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Проведено морфологическое исследование самок C. finmarchicus, C. glacialis и C. hyperboreus, ото�
бранных на различных акваториях Гренландского, Баренцева, Карского морей и моря Лаптевых.
Отмечено наличие внутривидовой изменчивости в соотношении количества особей с различными
типами вооружения эндоподитов в популяциях C. finmarchicus и C. glacialis. Показано, что изменчи�
вость по данному признаку не связана со спецификой мест обитания популяций и не зависит от
температурных условий среды. В качестве причины внутривидовой изменчивости по указанному
параметру выдвинуто предположение о гибридизации особей C. finmarchicus и C. glacialis ввиду зна�
чительного сходства половых структур обоих видов и перекрытия размерных диапазонов. 
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МОРСКАЯ БИОЛОГИЯ

ВВЕДЕНИЕ

После выделения В.А. Яшновым в 1955 г. из со�
става вида Calanus finmarchicus s.1. арктического
С. glacialis [11] в качестве самостоятельной таксо�
номической единицы [11, 12], вопросы, связан�
ные с морфологией и биологией двух видов C. fin�
marchicus и C. glacialis вызывали огромный инте�
рес в рядах гидробиологов. Основанием для
разделения данных видов послужила значитель�
ная разница размеров арктической и атлантиче�
ской форм Calanus finmarchicus s.1, а также осо�
бенности строения пятой пары ног у самок и сам�
цов. В дальнейшем всесторонне изучались и другие
особенности морфологии описанных видов [1, 4, 7,
8, 15, 16], делались попытки установления филоге�
нетических связей с прочими представителями рода
Calanus [3], уточнялись ареалы обитания видов и
схемы жизненных циклов [9, 13, 14, 17, 18].

В.А. Яшнов отметил различие в соотношении
трех типов вооружения эндоподитов пятой пары
ног самок (рис. 2) в популяциях C. finmarchicus и
C. glacialis [11, 12]. У C. finmarchicus оно составляло
71 : 4 : 25 (описано по материалу из Норвежского
моря), у C. glacialis – 41 : 20 : 39 (описано по мате�
риалу из Карского моря). В дальнейшем эта отли�
чительная особенность выпадает из поля зрения
исследователей. Таблицы, указывающие на дан�
ное соотношение у различных видов рода Calanus,
встречаются только в работах Бродского [5, 6].
Однако в них отсутствует вариант, когда на эндо�
подитах пятой пары ног самок располагается не�

четное количество щетинок. Подобное могло
произойти из�за редкой встречаемости этого типа
вооружения и недостаточного количества про�
смотренных автором особей.

Вследствие недостаточной проработки данно�
го вопроса внутри� и межвидовая изменчивость в
соотношении трех типов вооружения эндоподитов
пятой пары ног самок представителей рода Calanus
остается совершенно не изученной. На сегодняш�
ний день отмечено только то, что особи с удвоен�
ными щетинками на эндоподитах встречаются ча�
ще у видов, обитающих в холодных водах [12].

Целями нашей работы являются установле�
ние факта наличия или отсутствия внутривидо�
вой изменчивости по данному признаку, провер�
ка предположения об увеличении числа особей с
двойными щетинками в направлении от тепло�
водных видов к холодноводным, а также уста�
новление причин подобной внутри� и межвидо�
вой изменчивости.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для исследований послужили по�
ловозрелые особи трех видов – представителей
рода Calanus, отобранных в ходе ряда экспедиций
в период с 1993 по 2011 гг. (рис. 1, табл. 1).

Всего было обследовано 1098 самок (C. finmarchi�
cus – 555 экз, C. glacialis – 475 экз, C. hyperboreus –
68 экз). У всех организмов отмечалась длина цефа�
лоторакса, характер изгиба внутренней линии
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Рис. 1. Расположение станций.

первого базиподита пятой пары ног, а также сум�
марное количество щетинок на внешней стороне
третьих члеников правого и левого эндоподитов
пятой пары ног (рис. 2). В последнем параметре
апикальные щетинки не учитывались. Длина це�
фалоторакса измерялась от переднего края голо�
вы до выемки на последнем торакальном сегмен�
те с дорсальной стороны. Изгиб линии первого
базиподита не оценивался количественно. У каж�
дой особи визуально отмечалась лишь слабая или
сильная изогнутость. Измерение особи и отделе�
ние пятой пары ног производили под бинокуляр�
ным микроскопом МБС�10, учет остальных пара�
метров проводился с использованием микроско�
па МИКМЕД�2.

