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Показано, что основным драйвером динамики обилия ветвистоусых и веслоногих ракообразных в
эвтрофных условиях являются хищничество (рыбы), количество или качество пищи, выражаемое в
содержании эйкозапентаеновой кислоты, фосфора и азота в сестоне. В результате исследований по
динамике обилия веслоногих и ветвистоусых ракообразных в присутствии и отсутствии рыбы в экс-
периментальных мезокосмах с эвтрофными условиями установлено, что рыбы в эвтрофных услови-
ях не влияют на количество и качество пищевых ресурсов для ракообразных. Однако во второй по-
ловине наших экспериментов наблюдался переход доминирования от веслоногих к ветвистоусым
ракообразным. Это было связано не с влиянием рыбы, а с улучшением качества пищи для ветвисто-
усых ракообразных, определяемое соотношением углерода к фосфору в сестоне. Рыбы в эвтрофных
условиях понижали биомассу как ветвистоусых, так и веслоногих ракообразных, не меняя соотно-
шение между ними.
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структура зоопланктона, качество пищи
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Зоопланктон занимает промежуточное поло-
жение в трофической цепи пресноводных сооб-
ществ. Через это звено происходит передача ве-
щества и энергии от первичных продуцентов к
рыбам. Ракообразные – доминирующая группа в
составе зоопланктона. Они являются основным
пищевым ресурсом для планктоноядных рыб. Со-
гласно теории каскадных эффектов [1–3], хищ-
ничество со стороны рыб может приводить к со-
кращению обилия зоопланктона, повышению
доли мелких видов, уменьшению индивидуаль-
ных размеров особей в популяциях и как резуль-
тат этого к снижению давления зоопланктона на
фитопланктон. Поэтому хищничество со сторо-
ны рыб может привести через каскадные эффек-
ты к повышению обилия фитопланктона. Со-
гласно теории каскадных эффектов, процессы,
происходящие на одном трофическом уровне,

обязательно отразятся на других трофических
уровнях. Однако механизмы всего разнообразия
функционирования пищевых цепей изучены не-
достаточно. Проявление каскадных эффектов с
появлением хищника может зависеть от обилия и
видовой структуры как планктонных ракообраз-
ных, так и фитопланктона.

Планктонные ракообразные пресноводных
экосистем представлены ветвистоусыми и весло-
ногими ракообразными. Планктоноядные рыбы
потребляют их с разной интенсивностью. В экс-
периментальной работе по оценке способности
ракообразных избегать рыб [4] было показано,
что веслоногие ракообразные способны уйти от
нападения хищника примерно в 90% случаев,
дафнии – в 15%, мелкая босмина – в 2%. Это свя-
зано с более высокой двигательной активностью
веслоногих ракообразных, которая позволяет им
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лучше избегать атаки хищника [5–7]. В природ-
ных условиях более предпочтительное потребле-
ние рыбами ветвистоусых ракообразных, чем вес-
лоногих, несмотря на более высокую плотность
последних, было продемонстрировано в работе
[8]. Поэтому можно предположить, что планкто-
ноядные рыбы будут способствовать увеличению
доли веслоногих ракообразных в зоопланктон-
ных сообществах.

Кроме того, на относительную долю веслоно-
гих и ветвистоусых ракообразных в зоопланктоне
может влиять соотношение N : P (азот : фосфор) в
составе пищевых ресурсов. Показано [9], что со-
отношение N : P в тканях веслоногих ракообраз-
ных равно примерно 30–50, а у ветвистоусых ра-
кообразных – около 14 [10]. Поэтому веслоногие
более чувствительны к недостатоку азота, а ветви-
стоусые ракообразные – к недостатку фосфора в
пищевых ресурсах. Ветвистоусые и веслоногие
ракообразные по-разному реагируют и на содер-
жание полиненасыщенных жирных кислот в пи-
щевых ресурсах: первые более чувствительны к
дефициту эйкозапентаеновой кислоты (ЭПК),
чем вторые [11]. В связи с этим качество пищи,
выражаемое в соотношении азота и фосфора, а
также в содержании полиненасыщенных жирных
кислот, в частности ЭПК, может быть еще одним
драйвером, определяющим обилие ветвистоусых
и веслоногих ракообразных.

