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Приведен обзор исследований роли консументов в формировании структуры и функционировании 
экосистем. Рассмотрено влияние рыб и других позвоночных хищников на структуру и 
продуктивность сообществ зоопланктона и зообентоса, влияние планктонных и донных 
животных на сообщества фитопланктона и фитообрастаний, а также роль консументов 
в микробиальном сообществе водоемов. Обсуждены современные достижения в применении 
биоманипуляции пищевыми цепями в экосистемах для борьбы с эвтрофированием водоемов. 
Показано, что пресс консументов может оказывать существенное влияние на биологическое 
разнообразие, структуру, динамику и продуктивность более низких трофических уровней, а 
также продуктивность и круговорот веществ в экосистеме в целом. Метод биоманипуляции 
рекомендован к практическому применению как сравнительно дешевый дополнительный метод 
для улучшения качества воды в водоемах.
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Введение

Исследования роли консументов в фор-
мировании структуры и функционировании 
экосистем водоемов интенсивно ведутся в 
течение последних нескольких десятиле-
тий. Теоретической основой этого направ-
ления служат представления о «контроле 
сверху» трофической пирамиды (top-down 
control), согласно которым численность и 
биомасса организмов определенного трофи-
ческого уровня определяются не только ко-

личеством доступных ресурсов (bottom-up 
control), но также прессом организмов по-
следующего трофического уровня (McQueen 
et al., 1986).

За прошедшие 50 лет в этой области 
знаний накоплен обширный фактический 
материал, предложены новые концепции ди-
намики водных экологических систем и раз-
работаны оригинальные стратегии управ-
ления качеством воды в водоемах. Цель 
настоящего обзора  – подвести некоторые 
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итоги развития этого направления гидроби-
ологической науки.

Влияние рыб  
на сообщества зоопланктона  
и зообентоса

Одной из первых работ, продемонстри-
ровавших значительное влияние рыб на со-
общества беспозвоночных животных, была 
работа Хрбачека (Hrbáček, 1962). Изучая зоо-
планктон безрыбных и зарыбляемых прудов, 
он обнаружил, что в первых доминируют 
крупные кладоцеры Daphnia pulicaria, в то 
время как в зарыбляемых прудах зоопланктон 
представлен мелкими видами ракоообразных. 
В дальнейшем этот результат был многократ-
но подтвержден, а в работе Брукса и Додсона 
(Brooks, Dodson, 1965) сформулирована гипо-
теза «размерной эффективности», согласно 
которой размер тела является важной харак-
теристикой, определяющей численность раз-
личных видов в зоопланктоне. В отсутствие 
рыб-планктофагов крупный зоопланктон мо-
нополизирует имеющиеся ресурсы, а мелкие 
виды элиминируются из состава сообщества. 
В присутствии рыб крупные виды зооплан-
ктона исчезают из состава сообщества и осво-
бождают ресурсы для более мелких видов.

К крупным видам зоопланктона с дефи-
нитивными размерами тела ≥ 2 мм относятся 
крупные дафнии, крупные копеподы, брахио-
поды, беспозвоночные хищники, например 
планктонные личинки комаров Сhaoborus, 
и т.д. Крупный зоопланктон очень чувстви-
телен к прессу позвоночных хищников: рыб, 
саламандр и некоторых видов птиц (Morin, 
1987; Gliwicz, 2003), так как эти планктофа-
ги в своем пищевом поведении в основном 
полагаются на зрительную рецепцию, а зоо-
планктон находится на нижней границе их 
размерной избирательности. Чем крупнее 
организм зоопланктона, тем он заметнее для 

позвоночных хищников и эффективнее по-
требляется ими. Очень чувствительны к их 
прессу беспозвоночные хищники, например 
личинки комаров Сhaoborus (Крылов и др., 
1993). К мелким представителям зоопланкто-
на с дефинитивными размерами тела < 2 мм 
относятся мелкие кладоцеры (босмины, мел-
кие дафнии), мелкие копеподы, коловратки. 
Размеры этих животных меньше нижнего 
предела предпочитаемого размера потребляе-
мых рыбами жертв, поэтому в присутствии 
рыб их смертность ниже, чем у крупного зоо-
планктона, который интенсивно выедается 
рыбами. С другой стороны, согласно гипоте-
зе «размерной эффективности» при слабом 
прессе рыб или его отсутствии крупные виды 
зоопланктона вытесняют мелкие виды. При-
чин для этого несколько (Gliwicz, 2003). Во-
первых, крупные виды способны расти при 
более низких концентрациях пищи по срав-
нению с мелкими, так как они имеют более 
низкие величины критической концентрации 
пищи, при которых их популяции способны 
к увеличению своей численности. Во-вторых, 
крупные животные имеют более низкие пи-
щевые потребности из-за более низкой интен-
сивности обмена веществ по сравнению с мел-
кими. В-третьих, крупные виды имеют более 
широкий размерный диапазон потребляемых 
частиц и, следовательно, в меньшей степени 
зависят от колебаний численности отдельных 
видов фитопланктона. 

Благодаря своей способности подавлять 
популяции крупных видов зоопланктона, 
более сильных конкурентов по сравнению 
с мелкими видами рыбы могут выступать 
в роли «ключевого хищника/потребителя» 
(key-stone predator). Эффект «ключевого хищ-
ника/потребителя» играет важную роль в 
поддержании структуры и потоков энергии в 
водных экосистемах (Paine, 1966). Он состоит 
в подавляющем воздействии хищника на вид 
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жертв, который имеет конкурентное преиму-
щество перед другими видами в сообществе. 
В результате этого воздействия «ключевой 
хищник/потребитель» тормозит процесс кон-
курентного вытеснения и позволяет несколь-
ким видам занимать близкие экологические 
ниши. Снижение его пресса приводит к вы-
теснению слабых в конкурентном отношении 
видов. Если «ключевой хищник/потребитель» 
относится к верхним трофическим уровням, 
то его исчезновение из состава сообщества 
может привести к редуцированию целых пи-
щевых цепей, упрощению структуры пище-
вых связей и снижению видового богатства 
или выравненности сообществ.

