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В дискуссионной статье предложена ментальная модель формирования и динамики скоплений планктонных 

копепод. Модель базируется на полученных ранее экспериментальных и опубликованных данных по влия-

нию концентрации пищи на поведение планктонной копеподы Acartia clausi. 
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Пространственная неоднородность рас-

пределения планктонных организмов – одна из 

фундаментальных особенностей организации 

планктонных сообществ на различных про-

странственных масштабах. Причины такой не-

однородности распределения различны на раз-

ных пространственно-временных масштабах. 

Изучению и истолкованию этого посвящено 

достаточно много работ [18, 28], и данная ра-

бота не ставит целью их обобщать или анали-

зировать. Существуют различного характера 

подтверждения того, что плотные пятна-

скопления планктонных животных на масшта-

бах десятки сантиметров – десятки метров 

имеют биологическую природу, т. е. обуслов-

лены закономерностями поведения животных, 

образующих скопления [12, 13, 17, 19]. Как 

показывают данные полевых исследований по 

сравнению морфометрических характеристик 

рачков, существуют небольшие, но статистиче-

ски достоверные различия среднего облика 

рачков из разных скоплений [14]. В частности 

это обнаружено и для Acartia clausi в аквато-

рии Севастополя [Корнийчук, Шадрин, не-

опубл. данные]. Для того чтобы у рачков раз-

ных скоплений могли образоваться такие раз-

личия, те должны существовать достаточно 

долго, сопоставимо со временем развития од-

ной генерации. Такие скопления наблюдаются 

в водоѐмах самых различных типов от прудов 

до морей [17, 29, 32]. Обобщение собственных 

и литературных данных по питанию и поведе-

нию планктонных копепод привело к созданию 

концептуальной модели, объясняющей, по 

нашему мнению, механизм формирования и 

поддержания таких скоплений. 

Предложенную модель автор назвал 

«моделью флуктуирующего облака»; еѐ описа-

нию и обоснованию посвящена данная работа. 

Замечу, что в основных деталях данная модель 

сформировалась давно. Она не раз обсуждалась 

с Т. С. Петипа, и эти обсуждения очень помог-

ли мне в еѐ совершенствовании. Модель не 

могла бы сформироваться без экспериментов в 

сотрудничестве с Т. М. Ковалѐвой. Памяти 

этих двух удивительных женщин – учѐных ав-

тор и посвящает данную статью. 

Кратко рассмотрим данные, на которых 

базируется модель. В еѐ основу положены, в 

основном, закономерности, полученные при 

изучении поведения и питания копеподы Acar-

tia clausi [2, 3, 5, 7 – 12, 32].  

Влияние концентрации пищи на ха-

рактер двигательной активности рачков. В 

ряде экспериментов убедительно показано, что 

характеристики двигательной активности 
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рачков меняются с изменением концентрации 

кормовых объектов – микроводорослей. Эти 

изменения с уменьшением концентрации пищи 

обобщѐнно можно охарактеризовать следую-

щим образом:  

1. Увеличивается длина скачка (расстоя-

ние свободного пробега в одном направлении). 

Зависимость средней длины скачка и концен-

трации водорослей, полученная в эксперимен-

тах в диапазоне концентраций от 0.05 до 5000 

кл мл
-1

, может быть аппроксимирована уравне-

нием [7]:     L = 2.23 – 0.25 lg n,  

где L – длина скачка (мм); n – концентра-

ция клеток водорослей (кл мл
-1

). 

Количество скачков в минуту практи-

чески не менялось (55 – 60), поэтому средняя 

скорость движения рачков также уменьшалась 

с ростом концентрации пищевых объектов. 

Уменьшение двигательной активности в скоп-

лениях водорослей отмечено и для других ви-

дов планктонных копепод [2, 4, 15, 33]. 

2. Увеличивается прямолинейность дви-

жения, т.е. если при высоких концентрациях 

пищевых объектов характер движения практи-

чески хаотичен, то при низких концентрациях 

он более прямолинеен, имеется преобладаю-

щее направление [9, 16, 34] .  

Это легко интерпретируется в понятиях 

биологической целесообразности: при высоких 

концентрациях пищи рачкам невыгодно поки-

дать пищевое пятно, а при низких – необходи-

мо быстрее найти новое скопление пищи. Фе-

номен реакции рачков на метаболиты, выделя-

емых микроводорослями, достаточно известен 

[25, 30, 36]. В скоплении водорослей их мета-

болиты не могут задавать направления поиска 

отдельных клеток, а при поиске скопления кле-

ток микроводорослей рачки могут в опреде-

лѐнной степени ориентироваться по градиенту 

их метаболитов. Очевидно, что рачки исполь-

зуют разные механизмы поиска отдельного 

пищевого объекта и их скопления. В скоплени-

ях они используют тактику случайного блуж-

дания, подобную броуновскому движению, а 

при поиске скопления – более сложную такти-

ку, как бы смесь броуновского движения и 

движения, направленного, вероятно, по гради-

енту метаболитов. Подобные изменения в пи-

щевом поведении – уменьшение двигательной 

активности и степени прямолинейности дви-

жения с увеличением концентрации пищи – 

отмечены у самых разных подвижных орга-

низмов – от бактерий до птиц и млекопитаю-

щих [1, 15, 18, 20, 21, 23, 26 – 28, 31, 34 и др.]. 

