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Ракообразные (Crustacea) – одна из наиболее разнообразных и успешных групп в биосфере, осво-
ившая помимо пресноводных и морских, также различные экстремальные местообитания. На ос-
нове собственных данных и >200 литературных источников на примере гиперсоленых вод проана-
лизировано как степень экстремальности среды может ограничивать потенциальное таксономиче-
ское богатство ракообразных. Показано, что с ростом солености количество классов и отрядов
подтипа Crustacea убывает линейно, родов и видов – экспоненциально. С увеличением солености
среды вклад видов Arthropoda в общее видовое богатство животных гиперсоленых вод увеличивает-
ся с 49 до 100%, вклад видов Crustacea в общее видовое богатство Arthropoda растет с 66 до 78%,
вклад Branchiopoda в видовое богатство Crustacea – с 19 до 71%. В гиперсоленых водоемах Крыма с
соленостью  в диапазоне от 35 до 120 г/л видовое богатство и состав фауны определяет совокупность
прежде всего биотических факторов. Соленость играет  важную роль и  становится жестким эколо-
гическим фильтром лишь при более высоких значениях (>100–120 г/л).
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ВВЕДЕНИЕ

Ракообразные (Crustacea Brünnich, 1772) – од-
на из наиболее разнообразных и успешных групп
в биосфере. Они представлены парафилетиче-
ской группой, в которой объединены таксоны
“традиционных ракообразных”. В то же время, в
некоторых современных системах таксоны Ar-
thropoda и Crustacea вообще не используются, на-
пример (Schram, Koenemann, 2021). Эти вопросы
сейчас находятся на стадии обсуждения, поэтому
авторы придерживаются традиционной системы
(Brusca, Brusca, 2003). Ее представители помимо
“обычных” смогли освоить различные экстре-
мальные местообитания, среди которых не толь-
ко наземные и морские, но и подземные – пеще-
ры, грунтовые и артезианские воды (Pesce, 1981;
Bayliss, Laybourn-Parry, 1995; Karanovic, 2005;
Турбанов, 2015; Benvenuto et al., 2015; Marin, 2017;
Sha et al., 2018). Ракообразные – одна из наиболее

богатых видами групп, существующих в сообще-
ствах “черных курильщиков” (Ramirez-Llodra et al.,
2007; Pedersen et al., 2010; Ivanenko et al., 2011; Ben-
venuto et al., 2015). Жизнь в подземных водах и со-
обществах “черных курильщиков” выработала у
ряда видов комплекс приспособлений, включая
использование биомассы хемолитотрофов (аль-
тернативного источника энергии), не связанной с
фотосинтезом (Dov, 2007; Benvenuto et al., 2015).
Среди обитателей этих местообитаний есть ис-
тинные экстремофилы, которые не способны су-
ществовать в “нормальной” среде.

Ракообразные существуют в биотопах с очень
высокой температурой. Например, высшие раки
Thermosbaena mirabilis Monod, 1924 (Malacostraca,
Thermosbaenacea) живут в горячих источниках
при 46–48°C, встречаются до 70°C (Bruun, 1940;
Dumont, 1978), Thermosphaeroma smithi Bowman,
1981 (Malacostraca, Isopoda) обитает при темпера-
туре до 44°C (Bowman, 1981). Виды ракушковых
ракообразных Thermopsis thermothermophila
Külköylüoglu, Meisch and Rust, 2003 (Külköylüoglu
et al., 2003), Heterocypris balnearia (Moniez, 1893) и

Сокращения: ЭФ – экологический фильтр; CV – коэффи-
циент вариации;  p – уровень значимости; R – коэффици-
ент корреляции,  R2  – коэффициент детерминации.
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H. sabirae Gülen, 1985 (Klie, 1939; Gülen, 1985)
обитают при температуре до 51–54°C. Есть и дру-
гие виды ракообразных, способные существовать
при температуре >40°C (Laprida et al., 2006; Ben-
venuto et al., 2015). Следует отметить, что нет ис-
тинно термофильных видов. Все виды, найден-
ные при >35°C, живут и при более низких темпе-
ратурах, где наблюдается оптимум их развития.
Ракообразными освоены местообитания с высо-
кими концентрациями различных токсичных ве-
ществ, например, в оз. Моно (США) жаброногий
рак Artemia monica Verrill, 1869 (Anostraca) найден
при концентрации мышьяка в тысячи раз боль-
шей, чем допустимо для подавляющего большин-
ства видов животных (Oremland et al., 2004). Не-
которые виды Copepoda (Harpacticoida, Cyclopoi-
da, Calanoida), Amphipoda (Gammaridae,
Hyperiidae), Mysida и Decapoda живут в поровых
гиперсоленых водах морских льдов Арктики и
Антарктики (Arndt, Swadling, 2006; Arrigo, 2014).
Это возможно, так как с ростом солености пони-
жается точка замерзания воды, и рассол, умень-
шаясь в объеме, может оставаться жидким до
‒35°С (Шадрин, Ануфриева, 2018).

