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Поставлено описание эксперимента по оценке скорости потребления зоопланктона трехиглой ко-
люшкой Gasterosteus aculeatus (Linnaeus, 1758) при разной плотности популяции хищника. Диффе-
ренциальным уравнением описано изменение численности зоопланктона в зависимости от длительно-
сти потребления. Полученная функция с достаточной точностью отражает динамику потребления зоо-
планктона колюшкой в эксперименте, что указывает на хорошее согласование теоретических
предпосылок и практических результатов. Показана связь между динамикой численности жертвы
при выедании, ее смертностью и удельной скоростью потребления. Протестирована гипотеза о про-
порциональности коэффициента удельной скорости потребления ресурса количеству хищников.
Проведен сравнительный анализ динамики потребления жертвы как функции времени и как функ-
ции плотности популяции жертвы.
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Взаимодействие “хищник–жертва” – это ос-
новная стабилизирующая сила, которая сохраня-
ет водные сообщества в устойчивом состоянии.
В сбалансированной экосистеме хищничество
представляет собой самую масштабную причину
смертности (Одум, 1986), благодаря чему большая
часть всей продукции экосистемы вовлекается в
трофическую сеть (Christensen, Walters, 2004). Ве-
личины количественных параметров трофиче-
ских связей имеют достаточно широкий спектр и
зависят от множества факторов, включая важней-
ший из них – плотность популяций хищника и
его жертвы в местах нагула (Ивлев, 1955; Fauchald
et al., 2011). Соотношение численности видов
хищника и жертвы определяет скорость и дли-
тельность потребления пищи, с которыми связа-
ны такие важные показатели, как зависящая от
плотности величина удельной смертности жерт-
вы (Ивлев, 1955; Harper, Blake, 1988; Laundré,
2010) и количество энергии, получаемой хищни-
ком от потребления ресурса в данный промежу-
ток времени (Ивлев, 1955; Browse et al., 2008; Kot-
tas, Mangel, 2010).

Модель, описывающая динамику потребления
хищником жертвы, известна под названием
“функционального ответа” (Бигон и др., 1989;

Hunsicker et al., 2011). Функциональный ответ
1-го типа предполагает, что скорость потребле-
ния хищником жертвы линейна, пока не достигает
насыщения, после чего резко выходит на “плато”;
функциональный ответ 2-го типа описывает по-
степенное возрастание темпов потребления с уве-
личением плотности жертвы, пока кривая не
выйдет на уровень, где скорость потребления ста-
новится постоянной независимо от дальнейшего
увеличения плотности жертвы; функциональный
ответ 3-го типа принципиально отличается тем,
что скорость потребления описывается сигмои-
дальной кривой, что связано с возрастанием у
хищника эффективности поиска пищи и/или со
снижением времени ее обработки при увеличе-
нии плотности кормовых организмов (Hunsicker
et al., 2011; Murray et al., 2013; Wasserman et al.,
2016; Mofu et al., 2019). Характерная особенность
аналитического описания функциональных отве-
тов всех трех типов состоит в том, что аргументом
здесь является плотность кормовых организмов;
подавляющее большинство опытов посвящено
исследованию именно этой зависимости (Houde,
Schekter, 1980; Miller et al., 1992; Murray et al., 2013;
Hanache et al., 2019). Однако в условиях неравно-
мерного распределения в естественной среде ре-
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сурса, очаги плотности которого носят название
“кормовых пятен” (Бигон и др., 1989; Бондарчук,
Герасимов, 2016; Huntingford, Wright, 1989), не
менее важным и интересным является исследова-
ние причин, определяющих длительность пребы-
вания хищника на пятне, так называемый “агре-
гирующий ответ” (Бигон и др., 1989; Oaten, 1977).
Длительность пребывания связана с максимиза-
цией энергии, получаемой хищником при по-
треблении жертвы (Charnov, 1976; Englund et al.,
2011), она зависит от исходного количества ресур-
са и особенностей пищевого поведения хищника
(Бигон и др., 1989; Parker, Stuart, 1976; Pyke, 1984).
Экспериментальные исследования в этом на-
правлении позволят выявить функциональные
особенности питания при разной плотности по-
пуляций хищника и жертвы, а также количе-
ственно оценить темпы потребления.

Трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus – эв-
ригалинный вид, широко распространенный по
всему среднеширотному Северному полушарию
и образующий многочисленные морфобиологи-
ческие формы в водоемах разных типов (Reim-
chen, 1994; Karve et al., 2008). Трехиглая колюшка
как зоопланктофаг выполняет функцию связую-
щего звена между планктонными организмами и
консументами высшего порядка в морских пище-
вых цепях, становясь ключевым компонентом ра-
ционов многих видов позвоночных (Mikhailova,
Kasumyan, 2006; Bakhvalova et al., 2016; Genelt-
Yanovskiy et al., 2022). Как короткоцикловый и
высокопластичный вид, колюшка является тра-
диционным объектом исследования различных
физиологических и поведенческих функций
(Rushbrook, Barber, 2008; Huntingford, Ruiz-Go-
mez, 2009; Bell et al., 2010), и, в частности, модель-
ным объектом для изучения пищевого поведения
(Михайлова, Касумян, 2010; Касумян, Михайло-
ва, 2014; Mikhailova, Kasumyan, 2006).

Задачами, решаемыми в рамках текущей рабо-
ты, являлись математическое описание характера
и темпов потребления хищником жертвы на ос-
новании экспериментальных исследований с
участием трехиглой колюшки и двух видов зоо-
планктонных организмов, а также количествен-
ная оценка темпов потребления при разной плот-
ности популяции хищника.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Экспериментальная часть разработана в соот-

ветствии с дизайном эксперимента по потребле-
нию колюшкой зоопланктона в воде разной сте-
пени мутности (Helenius et al., 2013). Исследова-
ние проводили на Беломорской биологической
станции МГУ им. Н.А. Перцова в период с
30 июня по 25 июля 2022 г. В качестве модельных
объектов использовали трехиглую колюшку Gas-
terosteus aculeatus (хищник) и два вида копепод Oi-

thona sp. и Pseudocalanus sp. (пищевой ресурс).
Взрослых особей колюшки (6.2 см ± 0.41 SD),
принадлежащих к фенотипической группе tra-
churus, периодически отлавливали в районе пир-
са и помещали в 50-литровые аквариумы с филь-
трованной морской водой при температуре 12–
14°C. Перед началом эксперимента каждая особь
выдерживала 48-часовое голодание (Helenius
et al., 2013). Зоопланктон отбирали ихтиопланк-
тонным сачком в местах поимки колюшки и по-
мещали в отдельный небольшой аквариум. Перед
началом эксперимента живой зоопланктон под
бинокуляром с помощью камеры Богорова разде-
ляли на партии по 120 ± 2 экз. Каждый отдельный
эксперимент проводили в 10-литровом аквари-
уме с фильтрованной морской водой, куда пред-
варительно при слабом перемешивании вносили
зоопланктон для его равномерного распределе-
ния по всему объему воды. Спустя 2–3 мин после
внесения зоопланктона в аквариум помещали
рыб. Для снижения воздействия визуальных сти-
мулов стенки аквариума закрывали бумагой. По-
сле окончания эксперимента рыб отпускали в
естественную среду, а оставшийся зоопланктон
процеживали и фиксировали в 4%-ном формали-
не для подсчета в камере Богорова. Количество
потребленных объектов оценивали как разницу
между изначально внесенным количеством и ко-
личеством, оставшимся в аквариуме после окон-
чания эксперимента. Для исключения смещения
оценки потребления, связанного с половыми раз-
личиями, в эксперименте использовали только
самцов.

Эксперименты проводили с единичными эк-
земплярами рыб и группами по три особи. Для
единичных особей поставлено 32 опыта с времен-
ными интервалами 30, 60, 90 и 120 мин, каждый
временной интервал включал 8 экспериментов.
Для групп из трех особей поставлено 16 экспе-
риментов с временными интервалами 15, 30, 45
и 60 мин, каждый временной интервал представ-
лен 4-мя экспериментами (табл. 1). Временные
интервалы устанавливали на основании двух
предварительных тестовых экспериментов по оцен-
ке скорости потребления планктона колюшкой.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В табл. 1 и 2 представлены количественные

данные эксперимента по потреблению зоопланк-
тона одной и тремя особями трехиглой колюшки
за разные временные интервалы. Динамика сред-
него количества потребленного зоопланктона во
времени свидетельствует о нелинейной скорости
потребления кормовых объектов, а также об уве-
личении скорости потребления ресурса при воз-
растании плотности хищника (рис. 1). Данные
двух опытов с одной рыбой (30 мин – 12 экз. и
120 мин – 23 экз.) исключены из анализа как ста-
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тистические выбросы (табл. 1). Предпочтение ко-
люшкой какого-либо одного из двух видов копе-
под не выявлено, что следует из примерно равного
соотношения численности двух видов в остаточ-
ной группе зоопланктона после окончания каж-
дого эксперимента.