Рыбы могут влиять на ракообразных не только
в результате хищничества, но и меняя качество
пищевых ресурсов для ракообразных. Установле-
но [12], что прохождение водорослей через ки-
шечник серебряного карася Carassius auratus
gibelio Bloch. может стимулировать или ингиби-
ровать их развитие. Влиять на состав фитопланк-
тона рыбы могут и в результате изменения ими
циркуляции железа: их мукус способен образовы-
вать комплексы с железом, которые усваиваются
только цианобактериями [13]. Питаясь в литора-
ли бентосными организмами и потребляя отло-
женные на дне формы железа, которые выводятся
из кишечника уже в зоне эпилимниона, рыбы
возвращают железо в пелагиаль, где летом часто
возникает его дефицит для фитопланктона [14, 15].
В результате наиболее чувствительные к недо-
статку железа водоросли получают возможность
интенсифицировать свой рост. Таким образом,
меняя состав пищевых ресурсов, рыбы могут ока-
зывать на ракообразных влияние “снизу” (“bot-
tom-up effect”).

Нами были проведены исследования по дина-
мике веслоногих и ветвистоусых ракообразных в
присутствии и отсутствии рыб в эксперименталь-
ных мезокосмах с эвтрофными условиями
(июнь–август 2014 г.). Мы предполагали, что в
эвтрофных условиях обилие пищи не будет лими-
тировать развитие веслоногих и ветвистоусых ра-

кообразных в экспериментах. Основными факто-
рами регуляции развития ракообразных в таких
условиях могут быть хищничество и качество пи-
щи: хищничество со стороны рыб может приве-
сти к преобладанию веслоногих ракообразных в
присутствии рыбы, повышенное содержание азо-
та в пищевых ресурсах – к доминированию весло-
ногих ракообразных, а фосфора – к доминирова-
нию ветвистоусых ракообразных. Дефицит ЭПК,
если таковой имеет место, также может сдвигать
видовую структуру в пользу веслоногих ракооб-
разных.

Основная цель настоящей работы – показать,
что является основным драйвером динамики
обилия ветвистоусых и веслоногих ракообразных
в эвтрофных условиях: хищничество (рыбы), ко-
личество или качество пищи, выражаемое в со-
держании эйкозапентаеновой кислоты, фосфора
и азота в сестоне.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Опыты проводили в 300-литровых пластико-

вых аквариумах (0.94 × 0.64 × 0.50 м), которые за-
полняли водой с содержащимся в ней естествен-
ным фито- и зоопланктоном из эвтрофного
оз. Миколайское (северо-восточная Польша,
Мазурские озера). Площадь озера 4.98 км2, мак-
симальная и средняя глубины равны соответ-
ственно 26 и 11 м. Продолжительность опытов со-
ставляла 54 сут. Опыты состояли из двух вариан-
тов (с рыбами и без рыб), каждый в трех
повторностях. В контроле аквариумы наполняли
водой с содержащимися в ней фито- и зоопланк-
тоном. В варианте с рыбами в каждый мезокосм
добавляли по одной особи молоди ерша Gymno-
cephalus cernuus (Linnaeus) размером 7.5−11 см.
Рыб содержали в контейнерах объемом 5 л, под-
вешенных в аквариумах. В контейнерах имелись
крупные поперечные отверстия, через которые
планктонные организмы свободно проходили,
однако рыбы не могли из них выйти. Мезокосмы
находились в открытом состоянии, но в случае
дождя их закрывали полиэтиленовой многослой-
ной пленкой во избежание загрязнения извне.