В качестве иллюстрации значения клю-
чевого хищника можно привести результаты 
исследований на оз. Митчел (США). В пела-
гическом сообществе этого озера существуют 
две основные пищевые цепи (Kerfoot, 1987). 
Первая цепь идет от мелких пищевых частиц 
(детрита, бактерий, водорослей) к дафнии и 
затем к рыбе. Вторая – от тех же частиц к ко-
ловраткам и мелким кладоцерам, далее к бес-
позвоночному хищнику (Mesocyclops) и затем 
к рыбе. Было показано, что дафнии успешно 
конкурируют с мелкими кладоцерами и ко-
ловратками за съедобные виды фитопланкто-
на. При этом рыбы более эффективно потре-
бляли более успешных конкурентов – дафний. 
При увеличении количества рыб плотность 
дафний быстро уменьшалась, что приводило 
к увеличению биомассы съедобных видов во-
дорослей и возрастанию численности популя-
ций коловраток и мелких кладоцер и далее по-
пуляции циклопов, которые, в свою очередь, 
потреблялись рыбой. При низком прессе рыб 
(ключевого хищника/потребителя) основной 
поток энергии был направлен от водорослей 
и бактерий к рыбе через популяцию дафний. 
При этом на дафнию приходилось 90 % био-
массы рачкового зоопланктона. Таким обра-

зом, при низкой численности рыб (ключевого 
хищника/потребителя) в озере резко домини-
ровала первая пищевая цепь, а при высокой – 
вторая. При умеренном прессе рыб в озере 
одинаково эффективно функционировали обе 
трофические цепи, разнообразие планктонно-
го сообщества было максимальным.

В присутствии рыб крупные виды зоо-
планктона вырабатывают различные приспо-
собления для уменьшения эффективности их 
пресса, например совершают вертикальные 
миграции, при которых они в дневное время 
мигрируют в нижние слои воды, куда свет не 
достигает и где они становятся невидимыми 
для рыб, а в ночное время поднимаются в 
верхние трофогенные слои для питания. Это 
помогает им избегать планктофагов и поддер-
живать высокую плотность популяции даже 
при высокой численности рыб в водоеме. Од-
нако вертикальные перемещения требуют за-
трат энергии, а при погружении за пределы 
эвфотной зоны зоопланктеры оказываются в 
слоях, бедных пищей, что снижает скорость 
воспроизводства их популяций (Dawidowicz, 
Loose, 1992). 

При вертикальных миграциях зооплан-
ктона происходит перенос вещества и энер-
гии между поверхностными и придонными 
слоями воды в водоеме. Крупные фильтра-
торы, совершая вертикальные миграции, но-
чью потребляют водоросли в эпилимнионе, 
а днем экскретируют биогенные вещества и 
выделяют неусвоенную пищу в гиполимнио-
не (Wright, Shapiro, 1984). 

Таким образом, рыбы-планктофаги мо-
гут быть важным регулятором структуры и 
интенсивности потоков энергии в пелагиали 
водоемов, включая изменения в обмене веще-
ством и энергией между поверхностными и 
придонными слоями водоема.

Трофические взаимоотношения между 
донными животными и рыбами также до-
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статочно напряженны. Исследования показа-
ли значительное уменьшение численности и 
биомассы зообентоса при увеличении пресса 
рыб (Lellák, 1978; Post, Cucin, 1984; Голубков 
и др., 1993 и др.) и влияние различной плот-
ности рыб-бентофагов на продуктивность и 
структуру зообентоса в озерах. На рис. 1 при-
ведена зависимость средней за июль-август 
биомассы зообентоса в оз. Большой и Малый 
Окуненок (Ленинградская обл.) от числен-
ности рыб в этих водоемах. Эти озера были 
искусственно обезрыблены и периодически 
зарыблялись в начале вегетационного сезона 
молодью карпа. В конце сезона карпов вылав-
ливали. Как видно из рис. 1, биомасса макро-
бентоса была связана обратной зависимостью 
с конечной численностью рыб в водоеме. При-
чем величина элиминации донных животных 
в основном определялась выеданием молодью 
карпа (Голубков и др., 1993). 

В бентосе оз. Большой и Малый Окуне-
нок при низкой численности рыб возрастало 
значение крупного зообентоса: пиявок, личи-
нок стрекоз, ручейников, вислокрылок, изо-
под Asellus aquaticus. В оз. Малый Окуненок 
в отсутствие рыб биомасса беспозвоночных 
хищников (пиявок) составляла до 40  % от 

общей биомассы зообентоса. Их было много 
на песчаной литорали, свободной от высшей 
водной растительности (Голубков и др., 1993). 
При сильном прессе рыб пиявки встречались 
лишь в зарослях макрофитов.

Рыбы потребляют жертв значительно 
больших размеров по сравнению с беспозво-
ночными хищниками. Увеличение пресса рыб 
приводит к уменьшению средней массы тела 
донных животных. Это связано с тем, что в 
питании большинства бентоядных рыб (и 
других позвоночных хищников) хорошо вы-
ражена размерная избирательность, при кото-
рой избирательно потребляется крупный зоо-
бентос (Mittelbach, 1988; Persson, Greenberg, 
1990). Например, размерная избирательность 
хорошо выражена в питании окуня, который 
при поиске пищи почти исключительно по-
лагается на зрительную рецепцию жертв 
(Persson, Greenberg, 1990). Повышение прес-
са рыб приводит к увеличению смертности 
крупных видов зообентоса и, соответственно, 
к сдвигу средних размеров донных животных 
к нижнему пределу размеров потребляемых 
рыбами жертв, при этом средняя масса тела 
организмов зообентоса и в особенности сред-
няя масса тела крупных животных, таких как 
Hirudinea, Bivalvia, Trichoptera, Odonata, мо-
жет уменьшиться в несколько раз (Crowder, 
Cooper, 1982; Post, Cucin, 1984; Mittelbach, 
1988). Напротив, снятие пресса рыб приводит 
к увеличению размеров зообентоса (Petridis, 
1990; Diehl, 1992; Голубков и др., 1993; Голуб-
ков, 2000а).

Крупные и подвижные донные животные 
гораздо более чувствительны к прессу рыб и 
других позвоночных хищников по сравнению 
с малоподвижными видами (Rask, Hiisivuori, 
1985; Nemjo, 1990; Parker, 1993). Особенно 
чувствительны к их прессу нектонные фор-
мы: водные клопы Notonectidae и Corixidae, 
жуки Dytiscidae, Chaoboridae (Diptera) (Cook, 

Рис. 1. Зависимость биомассы зообентоса (г/м2) 
на литорали оз. Большой и Малый Окуненок от 
численности рыб (тыс. экз/км2) в водоеме 
(Голубков, 1997)
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Streams, 1984; Evans, 1989). Конституциональ-
ная защищенность, например домики у ли-
чинок ручейников, повышает выживаемость 
донных животных при сильном прессе рыб 
(Otto, Svensson, 1980). 

