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Половой диморфизм по размерам жужелицы Carabus cancellatus Ill. 
(Coleoptera, Carabidae)

Проведены морфометрические промеры жуков (выборка составила более 600 особей), собранных в 
трех точках ареала в градиенте антропогенного воздействия (города, пригороды и естественные ценозы) 
в биотопах с различной растительностью. Было задействовано шесть признаков: длина и ширина над-
крылий, переднеспинки, длина головы и расстояние между глазами. По всем исследованным признакам 
самки больше самцов. Материал анализировали с помощью редуцированных моделей регрессии II типа. 
Коэффициенты детерминации при анализе всех признаков приближаются к 1, что говорит о том, что мо-
дели адекватно описывают изучаемый феномен. Коэффициенты регрессии всегда положительны — сви-
детельство того, что изменчивость размеров самок и самцов однонаправлена. По параметрам надкрылий и 
переднеспинки самки Carabus cancellatus более чувствительны к факторам среды, чем самцы, поскольку 
константы моделей в отношении этих признаков положительны.

Ключевые слова: половой диморфизм по размерам, карабиды, редуцированные модели регрессии, 
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Рациональное использование биологических ресурсов предполагает систематиче-
ский мониторинг за состоянием популяций растений и животных, который включает не 
только оценку численности какого-либо вида в определенном локалитете, но и оценку 
состояния биоты. Оно может учитываться по целому ряду параметров жизненного цик-
ла, которые непосредственно связаны с приспособленностью. Одним из таких признаков 
считается размер тела, обусловленный многими факторами приспособленности — раз-
витием и размножением [17, 54], ростом соматических и репродуктивных тканей [19, 25], 
терморегуляцией [35] и расселительными способностями [32]. Изучение изменчивости 
размеров тела проясняет процессы приспособления организмов к среде и формирования 
их взаимоотношений. Кроме того, эколого-морфологический подход позволяет выяснить 
внутри- и межпопуляционные взаимосвязи, которые не могут быть определены другими 
методами и не поддаются экспериментальной проверке [1]. 

Одним из наиболее привлекательных с точки зрения биоиндикации считают половой 
диморфизм по размерам тела (ПДР), который широко распространен в животном мире 
[11, 29]. Размер самок и самцов может быть одинаковым (мономорфизм) или же разли-
чаться — когда крупнее или самки, или самцы. Начиная с 60-х годов прошлого века ПДР 
становится предметом исследований при изучении самых разных групп животных [9, 30, 
56]. Одной из главных целей таких исследований является выяснение вопроса, насколько 
тот или иной таксон следует правилу Ренча. Последнее гласит, что в пределах таксона 
ПДР увеличивается с возрастанием размеров, если самцы крупнее самок, и, наоборот, 
ПДР уменьшается с увеличением размеров, если крупнее самки [41]. Другими словами, 
правило Ренча свидетельствует о большей изменчивости размеров самцов и о ведущей 
роли самцов в дивергенции морфометрических признаков. Размеры самок же коварьиру-
ют пассивно с размерами самцов, приводя, таким образом, к аллометрии ПДР [26, 33]. 

Правило Ренча было подтверждено у представителей многих таксонов, включая на-
секомых, рыб, рептилий, птиц и млекопитающих [24, 27, 39, 45, 46]. Однако оно не уни-
версально. Если в случаях бóльших размеров самцов в данном таксоне оно, как правило, 
подтверждается, то в случае более крупных самок в таксоне информация противоречива, 
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и можно сказать, что это правило не подтверждается в 50% случаев [59]. Особенно это 
касается беспозвоночных, в частности насекомых. Обзоры по теме ПДР у этой группы 
являются компиляцией результатов работ разных исследователей, выполненных в самые 
разные периоды [20, 21, 55]. По всей видимости, этим и объясняется противоречивость 
выводов по направленности ПДР у насекомых. К тому же в анализ, как правило, берется 
один признак или разные исследователи оценивают ПДР по разным признакам. Это мо-
жет быть и длина элитр, и длина бедра, и ширина головы. Таким образом, разные работы 
представляют собой и различные подходы к оценке ПДР. Имеются более систематиче-
ские исследования, когда авторы анализируют ПДР у определенного вида насекомых и 
оценивают факторы, влияющие на величину ПДР. Однако такие работы выполнены на 
лабораторных культурах насекомых, что затрудняет экстраполяцию полученных данных 
по ПДР на природные популяции [18, 27, 48]. 