С ростом солености не только понижается
точка замерзания воды, также уменьшается рас-
творимость кислорода и увеличивается раствори-
мость ряда токсических веществ (Шадрин, Ануф-
риева, 2018). С увеличением солености убывает
теплоемкость рапы, это приводит к тому, что в ги-
персоленых водоемах ее температура может до-
стигать 50–55°С (Шадрин, Ануфриева, 2018). Эти
и другие особенности делают гиперсоленые воды
полиэкстремальными по своей природе. В насто-
ящее время зависимость видового богатства жи-
вотных от солености хорошо изучена в пресно-
водных и морских водоемах (Хлебович, 1974,
2012; Хлебович, Аладин, 2010; Алимов и др., 2013).
Для гиперсоленых вод, несмотря на многочис-
ленные исследования (Moore, 1952; Hedgpeth,
1959; Hammer, 1986; Britton, Johnson, 1987; Zhao,
He, 1999; Pinder et al., 2005; Timms, 2009), вопрос
зависимости видового богатства животных от со-
лености все еще остается недостаточно изучен-
ным. Последний обзор (Sacco et al., 2021) показал,
что в гиперсоленых водах мира суммарное коли-
чество всех таксонов убывает с ростом солености
>35 г/л. Влияние солености на видовое богатство
неодинаково в разных таксонах. Например, в раз-
нотипных водоемах Средиземноморского регио-
на с ростом солености доля ракообразных в об-
щем видовом обилии увеличивается, а насеко-
мых, наоборот, уменьшается (Boix et al., 2007).

Цель работы – выявить, как соленость в ги-
персоленом диапазоне может ограничивать так-
сономическое богатство ракообразных; прове-
рить две ранее сформулированные гипотезы: пер-
вая – с ростом солености увеличивается вклад
ракообразных в общее видовое богатство беспо-

звоночных водоемов, вторая – зависимость видо-
вого богатства от солености воды достаточно на-
дежно аппроксимируется регрессионными урав-
нениями, но параметры уравнений неодинаковы
для разных таксонов ракообразных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Кроме результатов собственных исследований

фауны гиперсоленых водоемов, использованы
данные из 203 источников, найденные, прежде
всего, через поисковую систему Google Scholar
https://scholar.google.com (Ануфриева, 2022). При
поиске применяли различные сочетания ключе-
вых терминов “гиперсоленый/гипергалинный” +
+ “название таксона”, например “Ракообраз-
ные”, “Копеподы” и др. В результате получены
данные по видам ракообразных в разнотипных
гиперсоленых местообитаниях (озерах, лагунах,
прудах, эстуариях и др.) всех континентов (за ис-
ключением Антарктиды) в >300 водоемах мира
(Ануфриева, 2022). Данные авторов по количе-
ству видов во всех найденных типах животных
для разных диапазонов солености опубликованы
ранее с картой по основным регионам исследова-
ний гиперсоленых вод (Sacco et al., 2021).

При анализе данных использовали обычные
статистические подходы. Расчет средних, коэф-
фициентов вариации CV, корреляции R, детерми-
нации R2, уровней значимости p и параметров
уравнений регрессии проводили в MS Excel 2007.
При расчете параметров уравнений были исполь-
зованы данные по 259 видам ракообразных.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Суммарно в мире в диапазоне солености от 35

до 50 г/л найдены животные, относящиеся к
12 типам, 25 классам, 83 отрядам, 455 родам и 809
видам (Sacco et al., 2021). До 49% всех этих видов
относится к типу Arthropoda (Crustacea и Insecta).
Анализ всего массива имеющихся данных пока-
зал, что с ростом солености число классов и отря-
дов подтипа Crustacea убывает линейно, родов и
видов – экспоненциально (рис. 1). При увеличе-
нии солености на 30 г/л число классов ракообраз-
ных уменьшается в среднем на 4% (CV = 0.100), от-
рядов – на 11% (CV = 0.142), родов – на 29% (CV =
0.239), видов – на 29% (CV = 0.186). Среднее число
видов в роде во всем интервале солености состав-
ляло ~2 (CV = 0.110). Не выявлено единого тренда
изменения этого показателя с ростом солености.