Динамика численности кормовых объектов в
зависимости от длительности выедания форма-
лизована, исходя из следующих соображений.
Пусть  – количество кормовых единиц, потреб-
ленное организмом или группой организмов за
время t, а  – максимальное количество кормо-
вых единиц, которое организм или группа орга-
низмов способны потребить из данного объема
(как аналога кормового пятна). Допустим, что (1)
интенсивность потребления корма в любой мо-
мент времени пропорциональна количеству корма,
оставшегося в данном объеме к определенному
моменту (Ивлев, 1955), (2) организмы равномер-
но распределены по кормовому пятну и (3) ско-
рость потребления корма у каждого из хищников
в среднем одинаковая. Тогда в любой сколь угод-
но малый момент времени количество потреб-
ленного корма  будет пропорционально раз-
ности между числом кормовых единиц  и ко-
личеством потребленного к данному моменту
корма , где  – коэффициент пропорциональ-
ности. Данное условие запишется виде следую-
щего дифференциального уравнения:

(1)

где  – элементарный промежуток времени. Ре-
шением уравнения (1) является функция вида:

(2)

где  – коэффициент, определяющий долю по-
требленной хищником жертвы за единицу времени.
Подобная формула была предложена В.С. Ивле-
вым (Ивлев, 1955), однако аргументом его функ-
ции является плотность кормовых организмов,
тогда как в данном случае аргументом является
время. Функция (2), таким образом, описывает
динамику потребления корма  в зависимости от
длительности  нахождения хищника на кормо-
вом пятне и начальной численности корма NV.
Функцией (2) в программе STATISTICA 10 ап-
проксимированы средние количества потреблен-
ного корма за отдельные промежутки времени
для опытов с одной и тремя рыбами (табл. 1); гра-
фики данных функций представлены на рис. 1.
Полученные в результате аппроксимации оценки
NC для опытов с одной и тремя рыбами составля-
ют 105 и 106 экземпляров соответственно; вели-
чины параметра  для опытов с одной и тремя ры-
бами равняются 1.2 и 4.5.
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Количество кормовых организмов NB(t), остав-
шееся в экспериментальном объеме к моменту
времени t, оценивается по следующей формуле:

(3)

где  = 120 экз. Данная формула выведена путем
несложных преобразований функции (2). Нако-
нец, функция, описывающая удельную скорость
потребления ресурса хищником , имеет следу-
ющий вид:

(4)

Графики функций (3) и (4) для эксперимен-
тальных данных, полученных из опыта с одной и
тремя рыбами, представлены на рис. 2.

Для оценки связи скорости потребления
планктона с числом хищников протестирована

( ) ( )= − + −θ  exp  ,B t V C CN N N N t

VN

v  C

( )= −θv  exp .C t

Таблица 1. Количество зоопланктона (экз.), потреб-
ленного одной особью Gasterosteus aculeatus в экспери-
ментах разной продолжительности

*Данные исключены из анализа.

№ опыта
Продолжительность опыта (мин)

30 60 90 120

1 37 65 103 98

2 43 50 74 84

3 45 59 77 100

4 70 86 88 23*

5 57 67 108 92

6 12* 64 82 102

7 50 81 95 97

8 59 75 89 101

Среднее 51 68 90 96

SD 11 12 12 6

Таблица 2. Количество зоопланктона (экз.), потреб-
ленного группой из трех особей Gasterosteus aculeatus в
экспериментах разной продолжительности

№ опыта
Продолжительность опыта (мин)

15 30 45 60

1 86 101 97 112

2 53 98 105 109

3 69 75 99 97

4 88 89 103 104

Среднее 74 91 101 108

SD 16 12 4 7
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гипотеза о пропорциональности коэффициента
скорости потребления  количеству хищника на
кормовом пятне. Отношение величин  для экспе-
риментов с тремя особями колюшек и одной со-
ставляет 4.5/1.2 ≈ 3.75, отношение количества рыб в
данных группах 3/1 = 3. Тогда, если скорость по-
требления жертвы пропорциональна численно-

сти хищника, доли  и

 должны быть случай-

ным образом отклонены от соотношения 50% :
50%. Для проверки данной статистической гипо-
тезы используется тест хи-квадрат:

(5)

Величина 1.44 меньше порогового значения
 ≈ 3.84 для одной степени свободы при уровне

значимости 0.05, что указывает на отсутствие ста-
тистически значимых различий между величина-
ми 3.75 и 3.00 и позволяет принять гипотезу о про-
порциональности скорости потребления жертвы
количеству хищника на кормовом пятне.