Пробы ветвистоусых и веслоногих ракообраз-
ных брали батометром объемом 2.6 л с 10-суточ-
ным интервалом и фиксировали 4%-ным форма-
лином. В конце эксперимента объем проб состав-
лял 60 л из каждого аквариума для повышения
точности оценки обилия ракообразных. Среди
ветвистоусых ракообразных доминировали мел-
кие виды Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1776),
Bosmina longirostris (O.F. Müller, 1776) и Ceriodaph-
nia pulchella Sars, 1862 со средним размером кара-
пакса половозрелых особей 0.307 ± 0.026, 0.322 ±
± 0.022 и 0.517 ± 0.048 мм соответственно. Доми-
нирующими видами веслоногих ракообразных
были Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888), Me-
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socyclops leuckarti (Claus, 1857), Thermocyclops oitho-
noides (Sars G.O., 1863), Macrocyclops albidus (Ju-
rine, 1820) со средним размером половозрелых
особей от края головы до фуркальнях щетинок
1.233±0.072, 1.069 ± 0.059, 0.75 ± 0.012 и 1.671 ±
± 0.213 мм соответственно. Таким образом, раз-
меры веслоногих были больше, чем ветвистоусых
ракообразных. При расчете биомассы ракообраз-
ных использовали линейные зависимости веса
тела ракообразных от их размеров [16].

Количество фитопланктона оценивали по
концентрации хлорофилла с использованием
флуориметра PHYTOPAM (WALZ, Германия),
который раздельно определяет концентрацию
хлорофилла зеленых, цианобактерий и диатомо-
вых водорослей. Концентрации N-NO3, N-NO2,
N-NH4 и P-PO4 измеряли стандартными метода-
ми [17] в 1, 4, 24 и 54-й дни. Интервалы определе-
ния концентрации биогенных веществ выбирали
исходя из того, что наиболее резко их концентра-
ции меняются в начале эксперимента. Один раз в
течение 3−4 сут измеряли температуру воды и со-
держание кислорода многофункциональным дат-
чиком 3410 с оптическим сенсором FDO925.
Концентрация растворенного кислорода в воде
варьировала от 8 до 10 мг/л, т.е. его дефицита для
ракообразных не наблюдалось. Электропровод-
ность воды, которая изменялась в пределах 271–
354 мкСм/cм, измеряли датчиком Vario Cond
TETRA Con V.

Пробы на содержание ЭПК, углерода, фосфо-
ра и азота в сестоне брали в начале и конце экспе-
римента, так как для такого анализа требуются
большие объемы воды (до 50 л из каждого мезо-
косма), и взятие таких проб во время экспери-
мента могло бы нарушить ход динамики планк-
тонных сообществ. Воду из мезокосмов предва-
рительно пропускали через газ 110 мкм для
удаления крупных организмов зоопланктона и
других частиц, а затем фильтровали через стекло-
волоконные фильтры GF/F (Whatman) до интен-
сивного окрашивания фильтра. После подсуши-
вания фильтры на ЭПК помещали в раствор хло-
роформа с метанолом (2 : 1) и затем хранили при
температуре –20°С. Содержание углерода, азота и
фосфора определяли на элементном анализаторе
Flash EA 1112 [18], содержание фосфора в сестоне –
фотоколориметрическим методом [19].

Для обработки данных использованы методы
двухфакторного дисперсионного анализа с по-
вторными измерениями (RM-ANOVA). Факто-
рами были присутствие/отсутствие рыб и дата
отбора проб. Также оценивалось влияние взаи-
модействия этих двух факторов. Зависимыми пе-
ременными были концентрация неорганическо-
го фосфора (P-PO4) и неорганического азота,
определяемого по сумме N-NO3, N-NO2, N-NH4,
концентрация хлорофилла цианобактерий и об-

щего хлорофилла, биомасса ветвистоусых и вес-
лоногих ракообразных и отношение биомассы
ветвистоусых к биомассе веслоногих ракообраз-
ных.

Для оценки гомогенности дисперсий исполь-
зовали тест Левене. При проведении статистиче-
ского анализа не учитывали значения в первый
день эксперимента, так как они соответствовали
значениям исследуемых параметров в озере и не
отражали результат влияния экспериментальных
факторов на исследуемые параметры. Для оценки
связи биомассы ракообразных с концентрацией
общего хлорофилла использовали коэффициент
корреляции Пирсона. Статистический анализ
экспериментальных данных выполнен с исполь-
зованием статистического пакета Sigma Stat v. 3.5.