Это не случайно, и определяется, видимо, эф-

фективностью такой стратегии пищевого (по-

иск пищи) поведения – переключения с одной 

тактики на другую в зависимости от концен-

трации пищевых объектов [28, 33].  

В последнее время опубликованы ре-

зультаты длительных наблюдений в природе, 

продемонстрировавшие подобное переключе-

ние с одной поисковой тактики на другую в 

зависимости от концентрации пищевых объек-

тов (жертв). В частности, длительное слежение 

за представителями 14 видов морских рыб, че-

репах и пингвинов с использованием меток-

радиопередатчиков показало, что в скоплениях 

жертв те двигались, используя тактику случай-

ного блуждания, а при низких концентрациях 

жертв – тактику полѐта Леви (Lévy flight/walk). 

[28].  Суть этой тактики в отличие от броунов-

ского движения заключается в том, что не все 

участки прямолинейного движения имеют 

примерно одинаковый размер, отдельные пря-

молинейные пробеги значительно длиннее, но 

тоже не направлены.  

Рассматривая зарисовки траекторий 

движения копепод при низких концентрациях 

водорослей, полученные Т. М. Ковалѐвой [9], 

приходишь к выводу, что в данном случае 

большие скачки происходят далеко не во всех 

направлениях, как того требует полѐт Леви, а в 

довольно узком секторе. Логика полѐта Леви 

основана на том, что движущийся объект не 

имеет/не получает никакой информации о 

нахождении скопления пищевых объектов. В 

случае планктонных копепод это неверно, т.к. 

дистанции их свободного перемещения сопо-

ставимы с таковыми распространения метабо-

литов от скопления водорослей [30, 36]. 
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Влияние рачков друг на друга: эф-

фект массы и эффект группы, механизм аг-

регирования. Внутри популяции/в группе ор-

ганизмов выделяются два типа взаимодей-

ствий/взаимовлияний: непосредственное влия-

ние особей друг на друга через какие-либо ин-

формационные каналы (эффект группы) и опо-

средованные через ресурсы (эффект массы). У 

копепод достаточно выражены оба типа взаи-

мовлияний [8]. При построении любой модели 

скопления копепод ими пренебрегать нельзя, 

оба эффекта, вероятно, играют определѐнную 

роль в поддержании и динамике агрегаций жи-

вотных. Скорость выедания, а, следовательно, 

и начало разбегания скопления обусловлены, 

прежде всего, эффектом массы, а агрегирова-

ние рачков – эффектом группы. Сейчас вряд ли 

мы готовы достаточно корректно количествен-

но описать эту роль. Эксперименты с различ-

ными водными животными показали, что во 

время питания выделяются некие вещества, 

которые привлекают других особей данного 

вида [22, 30, 36 и др.]. Кто их выделяет – пита-

ющиеся хищники или поедаемые жертвы? – 

вопрос, на который однозначного ответа пока 

нет. Подобный механизм образования скопле-

ний через усиление случайных флуктуаций 

численности хорошо изучен на примере личи-

нок жука Dendroctonus micans [6]. Показано, 

что при первоначально случайном распределе-

нии личинок начинается их агрегирование. 

Концентрирование личинок происходит под 

влиянием конкуренции двух факторов: случай-

ных движений личинок и их реакции на особое 

химическое вещество феромон, синтезируемое 

личинками из терпенов, содержащихся в дере-

ве, которым они питаются. Личинки испускают 

феромоновые сигналы с частотой, зависящей 

от степени насыщения, т.е. концентрации пи-

щи. Феромон диффундирует в пространстве, и 

личинки перемещаются в направлении, задава-

емом градиентом его концентрации. Подобное 

отмечали и для морских организмов [16, 30, 

36]. Чем выше локальная плотность личинок и 

концентрация пищи в данной области, тем вы-

ше градиент концентрации феромона; как ре-

зультат, сильнее и тенденция других личинок 

двигаться к образовавшемуся скоплению. Ис-

пользуя численное моделирование, И. Приго-

жин и И. Стенгерс [6], показали, что критиче-

ские размеры скопления возрастают с эффек-

тивностью механизмов диффузии, связываю-

щих между собой все области системы. «Чем 

быстрее передается сигнал по «каналам связи» 

