ГЛАВА 6. АНАЛИЗ ДИНАМИЧЕСКИХ ХАРАКТЕРИСТИК ПОПУЛЯЦИЙ ДОМИНИРУЮЩИХ ВИДОВ CLADOCERA, ИХ ВАРИАБЕЛЬНОСТИ КАК ПОКАЗАТЕЛЯ БИОРАЗНООБРАЗИЯ ЗООПЛАНКТОНА

Биоиндикация предусматривает выявление состояния водоемов и водотоков не только по экологическим характеристикам сообществ, но и по функциональным характеристикам их обитателей. Суммарный ответ о состоянии системы могут дать интегральные параметры. Интегральными для популяций является параметры численности, массы, а для экосистем - характеристики видового состава, величины продукции  и деструкции органического вещества.  Для отдельных физиологических функций интегральными оказываются параметры, непосредственно характеризующие деятельность функций. Для организма к интегральным могут быть отнесены характеристики выживаемости, роста, плодовитости.    

6.1.   Динамика численности

 
Исследования динамических характеристик, их вариабельности у популяций массовых видов планктонных Cladocera проведены нами  в июле 1996 г. на станции реки Сож в районе фильтрующей дамбы речного водозабора (выше г. Гомель). Пробы отбирались ежедневно, но в данной главе мы анализируем данные, полученные при отборе проб через интервал в 3 дня (время, соизмеримое с продолжительностью эмбриогенеза). 

 
Популяции ветвистоусых ракообразных можно расположить в порядке убывания величин их численности, отмеченных в период исследований,   следующим образом :  B. longirostris (34,6
[image: image1.wmf]±

3,9% численности Cladocera),    Bs. d. zernovi (25,3
[image: image2.wmf]±

2,86%),      D. brachyurum (12,7
[image: image3.wmf]±

1,75%). При сравнении кривых динамики  численности 


[image: image4.wmf]Рис. 6.1. Динамика численности массовых видов Cladocera
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вышеуказанных  видов обнаруживаются как общие черты, так и различия между ними (рис. 6.1.).  В начале месяца численность   B. longirostris снижается до 200 экз./м3, сохраняется на таком уровне до середины июля, затем резко возрастает в начале третьей декады, а в конце месяца снова снижается.  Для Bs. d. zernovi характерно постепенное увеличение численности от начала к середине июля, которое сменяется менее плавным снижением ее в конце месяца. У   D.   brachyurum численность равномерно возрастает с начала июля и достигает максимума 16 числа, затем  также равномерно снижается, а в конце месяца вновь отмечается ее повышение.

 
Обратимся к причинам таких изменений численности изученных видов. Изменение численности популяции – это результат взаимодействия  основных динамических характеристик – рождаемости и смертности, иммиграции и эмиграции. Увеличение численности популяции  происходит  как за счет размножения, так   и за счет   притока из других областей водоема. Снижение численности популяции происходит за счет смертности организмов и выселения их в другие области. Из вышесказанного следует, что рост численности должен наблюдаться на фоне увеличения рождаемости и снижения смертности, и, наоборот, когда смертность превосходит рождаемость, численность снижается. 

В популяции B. longirostris максимальная теоретически ожидаемая численность отмечается 19.07 и совпадает с максимальной реальной численностью (рис. 6.2). Однако, наблюдаемая численность вида в 3 раза ниже   теоретически  ожидаемой,  что  свидетельствует  о   влиянии      на популяцию иммиграционных процессов. В этот период была дождливая и ветреная погода, наблюдались ярко выраженные нагонные явления. Динамика рождаемости находится в противофазе с динамикой численности: максимальная рождаемость наблюдается в период наименьшей численности (рис. 6.3). В первой декаде отмечается рост рождаемости, приводящий к увеличению численности в середине             месяца.  Отмечаются резкие перепады значений смертности с низкими 


[image: image5.wmf]Рис. 6.2. Наблюдаемая (А) и теоретически ожидаемая (В) численность                
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[image: image6.wmf]Рис. 6.3. Динамика рождаемости, скорости 
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(отрицательными) значениями в период с 10 по 19 июля. Известно,   что так называемая отрицательная смертность может быть  следствием эмиграционно-иммиграционных процессов. Что касается рождаемости, то реальной причиной снижения  ее 16.07 может быть низкая концентрация фитопланктона, наблюдавшаяся в данную и предыдущую   даты (13.07).