Таким образом, для корректной оценки ПДР у определенной группы насекомых мате-
риал должен собираться в природе, в разной экологической обстановке, и обрабатываться 
одной группой исследователей по единой методике с привлечением в анализ нескольких 
признаков. При этом актуально брать в анализ виды-индикаторы антропогенного или 
другого воздействия, чтобы по величине и направлению ПДР регистрировать измене-
ния в среде обитания. В этом плане хорошими индикаторами считаются жуки-жужелицы 
(Coleoptera, Carabidae) [36, 40, 44]. Они являются необходимым элементом почвенного 
ценоза, а поскольку большинство видов этого семейства хищники, они представляют со-
бой хороший модельный объект, мало зависящий от кормового субстрата. Жужелиц в ка-
честве индикаторов привлекают в большом количестве исследований, однако эти работы 
выполнены на уровне сообществ [52, 53]. На видовом уровне работ по изменчивости раз-
меров тела и выявлению паттернов ПДР у карабид очень мало, и в них рассматривается 
в большей степени изменчивость формы жуков и в узколокальном масштабе [4, 10, 15, 
16]. Основная цель данного исследования — выявление паттернов полового диморфизма 
у жужелицы Carabus cancellatus Ill., 1798 (Coleoptera, Carabidae).

Материал и методы
Объект исследования. Carabus cancellatus (русское название — жужелица решетча-

тая) — крупный жук от 18 до 30 мм в длину (рис. 1 а).
Надкрылья выпуклые, с цепочками бугорков и ребрышками. Между каждыми двумя 

продольными рядами ямок на надкрыльях различимы не более пяти промежутков. Верх 
медный или бронзовый, редко темно-синий, темно-зеленый или бронзово-черный, пер-
вый членик усиков и часто бедра красные. В умеренных широтах взрослые особи встре-
чаются с апреля по сентябрь. Кладка в июне-июле. Через два месяца появляются моло-
дые жуки. Зимует имаго [3]. Переваривание пищи (часто это падаль), как у большинства 
жужелиц, внеполостное, с помощью отрыгнутого пищеварительного сока. Неморальный 
палеарктический вид, распространен в Центральной Европе, за Уралом встречается спо-
радически вплоть до Байкала. Интродуцирован в Северную Америку. Преимущественно 
равнинный, с южностепным ареалом. Обитает также в пойменных и нагорных лесах, 
предпочитая места с умеренным увлажнением, часто под камнями, бревнами. Приурочен 
к глинистым почвам, хотя встречается также в песчаных почвах под сельскохозяйствен-
ными культурами. Принадлежит к брахиоптерам, следовательно, бескрылый, миграци-
онные способности ограничиваются хождением и беганьем. Может распространяться 
потоками воды во время половодья, расширяя, таким образом, свой ареал. В Финляндии 
зарегистрировано активное плавание особей этого вида, в результате чего происходит 
заселение островов. Ночной хищник, однако в репродуктивный период проявляет и днев-
ную активность. 
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Районы исследования. Выборки жуков были взяты из разных частей ареала, в ка-
ждом из которых отлов проводился три последовательных сезона.

Материал из Удмуртии любезно предоставлен доцентом Ижевского государственного 
университета, кандидатом биологических наук С. В. Дедюхиным (сборы 2006—2008 гг., 
73 особи). Жуки отловлены в национальном парке «Нечкинский», который расположен в 
долине Средней Камы в пределах Воткинского, Завьяловского и Сарапульского районов 
Удмуртии. Отбор производили в липняке правого и левого коренного берега р. Кама в 
окрестностях с. Нечкино.

Материал из заказника «Предуралье» (Пермский край, Ординский район) собран 
под руководством доктора биологических наук, профессора Пермского государственного 
университета С. Л. Есюнина в биотопе березняк. Сборы 2002—2004 гг., 120 особей.