Разделение видов C. finmarchicus и C. glacialis
осуществлялось по кривизне внутреннего края
первого базиподита пятой пары ног [11, 12]. По�
скольку размерные спектры двух видов пересека�
ются, за границу принималось такое значение дли�
ны цефалоторакса, при котором доли особей с
сильно и слабо изогнутой линией были равны
(рис. 3). Данное значение не было постоянным для
всех районов и варьировало в пределах 2.9–
3.25 мм. C. hyperboreus определялся по длине цефа�
лоторакса и наличию острия на задних углах по�
следнего торакального сегмента [6].

Сравнение размерных рядов проводилось с ис�
пользованием непараметрических методов стати�
стики [10], в частности, критерия λ, рассчитывае�
мого по формуле:

 

где n1 и n2 – объемы сравниваемых выборок, а
Dmax – максимальная разница между накоплен�
ными частотами.

Схема сходства различных районов построена
по принципу отсутствия достоверных различий
по вышеуказанному критерию.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сравнение соотношения типов вооружения
эндоподитов пятой пары ног самок у трех видов
рода Calanus не показало наличия зависимости
между количеством особей с удвоенным числом
щетинок (рис. 2в) и “холодноводностью” вида
(табл. 2). Процент таких особей в исследованном
материале из моря Лаптевых у арктического глу�
боководного C. hyperboreus был значительно ниже,
не только чем у C. glacialis, но и бореального C. fin�
marchicus.
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Помимо межвидовой изменчивости нами бы�
ло отмечено значительное варьирование данного
признака у C. finmarchicus и C. glacialis в зависимо�
сти от места отбора проб (табл. 3). Так, количество
особей с удвоенным числом щетинок на эндопо�
дитах пятой пары ног у самок C. finmarchicus изме�
нялось в пределах 26–60% от общего числа иссле�
дованных особей. Наименьшая доля таких особей
в популяции была отмечена в районе желоба
Франца�Виктории, а наибольшая – в юго�восточ�
ной части Баренцева моря. Сходный диапазон ва�
рьирования был отмечен у C. glacialis – 28–56%.
Однако, если у C. finmarchicus на большинстве стан�
ций преобладали особи с двумя щетинками на эн�
доподитах (рис. 2а), то у C. glacialis подобные особи
в 7 из 9 исследованных районов были представле�
ны в меньшем, либо равном количестве по срав�
нению с самками, обладающими удвоенным чис�
лом щетинок.

Сравнение размерной структуры популяций
C. finmarchicus и C. glacialis из исследованных рай�
онов Арктики по критерию λ показало наличие
достоверного сходства между популяциями раз�
личных акваторий (табл. 4).

Для дальнейшего анализа материал со сходной
размерной структурой был объединен в три райо�
на (рис. 4). Следует отметить, что сравниваемый
диапазон включал в себя оба вида и находился в
пределах 2.3–4.3 мм. Объединение двух видов бы�
ло произведено с целью учета возможного влия�

ния перекрытия размерных спектров C. finmarchi�
cus и C. glacialis.

Размерная структура Calanus sp. в выделенных
районах представлена на рис. 5.

Изменение соотношения особей с различны�
ми типами вооружения эндоподитов в зависимо�
сти от длины цефалоторакса обладало рядом харак�
терных особенностей (рис. 6а, 6б). К сожалению,
оценить подобную зависимость в Буллефьорде
(ст. 2) не представляется возможным ввиду недо�
статочного количества исследованных особей, по�
этому в дальнейшем этот район рассматриваться не
будет. В остальных районах можно отметить следу�
ющие черты варьирования. Во�первых, в диапазо�
не длин 2.5–2.9 мм количество особей с 2�мя ще�
тинками было всегда больше, чем с 4�мя. Доля
особей с 2�мя щетинками постепенно снижается
в направлении от мелких особей к более круп�
ным. Во�вторых, в диапазоне длин 3.5–4.1 мм не
наблюдается четкой тенденции к увеличению или
снижению того или иного типа вооружения.
Максимальная разница между особями с 2 и 4�мя
щетинками составляет от 28 до 34% в зависимо�
сти от района. Среди организмов крупнее 3.8 мм
преобладают особи с 2�мя щетинками. И, в�тре�
тьих, в диапазоне длин 2.9–3.4 мм в обоих выде�
ленных районах преобладали особи с 4�мя ще�
тинками на внешних краях третьих члеников эн�
доподитов. Судя по изогнутости внутренней
стороны первого базиподита пятой пары ног (рис. 7),
диапазон 2.9–3.4 мм находится в зоне перекры�
тия размерных спектров двух видов. Соотноше�
ние количества особей с различными типами во�
оружения эндоподитов в районе № 1 составляло у
C. finmarchicus 65 : 5 : 30, у C. glacialis – 43 : 16 : 41,
в районе № 2 было равно 52 : 7 : 41 и 41 : 10 : 49 со�
ответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ

Предположение, высказанное Яшновым [12],
о возможной зависимости между условиями оби�
тания видов Calanus sp. и числом удвоенных ще�
тинок на внешней стороне эндоподитов нашими
данными не подтверждается. Более того, C. hyper�
boreus по данному признаку (табл. 2) значительно
ближе к тепловодным видам C. helgolandicus, C. eu�
xinus и C. pacificus, у которых число особей с 4�мя
щетинками не превышает 10% от общей числен�
ности. Большие доли таких особей характерны
только для C. finmarchicus и C. glacialis, причем вне
зависимости от условий обитания.

Однако, при подобном сравнении следует учи�
тывать, что рассмотренные В.А. Яшновым виды
составляют близкородственную группу. В свою
очередь, C. hyperboreus имеет ряд специфических
особенностей и существенно отдален от выше�

(а)

(б)

(в)

Рис. 2. Типы вооружения эндоподитов пятой пары
ног самок Calanus sp. (общий вид пятой пары ног сам�
ки [6]; (а) – 2 щетинки на внешних краях обоих чле�
ников, (б) – 3 на внешних краях обоих члеников, (в) –
4 щетинки на внешних краях обоих члеников).
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указанных видов в пределах рода Calanus по
внешнему строению.

Причина увеличенного количества особей с
удвоенными щетинками, а также наличия внут�
ривидовой изменчивости соотношения различ�
ных типов вооружения эндоподитов (табл. 3) у

C. finmarchicus и C. glacialis, вероятно, кроется в их
межвидовом взаимодействии. В пользу такого
предположения говорит значительное перекры�
тие как размерных спектров, так и географиче�
ских областей распространения этих видов [3, 5,
11, 12, 15, 16, 18]. Можно предположить, что уве�
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Рис. 3. Схема разделения видов C. finmarchicus и C. glacialis.

Таблица 1. Характеристика проб зоопланктона, использованных в работе

№ 
станции Район Дата Судно Координаты, 

°с.ш.
Координаты, 

°в.д.
Орудие 

лова

1 Шпицберген 
(Исфьорд)

05.2006 R/V “Jan Mayen” 78.0500 13.1667 Сеть WP 2, 
Multinet

2 Шпицберген 
(Буллефьорд)

07.2006–12.2006 R/V “Jan Mayen” 78.6500 16.7333 Сеть WP 2, 
Multinet

3 Желоб 
Франца�Виктории

08.1993 R/V “Polarstern” 82.3833 40.9000 Bongo net

4 Желоб 
Франца�Виктории

08.2007 НИС “Дальние 
Зеленцы”

80.9 42.8 Сеть Джеди

5 Желоб 
Святой Анны

12.2006 а/л “Ямал” 77.5486 68.9883 Сеть Джеди

6 Желоб 
Святой Анны

12.2006 а/л “Ямал” 77.8527 71.5225 Сеть Джеди

7 Желоб 
Святой Анны

09.2011 НИС “Академик 
Мстислав Келдыш”

78.2833 73.6000 Сеть Джеди

8 Желоб 
Святой Анны

09.2011 НИС “Академик 
Мстислав Келдыш”

77.5717 77.4367 Сеть Джеди

9 Море Лаптевых 09.1993 R/V “Polarstern” 78.6667 118.7 Bongo net

10 Баренцево море 11.2010 НИС “Виктор 
Буйницкий”

72.7469 40.7855 Сеть Джеди

11 Сев.�вост. граница 
Баренцева моря

08.2008 НИС “Дальние 
Зеленцы”

