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ВЛИЯНИЕ МОЛЛЮСКА Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) (Mollusca, 
Dreissenidae) И РАЗНЫХ ВОЗРАСТНЫХ ГРУПП ОКУНЯ Perca fluviatilis (L.) 

(Pisces, Perciidae) НА СТРУКТУРУ И ОСНОВНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 
МАКРОЗООБЕНТОСА ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫХ МЕЗОКОСМОВ
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Исследован состав макрозообентоса экспериментальных мезокосмов из 116 таксонов, наиболее
широко представлены хирономиды (50 видов), моллюски (25) и олигохеты (21). Большинство так-
сонов (61%) – обычные для биоценоза Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) Рыбинского водохранили-
ща, остальные вселились за период проведения эксперимента. В мезокосмах с личинками окуня от-
мечено минимальное количество вселенцев, в вариантах с дрейссеной – максимальное. Показано,
что в отсутствии дрейссены возрастные группы окуня, потребляющие макрозообентос, снижают
его основные структурные характеристики. В бассейнах с годовиками окуня и дрейссеной отмечена
максимальная сумма основных структурных характеристик, что указывает на позитивную средооб-
разующую роль Dreissena polymorpha в бентосных сообществах и возможность использования ее друз
в качестве убежищ.
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тос, биомасса, численность, видовое богатство
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ВВЕДЕНИЕ

Влияние Dreissena polymorpha на бентоценозы
водоемов неоднократно показано [3, 8, 18, 24 и др.].
Однако материалов, отражающих совместное воз-
действие этого моллюска и пищевой активности
рыб-бентофагов на состояние сообществ донных
макробеспозвоночных, недостаточно. В 1993 г. на
экспериментальной базе “Сунога” Института био-
логии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН
проведен эксперимент о влиянии дрейссены по-
лиморфной и различных возрастных групп окуня
на видовой состав и структуру макрозообентоса
экспериментальных мезокосмов. Вопросы разви-
тия и роста окуня в условиях проведенного экспе-
римента освещены в работе [27].

Цель работы – выявление совокупного влия-
ния дрейссены и разных возрастных групп окуня
на основные структурные характеристики макро-
зообентоса и его отдельных компонентов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Эксперимент проводили в бетонных прямо-

угольных бассейнах размером 4 × 4 м объемом 15 м3.
На дно каждого бассейна (площадь 16 м2) уклады-
вали суглинок толщиной ~3 см, заливали неболь-
шой слой воды (20 см), затем закладывали ил из
Волжского плеса Рыбинского водохранилища
(по 120 дночерпателей ДАК-250) и поднимали
уровень воды до 90 см. Было установлено 5 вари-
антов (по 3 бассейна каждый): K – в бассейны по-
мещали только ил; ГО – помещали ил и выпуска-
ли в бассейн 12 годовиков окуня со средней мас-
сой 3.7 г и средней длиной 6.3 см; ЛО – помещали
ил и выпускали в бассейн 1100 личинок окуня со
средней массой 3.9 мг и длиной 8.5 мм; ГО + Д – по-
мещали ил, равномерно распределяли по дну бас-
сейна друзы дрейссены из расчета 0.75 кг/м2 и вы-
пускали в бассейн 12 годовиков окуня; ЛО + Д – по-
мещали ил, друзы дрейссены из расчета 0.75 кг/м2
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и выпускали в бассейн 1100 личинок окуня.
Окунь выбран в связи с широким распростране-
нием в прибрежной зоне Рыбинского водохрани-
лища и легким приспособлением к разным эко-
логическим условиям. Его годовики в открытой
части водоема – типичные бентофаги, основу пи-
щи которых составляют крупные личинки хироно-
мид – Lipiniella araenicola Shilova и Chironomus mu-
ratensis Ryser et al. (> 90% массы пищевого комка).

Пробы макрозообентоса отбирали еженедельно
с 10 мая по 11 августа 1993 г. в каждом бассейне по во-
семь дночерпателей площадью захвата 1/400 м2 (кон-
струкция дночерпателя Г.Х. Щербины), промывали
через мельничный газ с размером ячеи 210 мкм. Ор-
ганизмы из остатков грунта выбирали живыми,
затем моллюсков фиксировали в 70%-ном спир-
те, остальных беспозвоночных – в 8%-ном фор-
малине и после трехмесячной фиксации, отве-
денной на стабилизацию массы фиксированных
организмов [1], приступали к их камеральной об-
работке. Всего собрано и обработано 195 проб
макрозообентоса.

