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2  июня 2024  г. ушел из жизни выдающийся 
польский гидробиолог, эволюционист, профессор 
Варшавского университета, действительный член 
Польской академии наук Збигнев Мачей Гливич.

Цель настоящего обзора – проследить на основе 
работ З. М. Гливича и других ученых этапы развития 
основных направлений пресноводной гидробиоло‑
гии с середины прошлого века до наших дней.

Смена парадигм

З. М. Гливич начал свою карьеру как гидробио‑
лог в середине 1960‑х годов, что совпало со зна‑
чительными изменениями в подходах к изучению 
водных организмов, сообществ и экосистем. В это 
время стремительно происходила смена парадигм, 
обусловленная развитием гидробиологии как нау‑
ки, занимающейся динамикой водных сообществ. 
На смену во многом описательного этапа в разви‑
тии гидробиологии пришли количественные мето‑
ды, оценивающие потоки энергии и ее трансфор‑
мации при переходе с одного трофического уров‑
ня на другой в соответствии с представлениями 

Р. Линдемана (Lindeman, 1942). Одним из осно‑
вателей продукционно-энергетического подхо‑
да и несомненным лидером в организации этих 
исследований в континентальных водоемах был 
советский ученый Г. Г. Винберг (Винберг, 1960; 
Winberg, 1971), основавший советскую школу изу- 
чения потоков энергии в пресных водах в рамках 
биопродукционного подхода, а его ученики были 
в авангарде мировых исследований по биоэнерге‑
тике водных сообществ континентальных водое‑
мов. А. Ф. Алимов изучал в те годы продукционные 
возможности зообентоса и впоследствии создал 
школу продукционной гидробиологии (Алимов, 
1989), исследователи которой продолжили раз‑
работку идей Г. Г. Винберга в новых гносеологи‑
ческих условиях (Алимов и др., 2013). С именем 
М. Б. Ивановой связан значительный прогресс 
в изучении роли зоопланктона в передаче энер‑
гии в трофических сетях пресноводных экосистем 
(Иванова, 1985). В. В. Бульон развивал исследо‑
вания первичной продукции фитопланктона (Бу‑
льон, 1983).
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Биопродукционные исследования стали домини‑
рующим направлением в гидробиологии во второй 
трети XX века. В это время были достигнуты выда‑
ющиеся по масштабам результаты количественных 
оценок потоков энергии в таких крупных водоемах 
как Байкал и Ладожское озеро. На базе этих оце‑
нок были разработаны многоуровневые модели во‑
дных экосистем (Silow et al., 1995; Меншуткин и др., 
2003); получены экспериментальные оценки скоро‑
сти роста и потребления пищи у массовых видов 
гидробионтов, установлены связи рационов с кон‑
центрацией пищи у разных представителей трофи‑
ческих пирамид (Винберг, 1968). Однако по мере 
расширения исследований потоков энергии и ве‑
щества все чаще использовались усредненные су‑
точные, сезонные и годовые Р/В коэффициенты. 
Для расчета продукции все шире применялся так 
называемый “физиологический метод”. В его ос‑
нове лежало использование усредненных показате‑
лей связи метаболизма особи с ее массой/размером 
или калорийностью. Использование этих методов 
для оценки роли гидробионтов в трансформации 
энергии и вещества нередко упрощало картину ре‑
альных процессов в водоемах, что было оправдано 
далеко не всегда. Критики, включая З. М. Гливича, 
не без оснований называли такой подход “меха‑
нистическим”. Динамические отношения между 
популяциями, взаимодействия хищник–жертва, 
а также конкурентные отношения в рамках био‑
продукционного подхода не учитывались или учи‑
тывались слабо. Постепенно стали накапливаться 
случаи противоречий в оценках энергетического 
баланса водоемов, появлялись трудно объяснимые 
значения “отрицательной” продукции, полученные 
на основе продукционно-энергетических исследо‑
ваний; возникали случаи отсутствия статистиче‑
ски значимой связи в величинах продукции между 
смежными трофическими уровнями. Для разреше‑
ния возникающих противоречий требовались иные 
подходы и методы исследований. T. Кун (Kuhn, 
1962) в своей монографии отмечал, что появление 
противоречий в доминирующей парадигме – сви‑
детельство прогресса науки, влекущее за собой сме‑
ну парадигм. Именно в это время в гидробиологии 
наступил экспериментальный этап. З. М. Гливич, 
проведя свои первые исследования с использова‑
нием трофо-энегетического подхода (Gliwicz, 1969; 
Gliwicz, Hillbricht-Ilkowska, 1971; Bottrell et al., 1976), 
вскоре присоединился к исследованиям В. Лампер‑
та (W. Lampert), посвященным экспериментальной 
экологии водных организмов.

На рубеже XX и XXI веков работы З. М. Гливи‑
ча во многом определяли облик современной ги‑
дробиологии, основной целью которой стало ис‑
следование механизмов динамики водных сооб‑
ществ и их взаимодействий с окружающей средой. 
Он прошел путь от простых описательных работ 

до исследования каскадных эффектов (биома‑
нипуляций) в водных сообществах и построения 
моделей сезонной сукцессии озерного планкто‑
на в рамках работы Группы экологии планктона 
(PEG) (Sommer et al., 1986). Эта группа была орга‑
низована в семидесятые годы прошлого века про‑
фессорами Лимнологического Института (Плен, 
Германия). Постоянным секретарем группы дол‑
гое время была Николь Лэр (Nicole Lair) (Уни‑
верситет Паскаля, Франция). Группа экологии 
планктона занималась изучением взаимоотноше‑
ний в планктонных сообществах и была наибо‑
лее активна в семидесятые – восьмидесятые годы 
ХХ века. З. М. Гливич принимал в ее работе актив‑
ное участие.

Отличительной чертой З. М. Гливича было уме‑
ние видеть природные процессы широко. Так, 
в своей известной книге “Выбор между угрозой 
голодания и риском стать жертвой хищника. Эко‑
логия пелагических животных” (“Between hazards 
of starvation and risks of predation. The ecology of 
offshore animals” (Gliwicz, 2003)) он поставил поч‑
ти философский вопрос: что выгоднее для живот‑
ных – быть съеденным или сохранить себе жизнь 
ценой энергетических потерь или даже голода‑
ния. Ответ был вполне оптимистический – лучше 
все-таки сохранить жизнь. Тем самым создается 
особый жанр написания научного текста, в кото‑
рый вплетается интрига.

Пороговая концентрация пищи как 
мера конкурентной способности

В 1965 г. была опубликована работа Дж. Брук‑
са и С. Додсона (Brooks, Dodson, 1965), в которой 
была предложена гипотеза “размерной эффектив‑
ности”. Согласно этой гипотезе, крупные виды 
ветвистоусых ракообразных – более сильные кон‑
куренты, чем мелкие виды, т. к. крупные виды – 
более мощные фильтраторы и отфильтровывают 
более широкий спектр пищевых частиц, чем мел‑
кие виды. Эта гипотеза привлекла внимание зоо‑
планктонологов, т. к., несмотря на свою простоту, 
открывала возможность прогнозировать динамику 
сообществ ветвистоусых ракообразных. Из нее сле‑
довало, что в отсутствие хищников крупные виды 
зоопланктона будут либо вытеснять мелкие, либо 
доминировать над ними. Согласно данным поис‑
ковой системы Google Scholar, статья Дж. Брукса 
и С. Додсона цитировалась 4 624 раза. Несмотря 
на то, что это была всего лишь гипотеза, она от‑
крывала новый взгляд на динамику ветвистоусых 
ракообразных – переход к поиску механизмов ди‑
намики сообществ.

