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иЗбираемые, опТимальные, пессимальные 
и ТолеранТные ТемпераТуры веТвисТоусых раКов 
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Изучены реакции температурного избирания и избегания у Simocephalus vetu-
lus (O. F. Müller 1776), отловленных в течение вегетационного сезона в литорали 
Рыбинского водохранилища. Предложена методика определения диапазона тер-
мотолерантности, температурной зоны нормальной жизнедеятельности и песси-
мальных температур на основе анализа данных по распределению раков в термо-
градиентной установке. Определен диапазон конечных избираемых температур 
(КИТ) (13,4–25,4 °С), соответствующий оптимальным температурам роста и разви-
тия раков, установлена температурная зона нормальной жизнедеятельности (>7,0 
и <29,0 °С), пессимальные температуры (4,0–7,0 °С и 29,0–32,0 °С) и температур-
ные границы толерантности S. vetulus (4,0–32,0 °С), совпадающие с полевыми на-
блюдениями за природными популяциями вида.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Simocephalus vetulus, избираемая температура, оптималь-
ная температура, пессимальная температура, температурный градиент, термото-
лерантность.

V. B. Verbitsky, T. I. Verbitskaya, O. A. Malysheva. SELECTED, 
OPTIMUM, PESSIMAL AND TOLERANT TEMPERATURES IN CLADOCERA 
SIMOCEPHALUS VETULUS (O. F. MÜLLER, 1776)

Temperature preference and avoidance were investigated in Simocephalus vetulus 
(O. F. Müller 1776) caught during the vegetative season in the littoral zone of the Rybinsk 
Reservoir. The methodology for determining a thermotolerance range, the temperature 
zone of normal vital activity and pessimal temperatures, based of data on the analysis 
distribution of cladocerans in a thermal gradient installation, is proposed. The range of fi-
nal preferred temperatures (FPT) (13.4–25.4 °С), corresponding to the optimum tem-
peratures for growth and development of cladocerans, is indicated. The temperature 
zone of normal vital activity (>7.0 and <29.0 °С), pessimal temperature range (4.0–7.0 °С 
and 29.0–32.0 °С) and temperature limits of species tolerance (4.0–32.0 °С), coinciding 
with the field observations of S. vetulus populations, are calculated.

K e y w o r d s: Simocephalus vetulus, selected temperature, optimum temperature, pes-
simal temperature, temperature gradient, thermotolerance.
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введение

Температура является доминирующим фак-
тором пространственного распределения так-
сонов [Gaston, Fuller, 2009]. У большинства 
водных эктотермов поведенческая терморегу-
ляция ограничивается поиском оптимальной 
температуры воды. Поэтому одной из основ-
ных температурных реакций, характеризующих 
адаптационные возможности гидробионтов, 
является термопреферендум (или терморе-
гуляционное поведение). Значение теплового 
преферендума очень велико – он часто опре-
деляет особенности распространения живот-
ных в биотопах и их перемещения [Cooke et al., 
2004]. Границы ареалов животных также часто 
определяются температурой, действующей 
в качестве лимитирующего фактора [Hayward 
et al., 2003]. Кроме того, известно, что изби-
раемые животными в линейном температур-
ном градиенте значения, как правило, совпа-
дают с температурами максимального роста 
[Jobling, 1981], плодовитости и других биоло-
гических показателей [Díaz et al., 1993, 2002; 
Hernandez et al., 1995; Kelsch, 1996], а также 
хорошо соотносятся со значениями, при кото-
рых эти животные достигают максимального 
развития в водоемах [Huey, Stevenson, 1979]. 
Эта закономерность была подтверждена мно-
гими авторами на большом спектре эктотер-
мных животных, от моллюсков [Farfan, Bückle, 
1988; Hecht, 1994; Díaz et al., 1996, 2000; Gil-
roy, Edwards, 1998] и ракообразных [Hernan-
dez et al., 1995; Bückle et al., 1996; Chen, Chen, 
1999; Díaz et al., 2000, 2002; Lagerspetz, 2000; 
Mcgaw, 2003] до рыб [Jobling, 1981; Kelsch, 
1996; Perez et al., 2003; Mortensen et al., 2007], 
земноводных [Stauffer et al., 1983] и рептилий 
[Huey, Bennett, 1987; Angilletta et al., 2002]. По-
этому считается, что конечные избираемые ви-
дом температуры (КИТ) близки к оптимальной 
температуре, измеренной для многих физио-
логических процессов [Willmer et al., 2005]. Од-
нако такая группа гидробионтов, как Cladocera, 
в этом отношении до настоящего времени 
практически не исследована, за исключением 
одного вида дафний – Daphnia magna [Lager-
spetz, 2000; Lamkemeyer et al., 2003; Вербиц-
кий, Вербицкая, 2011, 2012].