В популяции Bs. d. zernovi максимальная теоретически ожидаемая численность, как и у B. longirostris, совпадает с максимальной реальной численностью, но отмечается 16 июля (рис. 6.4).  Разница в значениях наблюдаемой и ожидаемой численности еще больше, чем у предыдущего вида, что может быть следствием иммиграционных процессов в период дождливой погоды. Наличие отрицательных значений смертности с 10 по 16 июля (рис. 6.5), что отмечено и у предыдущего вида, свидетельствует о возможном пополнении популяции извне (процессы иммиграции).

   
У D. brachyurum значения ожидаемой и реальной численности отличаются незначительно – максимальная разница в значениях не превышает 50% (рис. 6.6). Наибольшая ожидаемая численность наблюдается в то же время, что и у второго вида – 16.07, при этом отмечаются низкие значения рождаемости на фоне возрастающей с 13 по 16 июля численности (6.7). Наиболее вероятной причиной падения рождаемости является снижение пищевой обеспеченности: в это время, как было отмечено выше, наблюдалась минимальная биомасса фитопланктона. 

Динамика теоретически ожидаемой численности D. brachyurum практически совпадает с динамикой реальной численности. Вероятно, эмиграционно-иммиграционные процессы в популяции D. brachyurum не столь резко выражены в сравнении с двумя другими видами.

Таким образом,  для популяций  B. longirostris и Bs. d. zernovi в период с 10 по 19 июля отмечено существенное влияние иммиграционных процессов на динамические популяционные показатели. Причиной этому могли быть, как отмечалось, выраженные нагонные явления. 


[image: image7.wmf]Рис. 6.4. Наблюдаемая (А) и теоретически ожидаемая (В) численность
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[image: image8.wmf]Рис. 6.5. Динамика рождаемости, скорости 
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[image: image9.wmf]Рис. 6.6. Наблюдаемая (А) и теоретически ожидаемая (В) численность 
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[image: image10.wmf]Рис. 6.7. Динамика рождаемости, скорости 
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У  D. brachyurum влияние нагонных явлений тоже имеет место, но выражено менее ярко.

6.2. Динамика рождаемости


Динамика рождаемости, как экологическая характеристика, трех изученных видов имеет существенные различия, что отражено на рис. 6.8. У B. longirostris  отмечается небольшое повышение рождаемости в конце первой декады, затем ее снижение и резкий подъем в конце месяца. Рождаемость Bs. d. zernovi характеризуется  одним максимумом в начале периода исследований, затем снижением и довольно ровным ходом  до конца июля. В отличие от двух вышеупомянутых видов, у    D. brachyurum  наблюдается два пика рождаемости - в начале и конце месяца. Немаловажно отметить, что у всех исследованных видов максимум рождаемости отмечается при наиболее низких значениях численности, и, наоборот, рождаемость снижается на фоне роста численности.  Из рисунков  видно,  что подъему численности популяции всегда предшествует пик рождаемости, а спад рождаемости ведет к последующему снижению количества особей.

        Рассмотрим факторы, определяющие изменение рождаемости изучаемых видов. Как следует из формулы (1.7) скорость рождаемости находится во взаимосвязи с удельной плодовитостью особей и продолжительностью эмбриогенеза. Последние же, в свою очередь, зависят от индивидуальной плодовитости самок, доли яйценосных особей в общей численности  и температуры воды. Из вышесказанного можно предположить, что факторы, влияющие на продолжительность эмбрионального развития и плодовитость, должны будут оказывать существенное   влияние  и  на  величины  рождаемости. Нами установлено,