З. М. Гливич оставался до конца жизни после‑
довательным сторонником этой гипотезы. Со‑
вместно с В. Лампертом он провел множество 
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исследований по оценке конкурентных способ‑
ностей разных видов ветвистоусых ракообразных. 
В качестве меры конкурентной способности была 
выбрана пороговая концентрация пищи (threshold 
food concentration) R* – такая концентрация, при 
которой смертность равна рождаемости и попу‑
ляция находится в состоянии равновесия. Идея 
оценивать конкурентную способность по R* при‑
надлежала Д. Тильману и была подтверждена экс‑
периментально (Tilman, 1981, 1982). Чем ниже R*, 
тем вид более сильный конкурент, т. к. может нара‑
щивать свою численность при более низких кон‑
центрациях пищевого ресурса по сравнению с ви‑
дом с более высокой R*. Кратко эту идею можно 
выразить следующей максимой: у кого порог ниже, 
тот и победитель в конкурентной борьбе! Д. Тиль‑
ман успешно подтвердил справедливость оценки 
конкурентной способности по R* в эксперимен‑
тах по конкуренции с диатомовыми водоросля‑
ми (Tilman, 1981). Позже теория эксплуатацион‑
ной конкуренции Д. Тильмана была подтверждена 
в экспериментах с коловратками (Rothhaupt, 1988). 
Идея пороговых концентраций стала очень попу‑
лярна после работ Д. Тильмана и К.-O. Ротхаупта. 
Так, З. М. Гливич предположил, что не только R*, 
но и концентрация пищи, при которой индиви‑
дуальная скорость роста молоди (g) равна нулю, 
тоже может быть показателем конкурентной спо‑
собности (Rg*). Получение R* на основе скорости 
популяционного роста в лабораторных условиях 
трудоемко и требует больших временных затрат. 
Поэтому оценки конкурентной способности вет‑
вистоусых ракообразных, которые были получены 
в работах З. М. Гливича по показателю Rg*, имели 
определенные преимущества. Следует отметить, 
что прямых опытов по проверке того, насколько 
Rg* отражает конкурентную способность, не про‑
водили. Предполагалось, что вид, который прекра‑
щает соматический рост молоди при более высоких 
концентрациях пищи, – более слабый конкурент, 
чем вид, который при таких же концентрациях 
пищи продолжает индивидуальный рост.

В результате проведения серии экспериментов 
с восемью видами семейства Daphnidae З. М. Гли‑
вич установил, что Rg* увеличивается с уменьше‑
нием размера тела (рис. 1 в публикации Gliwicz, 
1990). Это означало возрастание конкурентной 
способности с увеличением размера тела. Данная 
работа была опубликована в журнале Nature, од‑
ном из самых престижных журналов для биоло‑
гов. Такой результат окрылил зоопланктонологов, 
поскольку показывал, что динамика водных со‑
обществ подчиняется закономерностям, которые 
поддаются количественным оценкам.

Однако оказалось, что природа устроена слож‑
нее. Во многих экспериментах по конкуренции 

часто выигрывали мелкие виды ветвистоусых ра‑
кообразных. Дж. Бенгтсон (Bengtsson, 1987), про‑
анализировав большое количество работ по кон‑
куренции, подсчитал, что гипотеза “размерной 
эффективности” подтверждалась только в 60% слу‑
чаев. В этой же работе Дж. Бенгтсон и еще раньше 
Ю. Э. Романовский и И. Ю. Фенева (Romanovsky, 
Feniova, 1985) обратили внимание на то, что выиг- 
рыш в конкуренции в сообществах ветвистоусых 
ракообразных зависит от уровня воспроизводства 
пищи (в лабораторных условиях – это количество 
подаваемой пищи в эксперименте). Оказалось, что 
при высоком уровне подаваемой в опыт пищи по‑
беждал крупный вид, а при низком – мелкий вид. 
Причиной этому была более сложная возрастная 
структура ракообразных, чем у животных в экспе‑
риментах Д. Тильмана и К.-О. Ротхаупта, в кото‑
рых использовались виды без значительных разли‑
чий между особями разного возраста (водоросли 
и коловратки).

З. М. Гливич провел целую серию работ с целью 
объяснения различий, наблюдаемых в исходе кон‑
курентной борьбы между мелкими и крупными ви‑
дами ветвистоусых ракообразных. В одной из ра‑
бот он предположил, что для предсказания исхода 
конкуренции, кроме Rg*, требуется учет и других 
факторов, например, устойчивости к голоданию 
(Gliwicz, 1991). Он показал, что устойчивость к го‑
лоданию видоспецифична и зависит от количества 
запасов, доставшихся от матери. Он предположил, 
что мелкие виды могут быть более устойчивы к го‑
лоданию, чем крупные виды, если им достается от‑
носительно больше запасов от матери. З. М. Гливич 
явно не отмечал, но косвенно из его работы следо‑
вало, что для предсказания исхода конкуренции 
лучше определять R*, а не Rg*, т. е. учитывать по‑
мимо соматического роста еще смертность и ре‑
продуктивный потенциал ракообразных. Однако 
трудоемкость такой оценки вынуждала исследо‑
вателей определять конкурентную способность 
по Rg* и в дальнейшем.

В качестве одной из причин, по которой мелкие 
виды ветвистоусых ракообразных могут получать 
преимущества при конкуренции с крупными вида‑
ми, З. М. Гливич называл разные фильтрационные 
возможности мелких и крупных видов по отноше‑
нию к нитчатым цианобактериям. Так, в его работе 
с В. Лампертом (Gliwicz, Lampert, 1990) в экспери‑
ментах с зеленой водорослью Scenedesmus acutus со‑
гласно значениям Rg* самая высокая конкурентная 
способность была у Daphnia pulicaria Forbes 1893 
(самый крупный вид), промежуточная по значе‑
ниям конкурентная способность была у Daphnia 
hyalinа Leydig 1860 (средний по размерам вид) 
и наименьшая – у Daphnia cucullata Sars 1862 (са‑
мый мелкий вид). Однако в варианте с нитчатыми 
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цианобактериями Сylindrospermopsis raciborskii кон‑
курентная способность менялась в обратном по‑
рядке, так что наиболее сильным конкурентом ока‑
зывался самый мелкий вид. З. М. Гливич объяснил 
преобладание мелкой D. cucullata в эвтрофных во‑
дах более сильным снижением конкурентной спо‑
собности у крупных видов относительно мелких 
в присутствии нитчатых цианобактерий.

Недавно ученики З. М. Гливича провели экс‑
перименты на базе кафедры гидробиологии Вар‑
шавского университета, которые показали, что 
как Rg*, так и R* зависят еще от качества пищи, 
выражаемого в содержании фосфора или полине‑
насыщенных жирных кислот. Было показано, что 
исход конкуренции может меняться на диаметраль‑
но противоположный при лимитировании рако‑
образных фосфором или полиненасыщенными 
жирными кислотами (в настоящее время эти рабо‑
ты находятся в печати). Для предсказания исхода 
конкуренции использовались значения пороговых 
концентраций пищи. Огромная заслуга З. М. Гли‑
вича состоит в том, что он привлек внимание к по‑
казателю Rg*, определение которого является срав‑
нительно нетрудоемким способом предсказания 
исхода конкуренции. Тем не менее зависимость 
между пороговой концентрацией пищи R*, при ко‑
торой скорость роста численности становится рав‑
ной нулю, и пороговой концентрацией пищи Rg*, 
при которой рост молоди прекращается, до сих пор 
не установлена.