В Республике Татарстан материал собирали в 1996—2006 гг. Исследуемые участки 
располагались на территориях с разным антропогенным воздействием:

- г. Казань — обследовано семь биотопов в разных частях города (четыре биотопа 
представляли кустарники и три — лесные массивы в пределах города, липняки);

- десять биотопов в пригороде (вязовник, три березняка, три сосняка, три кустарни-
ковых биотопа в окрестностях г. Казани близ поселений Пановка, Бирюли, Нагорный в 
Пестречинском районе Республики Татарстан);

- агроценозы — поле с ячменем и малинник близ с. Масловка Рыбно-Слободского 
района Республики Татарстан и два поля с вико-овсяной смесью близ с. Нармонка Лаи-
шевского района Республики Татарстан;

- естественные биотопы — Зеленодольский район (вязовник и березняк на терри-
тории Волжско-Камского государственного заповедника и березняк близ пос. Октябрь-
ский), липняк близ с. Новошигалеево Пестречинского района Республики Татарстан.

Жуков отлавливали стандартным методом ловушками Барбера. В каждом биотопе 
ставили линии по 10 ловушек диаметром 8 см, которые находились в рабочем состоя-
нии 5 суток. Таким образом, на территории Татарстана в общей сложности отработано  
3250 ловушко/суток, отловлено 600 особей исследуемого вида.

В работе также использован материал, проанализированный в диссертации Р. А. 
Гринько [2].

Методика исследования
Техника исследования. Для выявления паттернов ПДР были привлечены морфо-

метрические признаки. Это связано с тем, что, если насекомое продолжает питаться на 
стадии имаго, масса тела его будет зависеть от кормовых ресурсов. Таким образом, мас-
са тела будет очень вариабельным показателем и не может служить надежным инстру-
ментом при полевых сборах. Морфологические признаки менее вариабельны у имаго и 
в целом мало зависят от условий питания [37], поэтому они обычно используются как 
показатели размеров тела [47]. Поскольку паттерны ПДР по разным признакам у особей 
одного и того же вида могут варьировать [31], в наш анализ было взято шесть морфоме-
трических признаков жужелиц. Морфометрические промеры проводили под бинокуляр-
ным микроскопом МБС-9 при увеличении 1×8. После определения пола у каждого жука 
оценивали с помощью окулярного микрометра шесть мерных признаков (рис. 1 б): 1—2 
(здесь и далее цифрами у точек обозначены терминальные концы промеров) — длина 
надкрылий — расстояние по шву от середины бортика до вершины; 3—4 — ширина 
надкрылий — расстояние между плечевыми углами левого и правого надкрылий; 5—6 — 
длина переднеспинки — расстояние по средней линии от основания до вершины; 7—8 — 
ширина переднеспинки — ширина основания; 9—10 — длина головы — расстояние от 
шеи до верхней губы; 11—12 — расстояние между глазами. 
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Рис. 1. Внешний вид Carabus cancellatus

Статистическая обработка результатов. Использовали модели регрессии II типа 
[8]. Сделаны расчеты линейной зависимости логарифмов квантилей распределения зна-
чения исследуемых признаков самцов и самок, что дает зависимость вида Y = αX β для 
исходных значений. Для построения зависимости была использована регрессия на глав-
ные оси [38]. Положительные значения коэффициента регрессии (β) означают одинако-
вое направление изменения признака у самцов и самок, другими словами, с увеличением 
значения признака у самок значения этого же признака у самцов тоже увеличиваются. 
Положительные значения константы модели (Intercept) говорят о том, что размеры са-
мок увеличиваются быстрее, чем размеры самцов, то есть к изменениям в среде более 
чувствительны самки, отрицательные — свидетельствуют об обратном [55]. При анали-
зе материала учитывали также коэффициент детерминации (R2). Его рассматривают, как 
правило, в качестве основного показателя, отражающего меру качества регрессионной 
модели, описывающей связь между зависимой и независимыми переменными модели. 
Коэффициент детерминации показывает, какая доля вариации объясняемой перемен-
ной y учтена в модели и обусловлена влиянием на нее факторов, включенных в модель. 
Чем ближе R2 к 1, тем выше качество модели. При равенстве коэффициента единице ли-
ния регрессии точно соответствует всем наблюдениям.

Результаты 
На рисунке 2 представлены результаты редуцированных моделей регрессии размеров 

отдельных органов самцов на таковые самок у исследуемого вида, описательная характе-
ристика которых дана в таблице 1. 