Simocephalus vetulus (O. F. Müller 1776) – от-
носительно крупный пресноводный ветвис-
тоусый рак, обитающий в заросшей литорали 
водоемов большей части Европы, в Северной 
Африке, в Индии, в Северной и Южной Амери-
ке [Орлова-Беньковская, 1995; Samraoui, 2002; 
Определитель…, 2010].

Цель настоящей работы – на основе анализа 
данных по распределению животных в термо-
градиентной установке определить конечную 
избираемую температуру (КИТ), а также тем-
пературную зону нормальной жизнедеятель-
ности, пессимальные температуры и границы 
толерантности ветвистоусых раков S. vetulus.

материалы и методы

Изучались температурные реакции Si-
mocephalus vetulus, собранных на зарос-
шей литорали Рыбинского водохранилища 
(58°01’N, 38°12’E) в течение вегетационного се-
зона. Определение вида велось по [Определи-
тель…, 2010].

Установка для изучения избираемой тем-
пературы представляла собой лоток Херте-
ра с металлическим дном и стенками из про-
зрачного оргстекла. Размеры установки: 
180×15×5 см. Горизонтальный градиент со-
здавали путем поддержания разных темпера-
тур на противоположных концах лотка (от 3,0–
5,0 до 33,0–35,0 °С) с помощью терморегули-
рующего устройства УТП-1, нагревательного 
элемента мощностью 0,8 кВт и холодильного 
агрегата. Для устранения конвекционных то-
ков и вертикального градиента толщина воды 
в лотке составляла 1,0 см. Это позволяло со-
здавать достаточно плавный горизонтальный 
градиент температур, составляющий соответ-
ственно около 0,1 °С/см. Лоток установки рав-
номерно освещался лампами дневного света, 
размещенными вдоль лотка на высоте 0,6 м. 
Освещенность над поверхностью воды состав-
ляла 700 люкс. Эксперименты проводились при 
фотоцикле 9/15 ч (свет/темнота).

Животных, собранных в водоеме в первой 
половине дня, через 30–40 мин. после отлова 
помещали в термоградиентную установку в ту 
температуру, из которой они были взяты. От-
счеты местоположения раков в установке начи-
нали снимать утром следующего дня и продол-
жали на протяжении светлого времени суток. 
В течение каждого опыта снимали 140–295 от-
счетов (5–6 серий). В первых опытах отдельно 
тестировали молодь и взрослых самок. Но так 
как было выявлено отсутствие достоверной 
разницы между ними, в последующих опытах 
тестировали только половозрелых самок.

Так как известно, что для получения досто-
верных значений избираемых температур не-
обходимо учитывать особенности экологии 
и поведенческих реакций объектов исследо-
вания [Reynolds, Casterlin, 1979], во всех экс-
периментах использованы группы особей ко-
личеством от 20 до 72 экз. Менее 30 экз. тес-
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тировали в периоды низкой численности вида 
в водоеме, когда в опыт брали всех отловлен-
ных животных. Всего проведено 14 экспери-
ментов, в ходе которых исследованы 615 экз.  
симоцефалов.

За среднюю избираемую температуру при-
нимали среднее арифметическое значений 
модальной группы избираемых температур, 
включающей в себя более 70 % отсчетов [Britz, 
Hecht, 1987]. Для расчета КИТ использовали 
так называемый «острый» («acute») метод [Rey-
nolds, Casterlin, 1979], который состоит в гра-
фической оценке результатов краткосрочных 
экспериментов на животных, взятых из различ-
ных температур. Полученные во время опытов 
значения средних избираемых температур на-
носят на график, где по оси абсцисс отклады-
вают температуры, при которых животные были 
отловлены в водоеме, а по оси ординат – сред-
ние избираемые ими температуры, и проводят 
линию через эти точки. В месте пересечения 
этой линии с «линией равенства» (медианой), 
проведенной по точкам пересечения одинако-
вых значений избираемых температур с темпе-
ратурами воды в водоеме, и будет КИТ. Нали-
чие и достоверность связи между различными 
показателями оценивали по коэффициентам 
ранговой корреляции Спирмена (ρ), для про-
верки однородности выборок использовали 
критерий Колмогорова–Смирнова. Статисти-
ческую обработку данных вели в программах 
Excel 2003 и Statistica 6.