“Быть или не быть”

Именно такой вопрос поставил З. М. Гливич 
по отношению к ветвистоусым ракообразным, 
жизнь которых в озерах полна опасностей и ри‑
сков. Он пытался оценить относительную роль 
хищничества и конкуренции в природе. При‑
влекательной чертой З. М. Гливича было сочета‑
ние взгляда ученого и романтического отношения 
к своим объектам. Поэтому некоторые из его ра‑
бот представляют захватывающую историю жизни 
планктонных ракообразных, которым приходится 
преодолевать разные трудности, чтобы избежать 
множество опасностей. В своей книге З. М. Гли‑
вич (Gliwicz, 2003) описывает жизнь планктонных 
ракообразных как поиск компромиссов между сы‑
той жизнью и безопасностью. Отдать “обед” в об‑
мен за “жизнь” – одно из ключевых представлений 
З. М. Гливича о стратегиях выживания планктонных 
ракообразных в природе (Gliwicz, 2002). По мнению 
З. М. Гливича, выработка оптимальных стратегий 
выживания происходит, скорее, в ходе “эволюци‑
онной пьесы”, чем на “экологической сцене”.

Позиция З. М. Гливича состояла в том, что 
живому организму за все надо платить. Для того 
чтобы не стать жертвой хищника, ракообразные 

не могут расплатиться твердой валютой, т. к. 
не имеют счета в банке. Поэтому они должны пла‑
тить энергозатратами в результате изменения по‑
ведения, модификации стратегий жизненных ци‑
клов, выработки морфологических средств защиты 
от хищников в виде шлема на голове или хвосто‑
вой иглы. Последний способ защиты действенен 
в основном против нападения беспозвоночных 
хищников. Поскольку стоимость снижения рисков 
велика, З. М. Гливич считал, что в природе дей‑
ствует не принцип максимизации, а принцип оп‑
тимизации (Gliwicz, 2003). Один из разделов кни‑
ги З. М. Гливича (Gliwicz, 2003) называется “Не‑
скончаемый поиск компромиссов”, что указывает 
на бесконечность пути к совершенству.

З. М. Гливич рассматривал механизмы защиты 
от хищника как способы увеличить выживаемость, 
которые были выработаны в процессе эволюции. 
Он рассматривал малый размер тела зоопланкте‑
ров как защиту от хищников (Gliwicz, Maszczyk, 
2007). По его мнению, малый размер представля‑
ет собой своего рода “убежище” от хищников, по‑
скольку рыбы селективно выедают крупные виды 
(Ivlev, 1961). Этого же мнения придерживались 
многие исследователи, однако З. М. Гливич сделал 
шаг вперед в этом направлении. Он провел экспе‑
рименты с двумя видами дафний в градиенте кон‑
центраций пищи, показав, что голодные дафнии 
не реагировали на присутствие кайромонов рыб 
(реальные рыбы не участвовали в эксперименте), 
тогда как при высоких концентрациях пищи даф‑
нии значительно снижали скорость роста в присут‑
ствии кайромонов (Gliwicz, Maszczyk, 2007). Таким 
образом, дафнии реагировали на риск быть съе‑
денными в зависимости от сытости. Голодное жи‑
вотное склонно к большему риску и готово риско‑
вать, чтобы получить дополнительные калории для 
воспроизводства своего потомства. Он также отме‑
чал, что в природе могут быть чрезвычайно тонкие 
настройки в реакциях дафний на присутствие рыб. 
Например, D. pulicaria слабее реагировала на кай‑
ромоны, чем D. hyalina × galeata, поскольку первый 
вид редко встречается в местах, где обитают рыбы, 
и такой механизм не был выработан в процессе 
эволюции этого вида. З. М. Гливич рассматривал 
дафний как модельный объект для экспериментов, 
и во многих работах проводил аналогии с другими 
таксонами, вплоть до млекопитающих.

В качестве продолжения исследований по влия- 
нию кайромонов на дафний З. М. Гливич (Gliwicz 
et al., 2012) провел эксперименты с целью опре‑
делить, меняется ли влияние кайромонов рыб 
на демографические параметры в зависимости 
от плотности популяции ракообразных. Извест‑
но, что при высокой плотности дафний происхо‑
дит снижение скорости их популяционного роста 
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(Boersma, 1999; Lürling et al., 2003). Это адаптивная 
реакция дафний проявляется перед неизбежным 
снижением численности, что сокращает потери 
от смертности. Оказалось, что эффект одинаково‑
го количества кайромонов усиливался при повы‑
шении плотности дафний: сильнее замедлялся их 
рост и увеличивалась глубина погружения дафний 
при вертикальных миграциях (избегание). Это оз‑
начало, что при повышении плотности жертвы 
траты на защиту от хищника возрастали. Из этого 
следовало, что поскольку при высокой плотности 
риск пострадать от хищника более высок, то тре‑
буется затрачивать больше энергии на защиту. 
При низкой плотности популяции, которая сама 
по себе рассматривается как защита от хищника, 
такие сигналы как кайромоны могут даже игнори‑
роваться. Поэтому при низких плотностях дафний 
появляется возможность больше энергии вклады‑
вать в рост и репродукцию.

Вертикальные миграции в аспекте 
эволюционной экологии

Миграции – это эволюционно наиболее “есте‑
ственный” способ избегания хищника, по мнению 
З. М. Гливича. Вертикальные миграции были одной 
из центральных тем его работ. История исследова‑
ний этого явления насчитывает не менее двухсот 
лет. Известный французский зоолог Ж. Кювье 
еще в начале XIX века впервые описал суточные 
вертикальные миграции у дафний и указал на их 
связь с восходом и закатом солнца, посчитав из‑
бегание солнечного света главной причиной таких 
перемещений (Cuvier, 1817). Во второй половине 
XIX века основатель лимнологии Ф. Форель и зна‑
менитый эволюционный биолог А. Вейсман ука‑
зали на иные возможные причины вертикальных 
миграций: Ф. Форель (Forel, 1877) предполагал, 
что планктонные организмы уходят днем на глу‑
бину, чтобы избежать выноса на берег за счет ве‑
трового перемешивания (такое объяснение было 
в русле научных интересов Ф. Фореля, поскольку 
он много занимался движением водных масс в озе‑
рах и, в частности, впервые научно описал сей‑
ши – стоячие волны, возникающие в замкнутых 
или частично замкнутых водоемах), в то время как 
А. Вейсман (Weissmann, 1877) считал, что верти‑
кальные миграции, помимо ухода от яркого света, 
обеспечивают более эффективное использование 
пищевых ресурсов.