ОБСУЖДЕНИЕ
Форма кривых функции (2) с достаточной точ-

ностью повторяет динамику потребления зоо-
планктона колюшкой в опыте, что указывает на
хорошее согласование теоретических предпосы-
лок и результатов эксперимента (рис. 1). Тот

θ
θ

× ≈
+

3.75  100% 56%
3.75 3.00

× ≈
+

3.00  100% 44%
3.75 3.00

( ) ( )− −χ = + =
2 2

2   50 56   50 44
  1.44.

 50  50

χ2

факт, что функция динамики потребления явля-
ется решением дифференциального уравнения,
свидетельствует, что в основу аналитического
описания процесса положены физически обос-
нованные причинно-следственные связи. Следо-
вательно, данная функция обладает прогностиче-
скими свойствами и может быть использована
для решения практических задач.

Общее количество потребленного планктона в
экспериментальном объеме изменяется по экс-
поненциальному закону, приближаясь к некото-
рому предельному значению , равному 105 и
106 экз. для опытов с одной и тремя рыбами. Сни-
жение численности зоопланктона в объеме про-
исходит по тому же экспоненциальному закону
(рис. 2а); в этом случае коэффициент  имеет фи-
зический смысл удельной скорости потребления
ресурса в единицу времени. Величины , равные
1.2 и 4.5 для экспериментов с одной и тремя осо-
бями, означают, что за любой элементарный про-
межуток времени численность зоопланктона в
данном объеме уменьшается соответственно в 1.2
и 4.5 раза. Слагаемое  уравнения (3)
является не чем иным, как функцией кривой по-
пуляции Баранова (Баранов, 1918; Sharov, 2020),
где  – коэффициент мгновенной естественной
смертности, время–1. Наконец, функция (4) опи-
сывает удельную скорость потребления ресурса,
что тождественно удельной скорости получения
энергии в единицу времени (рис. 2б). Таким об-
разом, видна тесная связь между динамикой чис-

CN

θ

θ

( )−θexpCN t

θ

Рис. 1. Динамика потребления корма одной (сплошная линия) и тремя (пунктирная линия) особями Gasterosteus acu-
leatus; вертикальные отрезки равны величинам стандартных отклонений (SD).

Qt(1) = 105 (1 – exp(–1.2 t))

Qt(3) = 106 (1 – exp(–4.5 t))
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ленности жертвы при выедании, ее смертностью
и скоростью получения энергии хищником.

В естественной среде характер потребления
определяется множеством факторов, связанных с
особенностями пищевой реакции данного хищни-
ка на определенный вид жертвы, энергетической
ценностью жертвы, а также условиями среды – тем-
пературой, освещенностью, мутностью, течением,
особенностями ландшафта и т.д. (Townsend, Rise-
brow, 1982; Fiksen et al., 1998; Anderson, 2001; He-
lenius et al., 2013; Broom et al., 2021). Общей явля-
ется лишь концепция потребления, которая, будучи
основанной на фундаментальных закономерно-
стях, принципиально схожа у всех массовых
групп организмов (Бигон и др., 1989; Parker, Stu-
art, 1976). Тем не менее, имеется ключевое разли-
чие между поведением хищника на кормовом
пятне в условиях эксперимента и в естественной
среде. В природной среде хищник перестает по-
треблять ресурс задолго до снижения темпов по-
требления к нулевой отметке (Бигон и др., 1989;

Parker, Stuart, 1976). Причина кроется в разреже-
нии концентрации жертвы при ее выедании, ко-
торое влечет за собой снижение получаемой хищ-
ником в единицу времени энергии из-за возрас-
тающих трат на добычу самой жертвы (Gross et al.,
1993; Nolet, Klaassen, 2009). Это приводит к
ослаблению агрегирующего ответа и уходу хищ-
ника с кормового пятна (Parker, Stuart, 1976).
Данная закономерность лежит в основе “пере-
ключения” – изменения пищевого предпочтения
хищника при снижении плотности традиционного
типа жертвы; подобное явление достаточно часто
наблюдается в морских экосистемах (Hunsicker
et al., 2011; Dunn, Hovel, 2020).