С повышением пространственной не-
однородности биотопов, например плотности 
зарослей макрофитов, эффективность пище-
вого поведения рыб значительно снижается 
и, соответственно, уменьшается их влияние 
на донных животных (Gilinsky, 1984; Diehl, 
1992). Поэтому уязвимость зообентоса по от-
ношению к рыбам зависит от способности 
представителей различных таксонов активно 
использовать естественные убежища. При-
сутствие рыб может изменять поведение жи-
вотных, заставляя их больше времени прово-
дить в укрытиях, недоступных рыбам (Kohler, 
McPeek, 1989; Macchinsi, Baker, 1992), или на 
субстратах, цвет которых делает их менее за-
метными для рыб (Feltmate, Williams, 1989). 
Пресс рыб также может изменять суточную 
активность их жертв, заставляя донных жи-
вотных в дневное время, когда они наиболее 
заметны для хищников, оставаться в укрыти-
ях (на нижних поверхностях камней, коряг и 
т. д.). В ночное время эти животные выполза-
ют на «открытые» для рыб участки субстрата 
с лучшими пищевыми условиями (Culp et al., 
1991; Feltmate et al., 1992), что сходно с суточ-
ными вертикальными миграциями зооплан-
ктона.

Низкая численность рыб в водоеме ча-
сто приводит к монополизации ресурсов 
литорали немногими нехищными видами 
зообентоса. Такими животными могут быть 
изоподы, амфиподы, моллюски, личинки по-
денок и ручейников (Post, Cucin, 1984; Luecke, 
1993; Голубков, 2000). Пресс рыб-бентофагов 
подавляет развитие популяций этих живот-
ных. Следовательно, рыб-бентофагов, как 
и планктофагов, можно рассматривать как 

«ключевых хищников», предотвращающих 
монополизацию ресурсов немногими видами 
организмов и тем самым способствующих 
поддержанию высокого видового разнообра-
зия и сложной структуры потоков энергии в 
сообществах животных. 

Прекращение пресса рыб также приво-
дит к резкому увеличению роли в зообентосе 
крупных беспозвоночных хищников: личи-
нок стрекоз (Crowder, Cooper, 1982), висло-
крылок (Diehl, 1992), пиявок (Голубков и др., 
1993), водных клопов (Pajunen, 1990), водных 
жуков Dytiscidae (Henrikson, Oscarson, 1978; 
Evans, 1989). В безрыбных водоемах их попу-
ляции активно колонизируют пелагические и 
донные биотопы, достигая там высокой чис-
ленности. Интродукция рыбы в эти водоёмы 
уменьшает плотность этих хищников на 1–2 
порядка величин (Evans, 1989). 

Рыбы влияют на сукцессию сообществ 
зообентоса (Голубков, 1997, 2000а, 2000б). 
Развитие сообществ донных животных в пре-
сных водах начинается с заселения субстрата 
видами, способными к быстрому расселению 
и обладающими высокой скоростью увели-
чения численности популяции. Амфибиоти-
ческие насекомые как животные, имеющие 
воздушную стадию развития и способные 
благодаря этому к расселению на большие 
расстояния, играют важную роль в процессе 
заселения ранее не колонизированного суб-
страта. Среди насекомых к животным, быстро 
заселяющим биотопы, относятся виды с по-
ливольтинным жизненным циклом, имеющие 
несколько генераций в течение сезона, такие 
как многие виды хирономид. У этих видов на 
протяжении большей части вегетационного 
сезона наблюдается вылет имаго. В результа-
те эти насекомые способны в любой момент 
начать колонизацию новых биотопов (Голуб-
ков, 2000а). Помимо способности к быстрому 
расселению ранние иммигранты обладают 
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коротким жизненным циклом и высокими 
P/В-коэффициентами (табл. 1). Дальнейшее 
развитие сообществ зообентоса связано с по-
явлением и увеличением доли крупных форм 
зообентоса, а также беспозвоночных хищ-
ников. Увеличение значения хищников в 
сообществах донных животных можно рас-
сматривать как один из критериев их зрело-
сти. Крупный зообентос имеет гораздо более 
низкие P/B-коэффициенты по сравнению с 
ранними иммигрантами. Однако он способен 
постепенно вытеснять ранних поселенцев из 
уже занятых ими биотопов (Голубков, 1997, 
2000а). 

Механизмы вытеснения ранних имми-
грантов более поздними могут быть различ-
ными. Так, беспозвоночные хищники по-
требляют в основном относительно мелких 
животных. Поэтому заселение ими биотопов 
усиливает пресс на мелких ранних имми-
грантов и тем самым способствует вселению 
в биотопы более крупных поздних имми-
грантов. Крупные нехищные беспозвоночные 
способны вытеснять ранних мелких имми-
грантов благодаря факультативному хищни-
честву (Голубков, 1997, 2000а). Так, крупные 
виды ручейников, изопод и даже брюхоногих 
моллюсков способны потреблять мелких жи-

вотных (Bovbjerg, 1968; Soszka, 1975; Bechara 
et al., 1992). Кроме того, крупные виды спо-
собны вытеснять мелких за счет территори-
ального поведения, а их пищевая активность 
разрушает микробиотопы мелких соскреба-
телей и снижает общее количество пищевых 
ресурсов (McAuliffe, 1984).