[image: image11.wmf]Рис. 6.8. Динамика рождаемости массовых видов Cladocera
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[image: image12.wmf]Рис. 6.9. Динамика плодовитости изученных видов в зависимости от 
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что для B. longirostris  основным фактором, влияющим на рождаемость,  является доля самок, несущих яйца (r = 0,754,  р<0,01 ). На рис. 6.10 видно, что рост рождаемости босмины  отмечается на фоне увеличения плодовитости, снижение последней, как правило, ведет к спаду рождаемости. Известно, что плодовитость популяции зависит от доли (количества) в ней яйценосных самок. И, действительно, получены положительные корреляции между Еа  и Рova  (r=0,667, р<0,05). Доля яйценосных особей также положительно коррелирует с биомассой фитопланктона (r=0,282, р>0,05), однако, эта корреляция статистически недостоверна. Можно предположить, что на количество яйценосных самок оказывали влияния другие факторы – выедание хищниками и снос течением. Установлена  недостоверная связь между рождаемостью и продолжительностью эмбриогенеза (табл. 6.1). 

Таблица 6.1

Величины коэффициентов корреляции рождаемости ( b ) с относительной плодовитостью  ( Еа), долей яйценосных особей ( Рova), биомассой фитопланктона ( Bф ) и продолжительностью          эмбриогенеза (D), а также плодовитости с долей яйценосных самок и биомассой фитопланктона

	Коррелируемые показатели 
	B. longirostris
	Bs. d. zernovi
	D. brachyurum

	b   и    Еа
	0,347
	0,909
	0,413

	
	
	р<0,01
	

	b   и   Рova
	0,754
	0,618
	0,391

	
	p<0,01
	p<0,05
	

	b    и    Bф
	0,279
	0,748
	0,798

	
	
	p<0,01
	р<0,01

	b    и    D
	-0,578
	-0,516
	           -0,623

	
	
	
	           p<0,05

	Еа   и   Bф
	0,461
	0,726
	            0,648

	
	
	p<0,05
	           p<0,05

	Ea  и    Pova
	0,667
	0,531
	            0,496

	
	p<0,01
	
	


        Так как длительность эмбрионального развития – функция температуры, можно говорить и о влиянии последней на величины рождаемости B. longirostris.

 
Корреляционный    анализ   позволил   установить     положительную связь между рождаемостью и относительной плодовитостью рачков,  рождаемостью   и    биомассой   фитопланктона, но  эти  связи   оказались статистически недостоверными. Рост рождаемости босмины отмечается через 6-9 дней после двух пиков биомассы фитопланктона. Коэффициент  корреляции между плодовитостью B. longirostris и биомассой фитопланктона статистически недостоверен. Из рис. 3.9 видно, что увеличение (снижение) плодовитости рачков отмечается на 6-9 день после соответствующего изменения биомассы водорослей.

        Для популяции  Bs. d. zernovi установлена статистически достоверная положительная связь рождаемости с плодовитостью, долей                   яйценосных особей и биомассой фитопланктона (см. табл. 6.1).  Наиболее высокий коэффициент корреляции наблюдается между b  и Еа. Из               рис. 6.11  видно, что увеличение плодовитости приводит к росту рождаемости, и, наоборот, снижение ее вызывает спад последней.         Максимум же рождаемости приходится на наиболее высокие величины плодовитости. А плодовитость, в свою очередь, тесно коррелированна с биомассой водорослей (r=0,726, p<0,05). Согласно рисунка 6.10            наибольших   значений плодовитость   Bs. d. zernovi  достигает на 6 день после максимума развития водорослей.

Фактором, влияющим на количество яйценосных самок,               является также концентрация корма (k=0,612, p<0,05). Этот факт говорит в пользу   того,     что  обеспеченность  пищей  -   наиболее значимый фактор в изменении рождаемости, а затем и численности Bs. d. zernovi. Это связано с тем, что  нехватка корма снижает возможность формирования кладки    [144].     Коэффициент   корреляции    между    рождаемостью    и 


[image: image13.wmf]Рис. 6.10. Динамика плодовитости и рождаемости B. longirostris
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 EMBED MSGraph.Chart.8 [image: image14.wmf]Рис. 6.11. Динамика плодовитости и рождаемости Bs. d.  zernovi
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[image: image15.wmf]Рис. 6.12. Динамика плодовитости и рождаемости D. brachyurum
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длительностью эмбриогенеза оказался отрицательным (r=-0,516, p>0,05), но статистически недостоверным.  