Для определения количества вылетевших ви-
дов хирономид с поверхности воды собирали эк-
зувии куколок хирономид в те же сроки, что и
макрозообентос. Собранные экзувии фиксирова-
ли в жидкости Удеманса и после приготовления
тотальных препаратов определяли их видовую
принадлежность. Для анализа вылета хирономид,
кроме количества вылетевших особей каждого
вида и динамики вылета, рассчитывали введен-
ный авторами впервые индекс вылета хирономид
(Dx). Индекс представляет собой отношение сум-
мы всех вылетевших особей имаго хирономид в
данном варианте за весь период эксперимента
(W) к общему числу вылетевших в данном вари-
анте видов хирономид (S): Dx = W/S.

В тексте статьи употребляются термины “або-
ригены” – виды, попавшие в экспериментальные
мезокосмы вместе с грунтом из Волжского плеса
Рыбинского водохранилища и “вселенцы” – ви-
ды, отсутствовавшие в изначальном составе (в иле,
наполнявшем бассейны в начале опыта), чаще всего
это насекомые, отложившие кладки в бассейнах в
период проведения эксперимента [24].

Камеральную обработку материала проводили
согласно общепринятым методикам [1, 9, 19]. Для
идентификации видовой принадлежности дон-
ных макробеспозвоночных использовали опреде-
лители [4–7, 10–17, 20–22, 25, 28, 29]. При состав-
лении списка обнаруженных видов придержива-
лись системы и сокращений, изложенных в
работе [26] и серии определителей [11–14].

Структуру макрозообентоса оценивали по коли-
честву таксонов, численности, биомассе, встречае-
мости и доле отдельных таксономических групп в

общей численности и биомассе. Индекс доминиро-
вания рассчитан по работе [2], индекс Шеннона [23].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В составе макрозообентоса эксперименталь-

ных мезокосмов обнаружено 116 таксонов, из ко-
торых наиболее широко представлены хирономиды
(50 видов), моллюски (25) и олигохеты (21). Из всех
обнаруженных видов 73 обычны в составе макрозо-
обентоса биоценоза дрейссены Рыбинского водо-
хранилища (аборигены). Остальные 43 вида всели-
лись за период проведения эксперимента (все-
ленцы). Подавляющее большинство видов (69)
были редкими (частота встречаемости в составе
макрозообентоса < 10%), в то время как постоян-
ных видов (с частотой встречаемости ≥ 50%) заре-
гистрировано всего девять: личинки хирономид (7)
и олигохеты (2) (табл. 1). Наибольшая частота
встречаемости в различных вариантах отмечена у
следующих трех видов: Limnodrilus hoffmeisteri
(84.6–97.4%), Potamothrix moldaviensis (71.8–
92.3%) и Cladotanytarsus wexionensis (66.7–79.5%).

В начале эксперимента по частоте встречаемо-
сти незначительно лидировали представители
олигохет, но с вселением в лотки массовых поли-
цикличных видов хирономид последние стали
преобладать по этому показателю почти до конца
эксперимента. В конце эксперимента повыси-
лась роль двух представителей моллюсков – Lym-
naea peregra (Müeller) и Cincina piscinalis (Müeller).

В первую неделю эксперимента число видов во
всех вариантах варьировало от 13 до 18, причем
основу составляли хирономиды и олигохеты. Затем
видовое богатство возросло во всех вариантах, при
этом более существенный рост наблюдался в вари-
антах с дрейссеной (ЛО + Д и ГО + Д), а менее зна-
чительный в вариантах с рыбой (ЛО и ГО), кон-
трольные мезокосмы (К) занимали промежуточ-
ное положение. В свою очередь в мезокосмах с
годовиками окуня количество обнаруженных ви-
дов было меньше, чем в вариантах с личинками.
Сходная динамика наблюдалась и у числа обнару-
женных видов хирономид. Меньшее влияние
оказывает присутствие дрейссены в мезокосмах
на число обнаруженных олигохет и моллюсков.

Всего за период исследований зарегистрирова-
но 29 видов постоянных (встреченных во всех ме-
зокосмах) видов. Из них хирономиды – 19, олиго-
хеты – 6, моллюски – 3, пиявок – 3. Динамика
количества постоянных видов фактически не от-
личается от таковой предыдущих структурных ха-
рактеристик. Следует отметить, что в вариантах с
годовиками окуня (ГО и ГО + Д) наличие дрейс-
сены способствовало более значительному росту
числа постоянных видов, чем в вариантах с ли-
чинками окуня (ЛО и ЛО + Д).