Класс Branchiopoda. В диапазоне солености от
35 до 250 г/л отмечено два отряда Anostraca и Ano-
mopoda (надотряд Cladocera), при солености от
251 до >310 г/л – один отряд Anostraca. Число ро-
дов и видов экспоненциально уменьшается с ростом
солености (рис. 2). Показатель экспоненты для ро-
дов – (–0.008), для видов – (–0.007) (рис. 2а–2в),
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т.е. с ростом солености уменьшение числа родов
и видов почти одинаково. При увеличении соле-
ности на 30 г/л число родов уменьшается в сред-
нем на 24% (CV = 0.210), видов – на 20% (CV =
= 0.150). Расчет показал, что среднее число видов
в роде во всем интервале солености достигает 3.5
(CV = 0.186), при этом значение достоверно воз-
растает с ростом солености от трех до пяти
(рис. 2а–2в). Такой необычный вид зависимости
связан с тем, что число родов убывает несколько
быстрей, чем видов. Следует заметить, что если
число видов Anomopoda сильно убывает с ростом
солености и при солености >220 г/л остается толь-
ко один вид Moina salina Daday, 1888, то для Anos-

rtaca количество видов мало меняется, особенно в
родах Artemia и Parartemia.

Класс Copepoda. В диапазоне солености 35–
310 г/л отмечено три отряда (Calanoida, Cyclopoi-
da и Harpacticoida), при солености >310 г/л – один
отряд (Harpacticoida). Число родов и видов экспо-
ненциально уменьшается с ростом солености
(рис. 2г–2е). При увеличении солености на 30 г/л
число родов снижается в среднем на 28% (CV =
= 0.315), видов – на 32% (CV = 0.335). Расчет по-
казал, что среднее число видов в роде во всем ин-
тервале солености составляет 1.5 (CV = 0.202), и
постепенно достоверно убывает при росте соле-
ности с двух видов до одного (рис. 2г–2е). При со-

Рис. 1. Зависимость числа классов (а), отрядов (б), родов (в) и видов (г) подтипа Crustacea от солености (по данным
для 259 видов).
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Рис. 2. Зависимость числа родов (а, г), видов (б, д) и среднего числа видов в роде (в, е) от солености у Branchiopoda (а–
в) (по данным для 49 видов) и Copepoda (г–е) (по данным для 112 видов).

Ч
ис

ло
 р

од
ов

0

10

20
(а)

Ч
ис

ло
 в

ид
ов

0

20

40

60
(б)

0

2

4

6
(в)

y = �0.006x + 2.345
R2 = 0.829

100 200 300 400

Ч
ис

ло
 р

од
ов

0

50

100
(г)

100 200 300 400

Ч
ис

ло
 в

ид
ов

0

50

100

150
(д)

100 200 300 400

Ч
ис

ло
 в

ид
ов

в 
ро

де
Ч

ис
ло

 в
ид

ов
в 

ро
де

0

1.2

0.4
0.8

1.6
2.0

(е)

y = �0.003x + 2.043
R2 = 0.960

Соленость, г/л

y = 21.396e�0.008x

R2 = 0.967
y = 53.618e�0.007x

R2 = 0.967

y = 119.03e�0.011x

R2 = 0.904
y = 256.03e�0.014x

R2 = 0.922



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2023

ФАКТОР СОЛЕНОСТИ КАК ЛИМИТИРУЮЩИЙ ПОТЕНЦИАЛЬНОЕ… 683

лености от 310 до 360 г/л отмечен только один вид
Cletocamptus retrogressus Shmankevitch, 1875 (водое-
мы Европы и Азии).

Класс Malacostraca. С ростом солености число
отрядов убывает линейно, а родов и видов – экспо-
ненциально (рис. 3а–3в). При увеличении солено-
сти на 30 г/л число родов снижается в среднем на
38% (CV = 0.445), видов – на 42% (CV = 0.480). В
диапазоне солености от 35 до 130 г/л среднее число
видов в роде уменьшается с ростом солености от
двух видов до одного (R = = 0.991; р = 0.0005), при
более высокой солености до 200 г/л остается
лишь один вид Gammarus aequicauda (Martynov,
1931).

Класс Thecostraca. В диапазоне солености 35–
80 г/л встречено всего три вида, которые относят-
ся к двум родам отряда Balanomorpha – Amphibal-
anus amphitrite (Darwin, 1854), A. eburneus (Gould,
1841), Fistulobalanus pallidus (Darwin, 1854).