Таблица 1
Основные статистики по результатам моделей регрессии размеров самок и самцов у C. cancellatus

Признак Константа
модели p-level Коэффициент

регрессии p-level Коэффициент
детерминации

Длина надкрылий –0,27 *** 1,08 *** 0,988
Ширина надкрылий –0,19 *** 1,06 *** 0,98
Длина переднеспинки –0,12 *** 1,07 *** 0,94
Ширина переднеспинки –0,14 *** 1,07 *** 0,98
Длина головы –0,05 1,01 *** 0,97
Расстояние между глазами 0,04 0,91 *** 0,93
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Рис. 2. Регрессия на главные оси размеров у C. cancellatus
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Как видно из рисунка 2 и таблицы 1, модели, описывающие регрессию размеров 
самцов на размеры самок, по всем исследованным признакам имеют коэффициенты де-
терминации, близкие к 1, то есть во всех случаях модели хорошо передают изучаемую 
закономерность.

Коэффициент регрессии для всех признаков положителен, это говорит о том, что раз-
меры у особей обоих полов изменяются однонаправленно.

В отношении параметров надкрылий и переднеспинки константы моделей всегда от-
рицательны, то есть размеры самцов увеличиваются быстрее, чем размеры самок. В от-
ношении признаков головы константы моделей статистически недостоверны. Это сви-
детельствует в пользу того, что размеры головы у самок и самцов исследуемого вида 
изменяются одинаково. Если учитывать, что касательно признака «расстояние между 
глазами» коэффициент регрессии меньше единицы, то следует заключить, что ширина 
головы у самок изменяется быстрее по сравнению с таковой у самцов.

Обсуждение
Основной итог нашего исследования — ПДР может различаться, если в анализ 

брать несколько признаков. В исследованиях ПДР по насекомым обычно задействуют 
1—2 признака, из мерных признаков это длина тела (водомерки, стрекозы, ручейники), 
длина торакса (диопсиды, дрозофилы, сепсиды, скатопсиды), длина задней голени (водо-
мерки, навозные мухи). У жужелиц в анализ ПДР обычно берут только длину надкрылий. 
Не умаляя важности этого признака для карабид, мы подчеркиваем, что изменчивость 
размеров надкрылий может отличаться от таковой других отделов тела насекомого, по-
этому в зависимости от выбранного признака значения ПДР могут сильно разниться. Об 
этом говорят и другие исследователи [12, 31]. 

Эти выводы имеют непосредственное отношение к проблеме подтверждения прави-
ла Ренча. Большинство работ по этой тематике посвящено млекопитающим и птицам, 
где правило Ренча соблюдается. Однако и у птиц, у видов, где самки больше самцов, 
это правило не соблюдается и авторы заключают, что правило Ренча не существует в 
качестве независимого масштабирующего феномена [58]. У насекомых правило Ренча 
соблюдается лишь в половине исследованных видов и, по всей видимости, не является 
правилом для этого класса. К тому же стоит отметить, что как число исследований, так и 
их качество (наличие поправки на филогению или ее отсутствие) существенно разнится 
по отрядам. К примеру, у двукрылых и клопов ПДР и его динамика оценена в нескольких 
семействах, в то время как в других отрядах данные по всем семействам объединены или 
обследовано всего одно семейство в отряде (например, ручейники). С другой стороны, 
данные по утверждению правила Ренча у двукрылых и клопов достаточно однотипны, а 
у муравьевидок оно может соблюдаться на уровне семейства, но не рода. 

Таким образом, данные по подтверждению правила Ренча у насекомых достаточно 
разрозненны. Среди них крайне редко встречаются исследования по жукам-жужелицам, 
и при этом исследуется ПДР только по одному признаку. Первоначально B. Rensch [41], 
исследовав общую длину тела у 9 видов карабид, приходит к выводу, что в целом они не 
следуют правилу Ренча. По всей видимости, это определялось тем, что в целом по семей-
ству карабид коэффициент регрессии составил величину 0,97. Другими словами, самки 
исследованных видов карабид были крупнее самцов и в филогенетическом ряду с уве-
личением размеров тела значения ПДР должны уменьшаться (обратное правило Ренча). 