В монографии известного советского исследо‑
вателя Байкала профессора М. М. Кожова еще в со‑
роковые годы (Кожов, 1947) был подробно описан 
механизм избегания зоопланктерами в дневное 
время зон, где использующие зрение хищники, 
прежде всего рыбы-планктофаги, могли бы их об‑
наружить. Благодаря известному американскому 

лимнологу Дж. Хатчинсону, который высоко ценил 
работы русских гидробиологов, книга М. М. Ко‑
жова о Байкале была переведена на английский 
язык (Kozhov, 1963). Она широко цитировалась 
Дж. Хатчинсоном, в том числе в его обзоре по су‑
точным вертикальным миграциям (Hutchinson, 
1967). Однако, не будучи подкреплена наблюдени‑
ями на других водоемах или экспериментально, эта 
идея не получила широкого признания, и только 
после проведения многочисленных полевых и ла‑
бораторных исследований, в которых активно уча‑
ствовал З. М. Гливич, механизм, предложенный 
М. М. Кожовым для объяснения вертикальных ми‑
граций, был принят научной общественностью.

З. М. Гливич рассматривал вертикальные ми‑
грации как средство, выработанное в процес‑
се эволюции для защиты от хищников. Здесь мы 
рассмотрим только некоторые из его работ на эту 
тему. Известно, что представители планктонных 
ракообразных в одних озерах совершают, а в дру‑
гих не совершают суточные вертикальные мигра‑
ции. Характер этих миграций там, где они происхо‑
дят, как правило, однотипен: ночью зоопланктеры 
поднимаются к поверхности, а с рассветом погру‑
жаются в более глубокие слои воды. У поверхности 
они кормятся, так как в поверхностном слое в силу 
его более высокой освещенности фитопланктон, 
которым питается зоопланктон, как правило, бо‑
лее обилен. Тем не менее с рассветом рачки поки‑
дают свои кормовые угодья, причем на погружение 
затрачивается энергия (рачки активно двигаются). 
Для того чтобы в ходе эволюции выработать такой 
тип поведения (зачем пускаться в бега из мест, где 
полно корма?), нужны веские причины. Наиболее 
естественным механизмом, объясняющим возник‑
новение вертикальных миграций зоопланктона, 
представляется избегание хищников. Дело в том, 
что рыбы-планктофаги – визуальные охотники 
и ночью не столь эффективны в поиске жертв. Од‑
нако это лишь правдоподобная гипотеза по прин‑
ципу “а что же еще?”. Для ее подтверждения или 
опровержения необходимы эксперименты или 
сравнительные данные полевых исследований.

Данные с использованием сравнительного 
анализа были собраны и представлены З. М. Гли‑
вичем (Gliwicz, 1986). В этой работе, помимо ее 
ценности для решения конкретной планктоно‑
логической проблемы, продемонстрированы воз‑
можности сравнительного метода в экологии. Как 
говорил, применительно к сравнительной анато‑
мии, В. Н. Беклемишев (1964, с. 7), “будь у древ‑
них сравнительно-анатомическая точка зрения, 
они не могли бы вообразить драконов с крыльями 
на спине или змееногих гигантов”. З. М. Гливич 
с успехом применил этот метод в сравнительно-
экологическом контексте. Изучая вертикальные 
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миграции веслоногого рачка Cyclops abyssorum Sars 
1863 в горных озерах в Татрах, он обнаружил, что 
суточные вертикальные миграции наблюдаются 
только в озерах с рыбами, тогда как в озерах без 
рыб их нет. Этот результат выглядит интересным 
сам по себе, хотя всегда можно сказать, что озера 
как природные объекты различаются во многих 
отношениях, и, возможно, наличие или отсутствие 
вертикальных миграций связано не только с рыба‑
ми, но и с действием других, скрытых от нас фак‑
торов. Имея это в виду, З. М. Гливич сделал следу‑
ющий шаг. Он обратил внимание, что озера, на‑
селенные рыбами, можно разбить на две группы: 
в некоторые озера рыбы были интродуцированы 
недавно, в последние десятилетия, а про другие 
известно, что в них рыбное население существова‑
ло в течение сотен и даже тысяч лет. Оказалось, что 
в первой группе озер миграции имели меньший, 
а во второй – больший размах. Таким образом, 
в согласии с принципами сравнительного подхода 
был построен ряд: озера без рыб – озера с рыбным 
населением, воздействующим на зоопланктон в те‑
чение относительно короткого отрезка времени, – 
озера с рыбным населением, взаимодействующим 
с зоопланктоном в течение гораздо более длитель‑
ного времени. Этот сравнительный ряд стал весьма 
убедительным свидетельством роли рыб как факто‑
ра возникновения вертикальных миграций у зоо- 
планктона.

Эту работу З. М. Гливича (Gliwicz, 1986) ав‑
торы статьи, опубликованной в журнале Nature 
(Huntingford, Metcalfe, 1986), поставили в один ряд 
с классическими исследованиями, выявившими 
роль хищников как фактора отбора при возникно‑
вении индустриального меланизма: рыбы-планкто‑
фаги запускают механизм вертикальных миграций 
в зоопланктоне точно так же, как насекомоядные 
птицы вызвали распространение темной формы 
у березовой пяденицы. В XIX веке в промышлен‑
ных районах Англии из-за загрязнения воздуха 
стволы берез почернели и вдобавок лишились ли‑
шайников, придававших стволам светло-серый от‑
тенок (лишайники, как известно, являются биоин‑
дикаторами загрязнения воздуха). В этих условиях 
среди светлых или, точнее, бело-серых, с темны‑
ми пятнами пядениц получила распространение 
сплошь темная форма, так как птицы избиратель‑
но склевывали именно представителей светлой 
формы, хорошо заметных на почерневших стволах 
(Krebs, 2014).

Однако причины вертикальных миграций план‑
ктонных ракообразных, по-видимому, сложнее, 
чем факторы индустриального меланизма у бабо‑
чек. В рассмотренной выше работе З. М. Гливич 
(Gliwicz, 1986), ссылаясь на данные своих учени‑
ков и коллег Петра Давидовича (Piotr Dawidowicz) 

и Иоанны Пьяновской (Joanna Pijanowska), отме‑
тил, что даже при наличии рыб вертикальные ми‑
грации не должны происходить в водоемах, где 
нет вертикального градиента концентрации пищи 
(см. Pijanowska, Dawidowicz, 1987). Действитель‑
но, если пища равномерно распределена в столбе 
воды, отбор не будет способствовать вертикаль‑
ным миграциям, поскольку при этом энергия рач‑
ками не приобретается (пищи наверху не больше, 
чем в глубине), а только расходуется (движение 
требует энергетических трат). С другой стороны, 
в силу сказанного выше миграций не должно быть 
и в озерах, где нет рыб. Эти условия подробно об‑
суждались в работе З. М. Гливича и И. Пьяновской 
(Gliwicz, Pijanowska, 1988). Для облегчения вос‑
приятия логическое пространство возможностей, 
порождающих вертикальные миграции зооплан‑
ктона, можно представить в виде простой схемы 
(рис. 1).