Рождаемость D. brachyurum  оказалась тесно коррелированна только с биомассой фитопланктона. А плодовитость, в свою очередь, наибольших величин  достигает спустя 3-6 дней  после увеличения биомассы водорослей (см. рис. 6.10). Спад последней влечет за собой плавное снижение плодовитости. Статистический достоверный коэффициент корреляции был получен при временной задержке в 6 суток (r=0,648, p<0,05). Связь b  с Еа и Pova  выражена слабее. Количество яйценосных особей определялось, в основном, трофическими условиями (r=0,338, р>0,05). Коэффициент корреляции между плодовитостью и Bф статистически достоверен, что также свидетельствует о влиянии концентрации корма на величины рождаемости. Еще один фактор, влияющий на рождаемость – продолжительность эмбрионального развития. Полученная степень корреляции показывает на достоверность связи между ними  (см. табл. 6.1) , что свидетельствует о влиянии на рождаемость температурных условий. 

Таким образом, рождаемость и плодовитость в популяциях                   Bs. d. zernovi  и  D. brachyurum  определяется биомассой фитопланктона.         В популяции B. longirostris  такая связь не установлена.

6.3 . Динамика смертности

      
Кривые смертности демонстрируют сильные флуктуации, однако при их анализе можно отметить основные тенденции. Как видно из рис. 6.13. для всех видов первая половина месяца характеризуется  низкими и даже отрицательными величинами смертности.  Во второй половине июля смертность  резко  возрастает,  и  вновь  сменяется  на  “отрицательную”  в 
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                   Рис. 6.13.    Зависимость динамики смертности изученных видов Cladocera 

                                                                  от биомассы  фитопланктона

конце месяца. Рассмотрим основные факторы, влияющие на смертность в популяциях изучаемых видов.

В начале июля в популяции  B. longirostris наблюдается высокая смертность с последующим снижением к середине месяца. Третья декада июля характеризуется ростом смертности, и именно в этот период       отмечается второй пик биомассы фитопланктона.  Корреляционный анализ не выявил обратной связи между  d и Bф, наоборот, эта связь была прямой,  хотя   и    слабой    (табл. 6.2) . Статистически достоверный  коэффициент корреляции между смертностью и бимассой фитопланктона получен при временной задержке 9 суток (r=-0,625, p<0,05).

                  Таблица 6.2
Величины коэффициентов корреляции смертности (d) с  численностью ( N ) , плодовитостью ( Еа ), биомассой 

фитопланктона  ( Вф )  и численностью хищных циклопов ( NCycl. )  у изучаемых видов планктонных ракообразных

	Коррелируемые показатели
	B. longirostris
	Bs. d. zernovi
	D. brachyurum

	d  и  N
	   0,348
	  0,449
	  0,375

	d  и Ea
	   0,001
	  0,251
	  0,108

	d  и Вф
	   0,220
	  0,618
	  0,610

	
	
	 p<0,05
	p<0,05

	d  и  NCycl.
	   0,524
	  0,104
	  0,117


Можно предположить, что высокая смертность рачков в конце июля вызвана двумя причинами: недостатком корма (чего не наблюдалось) и повышением численности хищных циклопов, в частности, Mc. albidus, плотность которого в это время достигает 1000 экз. /м3. Смертность          особей в популяции довольно мелкого вида B. longirostris (максимальная длина 0,51 см) в конце месяца  коррелирует с численностью хищных циклопов (r=0,524, p>0,05), но величина коэффициента корреляции недостоверна. С другой стороны, в конце июля зарегистрирован максимум численности босмины. Как видно из табл. 6.2, смертность                           особей положительно коррелирует с их количеством, что может быть косвенным доказательством недостатка пищи при высокой численности популяции, и, как следствие,  снижения плодовитости и увеличения смертности в середине месяца. 