Полученные нами данные мы можем сравнивать с результатами лишь нескольких 
работ. В обзорной статье эстонских исследователей, изучивших большой объем литера-
туры по изменчивости ПДР у насекомых, отмечается, что факторы среды могут изменять 
степень выраженности, но не направленность ПДР [55]. 
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Таким образом, противоречивость литературных данных, на наш взгляд, состоит в 
том, что изменчивость различных признаков у одного и того же вида может подчиняться 
различным закономерностям. В зависимости от времени отбора выборки, фазы популя-
ционного цикла, особенностей действия отбора и многих других причин исследователь 
может получать диаметрально противоположные результаты. Поэтому исследование та-
кой проблемы, как ПДР, требует наличия не только большой выборки, но эта выборка 
должна включать особей, отловленных в разных точках ареала, при разном антропоген-
ном воздействии и в разном типе биотопов. Другими словами, выборка должна быть 
компиляцией материала, полученного в широкомасштабном аспекте, дабы нивелировать 
возможное влияние на величину ПДР чисто локальных условий. 

Немаловажен механизм реализации ПДР. При исследовании этого феномена обычно 
касаются двух вопросов. Во-первых, это адаптивная ценность ПДР. Общепринятым счи-
тается мнение, что ПДР отражает различные роли самок и самцов в выполнении репро-
дуктивной функции. Размер тела обычно коррелирует с приспособленностью, у самок — 
через плодовитость, у самцов — через успех в борьбе за самку, поэтому оптимальный 
размер тела самок и самцов различается в разных экологических условиях. Что касается 
ПДР по признакам, непосредственно не связанным с репродукцией (локомоторные, свя-
занные с добыванием пищи), то этот ПДР определяется сегрегацией ниш. Хотя мало-
вероятно, что сегрегация ниш никак не зависит от репродуктивного успеха, так же как 
такой признак, как время развития личинок самок и самцов: было показано, что половой 
диморфизм по нему положительно коррелирует с приспособленностью популяций у зер-
новок [13].

Теория предсказывает, что если нет независимой изменчивости внутри пола, други-
ми словами, если генетическая корреляция между самками и самцами равна 1, то ПДР 
не может сформироваться. Однако генетическая корреляция между полами крайне редко 
равна 1, поэтому на одни и те же условия среды у каждого пола экспрессируются свои 
гены и формируется ПДР. И поскольку основной эффект генов, которые работают у обо-
их полов, заключается в максимальном замедлении эволюции ПДР, разные размеры у 
самок и самцов иногда сохраняются достаточно долго, хотя они бывают и далеки от оп-
тимальных.

Второй возникающий вопрос — коррелированная эволюция размеров самок и сам-
цов даже в условиях антагонистического отбора. Это бывает на ранних стадиях эво-
люции ПДР, когда отбор на увеличение (или снижение размеров) вызывает возможно 
меньший, но по направлению такой же эффект у противоположного пола. Размер тела 
у одного пола растет, но быстрее, чем у другого, приводя к временной ковариансе раз-
меров у разных полов и ковариансе между средними размерами и величиной полового 
диморфизма. Такое развитие событий известно как аллометрия ПДР, или правило Ренча. 
Однако генетическая корреляция между самками и самцами в плане темпов развития 
наблюдается только на очень ранних стадиях эволюционной траектории развития ПДР, 
поэтому большинство исследователей отвергают такое объяснение его существования. 
В единственной работе по водомеркам, где это проверялось экспериментально, данная 
гипотеза была отвергнута [9]. Роль генетических ограничений и геномных конфликтов в 
развитии ПДР остается практически не известной [28]. 