З. М. Гливич и И. Пьяновска в указанной ра‑
боте проанализировали данные по вертикальным 
миграциям зоопланктона в двух группах водоемов: 
озера, находящиеся в польских Татрах, и Мазур‑
ские озера. Материал по озерам Татр был использо‑
ван и в предыдущей работе З. М. Гливича (Gliwicz, 
1986). Для того, чтобы выделить “играющие” кон‑
трасты (и для удобства чтения), мы повторим ос‑
новные характеристики озер Татр в интересующем 
нас ключе. В озерах Татр в центре внимания был 
C. abyssorum, тогда как в Мазурских – D. hyalina. 
Циклопы и дафнии были представлены как ми‑
грирующими (в  одних озерах данной группы), 
так и немигрирующими (в других озерах данной 
группы) популяциями. Озера в Татрах различа‑
лись присутствием или отсутствием рыб, а верти‑
кальное распределение пищи для зоопланктеров 
в них было сходным и неравномерным. Наоборот, 
в Мазурских озерах рыбы присутствовали всегда, 
зато вертикальное распределение пищи в них было 
различным – в одних озерах менее, а в других бо‑
лее равномерным. Важно, что в случаях, когда рас‑
пределение пищи было неравномерным, в эпилим‑
нионе пищи всегда было больше, чем в гиполим‑
нионе (необходимое условие для подъема наверх 
в поисках лучших условий питания). Сравнитель‑
ный анализ показал, что в первой группе озер за‑
метная миграция имела место только при наличии 
рыб (Gliwicz, 1986, см. выше), а во второй груп‑
пе озер – только при наличии выраженного вер‑
тикального градиента концентрации пищи. Эти 
данные подтверждают представление о хищниках 
и пище как совместно действующих факторах вер‑
тикальных миграций зоопланктона; стоит, однако, 
заметить, что в каждом данном водоеме действовал 
только один фактор – либо хищники, либо пища.
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В рассмотренной работе (Gliwicz, Pijanowska, 
1988) вновь был с успехом использован сравни‑
тельный метод, который, как показали З. М. Гливич 
и его коллеги, является весьма плодотворным при 
изучении вертикальных миграций. Сравнительный 
метод является крупномасштабным по своей при‑
роде, поскольку в отношении вертикальных ми‑
граций сравниваются целые водоемы. Адекватной 
альтернативой сравнительному подходу могли бы 
быть крупномасштабные эксперименты, в которых 
в качестве объекта выступает целое озеро или его 
выделенная часть или же сравнимая по объему соз‑
данная в лаборатории водная масса. Отвечая на во‑
прос, заданный после доклада по материалам этой 
работы (материалы были доложены на симпозиуме 
по поведению зоопланктона, состоявшемся в апре‑
ле 1987 г. в г. Саванна, Джорджия, США; вопрос 
и ответ опубликованы в конце статьи З. М. Гливи‑
ча и И. Пьяновской (Gliwicz, Pijanowska, 1988)), 
З. М. Гливич упомянул “планктонные башни Вин‑
фрида Ламперта” (Winfried Lampert’s plankton 
towers). Речь идет о новаторских попытках изучать 
вертикальные миграции зоопланктона в крупно‑
масштабных экспериментах, предпринятых в Ин‑
ституте лимнологии Общества Макса Планка 
в ФРГ под руководством В. Ламперта. В здании 
института были установлены две полые стальные 

колонны высотой 11.2 м и диаметром 86 см каждая, 
которые заполнялись водой из близлежащего озе‑
ра. Для изучения вертикальных миграций в колон‑
нах требовалось создать вертикальные градиенты 
экологических факторов – освещенности, темпе‑
ратуры, концентрации фитопланктона и рыб. Для 
абиотических факторов эта задача была техниче‑
ски простой, для биотических факторов, и в осо‑
бенности для рыб, – очень сложной (подробнее 
см: Lampert, Loose, 1992). Развитие эксперимен‑
тальной экологии в части изучения вертикальных 
миграций пошло по другому пути – проведения 
мелкомасштабных экспериментов, в которых вме‑
сто рыб используются их кайромоны – химиче‑
ские вещества, выделяемые рыбами и играющие 
сигнальную роль для зоопланктеров. В творческом 
наследии З. М. Гливича, посвященном вертикаль‑
ным миграциям, имеются работы, выполненные 
при использовании и этого подхода (например, 
Gliwicz et al., 2006). Однако в таких экспериментах 
без рыб невозможно воспроизвести их эффект как 
прямых потребителей зоопланктона – разный в за‑
висимости от освещенности и глубины. Изучение 
вертикальных миграций в крупномасштабных экс‑
периментах до сих пор остается трудной задачей.

Наряду с главными факторами вертикаль‑
ных миграций – зрительно ориентирующимися 

Рис. 1. Схематическое представление основных факторов, необходимых для вертикальных миграций зоопланктона 
(по работам З. М. Гливича, его учеников и коллег; ссылки даны в тексте). Эта базовая схема не отражает некоторых 
дополнительных факторов вертикальных миграций. Дополнительный фактор (1): рыбы-планктофаги должны бо‑
лее эффективно охотиться днем и менее эффективно – ночью. Первое необходимое условие для реализации этого 
фактора – низкий уровень освещенности ночью. Если ночью недостаточно темно, рыбы-планктофаги, будучи ви‑
зуальными хищниками, продолжают эффективно охотиться в ночное время суток; такие условия могут сложиться 
при обычном световом дне во время полнолуния или во время круглосуточного полярного дня в высоких широтах. 
Второе необходимое условие для реализации дополнительного фактора (1) – отсутствие хищников верхнего по от‑
ношению к рыбам-планктофагам трофического уровня, действующих в поверхностных слоях в дневное время. 
Если такие хищники есть и они достаточно эффективны, рыбы-планктофаги могут покидать верхний слой воды 
в дневное время, уходя либо на глубину, либо в прибрежье. Дополнительный фактор вертикальных миграций (2): 
вертикальный градиент концентрации пищи должен быть определенного знака – концентрация должна убывать 
от поверхностных к более глубоким слоям. Условия, препятствующие реализации дополнительных факторов (1) 
и (2), одновременно препятствуют вертикальным миграциям зоопланктона. Дальнейшие пояснения – в тексте.
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хищниками и вертикальным градиентом кон‑
центрации пищи определенного знака (таким, 
что вверху пищи много, а внизу мало, рис.  1) – 
З. М. Гливич учитывал и другие потенциально дей‑
ствующие факторы, которые могли модифициро‑
вать или даже вовсе устранить эффект хищников. 
В этой связи большой интерес представляет работа 
о влиянии на зоопланктон лунных циклов (Gliwicz, 
1986a). Для того чтобы описанный выше механизм 
вертикальных миграций заработал, ночью должно 
быть темно. Если, с точки зрения хищника, ночью 
светло, то риск гибели от зрительно ориентирую‑
щихся хищников не зависит или не слишком зави‑
сит от времени суток, и энергозатратные суточные 
вертикальные миграции теряют смысл. В этом слу‑
чае зоопланктон должен находиться в малокорм‑
ных слоях на глубине круглые сутки, не поднимаясь 
к поверхности, или, наоборот, пребывать в верх‑
них, богатых пищей слоях круглые сутки, компен‑
сируя высокую смертность высокой рождаемостью. 
З. М. Гливич предположил, что в лунные ночи све‑
та может быть достаточно, чтобы эффективность 
охоты рыб оставалась высокой. Этот эффект дол‑
жен быть особенно выражен в тропических ши‑
ротах, где небо, как правило, безоблачно в любое 
время суток. В 1982–1983 гг. З. М. Гливич работал 
в Мозамбике и смог проверить это предположение 
(Gliwicz, 1986a). Оказалось, что в водохранилище 
на р. Замбези в периоды вблизи полнолуния, когда 
освещенность, создаваемая Луной, близка к мак‑
симальной или максимальная, зоопланктон испы‑
тывал повышенный уровень смертности, связан‑
ной с рыбами, а в периоды вокруг новолуния, ког‑
да освещенность, вызванная Луной, находилась 
в области минимальных значений, зоопланктон, 
напротив, испытывал экспоненциальный подъем 
численности, причем именно за счет низкой смерт‑
ности (а не за счет высокой рождаемости). Эти на‑
блюдения показали, что пресс рыб на зоопланктон 
в природных условиях зависит от лунного света. 
А раз так, то лунный свет может быть дополнитель‑
ным, модифицирующим фактором вертикальных 
миграций. Эта идея присутствует в цитируемой ра‑
боте (Gliwicz, 1986a, с. 897), хотя, насколько можно 
судить по приведенным данным, отчетливых изме‑
нений в характере вертикальных миграций в за‑
висимости от фазы Луны обнаружить не удалось. 
Возможно, это связано с тем, что танганьикская 
сардина (Limnothrissa miodon (Boulenger 1906)), ос‑
новной планктофаг в этом водоеме, сама соверша‑
ла вертикальные миграции (фактор, не учитывае‑
мый стандартной моделью вертикальных миграций 
зоопланктона, рис. 1), а может быть – с тем, что 
отбор в этом случае оказался недостаточно силь‑
ным, поскольку имел не направленный, а флук‑
туирующий характер. Тем не менее сама эта идея 
З. М. Гливича, пусть и не вполне доказанная в его 