Корреляционный анализ  позволил выявить обратную зависимость смертности в популяции Bs. d. zernovi  от биомассы фитопланктона (см. табл. 6.2). Сокращение (или возрастание) смертности рачков отмечается через 3-6 суток после увеличения (или снижения) биомассы фитопланктона. Пик смертности в популяции рачка в первой декаде месяца приходится на низкие величины биомассы водорослей, рост последней  сопровождается снижением смертности Bs. d. zernovi, а уменьшение – увеличением гибели рачков (см. рис. 6.13), что указывает на влияние трофических условий на величины смертности данного вида. Однако, в конце июля наблюдается подъем смертности на фоне практически неизменной концентрации пищи. Возможно, высокую смертность в популяции   Bs. d. zernovi в начале третьей декады месяца можно объяснить ростом численности хищных веслоногих в этот период     (r = 0,612, p < 0,05), хотя по данным всего месяца связь d с NCycl. была слабой (см. табл. 6.2). Положительная корреляция  установлена между численностью и смертностью, отрицательная – между смертностью и плодовитостью Bs. d. zernovi, что свидетельствует о влиянии концентрации пищи на смертность рачков. 

Смертность D. brachyurum изменяется аналогично таковой                    Bs. d. zernovi, то есть отмечается ее снижение (через 3-6 дней) при увеличении концентрации пищи, и, наоборот,  при нехватке корма наблюдается рост смертности (см. рис. 6.13). Получена достоверная обратная зависимость смертности от биомассы фитопланктона ( 0,610, р<0,05).  Однако,  в конце месяца  наблюдается рост  смертности               D. brachyurum на фоне неизменной биомассы фитопланктона, что нельзя объяснить прессом хищных циклопов, так как диафаносома имеет более крупные размеры по сравнению с двумя другими видами. И действительно, связь смертности в популяции этого рачка с численностью хищных веслоногих оказалась слабой и статистически недостоверной. Вероятно, смертность  D. brachyurum в конце месяца можно объяснить сносом рачков    течением реки.

Таким образом,  динамика смертности в популяциях Bs. d. zernovi и                        D. brachyurum определяется биомассой фитопланктона. В популяции                  B.  longirostris такая связь отсутствует.

6.4. Вариабельность параметров жизненных циклов

Биологическое разнообразие водных экосистем не ограничивается видовым разнообразием их фаунистических, как и флористических комплексов. Как отмечает  А.П. Голубев [34], показателем биологического разнообразия популяций гидробионтов могут быть параметры жизненных циклов – размеров и массы особей, длительности отдельных этапов онтогенеза, скорости роста, плодовитости, устойчивости к факторам среды и др. Вариабельность таких количественных параметров жизненных циклов – одна из важнейших предпосылок устойчивости природных популяций гидробионтов, формирования адаптаций к условиям среды и сохранения видового разнообразия экосистем. Наличие вариабельности параметров жизненных циклов может служить потенциальной основой для формирования адаптаций к существованию в изменяющихся условиях среды.

Выживание популяций и видов определяется результативностью адаптационных процессов на разных этапах жизненных циклов, а в конечном итоге – разностью между величинами рождаемости и смертности.

Важно отметить следующее. При неблагоприятных                       условиях уровень вариабельности возрастает. Поэтому виды, которые отличаются значительной лабильностью количественных параметров жизненных циклов, доминируют в водоемах с нестабильными и экстремальными условиями. Виды с низким уровнем вариабельности способны существовать в сравнительно стабильной среде. 

Исследования, проведенные нами, показали следующее.

Скорость роста численности популяций всех изученных видов характеризуется значительной лабильностью, так как коэффициент вариации (С.V.) по этому признаку превышает 54 % (таблица 6.3). При этом, наибольшая изменчивость скорости роста наблюдается в популяции                     D. brachyurum.

Для трех изученных видов наименьшим уровнем вариабельности отличается относительная популяционная плодовитость, коэффициент вариации которой составляет 20,6-33,5%. При этом, наибольшей изменчивостью характеризуется плодовитость в популяции Bs. d. zernovi, наименьшей – в популяции D. brachyurum. 