Пресс рыб тормозит сукцессию зообен-
тоса. Он поддерживает доминирование мел-
ких животных, которые относятся к ранним 
иммигрантам. Развитие популяций подвиж-
ных и относительно крупных видов нехищ-
ного макрозообентоса, крупного хищного 
макрозообентоса и нектона, доминирующих 
на поздних стадиях экологической сукцес-
сии, подавляется. Животные, которых можно 
отнести к поздним иммигрантам, доминиру-
ют в безрыбных водоемах. После заселения 
водоемов рыбами их численность резко сни-
жается и в сообществе зообентоса начинают 
доминировать виды, которых можно отнести 
к ранним иммигрантам. Например, после за-
полнения Симферопольского водохранилища 
весной 1955 г., когда рыбы в нём еще не было, 
в прибрежье быстро развились популяции во-
дных насекомых: личинки хирономид, кули-
цид, стрекоз, поденок, водных жуков и кло-
пов (Мельников, Лувянов, 1958). К концу лета 

Таблица 1. Состав и функциональные характеристики сообществ зообентоса на различных стадиях 
сукцессии (Голубков, 2000а)

Стадия 
сукцессии Состав макрозообентоса Функциональные 

характеристики
Ранняя Преобладание ранних видов иммигрантов: поливольтинных видов 

насекомых с постоянным пополнением популяции
Pc/Rc>0.5

К2>0.3
Средняя Развитие популяций крупных моновольтинных и семивольтинных 

видов хищных и нехищных насекомых и других представителей 
зообентоса с относительно крупными размерами тела

0.1<Pc/Rc≤0.5
0.1<K2≤0.3

Поздняя Резкое доминирование популяций отдельных видов хищного или 
всеядного зообентоса 

Pc/Rc≤0.1
K2≤0.1

Примечание: K2  – коэффициент использования усвоенной пищи на рост сообщества зообентоса 
(K2= Pc/(Pc+Rc)), Pc – продукция сообщества зообентоса (Pc=(Рнх+Рх)–Сх, где Рнх – продукция нехищных 
животных, Рх – продукция хищных животных, Сх – рацион хищных животных), Rc – суммарные траты 
на обмен донных животных. 
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биомасса зообентоса в прибрежье составляла 
19−22 г/м2. Осенью после вселения в водо-
хранилище рыб биомасса зообентоса за не-
сколько недель снизилась до 0,25−1,1 г/м2. Все 
водные насекомые, за исключением личинок 
хирономид, исчезли.

Таким образом, выступая в роли «клю-
чевого хищника/потребителя», рыбы сни-
жают доминирование в сообществах бес-
позвоночных животных наиболее успешных 
конкурентов – крупных видов зообентоса, 
тем самым блокируя переход сообщества на 
позднюю стадию сукцессии. В настоящее 
время безрыбные водоемы достаточно ред-
ки. Напротив, в мезозое такие водоемы были 
широко распространены, что дало возмож-
ность в полной мере проявиться тенденциям 
в развитии приспособлений, характерных для 
поздних стадий развития сообществ донных 
животных. 

Сравнение жизненных форм водных на-
секомых в водоемах мезозоя и кайнозоя пока-
зывает, что общие направления эволюцион-
ных преобразований водных насекомых в эти 
геологические эры существенно различались. 
Различия, прежде всего, касались активного 
освоения водными насекомыми в юрский и 
раннемеловой периоды ресурсов пелагиали 
водоемов и появления в связи с этим в раз-
личных группах насекомых приспособлений 
к активному плаванию и парению в толще 
воды (Жерихин, 1978). Напротив, в палеогене 
основным направлением эволюционных пре-
образований становится выработка приспосо-
блений к донному образу жизни.

Массовое развитие пелагических не-
ктонных форм насекомых в континенталь-
ных водоемах мезозоя было возможно благо-
даря слабому развитию в них ихтиофауны. В 
палеогене это направление эволюции насе-
комых оказалось почти закрытым из-за рас-
пространения в озерах пелагических видов 

рыб, что определило дальнейшее развитие у 
насекомых приспособлений к донному образу 
жизни. С развитием в озерах в конце палеоге-
на высшей водной растительности, создавшей 
убежища от рыб, тенденции к освоению на-
секомыми донных лицензий и лицензий эко-
систем в толще воды почти уравновесились 
(Голубков, 2000а, 2000б). Следовательно, 
пресс рыб является не только важным эколо-
гическим фактором, влияющим на состав на-
селения, структуру и интенсивность потоков 
в пелагиали и бентали водоемов, но и важным 
фактором эволюции обитающих в них живот-
ных.

Влияние консументов  
на сообщества продуцентов

Интенсивная эксплуатация пищевых 
ресурсов может приводить к снижению био-
массы и продуктивности фитообрастаний и 
фитопланктона (Golubkov, Anokhina, 1992; 
Gliwicz, 2003 и др.). Следовательно, для оцен-
ки продуктивности системы продуценты  – 
консументы необходимо учитывать воздей-
ствие, которое могут оказывать консументы 
на структурные и функциональные характе-
ристики сообщества продуцентов.

Зоопланктон в озерах умеренной зоны 
оказывает важное воздействие на сообщество 
фитопланктона, которое наряду с меняющи-
мися условиями среды является важной дви-
жущей силой закономерной динамики всего 
планктонного сообщества, которую принято 
называть сезонной сукцессией планктона. Мо-
дель сезонной сукцессии была предложена 
международной группой экспертов (Plankton 
Ecology Group: PEG). Полное описание этой 
модели содержит 24 последовательные ста-
дии (Sommer et al., 1986), но в краткой форме 
оно сводится к следующему. В начале весны 
благодаря высокому содержанию в водоеме 
накопившихся за зиму минеральных форм 
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биогенных веществ и увеличению количества 
света происходит быстрый рост популяций 
относительно мелких, быстро растущих форм 
водорослей, что приводит к весенней вспыш-
ке («цветению») фитопланктона. В этот пери-
од пресс зоопланктона на фитопланктон неве-
лик, так как популяции зоопланктона гораздо 
медленнее наращивают свою численность, 
чем фитопланктон, что способствует быстро-
му нарастанию биомассы последнего. Одна-
ко постепенно благодаря хорошим пищевым 
условиям численность и пресс зоопланктона 
на фитопланктон многократно возрастают. В 
результате плотность фитопланктона в тече-
ние короткого промежутка времени (несколь-
ких дней) резко падает. Планктонное сообще-
ство переходит к следующей стадии: «фазе 
прозрачной воды» (clear-water phase), которая 
длится примерно от одной недели до месяца. 
Эта стадия характеризуется очень низкой био-
массой фитопланктона, многократным воз-
растанием прозрачности воды и накоплением 
минеральных форм биогенных элементов. 
Движущей силой этого перехода оказывает-
ся пищевая активность зоопланктона, рацион 
которого в конце первой стадии значительно 
превышает продукцию планктонных проду-
центов, что приводит к резкому падению чис-
ленности их популяций (Lampert et al., 1986; 
Sommer et al., 1986). 