Анализ динамики количества видов-вселен-
цев и вылетевших имаго хирономид показал, что
максимальное их количество отмечено в мезо-
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Таблица 1. Основные структурные характеристики доминирующих видов донных макробеспозвоночных в раз-
личных вариантах экспериментальных мезокосмов

Примечание. Здесь и в табл. 2 полужирным шрифтом выделены значимые различия количественных характеристик.

Вид
Вариант эксперимента

К ЛО ЛО + Д ГО ГО + Д

Численность, экз./м2

Limnodrilus hoffmeisteri Claparède 362 295 373 206 263

Potamothrix moldaviensis (Vejdovsky et Mrazek) 247 176 264 115 178

Psectrocladius fabricus Zelentzov 108 50 133 27 147

Chironomus cingulatus (Meigen) 41 371 569 206 1063

Cladotanytarsus wexionensis Brundin 410 341 795 333 968

Tanytarsus pallidicornis (Walker) 306 496 699 51 262

T. mendax Kieffer 36 132 219 65 323

Polypedilum nubeculosum (Meigen) 49 59 23 44 71

Биомасса, г/м2

Limnodrilus hoffmeisteri 1.05 0.86 1.37 0.38 0.69

Potamothrix moldaviensis 0.52 0.39 0.58 0.21 0.39

Psectrocladius fabricus 0.12 0.06 0.14 0.02 0.14

Chironomus cingulatus 0.23 1.85 2.99 1.25 3.57

Cladotanytarsus wexionensis 0.15 0.11 0.31 0.11 0.36

Tanytarsus pallidicornis 0.17 0.23 0.40 0.03 0.17

T. mendax 0.03 0.08 0.14 0.04 0.24

Polypedilum nubeculosum 0.07 0.10 0.04 0.08 0.11

Встречаемость, %

Limnodrilus hoffmeisteri 97.4 84.6 94.9 82.1 89.7

Potamothrix moldaviensis 89.7 89.7 89.7 71.8 92.3

Psectrocladius fabricus 41.0 35.9 46.2 20.5 35.9

Chironomus cingulatus 25.6 56.4 61.5 46.2 51.3

Cladotanytarsus wexionensis 66.7 69.2 69.2 69.2 79.5

Tanytarsus pallidicornis 69.2 74.4 76.9 35.9 69.2

T. mendax 30.8 56.4 69.2 43.6 71.8

Polypedilum nubeculosum 43.6 41.0 30.8 38.5 48.7

Индекс доминирования

Limnodrilus hoffmeisteri 7.37 5.29 5.24 3.57 4.23

Potamothrix moldaviensis 5.00 3.51 3.44 2.29 3.10

Psectrocladius fabricus 1.77 0.88 1.37 0.42 1.50

Chironomus cingulatus 1.37 6.44 6.78 3.96 10.70

Cladotanytarsus wexionensis 3.53 2.65 3.69 2.59 5.07

Tanytarsus pallidicornis 3.42 3.89 4.01 0.70 2.44

T. mendax 0.68 1.63 1.83 0.94 2.98

Polypedilum nubeculosum 1.19 1.17 0.42 0.97 1.19
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космах с годовиками окуня и дрейссеной, не-
сколько ниже аналогичный показатель в мезо-
космах с личинками окуня и дрейссеной. Наи-
большие значения средней за период проведения
эксперимента численности и биомассы макро-

беспозвоночных наблюдали в обоих вариантах с
дрейссеной, наименьший аналогичный показа-
тель в мезокосмах с годовиками окуня и контроле
(рис. 1, табл. 2).

При анализе динамики численности и биомас-
сы основных групп макрозообентоса выявлено
значительное преобладание по численности хи-
рономид-вселенцев, которые доминировали в те-
чение всего эксперимента (общее для всех пяти
вариантов). Роль аборигенов (основа – олигохе-
ты, пиявки и моллюски) незначительна. Сначала
общая численность во всех вариантах возрастала,
а после достижения максимума убывала. Причем,
колебание численности аборигенов в различных
вариантах несущественны, а основные измене-
ния тесно связаны с появлением в составе макро-
зообентоса молоди хирономид-вселенцев и выле-
том их имаго (рис. 2).

В контрольных мезокосмах численность мак-
розообентоса изменялась незначительно, с двумя
небольшими максимумами в конце июня и сере-
дине июля, далее происходило постепенное ее
снижение до первоначального значения.