Вариабельность величин рождаемости в популяции B. longirostris довольно высока, С.V. составляет 61,8
[image: image17.wmf]±

17,49.  Коэффициент вариации величин рождаемости Bs. d. zernovi несколько ниже, но при этом остается высоким, составляя более 50% (см. табл. 3.3). Рождаемость в популяции                           D. brachyurum характеризуется более низким уровнем изменчивости              (С.V. = 25,3 
[image: image18.wmf]±

 5,74), чем у двух предыдущих видов. Для сравнения укажем, что уровень вариабельности параметров жизненных циклов, когда коэффициент вариации изменяется в пределах 15-25%, А.П. Голубев [34] отмечает как промежуточный.

Таблица 6.3

Коэффициент вариации (%) различных параметров жизненных циклов в популяциях изученных видов (средние величины)

	Параметры
	Виды

	
	B. longirostris
	Bs. d. zernovi
	D. brachyurum

	Относительная плодовитость
	29,6
[image: image19.wmf]±

6,85
	33,5
[image: image20.wmf]±

 7,91
	20,6 
[image: image21.wmf]±

 4,58

	Рождаемость
	61,8
[image: image22.wmf]±

17,49
	52,1
[image: image23.wmf]±

13,78
	25,3 
[image: image24.wmf]±

 5,74

	Смертность
	61,8
[image: image25.wmf]±

18,34
	64,0
[image: image26.wmf]±

19,31
	79,9
[image: image27.wmf]±

26,96

	Скорость роста численности
	54,4
[image: image28.wmf]±

15,34
	74,1
[image: image29.wmf]±

24,00
	83,0
[image: image30.wmf]±

28,62


Уровень вариабельности величин смертности в популяции босмины такой же, как и величин рождаемости, а в популяции Bs. d. zernovi  изменчивость величин смертности выше, чем рождаемости. Смертность в популяции  D. brachyurum,  в  отличие от рождаемости, отличается значительно большей вариабельностью (коэффициент вариации более чем в 3 раза выше). Вариабельность величин смертности при сравнении популяций всех изученных видов наибольшая у диафаносомы (С.V. 79,9
[image: image31.wmf]±

26,96), тогда как у двух других видов коэффициент вариации имеет близкие значения     (см. табл. 6.3).

В общем, наиболее стабильным параметром в популяциях изученных видов является относительная популяционная плодовитость. Наибольшей вариабельностью отличаются скорость роста численности популяций и смертность.  Коэффициент вариации величин рождаемости в популяциях B. longirostris и Bs. d. zernovi значительный, в популяции D. brachyurum имеет промежуточный уровень.

Таким образом, для трех доминирующих видов Cladocera прослежена динамика популяционных характеристик – рождаемости, смертности, плодовитости в зависимости от биомассы фитопланктона. Динамика рождаемости, плодовитости и смертности двух видов                      (Bs. d. zernovi и  D. brachyurum) определяется биомассой водорослей – при увеличении концентрации пищи отмечается рост величин рождаемости и плодовитости и снижение величин смертности. В популяции B. longirostris связь динамики изученных популяционных характеристик с биомассой фитопланктона отсутствует. 

Наиболее   стабильным   параметром   в    популяциях    изученных   видов является относительная    популяционная    плодовитость:   коэффициент   вариации    (C.V.) изменяется  в  пределах   20,6 - 33,5%.    Наибольшей  вариабельностью отличаются  скорость роста численности  популяций  (C.V. = 54,4 - 83,0%) и смертность (C.V. = 61,8 - 79,9% ).   Коэффициент   вариации   величин   рождаемости   в   популяциях                          B.   longirostris  и    Bs.  d.   zernovi   значительный  (52,1 - 61,8%),  в     популяции   D.  brachyurum в 2-3 раза меньше и составляет 25,3%.

Вариабельность      изученных     параметров     жизненных циклов позволяет предположить,  что  популяции  массовых видов ветвистоусых  ракообразных  имеют значительную устойчивость,  что  является  предпосылкой  для   сохранения   биоразнообразия  зоопланктона.
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