Вслед за «фазой прозрачной воды» план-
ктонное сообщество через несколько проме-
жуточных стадий переходит к стадии летнего 
планктона. На этой стадии развитие зооплан-
ктона зависит не только от пищевых условий, 
но и от выедания хищными беспозвоночными 
и рыбами, чей пресс на зоопланктон благо-
даря повышению температуры воды и появ-
лению молоди заметно возрастает. В резуль-
тате пресс зоопланктона на фитопланктон 
снижается. Состав сообщества продуцентов 
становится более разнообразным. Из-за уме-

ренного пресса зоопланктона конкурентное 
преимущество получают несъедобные мед-
ленно развивающиеся виды: колониальные 
формы или формы с острыми шипами. Мел-
кие съедобные виды занимают второстепен-
ное место. 

Таким образом, интенсивность прес-
са зоопланктона на фитопланктон является 
важным фактором, определяющим продук-
тивность и состав сообщества планктонных 
продуцентов. В ходе сезонной сукцессии на-
блюдается закономерная смена весеннего 
планктона с преобладанием мелких проду-
центов и консументов с высокой скоростью 
оборота биомассы (мелких быстро растущих 
видов водорослей, инфузорий и коловраток) 
на летний планктон с преобладанием круп-
ных организмов (крупных и колониальных 
видов водорослей и рачкового зоопланктона) 
(Sommer et al., 1986; Padisák, 2003). Трофо-
динамическим следствием этой сукцессии 
служит переход от весеннего сообщества с 
одним-двумя трофическими уровнями к лет-
нему сообществу с двумя-тремя уровнями 
(Straile, 2005), а также от высокой весенней 
продуктивности к более низкой летней. 

Следует отметить, что крупные дон-
ные фильтраторы также могут снижать био-
массу и продуктивность фитопланктона. К 
таким фильтраторам относятся, например, 
двустворчатые моллюски рода Dreissena, ко-
торые вследствие высокой плотности поселе-
ний и фильтрационной активности способны 
значительно снижать первичную продукцию 
водоемов (Голубков, 2004).

Пищевая активность донных животных 
также оказывает существенное влияние на 
развитие сообщества эпифитных водорос-
лей. Развитие фитообрастаний начинается 
с формирования однослойного сообщества 
с последующим переходом к многослойно-
му эпифитному мату (McCormick, Stevenson, 
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1991). При многослойном сообществе плотно 
прикрепленные и стелящиеся по поверхности 
субстрата виды водорослей, которые доми-
нируют на ранних стадиях сукцессии за счет 
своей способности быстро колонизировать 
субстрат, оказываются лимитированными 
биогенными веществами и светом. В этих 
условиях конкурентное преимущество полу-
чают виды, талломы которых приподнима-
ются над поверхностью субстрата, проникая 
в верхние слои эпифитонного мата. К ним, в 
частности, относятся виды диатомовых во-
дорослей, способные образовывать длинные 
слизистые «ножки». Если скорость течения 
воды над поверхностью мата невелика, то его 
поверхность покрывается оседающими план-
ктонными формами, образующими рыхлый 
верхний слой мата. На поздних стадиях сук-
цессии доминируют длинные нитчатые водо-
росли, выступающие над поверхностью эпи-
фитонного мата (Fisher et al., 1982; McCormic, 
Stevenson, 1991).

Донные соскребатели (личинки амфи-
биотических насекомых, брюхоногие моллю-
ски) способны тормозить сукцессию сообще-
ства перифитона, так как в процессе питания 
ими легче потребляются слабо прикреплен-
ные виды водорослей, занимающие верхние 
слои перифитонного мата (Hill, Knight, 1987; 
Golubkov, Anokhina, 1992; Голубков, 2000). 
Ими также легко потребляются виды, зна-
чительно выступающие над поверхностью 
субстрата: нитчатые водоросли и водоросли 
со слизистыми «ножками». Все эти виды пре-
обладают на поздних стадиях развития пери-
фитонного мата. Напротив, виды, домини-
рующие в сообществе перифитона на ранних 
стадиях экологической сукцессии, благодаря 
их способности плотно прикрепляться к суб-
страту оказываются относительно устойчивы 
к выеданию, поэтому высокий пресс соскре-
бателей тормозит сукцессию перифитона или 

даже «возвращает» сообщество на более ран-
нюю стадию развития.

Умеренный пресс соскребателей сти-
мулирует продукцию фитообрастаний, что 
создает лучшие пищевые условия для живот-
ных и способствует увеличению их скорости 
роста (Lamberti et al., 1987; Hill, Knight, 1987; 
Jacoby, 1987; Голубков, 2000а). Это проис-
ходит за счет: (1) уменьшения самозатенения 
и снижения конкуренции за биогенные эле-
менты из-за уменьшения толщины водорос-
левого мата благодаря выеданию животными 
его поверхностных слоев; (2) ускорения реге-
нерации биогенных элементов в результате 
разрыва некоторых водорослей при питании 
соскребателей или за счет экскреции их жи-
вотными; (3) замедления процессов «старе-
ния» сообщества водорослей в результате вы-
едания животными мертвых или стареющих 
водорослей.

Таким образом, пресс консументов мо-
жет оказывать существенное влияние на 
структуру, динамику и продуктивность со-
обществ фитопланктона и фитоперифитона. 
При умеренном прессе консументы могут вы-
ступать в роли пищевых «ключевых потреби-
телей (хищников)», препятствуя вытеснению 
медленно растущих, но плохо потребляемых 
видов водорослей более быстро растущими, 
но съедобными видами, что способствует 
поддержанию высокого биологического раз-
нообразия сообществ и улучшению пищевых 
условий для самих потребителей.

Влияние консументов и вирусов  
на состав и продуктивность  
микробиальных сообществ

Экология водных микробиальных сооб-
ществ – одно из наиболее быстро развиваю-
щихся направлений в гидробиологии послед-
них десятилетий. Это связано с появлением 
в 1970–80-х гг. новых методов исследований, 
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которые позволили по-новому взглянуть на 
роль микроорганизмов в трофических цепях 
водоемов и привели к созданию и развитию 
концепции «микробиальной петли» в паст-
бищной цепи водоемов (Azam et al., 1983; Бу-
льон, 2002 и др.). В ней подчеркивается важ-
ная роль микроорганизмов в использовании 
энергии растворенных органических веществ, 
образовавшихся в результате автотрофных и 
гетеротрофных процессов, и возвращения её 
в пищевые цепи водных экосистем. «Микро-
биальная петля» представляет собой сложно 
организованное сообщество, которое включа-
ет микроорганизмы и вирусы, объединенное 
в единую систему сложными трофическими 
и другими взаимодействиями. 