результаты и обсуждение

S. vetulus наблюдались в зоопланктоне ли-
торали с июня по сентябрь при температуре 
воды 12,3–27,4 °С. Из графика на рис. 1 вид-
но, что на протяжении всего периода иссле-
дований избираемые температуры практичес-
ки следовали за ходом температур в водоеме 
(ρ = 0,94 при ρ < 0,05). Это подтверждается 
и сравнением рядов данных по критерию Кол-
могорова–Смирнова – было выявлено отсут-
ствие достоверной разницы между ними на вы-
соком уровне значимости (ρ = 0,999). В целом 
за весь период исследований величина сред-
него отклонения избираемой температуры 
от температуры воды в водоеме составила 
1,6 ± 1,3 °С.

Согласно положениям классической ме-
тодики [Reynolds, Casterlin, 1979; Díaz et al., 
2002] значение, при котором график темпера-
турного избирания пересекает медиану, яв-
ляется конечной избираемой температурой 
(КИТ). Однако, как мы уже упоминали выше, 
у S. vetulus значения избираемых температур 
практически во всем исследованном темпера-
турном диапазоне достоверно не отличались 
от температур, при которых раков отлавлива-
ли в водоеме, и пересекали медиану много-
кратно, начиная с температуры 13,4 °С и вплоть 
до 25,4 °С (рис. 2). Очевидно, что если исхо-
дить из критериев «острого» метода, за КИТ 
для S. vetulus нужно принять весь диапазон 
температур от 13,4 до 25,4 °С. Анализ распре-

Рис. 1. Динамика избираемых S. vetulus температур на протяжении вегетационного сезона. 1 – средняя тем-
пература воды в водоеме за пять предшествующих опыту суток, 2 – среднее за световой день значение изби-
раемой температуры, вертикальные линии – диапазон избираемых температур (67–84 % отсчетов местопо-
ложения рачков в течение опыта)
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деления раков в температурном градиенте, 
проведенный по суммарным данным за весь 
период исследований, показал, что на этот 
диапазон (13,0–26,0 °С) приходилось 70,8 % 
всех отсчетов (рис. 3).

Анализ данных по распределению живот-
ных в температурном градиенте позволяет, 
помимо избираемых температур, определить 
также весь диапазон температур, в котором 
они встречаются в течение эксперимента. Этот 
диапазон отграничивается избегаемыми тем-
пературами – участками с низкими и высоки-
ми температурами, не посещаемыми живот-
ными. Избегаемые температуры так же, как 

и избираемые, зависят от температуры воды 
в водоеме. В июне (tсред = 19,6 ± 1,6 °С) симо-
цефалы в установке избегали температуры 
ниже 9,0–10,0 °С и выше 26,0–32,0 °С, в июле 
(tсред = 23,5 ± 1,6 °С) – ниже 7,0–15,0 °С и выше 
28,0–32,0 °С, в августе (tсред = 19,3 ± 1,5 °С) – 
ниже 8,0 °С и выше 27,0 °С, в сентябре 
(tсред = 14,9 ± 1,1 °С) – ниже 4,0–8,0 °С и выше 
24,0–30,0 °С (табл.). Ширина температурно-
го диапазона встречаемости раков в течение 
периода исследований колебалась от 16,0–
17,0 °С в летние месяцы до 24,0–26,0 °С в сен-
тябре. В целом за сезон S. vetulus встречались 
в диапазоне от 4,0 до 32,0 °С. Этот диапазон, 

Избираемые и избегаемые Simocephalus vetulus температуры, °С
Дата 19. VI 25. VI 27. VI 6. VII 9. VII 16. VII 23. VII
t5 сут 18,3 ± 0,5 21,7 ± 0,8 21,8 ± 0,4 23,4 ± 0,7 22,9 ± 0,3 23,6 ± 0,8 26,4 ± 0,5
КИТ 17,8 ± 0,6 21, 3± 0,5 24,0 ± 0,6 23,2 ± 0,8 23,5 ± 0,5 27,5 ± 0,6 24,5 ± 0,7
ТИmin 13,5 17,3 21,7 19 20,8 26,4 22,3
ТИmax 21,0 23 27,2 24 26,4 28,8 26,5
tизбег. <10 и >26 <9 и >26 <9 и >32 <9 и >30 <7 и >31 <15 и >32 <11 и >28