Для сравнения таких индикаторов качества
сестона, как C:N:P и ЭПК, использовали одно-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA).
При отсутствии нормального распределения дан-
ных (тест Колмогорова-Смирнова) для сравнения
данных использовали непараметрический тест
Крускала-Уоллиса. Количество вариантов состав-
ляло 12 (3 повторности × 4 съемки). Сравнение про-
водили по всему набору данных (n = 246).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Уже на 4-й день опытов концентрации фосфо-

ра и азота в воде повысились. В дальнейшем, как
показал статистический анализ (табл. 1), концен-
трации биогенных веществ значимо не изменя-
лись во времени. Концентрация неорганического
фосфора в виде P-PO4 значимо не различалась меж-
ду контролем и вариантом с рыбой, тогда как кон-
центрация неорганического азота в присутствии
рыб была значимо больше (табл. 1 и 2, рис. 1).

Концентрации как общего хлорофилла, так и
хлорофилла цианобактерий статистически зна-
чимо снижались на протяжении эксперимента
(табл. 1, рис. 2). Концентрации общего хлоро-
филла в контроле и варианте с рыбой не различа-
лись, тогда как концентрация хлорофилла ци-
анобактерий была значимо меньше в присут-
ствии рыб (табл. 2). Эффекта взаимодействия
двух факторов (рыбы и время) не наблюдалось
(табл. 1, рис. 2).

Биомасса ветвистоусых и веслоногих ракооб-
разных статистически значимо менялась со вре-
менем таким образом, что веслоногие доминиро-
вали в начале эксперимента, а ветвистоусые – во
второй половине эксперимента (табл. 1, рис. 3).
Биомасса ветвистоусых ракообразных в контроле
была статистически значимо выше, чем в вариан-
те с рыбой (см. табл. 2). Биомасса веслоногих, во-
преки ожиданиям, также снижалась в присут-
ствии рыб (табл. 1, 2). Достоверных корреляций
между биомассой как ветвистоусых, так и весло-
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ногих ракообразных с концентрацией хлорофил-
ла не найдено. Соотношение биомассы ветвисто-
усых к биомассе веслоногих ракообразных досто-
верно не различалось между контролем и
вариантом с рыбами (см. табл. 1).

Концентрация эйкозапентаеновой кислоты
(ЭПК) как показателя качества пищи снизилась в
обоих вариантах опытов (табл. 3). Однако соотно-
шение ЭПК : C не изменилось, а соотношение
C : N снизилось к концу эксперимента и не раз-
личалось между контролем и вариантом с рыбой.
Соотношение C : P к концу опыта снизилось
сильнее, чем изменились другие показатели каче-
ства пищи, т.е. более чем в 15 раз. Величина этого

соотношения статистически значимо различа-
лась между началом и концом опытов, но не раз-
личалась между вариантами с рыбой и без рыбы.
Соотношение N : P снижалось к концу опыта бо-
лее чем в 12 раз в обоих вариантах опытов. Между
вариантами опытов это соотношение также не
различалось.

Таким образом, анализ показателей качества
пищи не выявил значимого влияния рыб на каче-
ство пищи. Однако качество пищи, выраженное в
содержании фосфора в сестоне, резко изменя-
лось к концу эксперимента независимо от при-
сутствия рыб. Поскольку менялся показатель ка-
чества пищи, связанный с содержанием фосфора

Таблица 1. Влияние рыб и времени на концентрации биогенных веществ, хлорофилла и биомассу ракообразных
по результатам двухфакторного дисперсионного анализа с повторными измерениями

Примечание: SS – сумма квадратов отклонений; Df – число степеней свободы; MS – средний квадрат; F – критерий Фишера.
Статистически значимые значения (P < 0.05) выделены жирным шрифтом.