Класс Ostracoda. Во всем диапазоне солености
отмечен один отряд Podocopida. С ростом солено-
сти число родов убывает линейно, видов – экспо-

ненциально (рис. 4). При увеличении солености
на 30 г/л число родов уменьшается в среднем на
18% (CV = 0.304), видов – на 27% (CV = 0.325). В
диапазоне солености 35–250 г/л среднее число
видов в роде снижается при росте солености от
трех до одного вида (R = 0.99; р = 0.0005), а при
более высокой солености 221–325 г/л остается
один вид Eucypris mareotica (Fischer, 1855).

Подтип Hexapoda. Во всем диапазоне солено-
сти отмечен только один класс Insecta. Число от-
рядов, родов и видов экспоненциально уменьша-
ется с ростом солености (рис. 3г–3е). Общее
число отрядов, родов и видов Crustacea во всех
интервалах солености превышает таковых Hexa-
poda: число отрядов в среднем в 2.2 раза (CV =
= 0.237), родов – в 1.4 раза (CV = 0.174), видов – в
1.8 раз (CV = 0.343).

Приведенные данные убедительно подтвер-
ждают гипотезу, что зависимость количества ви-
дов от солености воды может быть достаточно на-
дежно описана регрессионными уравнениями, но
их параметры при этом неодинаковы для разных

Рис. 3. Зависимость числа отрядов (а, г), родов (б, д) и видов (в, е) от солености класса Malacostraca (а–в) (по данным
для 49 видов) и подтипа Hexapoda (г–е) (по данным для 135 видов).
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Рис. 4. Зависимость числа родов (а) и видов (б) класса Ostracoda от солености (по данным для 46 видов).
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таксонов ракообразных. С увеличением солено-
сти меняется вклад различных таксонов в общее
видовое богатство фауны (табл. 1).

С ростом солености вклад видов Arthropoda в
общее видовое богатство животных гиперсоле-
ных вод, как и предполагалось (гипотеза 1), уве-
личивается с 49 до 100%; вклад видов Crustacea в
общее видовое богатство Arthropoda растет с 66 до
78%, вклад Branchiopoda в видовое богатство
Crustacea – с 19 до 71%. Из этого можно сделать
вывод, что существуют определенные закономер-
ности изменения не только общего видового бо-
гатства животных, в частности ракообразных, с
ростом солености, но и структуры фауны. Один
из факторов, обеспечивающих успех ракообраз-
ных в гиперсоленых водоемах, – наличие покоя-
щихся стадий, которые могут сохранять жизне-
способность в несовместимые с активной жиз-
нью периоды (Shadrin et al., 2015).

Соленость надо рассматривать как ЭФ (envi-
ronmental filter). ЭФ – неслучайные факторы, ко-
торые сужают диапазон возможных вариантов
наборов видов (Chessman, Royal, 2004; Díaz et al.,
2007; Shadrin et al., 2019). Состав локальных сооб-
ществ может меняться по двум основным причи-
нам: возможность попадания видов в водоем в ре-
зультате расселения и наличие фильтрующего
отбора комплексом абиотических и биотических
факторов экосистемы (Menéndez-Serra et al.,
2023). Процессы пассивного и активного расселе-
ния случайны, часто зависят от редких климати-
ческих событий (Anufriieva, Shadrin, 2018). Нали-
чие ЭФ ограничивает возможность существова-
ния того или иного вида в конкретном водоеме и
ведет к формированию более предсказуемого ви-
дового состава (Kraft et al., 2015). Реализация та-
кой возможности в конкретном водоеме опреде-

ляется всей совокупностью абиотических и биоти-
ческих факторов. В относительно комфортной
морской и пресноводной среде биотические отно-
шения играют основную роль (Ивлев, 1955; Дгебу-
адзе и др., 2008). В относительно экстремальных
условиях фактор, обеспечивающий экстремаль-
ность среды, начинает играть роль жесткого ЭФ,
существенно ограничивая возможные варианты
видового состава (Shadrin et al., 2019; Chen et al.,
2022). Так, в гиперсоленых водоемах Крыма в
диапазоне 35–120 г/л соленость не выступает ос-
новным фактором, определяющим видовое бо-
гатство и состав фауны, в его роли выступает со-
вокупность всех других факторов (температур-
ный режим, концентрация кислорода и др.),
прежде всего, биотических (продуктивность во-
доема, хищничество, конкуренция и др.). И
только при более высоких значениях сама соле-
ность начинает играть роль жесткого ЭФ (Шад-
рин, Ануфриева, 2018; Shadrin et al., 2019; Anufriie-
va et al., 2022).