Продолжение
Дата 26. VII 12. VIII 27. VIII 3. IX 5. IX 18. IX 24. IX
t5 сут 25,2 ± 0,6 20,7 ± 0,7 17,3 ± 1,0 13,6 ± 0,8 13,0 ± 0,8 16,3 ± 0,1 14,2 ± 0,5
КИТ 25,5 ± 0,4 18,3 ± 0,5 20,9 ± 0,4 13,8 ± 2,3 12,9 ± 2,2 13,5 ± 0,5 17,5 ± 0,4
ТИmin 24 16,4 16,3 10,0 9,8 8,0 14,7
ТИmax 27,5 22,2 23,7 17,0 18,2 18,2 20,0
tизбег. <11 и >28 <8 и >27 <8 и >27 <4 и >24 <4 и > 30 <8 и >30 <7 и >30

Примечание. t5 сут – средняя температура за 5 сут, предшествующих определению избираемых и избегаемых темпера-
тур ± станд. откл.; КИТ – конечная избираемая температура ± станд. откл.; ТИmin – минимальная избираемая температура; 
ТИmax – максимальная избираемая температура; tизбег. – избегаемые температуры.

Рис. 2. Связь между избираемой температурой (ТИ) и температурой среды обитания. 1(──) – избираемая 
температура, 2(– –) – медиана, построенная по точкам пересечения одинаковых значений ТИ и температуры 
воды в водоеме
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ограниченный избегаемыми температурами, 
мы предлагаем соотнести с температурными 
границами толерантности вида (см. рис. 3).

Температуры, в течение сезона избира-
емые в градиентных условиях абсолютным 
большинством тестируемых организмов 
(92–96 % отсчетов местонахождения раков), 
мы соотносим с температурной зоной нор-
мальной жизнедеятельности. Для S. vetulus 
этот диапазон включает интервал температур 
>7,0 и <29,0 °С (см. рис. 3).

Значения, лежащие на шкале темпера-
тур между границами диапазона нормаль-
ной жизнедеятельности и избегаемыми тем-
пературами, мы характеризуем как песси-
мальные температуры, где организмы могут 
жить, но в стрессовых условиях, в угнетен-
ном состоянии. Для S. vetulus за пессималь-
ные температуры мы принимаем значения 
от 4,0 до 7,0 °С и от 29,0 до 32,0 °С. При этих 
значениях температур было зарегистрировано 
соответственно 3,4 и 4,5 % отсчетов местона-
хождения раков от общего их числа за сезон.

Полученные результаты хорошо согласу-
ются с полевыми наблюдениями за природ-
ными популяциями S. vetulus. Так, по данным 
[Bertilsson et al., 1995; Hann, Zrum, 1997], это 
типично литоральный, мелководный, фито-
фильный вид, обитатель заросших прибрежий 
озер и водохранилищ, а также временных во-
доемов, которым присущи значительные пере-
пады температур даже в течение суток. По дан-
ным [Bevan et al., 1980], S. vetulus присутствует 
в водоемах в большом количестве во все сезо-
ны. По нашим данным, в литорали Рыбинского 

водохранилища S. vetulus получают развитие 
при температурах выше 14,0–16,0 °С, а пик 
численности у них приходится на летние ме-
сяцы с температурами 20,0–25,0 °С. Причем 
у них нет таких коротких, одно- или двувер-
шинных вспышек численности, как у боль-
шинства других литоральных видов, это пос-
тоянный субдоминантный вид водоемов. Ана-
логичные данные приводят и другие авторы 
[Hann, Zrum, 1997; Perrow et al., 1999; Balayla,  
Moss, 2003].

Интересно отметить, что, согласно [Shar-
ma, Pant, 1982], время развития ювенильных 
особей, линька ювенильных и скорость смерт-
ности у S. vetulus при 15,0 и 21,0 °C более или 
менее одинаковы. Это также подтверждает как 
высокую термопластичность вида, так и то, что 
данные значения входят в диапазон оптималь-
ных температур.