Факторы SS Df MS F P

Концентрация неорганического азота, мг/л
Рыба 0.137 1 0.137 8.73 0.012
Дата 0.064 2 0.032 2.04 0.172
Дата × Рыба 0.013 2 0.007 0.42 0.666

Концентрация неорганического фосфора, мг/л
Рыба 0.0010 1 0.0010 3.95 0.070
Дата 0.0010 2 0.0005 2.18 0.156
Дата × Рыба 0.0009 2 0.0005 1.96 0.183

Концентрация хлорофилла, μг/л
Цианобактерии
Рыба 894.44 1 894.44 6.45 0.018
Дата 4262.35 5 852.47 6.15 0.001
Дата × Рыба 778.89 5 155.78 1.12 0.375
Общий хлорофилл
Рыба 111.83 1 111.83 0.7794 0.386
Дата 8138.45 5 1627.69 11.3443 !0.001
Дата × Рыба 426.74 5 85.35 0.5948 0.704

Биомасса ракообразных, мг/л
Ветвистоусые
Рыба 1.63 1 1.63 27.80 !0.001
Дата 1.64 5 0.33 5.60 0.001
Дата × Рыба 0.14 5 0.03 0.48 0.785
Веслоногие
Рыба 1.52 1 1.52 13.26 0.001
Дата 3.59 5 0.72 6.28 0.001
Дата × Рыба 0.61 5 0.12 1.06 0.406

Соотношение ветвистоусые/веслоногие
Рыба 0.87 1 0.87 1.25 0.275
Дата 33.95 5 6.79 9.73 !0.001
Дата × Рыба 2.90 5 0.58 0.83 0.540
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в сестоне, то улучшение качества пищи происхо-
дило в основном для ветвистоусых ракообразных,
которые более чувствительные к недостатку фос-
фора, чем веслоногие.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Вселение рыб может сопровождаться каскад-
ными эффектами [20]. Согласно теории каскад-
ных эффектов в классическом понимании [1, 2],
пресс рыб должен приводить к снижению зоо-
планктонных организмов и потере ими контроля
за концентрацией пищи. Предполагается, что в
присутствии рыб концентрация фитопланктона
будет выше, чем в условиях без рыб. Однако в на-
ших экспериментах, хотя мы и наблюдали пони-
жение биомассы планктонных ракообразных, как
того и следовало ожидать, повышение концен-
трации общего хлорофилла в варианте с рыбой
относительно контроля не наблюдалось. Следует
обратить внимание на то, что концентрация фи-
топланктона регулируется не только “сверху”, но
и “снизу” концентрациями биогенных веществ.
В присутствии рыб концентрация неорганиче-
ского фосфора в виде P-PO4 не изменилась, тогда
как концентрация неорганического азота в виде
суммы N-NO3, N-NO2, N-NH4 возрастала. По-
этому присутствие рыб могло стимулировать раз-
витие водорослей, чувствительных к недостатку
азота. В наших экспериментах произошло сниже-
ние количества цианобактерий, что, возможно,
могло быть обусловлено конкуренцией за био-
генные вещества с усилившими свой рост водо-
рослями из других таксонов в присутствии рыб.
В результате изменения структуры фитопланкто-
на ожидаемого изменения концентрации общего
хлорофилла при вселении рыб не произошло. Та-
ким образом, каскадные эффекты могут прояв-
ляться не только в изменении количества пище-
вых ресурсов зоопланктона, но и в изменении
структуры фитопланктона.

Статистический анализ по оценке влияния
рыб на структуру сообществ ракообразных в ме-

зокосмах с эвтрофными условиями показал, что
рыбы снижали биомассу как ветвистоусых, так и
веслоногих ракообразных. Известно, что рыбы
предпочитают более крупных особей [3, 21],
представителями которых в нашем эксперименте
были веслоногие ракообразные, которые лучше,
чем ветвистоусые, способны избегать хищника за
счет своей более высокой скорости передвиже-
ния [5–7]. Таким образом, у каждой группы рако-
образных есть свое преимущество. Видимо, по
этой причине рыбы не влияли на соотношение био-
массы веслоногих и ветвистоусых ракообразных.

