорости изменения численности кладоцер со средней плодовитостью самок за репродук-
тивный период и началом воспроизводства, полученных методом таблиц жизни. Полученное ре-
грессионное уравнение позволяет оценивать скорость изменения численности естественных  
популяций кладоцер, используя аналогичные популяционные показатели, такие как популяци-
онная плодовитость (отношение количества яиц и эмбрионов к численности особей) и начало 
репродукции. Использование данного метода позволяет избежать отрицательных оценок смерт-
ности и оценивать миграционные процессы в популяциях кладоцер. Применение предложенного 
подхода вполне пригодно и для других групп зоопланктона. 
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Демографические характеристики Diaphanosoma brachyurum (D. br) и Bosmina crassicornis (B. cr),  
полученные при расчете скорости изменения численности по (1) (r) и (6) (rcalc) для популяций этих видов 

в оз. Обстерно в 1992 г. Отрицательные величины в последнем столбце – удельная скорость поступления 
иммигрантов (i), положительные – удельная скорость убыли эмигрантов (e)

Demographic characteristics of Diaphanosoma brachyurum (D. br) and Bosmina crassicornis (B. cr) obtained when 
intrinsic rate of increase calculated by (1) (r) and (6) (rcalc) fot there species in Lake Obsterno at 1992. Negative values 

in the last column are intrinsic rate of immigration (i), positive values are intrinsic rate of emigration (e)
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сут–1
r, 

сут–1 d, сут–1 rcalc, 
сут–1

dcalc, 
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