В условиях эксперимента оценить пороговую
ценность кормового пятна сложно, так как хищник,
находясь в ограниченном объеме, “вынужден”
продолжать потреблять ресурс. Однако следует
отметить тот примечательный факт, что даже в
условиях непрерывного выедания в ограничен-
ном объеме асимптота кривой потребления CN

Рис. 2. Динамика численности организмов зоопланктона в экспериментальном объеме (а) и удельная скорость по-
требления планктона (б) для одной и трех особей Gasterosteus aculeatus.
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меньше начальной плотности жертвы . Отсю-
да вытекает важное следствие: если в ограничен-
ном объеме асимптота кривой потребления ниже
начальной плотности жертвы, т. е. ,
то в естественных условиях эта разница будет еще
больше, т.к. хищник покидает пятно задолго до
выхода кривой функции (2) на “плато” (Parker,
Stuart, 1976; Pyke. 1984). Условие  в
эксперименте частично можно объяснить насы-
щением хищника, защитной реакцией жертвы
(Ohman, 1988) и так называемой “взаимной ин-
терференцией”, возникающей в результате внут-
ригрупповых взаимодействий (Бигон и др., 1989).
Если продолжить эксперимент после достижения
функцией (2) асимптоты, то, вероятнее всего,
хищник в конце концов полностью потребит
оставшееся количество жертвы. Однако очевидно,
что в этом случае динамика потребления не будет
иметь ничего общего с потреблением в естествен-
ной среде.

VN

− > 0V CN N

− > 0V CN N

Функциональные основы динамики потребле-
ния являются одним из важнейших механизмов,
благодаря которому в экосистеме одновременно
решаются две задачи: с одной стороны, ресурс
эффективно потребляется, что необходимо для
стабильности всей пищевой цепи, с другой стороны,
всегда сохраняется определенный пул организ-
мов, при размножении которых восстанавливает-
ся утраченная продукция. Тогда, если спроециро-
вать результаты опыта на природную экосистему,
количество организмов, оставшихся на кормовом
пятне после ухода хищника, можно рассматри-
вать как биомассу – в терминах эксперимента это
величина . Количество же потребленных ор-
ганизмов имеет аналог продукции, т.е. суммар-
ной биомассы всех организмов, образовавшейся
в результате размножения и роста, в дальнейшем
включенной в трофическую цепь – в терминах
эксперимента это величина .

Хищник уходит с кормового пятна задолго до
того, как скорость потребления жертвы снизится

( )B tN

tQ

Рис. 3. График зависимости количества съеденной жертвы от времени (а) и от плотности популяции жертвы (функци-
ональный ответ) (б); “Х  Ж” – условие “плотность популяции жертвы значительно превышает плотность популяции
хищника”.
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до нуля (Бигон и др., 1989; Parker, Stuart, 1976).
Тем не менее, даже если бы потребление продол-
жалось до предела, равного , оставшегося ко-
личества зоопланктона хватило бы для восста-
новления утраченной продукции. Покажем это
на следующем примере, используя продукцион-
ный коэффициент P/B (продукция/биомасса),
время–1 (Christensen, Walters, 2004). Допустим,
что функция (2) отражает в долях динамику годо-
вого потребления зоопланктона в экосистеме.
Данное допущение справедливо, так как общее
количество зоопланктона в экосистеме складыва-
ется из суммарного количества зоопланктона
всех имеющихся кормовых пятен, а если потреб-
ление ресурса на каждом пятне идет по экспонен-
циальному закону, то суммарная динамика по-
требления имеет ту же закономерность. Для копе-
под Белого моря P/B = 21/год (Guénette et al.,
2001) означает, что любая копепода в пересчете на
численность производит в среднем 21 особь в год.
Теперь допустим, что динамика потребления в
опыте в процентном отношении повторяет дина-
мику потребления хищником жертвы в естествен-
ной среде, а выедание продолжается до порогового
значения численности, равного . В этом случае
после ухода хищника с кормового пятна в объеме
остается  = 120 – 106 = 14 экз. копепод,
или 14/120 ≈ 0.12 от начального количества. То-
гда, с учетом величины P/B = 21/год, восстанов-
ленная после размножения продукция копепод
равняется 14 × 21 – 14 = 280 экз., что превышает
количество копепод, погибших от хищничества, в
280/106 ≈ 2.6 раза. Имеющуюся разницу можно
отнести на счет того, что в естественной среде не
весь зоопланктон потребляется одним видом
хищника; кроме того, часть планктона гибнет от
не связанных с хищничеством причин, переходя в
детрит с последующей минерализацией (Одум,
1986; Голубков и др., 2018).