Во многих водоемах через микробиаль-
ную трофическую сеть проходит основная 
часть потока энергии в экосистеме. Боль-
шая часть неиспользованных в «классиче-
ской» (макро)цепи органических веществ 
(внеклеточная продукция фитопланктона, 
не потребленная и не ассимилированная 
многоклеточными животными пища и пр.) 
переходит в растворенные органические ве-
щества (РОВ) и в дальнейшем используется 
микробиальным сообществом. Центральное 
место в этом сообществе занимают бактерии. 
Благодаря их жизнедеятельности и выделе-
ниям гидролизирующих ферментов большая 
часть взвешенных органических веществ 
быстро переводится в растворенную форму. 
Бактерии потребляются гетеротрофными на-
нофлагеллятами (ГНФ), а те, в свою очередь, 
более крупными простейшими и рачковым 
зоопланктоном, и таким образом энергия, за-
ключенная в соединениях РОВ, передается по 
трофической цепи и попадает в пастбищную 
«классическую» трофическую цепь. Биомас-
са бактерий и их роль в трофодинамике во-
доема зависят от его трофического статуса. В 
олиготрофных водах бактериальная биомасса 

обычно равна или даже превышает биомассу 
фитопланктона, а в эвтрофных водах – наобо-
рот (Копылов, Косолапов, 2011). В эвтрофных 
водах, где отношение биомассы бактерий к 
биомассе фитопланктона низкое, большую 
роль играют пастбищные макропищевые 
цепи. 

Другим важным компонентом микро-
биального сообщества является пикофито-
планктон (размеры 0,2–2,0 мкм), состоящий в 
основном из мелких цианобактерий, а также 
мелких водорослей. До недавнего времени его 
роль в трофодинамике водоемов была мало-
исследованной, так как размеры его клеток 
слишком малы для корректного количествен-
ного учета под обычным световым микроско-
пом. Однако применение методов эпифлуо-
ресцентной микроскопии позволило показать 
важную роль этой группы организмов в пер-
вичной продукции водоемов. Роль пикофито-
планктона, как и бактерий, особенно велика в 
олиготрофных водах (Weisse, 2003; Копылов, 
Косолапов, 2011). 

Основным потребителем продукции бак-
терий и пикофитопланктона выступают ГНФ. 
К ним относятся разнообразные группы жгу-
тиковых организмов с размерами тела 2–20 
мкм. Как и бактерии, они играют ключевую 
роль в «микробиальной петле», прежде всего 
как промежуточное звено между бактерия-
ми, пикофитопланктоном и многоклеточным 
мезозоопланктоном. Верхний трофический 
уровень «микробиальной петли» занимают 
организмы микропланктона (размеры 20–
200 мкм): инфузории, гетеротрофные диноф-
лагелляты, амебы, миксотрофные простей-
шие. Инфузории относятся к постоянным 
компонентам микропланктона, достигая в не-
которых водоемах высокой численности в ве-
сеннее время, когда они выступают основны-
ми потребителями фитопланктона. Они также 
способны эффективно потреблять ГНФ и бак-
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терий (Weisse, 2003). С увеличением троф-
ности водоема численность ГНФ возрастает, 
но медленнее, чем численность бактерий, и в 
эвтрофных водах отношение их численности 
к биомассе бактерий заметно снижается, что, 
по-видимому, связано с «контролем сверху» 
(выеданием) со стороны инфузорий и мезо-
зоопланктона, в основном дафний (Jürgens et 
al., 1996). 

Взаимоотношения внутри протозойно-
го планктона достаточно сложны. Основную 
роль в выедании бактерий и пикофитоплан-
ктона играют ГНФ, которые способны эф-
фективно контролировать их численность, 
осуществляя контроль по типу «сверху вниз» 
(top-down control). ГНФ активно выедаются 
инфузориями, а также крупными жгутико-
носцами: гетеротрофными и миксотрофны-
ми динофлагеллятами и пр. В свою очередь, 
их численность может контролироваться 
крупными коловратками или рачковым мезо
зоопланктоном. 

Особую роль в «микробиальной петле» 
водоемов играют бактериофаги и другие ви-
русы. Вирусы способны воздействовать на 
все компоненты планктонного сообщества. 
Они инфицируют и вызывают гибель бакте-
рий, протистов, цианобактерий и водорослей, 
представителей мезо- и макропланктона, а 
также верхних трофических уровней в во-
дной экосистеме. Кроме прямого летального 
воздействия на водные организмы вирусы 
оказывают существенное влияние на биохи-
мические круговороты углерода и других эле-
ментов, эволюционные процессы, формирова-
ние структуры и биологическое разнообразие 
сообществ гидробионтов, продуктивность во-
дных экосистем (Копылов, Косолапов, 2011). 
Особенно велика их роль в регуляции числен-
ности бактерио- и фитопланктона. В Миро-
вом океане до 30 % смертности цианобакте-
рий и до 60 % бактерий вызывается вирусами 

(Proctor, Fuhrman, 1990). К положительным 
свойствам вирусов относится их способность 
ускорять круговорот биогенных элементов и 
пополнять запасы РОВ. Инфицируя бактерий, 
вирусы вызывают их лизис. Это пополняет 
запас РОВ и биогенных веществ, что, в свою 
очередь, стимулирует продукцию бактерий и 
фитопланктона.

Воздействие вирусов также может вли-
ять на исход конкуренции между бактериями 
и фитопланктоном за биогенные вещества. 
Контролируя численность бактерий и циано-
пикопланктона и вызывая лизис их клеток, 
бактериофаги способствуют развитию более 
слабого конкурента  – водорослей планкто-
на  – и тем самым способствуют развитию 
мезозоопланктона и пастбищной цепи в це-
лом. Иными словами, воздействие вирусов на 
микробиальное сообщество во многом сходно 
с эффектом «ключевого хищника/потребите-
ля», способствующего поддержанию высоко-
го биологического разнообразия и пищевой 
сети планктонного сообщества. 