В варианте с годовиками окуня без дрейссены
численность вселенцев постепенно возрастала и
достигала максимума на 62-e сут эксперимента,
после чего постепенно снижалась (рис. 2). Наи-
более существенные колебания численности на-
блюдали в мезокосмах с годовиками окуня и
дрейссеной (два максимума). Уже на 20-e сут про-
ведения эксперимента численность донных бес-
позвоночных здесь достигала 3.5 тыс.экз./м2.
Второй максимум численности был значительно
выше первого – 9.4 тыс. экз./м2.

Рис. 1. Средняя численность, тыс. экз./м2 (а) и био-
масса, г/м2 (б) основных групп макрозообентоса в
различных вариантах экспериментальных мезокос-
мов: 1 – моллюски, 2 – олигохеты, 3 – хирономиды,
4 – прочие.
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Таблица 2. Структурные характеристики макрозообентоса в различных вариантах экспериментальных мезокосмов

*Обозначены основные структурные характеристики, которые суммировались.

Структурная характеристика
Вариант

К ЛО ЛО + Д ГО ГО + Д

Всего обнаружено видов 69 65 79 61 75
из них: хирономид 36 30 38 29 33

олигохет 14 15 15 12 15
моллюсков 15 16 15 13 15
прочих 4 4 11 7 12

Число аборигенных видов* 48 48 48 40 46
Число видов-вселенцев* 21 17 31 21 29
Среднее число обнаруженных видов* 21 ± 1 21 ± 1 26 ± 1 18 ± 1 25 ± 1
Число вылетевших видов хирономид* 22 15 17 10 23

Индекс вылета хирономид, 3.4 5.5 7.1 3.0 4.6

Число постоянных видов, P ≥ 50%* 15 14 17 9 22

Средняя численность, тыс. экз./м2* 2.4 ± 0.2 2.7 ± 0.3 4.2 ± 0.4 2.5 ± 0.3 3.4 ± 0.4

Средняя биомасса, г/м2* 5.2 ± 0.4 7.0 ± 0.8 9.9 ± 1.1 6.9 ± 1 8.6 ± 0.9

Сумма основных структурных характеристик 138 130.2 160.2 110.4 161.6

*
xD



66

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2019

ЩЕРБИНА, БЕЗМАТЕРНЫХ

В мезокосмах с личинками окуня без дрейссе-
ны динамика численности сходна с таковой у го-
довиков, но пик численности наступил почти на
месяц раньше. С переходом личинок на 40-e сут
эксперимента к активному потреблению донных
беспозвоночных [27] произошла убыль численно-

сти. В варианте с личинками окуня и дрейссеной
динамика численности значительно отличалась
от предыдущих вариантов. Для нее характерен
резкий рост уже после 10 сут эксперимента, хотя
70% пищевого комка личинок окуня составили
донные беспозвоночные [27]. В последующий пе-

Рис. 2. Динамика численности (тыс. экз./м2) и биомассы (г/м2) аборигенов (1) и вселенцев (2) в различных вариантах:
К (а, б), ЛО (в, г), ЛО + Д (д, е), ГО (ж, з), ГО + Д (и, к).
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риод численность макрозообентоса колебалась
незначительно, и резкая ее убыль произошла за
неделю до конца эксперимента (рис. 2).

Биомасса макрозообентоса в контроле в тече-
ние всего эксперимента существенно не изменя-
лась, основу ее составляли олигохеты, хирономи-
ды и в отдельные периоды моллюски. В целом
биомасса близка к 4 г/м2, а ее пики носят скорее
случайный, чем закономерный характер. Следует
отметить, что доля аборигенов была несколько
выше, чем видов-вселенцев (рис. 2).

Динамика биомассы аборигенов и вселенцев в
обоих вариантах с годовиками окуня носила сход-
ный характер. В первые 5 нед эксперимента био-
масса хирономид-вселенцев была незначитель-
ной (рис. 2). В последующий период биомасса
макрозообентоса возрастала и на 8–10 cут экспе-
римента в мезокосмах с годовиками окуня соста-
вила 10–15 г/м2, с годовиками окуня и дрейссе-
ной – 11–12 г/м2.

В обоих вариантах с личинками окуня динами-
ка биомассы аборигенов и вселенцев имела сход-
ный характер и существенно отличалась от других
вариантов. Максимальных величин биомасса до-
стигла в начале августа, после чего происходила
резкая ее убыль (рис. 2).