Однако сдвиг в соотношении между веслоно-
гими и ветвистоусыми ракообразными происхо-
дил во времени. В начале эксперимента в зоо-

Таблица 2. Средние величины концентраций биоген-
ных веществ, общего хлорофилла и цианобактерий, а
также биомассы ветвистоусых и веслоногих ракооб-
разных в контроле (над чертой) и варианте с рыбами
(под чертой) за весь период эксперимента

Примечание. Средние параметры, которые статистически
различаются между контролем и вариантом с рыбами, обо-
значены жирным шрифтом. Достоверность различий приве-
дена в табл. 1.

Параметры Средняя Ошибка N (кол-во 
повторностей)

Фосфор, мг/л

Азот, мг/л

Общий хлоро-
филл, μг/л

Цианобакте-
рии, μг/л

Ветвистоусые, 
мг/л

Веслоногие, 
мг/л

0.02
0.03

0.001
0.008

9
9

0.09
0.14

0.008
0.011

9
9

52.06
48.53

2.827
2.820

18
18

23.34
13.38

3.94
1.48

18
18

0.67
0.44

0.169
0.082

18
18

.
0.88
0 45

0.090
0.056

18
18

Рис. 1. Динамика концентрации неорганического фосфора и азота в контроле (а) и в присутствии рыб (б).
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планктоне преобладали веслоногие, а во второй
половине начали преобладать ветвистоусые рако-
образные, причем как в присутствии, так и отсут-
ствии рыб. Мы не рассматривали конкуренцию за
пищу в качестве причины изменения структуры
сообществ ракообразных. Во-первых, в наших экс-
периментах концентрация пищи всегда превышала
пороговые уровни (0.5–2.0 μg L–1), при которых на-
чинается конкурентное исключение [22]. Во-вто-
рых, не было найдено корреляций между концен-

трацией общего хлорофилла и биомассой каких-
либо таксонов ракообразных в эвтрофных усло-
виях наших экспериментов, что подтверждено и
результатами другого исследования в наших ме-
зокосмах [23]. Поэтому мы полагаем, что драйве-
ром изменений в соотношении веслоногих и вет-
вистоусых ракообразных в эвтрофных условиях
было качество пищи. В пользу этого предположе-
ния свидетельствуют также результаты полевых
исследований, согласно которым биомасса зоо-

Рис. 2. Динамика концентрации хлорофилла цианобактерий (1) и общего хлорофилла (2) в контроле (а) и в присут-
ствии рыб (б).
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Таблица 3. Средние значения (± ошибка средней) концентрации ЭПК и соотношений индикаторов качества
сестона в мезокосмах в начале и конце эксперимента

Примечание: ЭПК – эйкозапентаеновая кислота, C – органический углерод, N – органический азот, P – органический фос-
фор; средние значения, обозначенные разными буквами, статистически различаются для P < 0.05.

Индикаторы
качества сестона Начало опыта Рыба Контроль

ЭПК, μг/л 4.04 ± 0.16a 0.82 ± 0.05c 0.72 ± 0.18c

C : N, мг/мг 6.5 ± 0.1ab 5.4 ± 0.2a 5.2 ± 0.3a

C : P, мг/мг 635.3 ± 129.3a 41.8 ± 7.9b 40.5 ± 8.8b

N : P, мг/мг 97.6 ± 19.7a 7.7 ± 1.3b 8.0 ± 2.0b

ЭПК : C, μг/мг 2.4 ± 0.2 2.6 ± 0.2 2.0 ± 0.7

Рис. 3. Динамика биомассы ветвистоусых (1) и веслоногих (2) ракообразных в контроле (а) и в присутствии рыб (б).
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планктона в природе часто бывает связана не с
количеством пищи, а с ее качеством [24, 25].