Таким образом, даже из такого очень 
краткого обзора становится ясно, насколько 
сложно организовано микробиальное сооб-
щество, играющее важнейшую роль в функ-
ционировании экосистем водоемов. В целом 
нужно констатировать, что биотические 
взаимоотношения и динамика пищевых це-
пей внутри микробного сообщества изучена 
гораздо хуже, чем в пределах «классической» 
пищевой цепи, и еще ждет своих исследова-
телей. 

Применение метода биоманипуляции  
для снижения эвтрофирования водоемов

Под методом биоманипуляции понимает-
ся направленное воздействие на трофическую 
цепь для борьбы с эвтрофированием водоема. 
Теоретической основой этого метода служит 
концепция трофического каскада (Carpenter et 
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al., 1985). Согласно этой концепции изменение 
плотности популяции на верхних трофиче-
ских уровнях (хищных или планктоноядных 
рыб) должно вызывать (за счет изменения их 
пресса на популяции жертв) «каскад» измене-
ний на более низких трофических уровнях до 
уровня продуцентов. 

В работах представителей этого направ-
ления было продемонстрировано, что изъятие 
или значительное уменьшение количества 
планктоноядных рыб в водоеме без измене-
ния нагрузки биогенными веществами мо-
жет приводить к значительному снижению 
величины первичной продукции планктона. 
В некоторых случаях наблюдавшиеся изме-
нения в трофодинамике экосистем были весь-
ма впечатляющими. Например, уничтожение 
рыб ротеноном в эвтрофном оз. Хангатьен 
(Норвегия) привело к снижению биомассы 
водорослей в 10 раз, а первичной продукции 
планктона  – в 2–3 раза (Reinertsen, Olsen, 
1984). Для восстановления качества воды в 
оз. Раунд Лэйк (США) было искусственно 
уменьшено количество рыб планктофагов и 
увеличено количество хищных рыб (Shapiro, 
Wright, 1984). В результате прозрачность 
воды увеличилась в 2–3 раза, а концентрация 
хлорофилла уменьшилась в 3 раза, возросла 
площадь дна, занятая высшей водной расти-
тельностью. Все эти изменения произошли 
благодаря перестройке зоопланктонного со-
общества. До биоманипуляции в озере доми-
нировали мелкие кладоцеры родов Bosmina 
и Ceriodaphnia, а после  – крупные дафнии, 
популяции которых прежде были подавлены 
рыбами. В результате общая скорость филь-
трации зоопланктона в озере увеличилась в 
3 раза. Кроме того, экспериментальные ис-
следования показали, что дафнии, совершая 
вертикальные миграции, ночью потребляли 
водоросли в эпилимнионе, а днем выделяли 
неусвоенную пищу и экскретировали био-

генные вещества в гиполимнионе (Wright, 
Shapiro, 1984). Вследствие этого общее ко-
личество общего фосфора в эпилимнионе к 
концу лета снизилось в 1,5 раза, что также 
способствовало уменьшению первичной про-
дукции. 

Важно отметить, что такого рода пере-
стройки в экосистеме озер могут происходить 
и естественным путем. Так, было показано, 
что исчезновение рыбы в результате замора 
или болезней приводило к быстрому увели-
чению популяций крупного зоопланктона и 
многократному снижению уровня первич-
ной продукции (de Bernardi, Giussani, 1978; 
Hendrikson et al., 1980). 

Изучение «нисходящих» влияний в во-
дных экосистемах внесло много нового в по-
нимание закономерностей формирования их 
продуктивности. Был поставлен вопрос об 
управляющем воздействии верхних трофи-
ческих уровней в экосистеме. Показано, что 
поток энергии в экосистемах водоемов зави-
сит не только от биогенной нагрузки на водо-
ем, но и от взаимодействий между видами. 
Было высказано мнение, что нагрузка био-
генными элементами определяет потенци-
альную продуктивность озер, отклонение от 
которой обусловлено биотической структу-
рой сообществ и взаимоотношениями в них 
по типу хищник  – жертва (Bendorf, 1987). 
Однако энтузиазм в изучении этих явлений, 
наблюдавшийся в 1980-х гг., сменился сдер-
жанным пессимизмом. Было отмечено, что 
трофический каскад эффективен в озерах с 
невысоким трофическим статусом и малоэф-
фективен в эвтрофных водоемах (McQueen 
et al., 1992). Однако дальнейшие тщательные 
исследования не подтвердили это мнение 
(Гладышев, 2001). Основная проблема состо-
ит в другом: в достаточно высоком уровне 
неопределенности в ответе системы на пер-
турбации, происходящие на верхних трофи-
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ческих уровнях, на который влияет целый 
ряд факторов, таких как видовой состав фи-
топланктона и зоопланктона, взмучивание 
осадков бентоядными рыбами и усиление за 
счет этого потока фосфора из донных отло-
жений, интенсивность перемешивания воды, 
глубина водоема, выраженность микроби-
альной петли и др. (McQueen et al., 1992; Гла-
дышев, 2001; Бульон, 2002; Голубков, 2006). 
К нерешенным научным проблемам, связан-
ным с применением метода биоманипуля-
ции, также относится недостаточная изучен-
ность количественных трофодинамических 
закономерностей динамики экосистемы при 
биоманипуляции, а также ответные реакции 
экосистемы, связанные с пространствен-
ной гетерогенностью, взаимодействиями 
литораль–пелагиаль, вертикальными мигра-
циями гидробионтов, наличием убежищ от 
рыб (Гладышев, 2001).

Значительные успехи в исследовании 
факторов, способствующих успешному при-
менению метода биоманипуляции, достиг-
нуты на мелководных озерах (Hosper et al., 
2005). Теоретической предпосылкой успеш-

ного применения этого метода служит пред-
ставление о том, что при низкой биогенной 
нагрузке в мелководных озерах формирует-
ся «гидробиологический режим прозрачной 
воды» (clear water regime), при котором доми-
нируют донные продуценты, а при высокой 
биогенной нагрузке  – «гидробиологический 
режим мутной воды» (turbid water regime), 
при котором основным продуцентом является 
фитопланктон. Изменение биогенной нагруз-
ки вызывает переход от одного гидробиоло-
гического режима к другому. Однако при не-
котором промежуточном диапазоне нагрузки 
биогенными веществами может наблюдаться 
как один, так и другой гидробиологический 
режим (Scheffer et al., 1993). В этом случае пе-
реход от одного режима к другому возможен 
без изменения биогенной нагрузки, а благо-
даря действию других факторов, например 
увеличению пресса фильтраторов на фито-
планктон, которого добиваются в ходе биома-
нипуляционных мероприятий, что приводит 
к увеличению прозрачности воды и способ-
ствует развитию донных продуцентов  – ма-
крофитов (рис. 2). Фактически речь идет о 

Рис. 2. Биотические взаимодействия в мелководном эвтрофном озере, где «ключевую роль» играет 
погруженная растительность. Знаками + и − показаны положительные и отрицательные взаимодействия 
(влияния). Закрашенные блоки означают переменные, которыми можно манипулировать для управления 
качеством воды (Scheffer et al., 1993, с изменениями)
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продлении на длительное время весенней 
фазы «прозрачной воды» в сезонной динами-
ке планктона (Hosper et al., 2005).