работе, представляется необычайно красивой. 
И самое замечательное состоит в том, что эта кра‑
сивая идея, исходно не имевшая надежного обо‑
снования, находит подтверждение в недавних ра‑
ботах (Last et al., 2016).

Другой аспект влияния световых условий 
на вертикальные миграции – продолжительность 
темного времени суток. В уже цитированной работе 
З. М. Гливич и И. Пьяновска (Gliwicz, Pijanowska, 
1988) отметили, что вертикальные миграции зоо‑
планктона обычны в водоемах тропических широт 
и не столь распространены в водоемах умеренных 
широт, и связали это явление с долготой дня: в лет‑
нее время в тропиках ночи длиннее, чем в умерен‑
ных широтах. Если ночь коротка, энергетический 
выигрыш, обусловленный неизбежно непродолжи‑
тельным пребыванием в верхних слоях с высокой 
концентрацией пищи, может не покрывать энер‑
гетических трат, связанных с подъемом наверх. 
Отсюда следует, что в водоемах, расположенных 
в высоких широтах, вблизи Полярного круга или 
за ним, в условиях круглосуточного полярного дня 
вертикальные миграции зоопланктона не должны 
происходить вовсе. Замечание, высказанное в ра‑
боте З. М. Гливича и И. Пьяновской в общем-то 
мимоходом, представляет, на наш взгляд, гипоте‑
зу, заслуживающую дальнейшего рассмотрения. 
Некоторые подтверждения этой гипотезы можно 
найти в литературе (Bogorov, 1946; Blachowiak-
Samolyk et al., 2006). Здесь, однако, необходима 
осторожность, поскольку для проверки этой гипо‑
тезы представляют интерес только ситуации, когда 
все главные условия существования вертикальных 
миграций выполнены (см. рис. 1), и нет иных при‑
чин, кроме полярного дня, которые могут объяс‑
нить отсутствие вертикальных миграций.

З. М. Гливич полагал, что эффект избегания 
хищников как причина миграционного поведения 
характерен также для рыб. З. М. Гливич и А. Яхнер 
(Gliwicz, Jachner, 1992) обнаружили, что в одном 
из озер (оз. Рос (Ros) на северо-востоке Польши 
из группы Мазурских озер) из года в год суточные 
миграции молоди рыб следуют определенному сце‑
нарию: европейская корюшка (Osmerus eperlanus 
(Linnaeus 1758)) мигрирует вертикально, поднима‑
ясь к поверхности в сумерках и опускаясь глубже 
10 м на рассвете, а речной окунь (Perca fluviatilis 
Linnaeus 1758) и плотва (Rutilus rutilus (Linnaeus 
1758)) мигрируют горизонтально, из прибрежья 
в открытую воду в сумерках и в обратном направ‑
лении на рассвете. Оба типа миграции приводят 
к тому, что рыбы в пелагиали питаются преиму‑
щественно ночью, а днем укрываются либо на глу‑
бине, либо среди прибрежных макрофитов. Без 
привлечения дополнительных факторов такой ха‑
рактер миграций и сопряженного с ними питания 
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выглядит явно неадаптивным у визуально ориен‑
тирующих хищников. Авторы предположили, что 
этот фактор – пресс рыбоядных птиц, в частности 
озерных чаек (Larus ridibundus (Linnaeus 1766)), ко‑
торые во множестве обитают на этом озере и пи‑
таются в основном в светлое время суток. Таким 
образом, избегание хищников оказывается уни‑
версальной причиной миграционного поведения – 
не только для зоопланктона, но и для рыб.

В оз. Рос, на котором была выполнена рассмо‑
тренная выше работа З. М. Гливича и А. Яхнер, 
было установлено, что вертикальные миграции 
планктонных ракообразных отсутствуют (Gliwicz, 
Pijanowska, 1988, см. рис. 1; Gliwicz, Jachner, 1992; 
Gliwicz, Rykowska, 1992). Этот факт согласуется 
с объяснением вертикальных миграций, основан‑
ным на избегании визуально охотящихся хищни‑
ков: если днем наверху нет планктофагов (они ухо‑
дят под действием собственных хищников), значит, 
нет и причин для вертикальных миграций. При 
этом не все виды зоопланктона постоянно присут‑
ствовали в верхних слоях воды, как можно было бы 
ожидать, исходя из того, что верхние слои более 
богаты пищей. Из четырех видов дафний только 
два вида постоянно находились в верхних слоях, 
тогда как два других обитали на глубине (Gliwicz, 
Rykowska, 1992). Это можно объяснить вмешатель‑
ством дополнительных факторов – конкуренцией 
за пищу в верхних слоях воды, в результате которой 
менее успешные конкуренты вытесняются в менее 
богатые пищей глубокие слои. Фактор конкурен‑
ции за пищу, как и фактор хищников, действую‑
щих против рыб-планктофагов (см. выше), не про‑
тиворечит базовой схеме вертикальных миграций, 
а дополняет ее. Отсутствие предпосылок для ми‑
граций одновременно с их фактическим отсутстви‑
ем в водоеме подтверждает базовый механизм вер‑
тикальных миграций зоопланктона (рис. 1), в раз‑
работке и обосновании которого З. М. Гливич, его 
ученики и коллеги сыграли выдающуюся роль.

Роль хищника и жертвы в экосистеме: 
возможны ли успешные биоманипуляции?

Под каскадным эффектом, или биоманипу‑
ляцией понимают явление, при котором измене‑
ние численности и биомассы организмов верхних 
(“top-down effect”) или нижних (“bottom-up effect”) 
звеньев пищевой пирамиды приводит к изменению 
структуры и функции всей экосистемы. В более уз‑
ком смысле под биоманипуляцией понимают толь‑
ко воздействие со стороны верхних трофических 
уровней. Это явление впервые описал чехословац‑
кий гидробиолог Я. Хрбачек (Hrbáček et al., 1961; 
Hrbáček, 1962). При биоманипуляции с “top-down” 
эффектом для водных экосистем ожидалось сни‑
жение численности рыб-планктофагов, а вслед 

за ними и фитопланктонных организмов за счет 
роста численности зоопланктона. Таким образом 
стремились ликвидировать “цветение воды”, что 
особенно важно для питьевых водоемов.