Проведенный количественный анализ зависи-
мости видового богатства от солености в гиперсо-
леных водоемах для трех пространственных мас-
штабов/шкал (конкретный водоем, водоемы
Крыма, глобальный) показал, что наиболее высо-
кий коэффициент детерминации был для гло-
бального масштаба, наименьший – для конкрет-
ного водоема (рис. 5). Следовательно, связь числа
видов с соленостью, ее роль как ЭФ, убывает с
уменьшением пространственного масштаба. Это
является общей закономерностью: чем на боль-
шей пространственной шкале рассматривается
видовой пул организмов, тем большую роль игра-
ют ЭФ при его формировании (Chessman, Royal,
2004; Chalmandrier et al., 2013). Например, рас-
смотрим соотношение регионального и локаль-

Таблица 1. Вклад представителей разных таксонов в видовое богатство животных гиперсоленых вод

Таксон
Соленость, г/л

35–50 51–70 71–100 101–130 131–160 161–190 191–220 221–250 251–280 281–310 >310

Вклад Arthropoda в общее число всех видов животных, %
Arthropoda 49 54 57 76 82 87 90 90 90 92 100

Вклад отдельных подтипов Arthropoda в общее число видов Arthropoda, %
Chelicerata <1 <1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Crustacea 66 61 61 58 62 61 60 61 57 65 78
Hexapoda 34 39 39 42 38 39 40 39 43 35 22

Вклад отдельных классов Crustacea в общее число всех видов Crustacea, %
Branchiopoda 19 16 16 23 25 31 30 36 50 53 71
Copepoda 43 44 49 44 41 40 46 50 44 40 14
Malacostraca 19 20 13 4 3 4 3 0 0 0 0
Thecostraca 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Ostracada 18 20 20 28 31 24 22 14 6 7 14
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ного масштабов. Можно сказать, что происходит
как бы фильтрация видов из регионального пула
в отдельные сообщества водоемов (Сухих, Лаза-
рева, 2022).

В этом случае, наряду с ЭФ, существенную
роль начинают играть сложившиеся биотические
отношения в данном конкретном водоеме (Lei-
bold et al., 2010; Bello et al., 2013; Bruno et al., 2016).

Выводы. Рост солености выше 35 г/л уменьша-
ет комфортность среды, действуя как фильтр,
ограничивающий состав видов, которые могут
существовать в водоеме. С ростом солености по-
тенциальное таксономическое богатство умень-
шается. Обе заявленные в целях работы гипотезы
подтвердились. В каждом отдельном водоеме при
солености <120 г/л отбор видов из этого потенци-
ально возможного набора зависит, в первую оче-
редь, от биотических отношений, а также сово-
купности абиотических факторов (температуры,
концентрации кислорода и др.).
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Salinity as a Factor Limiting the Crustacean Potential Taxonomic Richness
in the World’s Hypersaline Water Ecosystems: a Review

E. V. Anufriieva1, 2, * and N. V. Shadrin1, 2

1Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
2Sevastopol State University, Sevastopol, Russia
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Crustaceans are one of the biosphere’s most diverse and successful groups, also inhabiting various extreme
habitats. Summing up our data and 203 literary sources, we analyzed how the degree of environmental ex-
tremeness can limit the potential taxonomic richness of crustaceans using the example of hypersaline waters.
An analysis showed that, with an increase in salinity, the number of classes and orders of the Crustacea sub-
type decreased linearly, while the number of genera and species decreased exponentially. It has been estab-
lished that with an increase in environmental salinity, the contribution of Arthropoda species to the total spe-
cies richness of animals in hypersaline waters increases from 49 to 100%, the gift of Crustacea species to the
total species richness of Arthropoda increases from 66 to 78%, and the contribution of Branchiopoda to the
species richness of Crustacea from 19 to 71%. In the Crimean hypersaline water bodies, in the range from 35
to 120 g/L, salinity is not the main factor determining the species richness and composition of the fauna, the
combination of all other factors, primarily biotic ones, plays a more critical role. Only at higher values, salin-
ity itself begins to play the role of a hard-environmental filter. Salinity growing above 35 g/L reduces the com-
fort of the environment for animals and filters out the pool of species that can exist in the ecosystem. In par-
ticular water bodies, the realization of this possibility depends not only on salinity but also on the existing bi-
otic relationships and the entire set of abiotic factors.

Keywords: Crustacea, taxonomic richness, salinity, hypersaline waters, environmental filters
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