Анализ литературных материалов свиде-
тельствует также, что в указанном диапазоне 
температур S. vetulus обладает высокой пище-
вой пластичностью. Так, установлено [Bevan 
et al., 1980], что при изменениях температур 
в диапазоне 12,0–25,0 °С S. vetulus способны 
быстро восстанавливать высокую скорость ас-
симиляции углерода, и это интерпретируется 
авторами как способность к быстрой акклима-
ции при разных температурах.

Сравнение рассчитанной нами зоны нор-
мальной жизнедеятельности (>7,0 и <29,0 °С) 
с литературными данными по температурным 
условиям развития вида в природных усло-
виях демонстрирует их хорошую сходимость. 
Так, согласно [Sharma, Pant, 1982], у S. vetulus 

Рис. 3. Шкала температурной толерантности S. vetulus. 1 – график распределения отсчетов избираемых зна-
чений температуры в течение сезона, 2 – нижняя граница конечных избираемых температур (КТМ), 3 – верх-
няя граница КТМ, 4 – нижняя граница зоны нормальной жизнедеятельности (ЗНЖ), 5 – верхняя граница ЗНЖ, 
6 – нижняя граница толерантности, 7 – верхняя граница толерантности
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и в природных, и в лабораторных условиях 
увеличение смертности и снижение рождае-
мости наблюдаются при температурах ниже 
8,0 и выше 28,0 °С. П. И. Погожев и Т. Н. Ге-
расимова [2005] пишут, что S. vetulus начина-
ли развитие в водоеме через некоторое вре-
мя после максимального прогрева воды до 
28,5 °С, но дальше отмечают, что максималь-
ной за сезон плодовитости и численности осо-
бей раки достигли в период снижения темпера-
туры воды с 25,0 до 21,0 °С. Эти данные, кроме 
того, хорошо согласуются с полученными нами 
ранее результатами [Вербицкий, Вербицкая, 
2011], что максимальное развитие экспери-
ментальные популяции S. vetulus, при прочих 
равных условиях, получали после фазы сниже-
ния температуры воды на ~5 °С от исходных ве-
личин 19,0–20,0 °С и 24,0–25,0 °С.

С другой стороны, по данным [van Doorslaer 
et al., 2007], температура 26,0 °С для S. vetulus 
является стрессирующей. Но в то же время эти 
авторы отмечают, что у клонов, помещенных 
в мезокосмы с температурой 26,0 °С из более 
низких температур (18,0 или 22,0 °С), после 
первичного стресса, вызвавшего снижение 
выживаемости раков, происходила быстрая 
акклимация к повышенной температуре и они 
успешно жили и развивались при 26,0 °С в тече-
ние года наблюдений.

Таким образом, на примере литорального 
вида S. vetulus показано, что по данным распре-
деления животных в температурном градиенте 
можно рассчитать не только конечные избирае-
мые температуры, соответствующие оптималь-
ным для вида значениям, но также и диапазон 
термотолерантности, температурную зону нор-
мальной жизнедеятельности и пессимальные 
температуры. В то же время предлагаемый ме-
тодический подход, безусловно, требует даль-
нейшей проверки и на других видах.

выводы

1. Для ветвистоусых раков S. vetulus экспери-
ментально определен диапазон конечных 
избираемых температур (13,4–25,4 °С), сов-
падающий с температурными условиями 
максимального развития раков в водоемах, 
что позволяет считать эти температуры оп-
тимальными для вида.

2. Предложено весь диапазон избираемых 
в течение вегетационного сезона темпера-
тур (4,0–32,0 °С), ограниченный избегаемы-
ми температурами, соотносить с границами 
термотолерантности вида.

3. По значениям температур, избираемых 
в градиентных условиях абсолютным боль-

шинством тестируемых организмов и сов-
падающих с условиями достижения ими 
в водоемах высоких темпов роста, высокой 
плодовитости и низкой смертности, установ-
лена температурная зона нормальной жиз-
недеятельности S. vetulus (>7,0 и <29,0 °С).

4. Определены пессимальные температуры (от 
4,0 до 7,0 °С и от 29,0 до 32,0 °С), совпада-
ющие с данными ряда авторов по темпера-
турным условиям угнетения развития вида 
в водоемах.

Авторы выражают глубокую благодарность 
В. Д. Смирнову за добросовестную помощь 
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