Определенным шагом в решении этой проблемы считается ряд работ по исследова-
нию внутрилокусного полового конфликта [13, 23]. Внутрилокусный половой конфликт 
возникает, когда направление отбора по определенному аллелю зависит от того, экспрес-
сируется он у самок или у самцов, и выражается в том, что самки и самцы имеют разня-
щийся оптимум фенотипического признака, который реализуется у обоих полов. Другими 
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словами, внутрилокусный половой конфликт приводит к тому, что оптимальные значе-
ния какого-либо фенотипического признака имеют разные величины у самок и у самцов. 
Внутрилокусный половой конфликт изучен недостаточно, хотя имеет непосредственное 
отношение к таким важным процессам, как адаптация и видообразование [42]. Несмотря 
на то что самки и самцы по геному во многом схожи, они часто различаются по ответу на 
действие отбора. Теоретически полово-антагонистические локусы должны приводить к 
гендерной нагрузке в популяциях, поскольку половой отбор по определенному признаку 
у одного пола рискует быть стертым по тому же признаку у другого пола. До сих пор не 
ясно, представляет ли такой интралокусный половой конфликт переходное эволюцион-
ное состояние или же это более длительное препятствие к адаптации. В любом случае 
интралокусный половой конфликт мог бы проявлять себя как коррелированная эволюция 
между популяционной приспособленностью и ПДР признаков, представленных у обоих 
полов.

Хотя большая часть изменчивости ПДР имеет генетическую основу и, следователь-
но, подвержена отбору, некоторая часть ее определяется половыми различиями в фено-
типической пластичности размеров тела [27, 47]. Однако как возникают такие различия 
в фенотипической пластичности представителей разных полов, остается не ясным, по-
скольку самки и самцы обладают одинаковым геномом, кодирующим признаки роста и 
развития [14]. Таким образом, не решен вопрос, почему самки и самцы достигают разных 
размеров и демонстрируют различия в ответ на влияние одних и тех же факторов среды 
[47]. О том, что на внутриполовые различия имаго влияют также условия окружающей 
среды, было известно давно [43]. ПДР проявляется ярче в худших условиях по ресурсам, 
причем имеют значения и биотические факторы. К примеру, величины ПДР усиливают-
ся, если местообитание бедно в отношении биоразнообразия, и, наоборот, ПДР менее 
заметен при усилении межвидовой конкуренции [34]. 

Насекомые в целом демонстрируют зависимую от пола пластичность массы тела в 
ответ на качество/количество пищи [48]. К примеру, R. Bonduriansky [22] в эксперимен-
тах на австралийской мухе продемонстрировал, что самцы более чувствительны к каче-
ству корма: на бедной диете размеры самок и самцов были практически одинаковы, то 
есть ПДР не проявлялся. На богатой среде самцы становились статистически больше 
самок, что приводило к ПДР. Данные по влиянию температуры на проявление зависимой 
от пола фенотипической пластичности противоречивы, хотя температура развития счи-
тается основным фактором, влияющим на рост, развитие и время матурации. Так, было 
показано, что в культурах зерновок Callosobruchus maculates самцы имеют большие раз-
меры при высоких температурах развития по сравнению с самками, в то же время на дру-
гих объектах эти закономерности не подтвердились, а величина ПДР зависела от стадии 
развития популяции [47]. 

Такие сложные зависимости, по всей видимости, являются нормой в природных по-
пуляциях. Это приводит к тому, что значение ПДР может меняться в широком простран-
ственно-временном аспекте. Значения ПДР могут быть значительны, даже если нет гене-
тических различий между популяциями одного и того же вида, но развиваются они при 
разных температурах, что приводит к известной географической изменчивости ПДР [19, 
27, 49]. 

Таким образом, ни для одного вида не может существовать фиксированного значения 
ПДР. Аллопатричные популяции, как правило, обитают в разных экологических усло-
виях, и даже в случае симпатричности существуют такие факторы, как популяционная 
плотность, кормовой ресурс и т.д. Поэтому сравнительные исследования по динамике 
ПДР должны включать достаточно широкий спектр видов, быть репрезентативны в пла-



Электронный научный журнал (Online). ISSN 2303-9922. http://www.vestospu.ru

ВЕСТНИК ОРЕНБУРГСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО ПЕДАГОГИЧЕСКОГО УНИВЕРСИТЕТА
03

.0
0.

00
 Б

И
О

ЛО
ГИ

ЧЕ
СК

И
Е 

НА
УК

И
 

2017. № 1 (21)57

не выборки и захватывать достаточно большое количество факторов, влияющих на раз-
мер тела исследуемых объектов. 