78.2628 64.7680 Сеть Джеди

12 Сев.�вост. граница 
Баренцева моря

08.2008 НИС “Дальние 
Зеленцы”

79.6728 60.3155 Сеть Джеди

13 Сев.�вост. граница 
Баренцева моря

08.2008 НИС “Дальние 
Зеленцы”

80.1970 55.4310 Сеть Джеди
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личенным числом особей с двойными щетинка�
ми характеризуется только популяция C. glacialis.
Повышение доли таких особей у C. finmarchicus
происходит, в таком случае, за счет «простого»
смешивания популяций двух видов, вследствие
перекрытия размерных диапазонов. Однако дан�
ное предположение никак не объясняет причину
большого количества особей с 4�мя щетинками у
C. glacialis по сравнению с прочими видами рода

Calanus. Другим объяснением может служить ги�
бридизация особей в зоне перекрытия ввиду
сходства размеров самок и самцов двух видов. И
как следствие, увеличение числа особей с 4�мя
щетинками (гибридов), по крайней мере, в зоне
гибридизации. Чем больше особей обоих видов
будет находиться в этой зоне, тем сильнее соотно�
шение типов вооружения будет отличаться от
краевых участков размерных спектров видов.
Процесс гибридизации, в таком случае, может
служить причиной как внутривидовой изменчи�
вости по данному признаку, так и различий между
видами Calanus spp. Рассмотрим более детально,
насколько данное предположение соответствует
полученным нами данным.

Судя по изогнутости внутренней линии перво�
го базиподита пятой пары ног (рис. 7), зона пере�
крытия размерных спектров двух видов находится
в пределах 2.9–3.4 мм (в районе № 1 – 3.0–3.4 мм).
В обоих выделенных нами районах со сходной
размерной структурой Calanus spp. четко выделя�

Таблица 4. Сравнение размерной структуры Calanus sp. в различных районах обитания по критерию λ (Колмого�
рова–Смирнова). Достоверность различий: λ05 > 1.36, λ01 > 1.63, λ001 > 1.95

λ Ст. 3, 4 Ст. 11–13 Ст. 5, 6 Ст. 7 Ст. 1 Ст. 2 Ст. 10 Ст. 8

Ст. 9 0.92 2.35 0.64 2.07 3.82 2.51 3.37 2.28

Ст. 3, 4 1.71 0.72 1.24 3.04 1.95 2.87 1.66

Ст. 11–13 2.18 0.60 1.28 1.63 1.39 1.18

Ст. 5, 6 1.86 3.55 2.54 3.39 2.13

Ст. 7 1.59 1.67 1.75 1.34

Ст. 1 2.26 0.72 0.92

Ст. 2 2.50 2.05

Ст. 10 1.02

Таблица 3. Морфологические характеристики C. finmarchicus и C. glacialis в различных районах обитания. В скоб�
ках приведено стандартное отклонение

№ 
станции

C. finmarchicus C. glacialis

щетинки 
на наруж. сторонах 

En3 P5, %
средний 
размер 

особи, мм

количество 
особей

щетинки 
на наруж. сторонах 

En3 P5, %
средний 
размер 

особи, мм

количество 
особей

2 3 4 2 3 4

Ст. 3, 4 69 5 26 2.77 (0.15) 65 31 17 52 3.80 (0.28) 77

Ст. 5, 6 61 4 35 2.75 (0.20) 52 54 18 28 3.83 (0.20) 67

Ст. 9 62 8 30 2.76 (0.13) 53 44 14 42 3.81 (0.20) 79

Ст. 2 64 9 27 2.83 (0.13) 33 34 15 51 3.47 (0.27) 68

Ст. 1 60 7 33 2.82 (0.19) 127 47 6 47 3.51 (0.26) 49

Ст. 11–13 46 5 49 2.80 (0.16) 65 39 15 46 3.60 (0.29) 46

Ст. 7 61 5 34 2.76 (0.13) 59 37 10 53 3.60 (0.36) 59

Ст. 8 52 12 36 2.70 (0.15) 33 33 11 56 3.58 (0.39) 18

Ст. 10 34 6 60 2.84 (0.19) 68 58 0 42 3.50 (0.14) 12

Таблица 2. Соотношение типов вооружения эндопо�
дитов у Calanus sp.