Сравнение содержания ЭПК и стехиометриче-
ских соотношений между контролем и вариантом
с рыбами показало, что рыбы не меняли качество
пищевых ресурсов. Изменение качества пищевых
ресурсов произошло за счет изменения содержа-
ния фосфора в сестоне, которое значительно уве-
личилось к концу эксперимента. В начале экспе-
римента соотношение С : P более чем в 5 раз пре-
вышало пороговый уровень по этому показателю
для ветвистоусых ракообразных [26–28]. По-
скольку к содержанию фосфора в сестоне чув-
ствительны ветвистоусые (а в начале экспери-
мента наблюдался его недостаток), то в первой
половине опытов преобладали веслоногие рако-
образные. Однако в процессе регенерации орга-
нического фосфора в неорганический его содер-
жание в сестоне возрастало. Скорости регенера-
ции органического фосфора планктонными
коловратками и ракообразными в наших мезо-
космах, которые могут приводить к увеличению
содержания фосфора в фитопланктоне, были
оценены в работе [29]. Мы полагаем, что по мере
возрастания содержания фосфора в сестоне ме-
нялось соотношение веслоногих и ветвистоусых
ракообразных. В конце эксперимента в обоих ва-
риантах опытов доминировали ветвистоусые ра-
кообразные, так как соотношение С : P в сестоне
снизилось более чем в 15 раз по сравнению с на-
чалом опытов. Следовательно, основным драйве-
ром динамики структуры сообществ планктон-
ных ракообразных было содержание фосфора в
сестоне.

Таким образом, в мезокосмах обилие ракооб-
разных одновременно регулировалось “сверху”
рыбами и “снизу” качеством пищи. Рыбы снижа-
ли количество ракообразных, в то время как каче-
ство пищи приводило к изменению в соотноше-
нии веслоногих и ветвистоусых ракообразных.
Количество пищи не влияло на обилие ракооб-
разных в эвтрофных условиях. Поэтому при ана-
лизе каскадных эффектов при вселении рыб сле-
дует учитывать и роль качества пищевых ресурсов.
Сторонники гипотезы размерной эффективности
предполагают, что влияние рыб нивелирует кон-
троль “снизу”, так как ослабляет конкурентные
отношения [3, 21, 30, 31]. Однако нивелировать
контроль “снизу”, связанный с качеством пищи,
рыбы не могут. Наши эксперименты показали,
что качество пищи способно приводить к измене-
нию соотношения между ветвистоусыми и весло-
ногими ракообразными. В пользу данного заклю-
чения свидетельствуют и полевые наблюдения,
которые показали, что ветвистоусые ракообраз-
ные, у которых N : P ниже, чем у веслоногих ра-
кообразных [32], встречаются преимущественно
в озерах с низким соотношением N : P в сестоне
[33]. В то же время веслоногие ракообразные, у

которых N : P выше, чем у ветвистоусых [32, 34,
35], преимущественно встречаются в озерах с вы-
соким соотношением N : P в сестоне [33].

Итак, наши эксперименты показали, что рыбы
в эвтрофных условиях не влияли на количество и
качество пищевых ресурсов для ракообразных.
Однако во второй половине экспериментов на-
блюдался переход доминирования от веслоногих
к ветвистоусым ракообразным. Это было связано
не с влиянием рыбы, а с улучшением качества пи-
щи для ветвистоусых ракообразных, определяе-
мое соотношением углерода к фосфору в сестоне.
Рыбы в эвтрофных условиях понижали биомассу
как ветвистоусых, так и веслоногих ракообраз-
ных, не меняя соотношение между ними.

Проведение экспериментов и сбор биологиче-
ского материала выполнены при поддержке На-
ционального центра науки Польши (UMO-506
2016/21/B/NZ8/00434). Обработка проб фито-
планктона осуществлялась за счет гранта РФФИ 18-
54-00002 Бел_а, обработка проб зоопланктона и их
анализ – за счет Белорусского республиканского
фонда фундаментальных исследований (гранты
Б18СРБГ-007; Б18КИ-007), а статистическая об-
работка, интерпретация полученных результатов,
обзор литературы и подготовка материалов для
публикации – за счет Российского научного фон-
да (проект № 16-14-10323).
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