Учитывая такую изменчивость ПДР, следует очень корректно оценивать влияние того 
или иного фактора среды на размеры самок и самцов, привлекая к анализу современные 
статистические методы. Большинство исследований по оценке изменчивости размеров 
насекомых проведено таким образом, что не понятен фактор, определяющий в данном 
случае увеличение или уменьшение размеров в популяции насекомых, поскольку терри-
тория исследования ограничивается одним локалитетом и даже при наличии сравнитель-
ных данных из другого невозможно определить значимость влияния обсуждаемых фак-
торов на изменение размеров самок и самцов, а следовательно, и определить значимость 
величины ПДР. В этом отношении показательны работы, где изменчивость размеров 
оценивается по комплексу признаков и с применением линейных моделей. Такой подход 
позволяет вычленить действия каждого фактора среды в его спектре независимо от име-
ющихся других. Так, было показано, что у исследованного нами с помощью регрессион-
ных моделей вида — жужелицы Carabus cancellatus Ill. — ПДР по длине надкрылий (у 
самок она больше, чем у самцов) проявляется под влиянием обитания в центре ареала в 
естественном ценозе, а под влиянием обитания в агроценозе по этому признаку становят-
ся более крупными только самцы, что приводит к тому, что ПД по длине надкрылий не 
регистрируется. У этого же вида жужелиц самки и самцы неодинаково реагируют на ус-
ловия обитания в городе и агроценозах, что приводит к появлению ПДР не только по дли-
не надкрылий, но и еще по пяти мерным признакам [6]. В другой работе, выполненной на 
сибирском виде жужелиц C. aeruginosus, авторы регистрируют ПД по всем исследован-
ным признакам, но величина ПДР по этим признакам статистически значимо зависит от 
экологической обстановки: она увеличивается в зависимости от растительности биотопа 
и практически становится равной нулю под влиянием урбанизации [5]. Применение тех 
же линейных моделей при анализе изменчивости другого вида жужелиц С. granulatus 
показало, что степень выраженности ПДР различных признаков также сильно зависит 
от условий среды: ПДР у этого вида жужелиц особенно выражен по длине надкрылий, 
однако он практически стирается под влиянием условий города, а также обитания на 
лугах и газонах за счет неоднозначной реакции размеров самок и самцов на эти факторы 
[7]. Подобное явление описано для жужелиц Harpalus rufipes и Bembidion properans, у 
которых ПД по размерам тела проявляется только в стабильных условиях естественных 
ценозов, а при влиянии рекреации исчезает за счет того, что размер тела в этих условиях 
увеличивается только у самцов [57]. 

С другой стороны, не у всех видов жужелиц реакция на факторы среды зависит от 
пола. Так, у P. melanarius длина надкрылий в условиях города уменьшается как у самок, 
так и у самцов, а у P. niger не меняется вовсе [50] и большую роль при этом играет ПД 
по форме [51].

Заключение
У жужелицы С. cancellatus наблюдается половой диморфизм по размерам: самки 

больше самцов по шести линейным признакам. Анализ результатов редуцированных мо-
делей регрессии размеров самок и самцов показывает, что вариабельность самок по па-
раметрам надкрылий и переднеспинки больше по сравнению с самцами. Возникновение 
и эволюционная судьба ПД, по всей вероятности, определяется генетической архитекту-
рой, ответственной за зависимую от пола экспрессию и степень межлокусного полового 
конфликта. Последующие сравнительные исследования ПД на внутри- и межвидовом 
уровнях помогут лучшему пониманию связей и ограничений, контролирующих эволю-
цию ПДР у животных. 
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Sexual size dimorphism of Ground Beetle Carabus cancellatus Ill. 
(Coleoptera, Carabidae)

The authors performed morphometric measurements of the beetles (with the sampling of more than 600 
species), found in three zones of the area in the gradient of anthropogenic impact (cities, suburbs, rural areas) in 
the biotopes with various vegetation. Six traits were measured: length and width of elytra and pronotum, head 
length and space between eyes. Sexual size dimorphism in species studied was female-biased. To analyze size 
variation the reduced regression models of Type II were used. All the models show the coefficients of determination 
approaching to 1, which proves that the models were adequate to describe the phenomenon. Positive values of 
regression coefficients attest to the fact that the size change of female and male species was unidirectional. As the 
models constants regarding the size of Carabus cancellatus female elytra and pronotum are positive, it indicates 
that female species are more sensitive to environmental conditions than male ones.

Key words: sexual size dimorphism, carabids, reduced regression models, size variation, environmental 
factors.
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