Важный аналитический итог настоящей рабо-
ты – сравнительный анализ динамики потребле-
ния жертвы в зависимости от времени потребления
(данные текущего исследования) и в зависимости
от численности самой жертвы (литературные
данные), где в обоих случаях динамика описыва-
ется одним и тем же дифференциальным уравне-
нием. Функциональные различия станут замет-
ными, если плотность жертвы существенно пре-
высит плотность хищника (Furey et al., 2018), в
результате чего потребление выйдет на некото-
рый постоянный максимальный уровень (Бигон
и др., 1989). Тогда в первом случае устойчивость
потребления выразится через величину угла на-
клона  линейной функции, где тангенс

 задает скорость потребления жертвы в
единицу времени (рис. 3а), а во втором – через

CN

CN

−V CN N

α
α = const

линейную функцию с тангенсом угла наклона
равным 0, график которой параллелен оси абс-
цисс (рис. 3б). В обоих случаях поддержание тем-
пов потребления на максимальном уровне опре-
деляется одними и теми же причинами, однако в
силу разной природы аргументов (времени и
плотности жертвы) стабильность отразится в раз-
ной функциональной зависимости. Следователь-
но, в полной мере картина потребления видна
только при совместном анализе динамики по-
требления с точки зрения ее зависимости как от
времени, так и от количества ресурса.

Результаты исследования показали, что при
определенных соотношениях численности хищ-
ника и жертвы на пятне скорость потребления ре-
сурса пропорциональна численности хищника.
Данная пропорциональность, очевидно, будет
сохраняться в достаточно узких границах относи-
тельного обилия хищника и пищевого ресурса,
что можно доказать следующим образом. Если
численность жертвы снизится до порогового зна-
чения, последует ослабление агрегирующего от-
вета и уход хищника с пятна. С другой стороны,
если численность жертвы превысит определен-
ный порог, скорость потребления ресурса выйдет
на максимальный уровень и уже не будет менять-
ся с увеличением численности жертвы. Аналити-
ческий подход, таким образом, позволяет даже
без дополнительных экспериментальных иссле-
дований выбрать адекватную функциональную
зависимость для описания темпов потребления,
ориентируясь лишь на текущее состояние чис-
ленности хищника и жертвы данного вида в кон-
кретных условиях.

Результаты представленного эксперименталь-
ного исследования могут быть использованы для
решения ряда прикладных задач. Например, по-
нимание природы потребления хищником ресур-
са и аналитическое описание процесса позволят
корректно отразить данную составляющую в раз-
личных математических моделях, посвященных
морским экосистемам (Rastetter et al., 1992; Kishi
et al., 2010; Gaichas et al., 2010). Исследования
фундаментальных основ динамики потребления
и функциональных ответов важны также и с про-
гностической точки зрения (Bax 1998; Anderson,
2001). Например, оценка биомассы промысловой
части запаса, рассчитываемая на основании про-
мышленных уловов, может быть скорректирова-
на через биомассу кормового ресурса с учетом, в
частности, темпов потребления при данной плот-
ности популяции хищника и жертвы. Благодаря
аналитическому описанию скорости потребления
может быть уточнена величина такого важного тро-
фодинамического параметра, как экотрофиче-
ская эффективность ресурса (Christensen, Walters,
2004). Наконец, взгляд на взаимодействия инва-
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зивных и аборигенных видов, в том числе, через
призму количественных показателей потребле-
ния может внести свою лепту в анализ потенци-
альной устойчивости новых экосистем (Barrios-
O’Neill et al., 2014; Britton et al., 2010).
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Dynamics of Zooplankton Consumption by the Three-speed Stickleleback
Gasterosteus aculeatus (Linnaeus, 1758) at Different Densities of the Predator

F. S. Lobyrev
Lomonosov Moscow State University (MSU), Biological Faculty, Moscow, 119991 Russia

An experiment was set up to estimate the rate of zooplankton consumption by the three-spined stickleback
Gasterosteus aculeatus (Linnaeus, 1758) at different predator densities. A differential equation describes the
dynamics of zooplankton abundance depending on duration of predator feeding. The derived function accu-
rately characterizes the rate of zooplankton consumption by stickleback in the experiment, demonstrating a
good agreement between the theoretical prerequisites and the experimental results. The relationship between
changing a number of prey during predation, its mortality and consumption rate was revealed. The hypothesis
of consumption rate proportional to the number of predators was tested. A comparative analysis of ingestion
rate as a function of time and a function of prey density was performed.

Keywords: model, experiment, feeding patch, consumption, predator, resource, three-spined stickleback
Gasterosteus aculeatus
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