Вид

Щетинки на наруж. 
сторонах En3 P5, % Количест�

во особей
2 3 4

C. finmarchicus 62 8 30 53

C. glacialis 44 14 42 79

C. hyperboreus 82 6 12 68



ОКЕАНОЛОГИЯ  том 54  № 4  2014

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ CALANUS FINMARCHICUS 495

16

0
2.3 2.5 2.7 2.9 3.1 3.3 3.5 3.7 3.9 4.1

Размер, мм
4.3

К
о

ли
че

ст
во

 о
со

б
ей

, 
%

14

12

10

8

6

4

2

N = 393
(a) 16

0
2.3 2.5 2.7 2.9 3.1 3.3 3.5 3.7 3.9 4.1

Размер, мм
4.3

К
о

ли
че

ст
во

 о
со

б
ей

, 
%

14

12

10

8

6

4

2

N = 531
(б)

16

0
2.3 2.5 2.7 2.9 3.1 3.3 3.5 3.7 3.9 4.1

Размер, мм
4.3

К
о

ли
че

ст
во

 о
со

б
ей

, 
%

14

12

10

8

6

4

2

N = 101
(в)

Рис. 5. Размерная структура Calanus spp. (C. finmarchicus и C. glacialis). (а) – район № 1, (б) – район № 2, (в) – район № 3.

ется область со значительным преобладанием
особей с 4�мя щетинками на эндоподитах над
особями с 2�мя щетинками (рис. 6), которая пол�
ностью совпадает с диапазоном 2.9–3.4 мм (в рай�

оне № 1 – 3.0–3.4 мм). Наличие подобной обла�
сти не может быть объяснено “простым” смеши�
ванием популяций C. finmarchicus и C. glacialis,
поскольку в краевых участках рассматриваемого
размерного ряда (2.5–2.9 мм и 3.5–4.1 мм) доми�
нируют особи с 2�мя щетинками.

Различия в соотношении типов вооружения
между районами обусловлены тем, что в районе
№ 1 в зоне перекрытия размерных спектров нахо�
дится лишь 10% от общей численности Calanus sp.,
тогда как в районе № 2–40%.

В пользу возможности скрещивания исследо�
ванных видов говорит и сходство в строении гени�
талий. Согласно Бродскому [4], оба вида по типу ге�
ниталий относятся к одной группе, характеризую�
щейся относительно маленьким щитком, который
не прикрывает парные, симметричные сперматеки.
Данная группа также включает в себя C. hyperboreus,
C. pacificus, C. helgolandicus и C. australis.

Район № 1

Cт. 9 Cт. 5, 6

Cт. 3, 4

Cт. 7

Cт. 8 Cт. 11–13

Cт. 10 Cт. 1

Cт. 2

Район № 2

Район № 3

Рис. 4. Схема сходства размерной структуры Calanus sp.
по критерию λ на различных станциях отбора проб.
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 БЕРЧЕНКО, СТУПНИКОВА

И в заключение, следует отметить, что выводы
о причинах внутривидовой изменчивости соот�
ношения различных типов вооружения эндопо�
дитов в популяции C. finmarchicus, сделанные на�
ми на начальном этапе этих исследований [2], не
являются верными. В свете полного объема дан�
ных можно с уверенностью говорить об отсут�
ствии взаимосвязи между изменчивостью воору�
жения 3�го членика эндоподита Р5 самок и ло�
кальными условиями местообитания исследуемых
видов, равно как и об отсутствии зависимости
между температурой среды и количеством особей с
удвоенным числом щетинок в популяциях видов
рода Calanus.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Министерства образования и науки Российской
Федерации и программы Президиума РАН 23П.
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Morphological Features of Calanus finmarchicus and Calanus glacialis Coexistence 
in the Areas of Their Populations

I. V. Berchenko, A. N. Stupnikova

Morphological investigation of C. finmarchicus, C. glacialis and C. hyperboreus females were carried out on
material sampled in Greenland, Barents, Kara and Laptev seas. Intraspecific variation of ratio of the speci�
mens with different types of endopodite arming in C. finmarchicus and C. glacialis populations are shown. A
supposition about the main role of abiotic factors in the increasing number of specimens with doubled quan�
tity of setas on the third segment outer sides of endopodites of fifth pair of legs is disproved. We suppose in�
terbreeding of C. finmarchicus and C. glacialis as the main cause of intraspecific variation in the noted param�
eter because of the similarity of sex structures big similarity and mixing of size ranges. 
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