Для того чтобы разобраться, может ли быть 
успешной биоманипуляция, З. М. Гливич проана‑
лизировал роль хищничества относительно роли 
эксплуатационной конкуренции. В водных экоси‑
стемах действует два мощных биотических факто‑
ра – конкуренция и хищничество. Но какой из них 
доминирующий, долгое время было неясно. На ос‑
новании большого количества накопленных дан‑
ных, применив сравнительный подход, З. М. Гли‑
вич, опираясь на собственные работы и работы 
коллег, пришел к выводу, что структура сообществ 
в значительно большей степени зависит от верх‑
них трофических уровней, чем от нижних (Gliwicz, 
2005). На примере 14 озер, различающихся своим 
трофическим статусом в диапазоне концентра‑
ции хлорофилла от 0.2 до 4.2 мкг×л‑1, З. М. Гливич 
продемонстрировал, что в течение вегетационного 
периода плотность мелкой D. cucullata не различа‑
лась между озерами, несмотря на большую разни‑
цу в концентрации фитопланктона. То же самое 
оказалось верным для крупной D. hyalina (при 
этом ее плотность систематически была ниже, чем 
у D. cucullata). По-видимому, именно воздействие 
со стороны рыб-планктофагов определяло посто‑
янство обилия зоопланктеров. Во всех озерах до‑
минирующим видом среди планктоноядных рыб 
была плотва R. rutilus. Другой пример – это уди‑
вительная стабильность плотности 10 разных ви‑
дов ветвистоусых ракообразных с мая по сентябрь 
в трех озерах Польши, несмотря на сильные ко‑
лебания в обилии фитопланктона (Gliwicz et al., 
2000). Видоспецифическая плотность дафний и по‑
стоянство соотношения между крупными и мел‑
кими видами достигалась за счет избирательного 
выедания разных видов дафний планктоноядными 
рыбами. Плотность мелких видов была выше, чем 
плотность крупных видов.

Планктоноядные рыбы способны переклю‑
чаться с одной жертвы на другую в зависимости 
от того, какая потенциальная жертва будет более 
выигрышна и с точки зрения размеров, и с точки 
зрения плотности, обеспечивая сосуществование 
разных видов жертв и сохраняя постоянство соот‑
ношения между ними (Gliwicz et al., 2004). Под‑
держанию стабильной численности ракообразных 
способствовала еще компенсация за счет рождае‑
мости (“birth-rate-compensation hypothesis”), кото‑
рая увеличивалась в присутствии хищника благо‑
даря более раннему достижению половой зрелости. 
Ранее З. М. Гливич и М. Боавида (Gliwicz, Boavida, 
1996) показали, что в присутствии рыб размер тела 
рачков при достижении половой зрелости может 
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быть в 2 раза меньше, чем при их отсутствии, что 
вызвано влиянием кайромонов. При отсутствии 
рыб самый сильный конкурент монополизиру‑
ет ресурс и вытесняет более слабых конкурентов 
(Gliwicz et al., 2001a). На основании собранных 
данных З. М. Гливич пришел к выводу, что воз‑
действие “снизу” со стороны пищи (“bottom-up 
effect”) не приведет к существенным изменени‑
ям в структуре водных сообществ. Действитель‑
но, снижение фосфорной нагрузки в оз. Собигард 
(Jeppesen et al., 1999) не привело к увеличению про‑
зрачности воды. В обзоре М. И. Гладышева (2001) 
собрано множество таких примеров.

Но и по поводу успешности собственно био‑
манипуляций (воздействий “сверху”, “top-down 
effect”) З. М. Гливич также выражал сомнение. Та‑
кие воздействия достигаются повышением числен‑
ности ихтиофагов (хищных рыб) (Hrbáček et al., 
1961; Hrbáček, 1962), которые в результате каскад‑
ного эффекта снижают численность планктонояд‑
ных рыб, увеличивая тем самым пресс зоопланкто‑
на на фитопланктон, а это, как ожидалось, должно 
было привести к увеличению прозрачности воды. 
Однако З. М. Гливич придерживался той точки 
зрения, что жизнь – дорогая штука, а смерть – не‑
компенсируемая утрата. Потенциальные жертвы 
выработали в процессе эволюции много защитных 
механизмов, чтобы сохранить жизнь. З. М. Гли‑
вич приводит в своей работе (Gliwicz, 2005) мно‑
жество причин, но главные из них две. Первая 
группа механизмов касается снижения смертно‑
сти от хищников. На индивидуальном уровне это 
может быть выработка морфологических средств 
защиты, например, хвостовой иглы или головно‑
го шлема у дафний, на видовом (популяционном) 
уровне – изменение видовой структуры сообще‑
ства, например, развитие малозаметных мелких 
видов. З. М. Гливич подчеркивал, что это относится 
не только к зоопланктону. У рыб в ответ на присут‑
ствие их собственных врагов, хищных рыб, могут 
развиться шипы, а у фитопланктона происходит 
переход к видам, устойчивым к выеданию, напри‑
мер, к нитчатым водорослям. Вторая группа ме‑
ханизмов защиты от хищников связана с рождае- 
мостью жертв. Хищник снижает биомассу жертв, 
однако никак не влияет на их продукцию, кото‑
рая, как правило, возрастает при снижении плот‑
ности жертв, таким образом компенсируя потери 
от хищничества. Поэтому манипуляции “сверху” 
(“top-down effect”) с целью улучшить качество воды 
редко приводили к желаемым результатам. Напри‑
мер, по данным анализа 44 экспериментов, прове‑
денных в 1961–1989 гг., уменьшение численности 
рыб-планктофагов только в 20% случаев приводи‑
ло к уменьшению биомассы водорослей (De Melo 
et al., 1992). Этот и другие примеры каскадно‑
го эффекта в водоемах можно найти в обзоре 

М. И. Гладышева (2001). З. М. Гливич провел под‑
робный анализ, почему контроль “сверху” не мо‑
жет быть успешным, уделяя основное внимание 
взаимоотношениям хищник–жертва. М. И. Гла‑
дышев (2001) проанализировал и другие факторы, 
влияющие на успех биоманипуляций, включая ка‑
чество пищи зоопланктона, влияние хищного зо‑
опланктона на рачков-фильтраторов, влияние ма‑
крофитов, придонных рыб, водоплавающих птиц 
и др. Более поздние обзоры работ, посвященных 
улучшению качества воды биологическими мето‑
дами, также не давали однозначного ответа на во‑
прос об эффективности биоманипуляций (Jeppesen 
et al., 2012). Из этого следует, что проведение био‑
манипуляций далеко не всегда бывает успешным.