Развитие макрофитов стабилизирует 
достигнутый за счет биоманипуляции «ре-
жим прозрачной воды». К механизмам, спо-
собствующим стабилизации этого режима в 
мелководных озерах, относятся: (1) создание 
в зарослях макрофитов убежищ для рачков-
фильтраторов от пресса рыб-планктофагов, 
(2) создание в зарослях макрофитов убежищ 
для хищных рыб, таких как щука, в которых 
они подстерегают нехищных рыб, что пре-
пятствует восстановлению популяций рыб 
планктофагов после искусственного сниже-
ния их численности в ходе проведения биома-
нипуляции, (3) уменьшение за счет развития 
макрофитов ресуспензии донных отложений, 
что также способствует увеличению прозрач-
ности воды, (4) выделение многими макро-
фитами аллелопатических веществ, которые 
подавляют рост планктонных водорослей 
(рис. 2).

Для успешного проведения биоманипу-
ляций в мелководных озерах требуется соче-
тание многих условий, поэтому специалисты, 
планирующие их проведение, должны поста-
вить перед собой следующие вопросы (Hosper 
et al., 2005): (1) возможно ли с технической 
точки зрения существенное уменьшение в 
водоеме численности рыб-планктофагов, (2) 
насколько вероятно установление «режима 
прозрачной воды» после уменьшения чис-
ленности планктофагов, (3) будет ли «режим 
прозрачной воды» стабилен? Только при по-
ложительных ответах на каждый вопрос име-
ет смысл планировать проведение соответ-
ствующих мероприятий. 

Например, для существенного уменьше-
ния в водоеме численности рыб-планктофагов 
морфометрические особенности водоема 
должны позволять проведение тотального 

вылова рыб, питающихся зоопланктоном, при 
этом должна быть исключена их иммиграция 
из других водоемов. Для установления «ре-
жима прозрачной воды» внешняя нагрузка 
биогенными веществами должна быть в пре-
делах диапазона, когда этот режим возможен, 
так как при очень высокой нагрузке переход 
к «режиму прозрачной воды» становится не-
возможным. Для стабилизации этого режима 
в водоеме должна существенно увеличить-
ся площадь, занятая зарослями макрофитов. 
Очевидно, что для этого он как минимум дол-
жен быть достаточно мелководным.

Важно подчеркнуть, что, несмотря на 
большое количество дополнительных усло-
вий, метод биоманипуляции является одним 
из наиболее дешевых способов борьбы с эв-
трофированием водоемов, во многих случа-
ях доказавшим свою эффективность. Кроме 
того, его применение может существенно 
ускорять деэвтрофирование водоема с по-
мощью традиционных методов, таких как 
снижение внешней нагрузки биогенными 
веществами. Поэтому в настоящее время 
метод биоманипуляции может быть реко-
мендован к применению как сравнительно 
дешевый дополнительный метод для борьбы 
с эвтрофированием водоемов. Важность уче-
та «контроля сверху» в выявлении механиз-
мов динамики пищевых цепей и продуктив-
ности водоемов в последнее время доказана 
на примере крупных и важных с практиче-
ской точки зрения водных экосистем, таких 
как, например, экосистема Балтийского моря 
(Österblom et al., 2007).

Заключение

Представления о «контроле сверху» (top-
down control) являются важным элементом 
современной теории динамики пищевых це-
пей в водоемах. Пресс консументов может 
оказывать существенное влияние на биоло-
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гическое разнообразие, структуру, динамику 
и продуктивность более низких трофических 
уровней, а также на продуктивность и кру-
говорот веществ в экосистеме в целом. Хотя 
механизмы этого влияния в различных сооб-
ществах могут существенно различаться, его 
последствия во многом сходны. К важнейшим 
механизмам влияния консументов на популя-
ции организмов более низких трофических 
уровней относится эффект «ключевого хищ-
ника/потребителя». В качестве «ключево-
го хищника/потребителя» могут выступать 
самые различные животные: от рыб до про-
стейших. Благодаря воздействию «ключевого 
хищника/потребителя» происходит тормо-

жение процесса конкурентного вытеснения 
слабых в конкурентном отношении видов и 
поддерживается высокое видовое и структур-
ное разнообразие биологических сообществ. 
Сходный эффект на микробиальное сообще-
ство оказывают вирусы.

Практическим приложением современ-
ной теории динамики пищевых цепей служит 
метод биоманипуляции для борьбы с эвтро-
фированием водоемов, который во многих 
случаях доказал свою эффективность. Одна-
ко для успешного его применения требуется 
дальнейшая разработка научных основ этого 
метода, в первую очередь с позиций продук-
ционной гидробиологии.

Исследования поддержаны проектами РФФИ № 11-04-00591 и 11-04-01742 и програм-
мами Российской академии наук «Живая природа» и «Биологические ресурсы России».
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The review of the role of consumers in forming of the structure and functioning of water ecosystems 
is presented. The influence of fishes and other vertebrate predators on the structure and productivity 
of zooplankton and zoobenthos communities, the influence of planktonic and benthic animals on 
phytoplankton and epiphyte communities, and the role of consumers in microbial community has 
been considered. Modern achievements in application of the method of biomanipulation by food 
webs to prevent eutrophication have been discussed. It is shown that press of consumers can 
considerably affected biodiversity, structure, dynamics and productivity of organisms of lower 
trophic levels, and also productivity and matter cycle in the ecosystem as a whole. The method 
of biomanipulation could be recommended for the practice as relatively inexpensive method to 
improve water quality.
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