внутри системы, тем выше процент безрезуль-

татных флуктуаций и, следовательно, тем 

устойчивее система. Этот аспект проблемы 

критического размера означает, что в подоб-

ных ситуациях «внешний мир», т. е. всѐ, что 

окружает флуктуирующую область, всегда 

стремится погасить флуктуации. Затухнут ли 

флуктуации или усилятся, зависит от эффек-

тивности «канала связи» между флуктуирую-

щей областью и внешним миром». В данном 

контексте затухание флуктуаций – распад 

скоплений. Относительно копепод можно ска-

зать, что, с одной стороны, это определяется 

тем, на- сколько развиты у них хемосенсорные 

механизмы (развиты достаточно хорошо, о 

чѐм, к примеру, свидетельствует и наличие у 

копепод половых феромонов [24, 35]), с другой 

– их способностью ассимилировать информа-

цию о состоянии среды (концентрации пищи) и 

откликаться на неѐ своим поведением. 

Ментальная модель. Не будем касать-

ся вопроса, что было сначала – скопле-

ние/пятно микроводорослей или агрегация в 

нѐм копепод. Начнѐм с того, что есть скопле-

ние водорослей и в нѐм агрегация копепод. Ес-

ли скорость выедания водорослей не превыша-

ет скорости их воспроизводства, то такая ситу-

ация будет устойчивой и практически беско-

нечной во времени. В ситуации, когда водо-

росли выедаются быстрее, чем воспроизводят-

ся, их концентрация будет прогрессирующе 

уменьшаться. Следовательно, броуновское 

движение водорослей будет переходить в по-

лѐт Леви, что приведѐт к расползанию пятна 

рачков во всех направлениях. Продолжаться 

такое абсолютно ненаправленное движение 

будет до тех пор, пока отдельные рачки 

ненаткнутся на градиент метаболитов 
водорослей, распростра- 
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няющийся от зон с их повышенной концентра-

цией. Двигаясь по градиенту метаболитов во-

дорослей, часть рачков достигнет их скопления, 

начнѐт питаться и выделять метаболиты, при-

влекая сюда других рачков. Начнѐтся формиро-

вание нового пятна рачков. Иными словами, 

весь цикл можно представить следующим обра-

зом: плотное скопление рачков, расползаясь, 

начинает напоминать как бы сферу с увеличи-

вающимся диаметром; в какой-то момент сфера 

касается нового скопления водорослей, вскоре 

начинается стягивание сферы к этой точке каса-

ния, и образуется новое плотное скопление ко-

пепод. Такой групповой механизм поиска пищи 

намного эффективнее, чем поиск одиночками, 

соответственно тратится и меньше энергии на 

поиск пищи. Этим, вероятно, объясняется сни-

жение интенсивности питания у насекомых и 

копепод с увеличением их групп [11]. 

В связи с этим отметим, что в безвет-

ренную погоду в гиперсолѐных водоѐмах Кры-

ма и Индии автор наблюдал плотные шарооб-

разные рои – скопления артемий. Эти скопле-

ния постоянно флуктуировали в размерах, 

смещаясь по горизонтали, что очень напоми-

нало описанную выше гипотетическую карти-

ну. Однако, такой механизм, как и любой, свя-

занный с пространственно-временной неодно-

родностью потребления водорослей [10], ещѐ и 

стабилизирует систему фито- – зоопланктон. 

Максимизируются как общая первичная про-

дукция, так и многодневный рацион копепод. 

Простейшие числовые эксперименты [10], ко-

гда сравнивались две ситуации на 6-камерном 

поле, равномерное распределение питающихся 

рачков по всем камерам и такое же количество 

рачков, перемещающихся между камерами, 

показали, что в случае агрегированного рас-

пределения, если переход из камеры в камеру 

происходил при выедании большей части кле-

ток водорослей, но не до нуля, рацион был зна-

чимо выше и никогда, как в случае равномер-

ного распределения, все водоросли не выеда-

лись, а рачки не вымирали. 

Предложенная модель может быть про-

верена с использования подхода «individual 

based model». Численные эксперименты с мо-

делью внесут новое в понимание формирова-

ния устойчивой неоднородности распределе-

ния копепод и еѐ экологической роли. 
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Поступила 

Агрегації планктонних копепод: гіпотетична модель хмари, що флуктуїрує. М. В. Шадрін. У дискусій-

ній статті запропонована вербальна модель формування і динаміки агрегацій планктонних копепод. Модель 

базується на раніше експериментально отриманих і опублікованих даних по впливу концентрації їжі на п о-

ведінку планктонної копеподи Acartia clausi. 

Ключові слова: копеподи, планктон, скупчення, поведінка, модель. 

Aggregations of planktonic copepods: hypothetical model of fluctuating cloud. N. V. Shadrin. The verbal model 

of forming and dynamics of planktonic copepod aggregations is offered in the debatable article. A model is based on 

before than the experimentally got and published data on influence of concentration of food on behavior of plankton-

ic copepod Acartia clausi. 

Key words: copepods, plankton, aggregation, behavior, model. 