Пищевое поведение рыб

Хотя зоопланктон был главным объектом иссле‑
дований З. М. Гливича, планктоноядные хищники, 
в основном рыбы, также находились в фокусе его 
внимания. Очевидно, что выбор между возмож‑
ностью быть съеденным или остаться голодным 
также касается и рыб. З. М. Гливич с соавторами 
(Gliwicz et al., 2001) провел оригинальные экспе‑
рименты с плотвой, где в одном из вариантов были 
рыбы, встревоженные от добавления сигналь‑
ных веществ, свидетельствующих об опасности, 
а в другом были рыбы без добавления сигнальных 
веществ (контроль). Эти сигнальные вещества вы‑
деляются поврежденной кожей убитой особи плот‑
вы. Оказалось, что напуганная плотва значительно 
сокращала, но не прекращала совсем, потребление 
пищи по сравнению с контролем. В эксперименте 
З. М. Гливича с соавторами встревоженные рыбы 
чаще уходили на бо́льшую глубину вслед за мигри‑
рующими дафниями, чем в контроле. Это свиде‑
тельствует о том, что рыбы часть своей энергии на‑
правляют на защиту от рыбоядных хищников. Кро‑
ме того, проанализировав литературу, З. М. Гливич 
пришел к выводу, что голодные рыбы в природе 
незначительно меняют или вообще не меняют ско‑
рость потребления жертв, даже если они подвер‑
гаются опасности. Напротив, сытые рыбы в боль‑
шей степени реагируют на присутствие хищников. 
Та же логика поведения наблюдалась у дафний 
(Gliwicz, Maszczyk, 2007). Таким образом, выбор 
между “обедом и безопасностью” не однозначен 
и зависит от степени сытости животного. Видимо, 
существует целая сигнальная система, которая по‑
могает животному принять правильное решение.

З. М. Гливич провел еще ряд экспериментов 
по изучению выбора пищевых стратегий планкто‑
ноядными рыбами при угрозе нападения на них 
хищников, присутствие которых имитировалось 
наличием сигнальных химических веществ. На‑
пример, он и его коллеги определяли интервалы 
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между атаками рыб на жертву в зависимости 
от присутствия или отсутствия рыбоядного хищни‑
ка с целью выяснить, что выгоднее для рыб с точки 
зрения питания – стайное или одиночное поведе‑
ние (Bartosiewicz, Gliwicz, 2011). Результаты были 
неоднозначны. Оказалось, что имеет значение 
размер стаи: с одной стороны, рыбам проще защи‑
щаться от хищника в стае, а с другой – между ними 
возникает конкуренция. На этом примере видно, 
как мастерски З. М. Гливич умел поставить и ин‑
терпретировать эксперимент и тем самым найти 
ответы на сложные вопросы, касающиеся выбора 
рыбами оптимальной стратегии. Поскольку ответ‑
ные реакции рыб зависят от множества факторов 
(например, не только от обонятельных реакций, 
но и от визуальных – вид ихтиофага), выбор опти‑
мальной стратегии требует сложных поведенческих 
реакций, на исследование которых были направле‑
ны работы З. М. Гливича последних лет.

З. М. Гливич все накопленные данные пытал‑
ся довести до логической схемы и неоднократ‑
но применял для анализа математические модели 
(Gliwicz et al., 2010, 2013). С помощью математиче‑
ской модели и экспериментального исследования 
З. М. Гливич с коллегами (Gliwicz, Maszczyk, 2016; 
Maszczyk, Gliwicz, 2014) выделили две основные 
стратегии пищевого поведения рыб-планктофагов, 
реализация которых зависела от плотности жертв 
(высокой и низкой). При высокой плотности жертв 
рыбы ищут добычу, медленно плавая и тем самым 
сохраняя энергию, охотясь при этом не за опре‑
деленными индивидами, а скорее за агрегациями 
жертв. Следует отметить, что рачки собираются 
в стаи, образование которых стимулируется кайро‑
монами рыб (Pijanowska, Kowalczewski, 1997). При 
низкой плотности жертв рыбы плавают с большей 
скоростью, расходуют больше энергии на поиск 
жертв, но при этом проявляют избирательность 
в потреблении жертвы, отдавая предпочтение бо‑
лее крупным самкам с яйцами и игнорируя молодь. 
Интересно, что в первом случае возрастает вну‑
тривидовая конкуренция между рыбами – кто бы‑
стрее встретит стаю рачков, тот и будет в выигры‑
ше (Gliwicz, Maszczyk, 2016); прямо по поговорке 
“кто смел, тот и съел”.

Температура для эктотермных животных мо‑
жет сильно модифицировать их ответные ре‑
акции. На примере красноперки (Scardinius 
erythrophthalmus (Linnaeus 1758)), обитающей 
в озерах умеренных широт, и данио малабарско‑
го (Devario malabaricus (Jerdon 1849)), обитателя 
тропиков, З. М. Гливич с коллегами (Gliwicz et al., 
2018) показал, что при повышении температуры 
на 10°C скорость потребления рыбами зооплан‑
ктона удваивается благодаря увеличению рассто‑
янию их реагирования. Полученный результат 

помогает понять, почему при повышении темпе‑
ратуры размеры зоопланктонных организмов так 
сильно снижаются, что наблюдается как в ходе 
сезонной сукцессии, так и при сравнении озер 
из разных климатических зон. Так, Дж. Гиллули 
с соавторами (Gillooly et al., 2000) выявил широт‑
ные закономерности в размерах тела ветвистоу‑
сых ракообразных и сезонную динамику дафний 
разных размеров. Средняя длина тела ветвисто- 
усых ракообразных была наибольшей в северных 
регионах с умеренным климатом, и уменьшалась 
по направлению к экватору. Работа З. М. Гливича 
с коллегами (Gliwicz et al., 2018) может быть одним 
из объяснений данного феномена. Увеличение ско‑
рости питания рыб вследствие возрастания рассто‑
яния реагирования при повышении температуры, 
по мнению З. М. Гливича, возможно или из-за обо‑
стрения зрения визуально ориентирующихся жи‑
вотных, или из-за понижения вязкости воды, что 
позволяет рыбам быстрее реагировать. Эта работа 
опровергает предшествующие данные, что расстоя- 
ние обнаружения жертвы планктоноядными ры‑
бами не зависит от температуры (Dell et al., 2014; 
Pawar et al., 2015).

Благодаря работам З. М. Гливича были переос‑
мыслены существовавшие ранее, во многом упро‑
щенные взгляды на взаимоотношения зоопланктона 
и рыб; было показано, что за счет сложных поведен‑
ческих реакций как зоопланктона, так и рыб про‑
исходят глубокие перестройки в структуре и функ‑
ционировании всей экосистемы. Однако наследие 
З. М. Гливича важно для гидробиологов не только 
своими научными результатами. Как выразился 
В. Ламперт в предисловии к книге З. М. Гливича 
(Gliwicz, 2003), он был “мощным источником энер‑
гии”. Он учил нас не пасовать перед сложными за‑
гадками природы, а направлять все свои силы для их 
всестороннего объяснения и понимания. Он посвя‑
тил свою жизнь водной экологии и привлек к этой 
области исследований множество людей – как своих 
непосредственных учеников и младших коллег, так 
и тех, кто был знаком с ним только по его работам. 
Он сумел сделать водную экологию привлекатель‑
ной, придав научному поиску азарт и необходимую 
крупицу интриги. Это создает мощную мотивацию 
в нелегком труде ученого.

Ссылки на работы З. М. Гливича можно найти 
на сайте https://hydro.biol.uw.edu.pl/publikacje/
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The results of the main studies of Z. M. Gliwicz are reviewed, highlighting his views on the evolution, 
biology and ecology of aquatic organisms. He was an outstanding hydrobiologist, and his scientific 
contributions to the development of hydrobiology were mainly related to aquatic ecology, including the 
prediction of the outcomes of competition between cladoceran species, vertical and horizontal migrations 
of zooplankton and fish, feeding behavior of fish, predator-prey relationships, interactions between 
adjacent trophic levels in ecosystems, and issues of evolutionary ecology. The results of Z. M. Gliwicz’s 
studies are analyzed in the context of the development of aquatic ecology in the late 20th to early 21st 
centuries.
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