Минимальная доля численности хирономид
(58%) и биомассы (28%) отмечена в контроле, а
максимальные аналогичные показатели (71 и 61%
соответственно) в мезокосмах с годовиками оку-
ня (рис. 1).

Всего из экспериментальных мезокосмов за-
регистрирован вылет 33 видов имаго хирономид.
Минимальное количество вылетевших имаго от-
мечено в мезокосмах с годовиками окуня (10),
значительно выше оно в вариантах с личинками
окуня и дрейсcеной и контроле (23 и 22 вида, со-
ответственно) (табл. 2). Из 33 видов имаго хиро-
номид, вылетевших за время проведения экспе-
римента, 13 отложили свои кладки повторно, а 11
из них к концу эксперимента осуществили как
минимум по два вылета.

За время проведения эксперимента макси-
мальное число обнаруженных видов отмечено в
вариантах с дрейссеной, а минимальное – с рыба-
ми. Контрольные мезокосмы по данному показа-
телю занимали промежуточное положение. При-
чем, увеличение видового богатства в вариантах с
дрейссеной было обеспечено, прежде всего, за
счет группы прочих, основу которых составляли
поденки, ручейники, хаобориды и др., в то время
как число обнаруженных видов хирономид, оли-
гохет и моллюсков по вариантам существенно не
различалось. Следует отметить, что основную
роль в увеличении числа обнаруженных видов в
вариантах с дрейссеной вносили виды-вселенцы,
в то время как число аборигенных видов различа-
лось незначительно. Расчет среднего числа обна-
руженных видов и числа постоянных видов также
показал, что в вариантах с дрейссеной его значе-

ние значимо выше, чем в остальных трех вариан-
тах (табл. 2).

Индекс вылета также выше в вариантах с Dre-
issena polymorpha: как в случае с личинками, так и
с годовиками его значение возрастает в присут-
ствии моллюска на 1.6. В то же время этот показа-
тель в вариантах с годовиками ниже на 2.5 по
сравнению с вариантами с личинками окуня
(табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Анализ динамики числа обнаруженных видов

показал, что максимальное их количество отме-
чено в вариантах с дрейссеной, а минимальное –
в мезокосмах с годовиками окуня (табл. 2). В свою
очередь в мезокосмах с годовиками окуня количе-
ство обнаруженных видов было меньше, чем в ва-
риантах с личинками. Такая закономерность впол-
не объяснима, так как годовики окуня – бентофа-
ги, в то время как его личинки в первый месяц
эксперимента потребляли в основном зоопланк-
тон [27]. Повышенное видовое богатство в вари-
антах с дрейссеной связано с ее жизнедеятельно-
стью, в результате которой на дно осаждаются фе-
калии и агглютинаты, служащие пищей для
многих собирателей и глотателей, составляющие
основу видового состава макрозообентоса экспе-
риментальных мезокосмов.

Из всех обнаруженных видов 73 обычны в со-
ставе макрозообентоса биоценоза дрейссены Ры-
бинского водохранилища, а остальные 43 вида все-
лились за период проведения эксперимента (25 ви-
дов – хирономиды). Из всех вселенцев 30 видов
встречались очень редко и в небольших количе-
ствах. Такие виды как моллюск Lymnaea peregra
(Müeller) и личинки хирономид: Chironomus cingu-
latus, Сh. obtusidens Goetghebuer, Microtendipes
pedellus (De Geer), Polypedilum nubeculosum, Tany-
tarsus pallidicornis и Paratanytarsus confusus Palmen
отмечены во всех пяти вариантах, в отдельные пе-
риоды они довольно многочисленны. Подавляю-
щее большинство вселенцев являются гетеротопа-
ми, достигающими массового развития в располо-
женных недалеко прудах и временных водоемах.
Динамика вселенцев несколько отличается от тако-
вой всех предыдущих характеристик. Минималь-
ное количество вселенцев наблюдалось в мезо-
космах с личинками окуня, несколько выше у го-
довиков окуня и контроле и значительно больше
в обоих вариантах с дрейссеной (табл. 2). Так как
основу вселенцев составляли личинки хироно-
мид из трибы Tanytarsini (подавляющее большин-
ство из которых по типу питания собиратели),
фильтрационная деятельность дрейссены созда-
вала хорошие трофические условия для них, что
привело к повышенному их видовому богатству.

Как было отмечено ранее, колебание числен-
ности аборигенов в различных вариантах незначи-
тельны, а основные изменения тесно связаны с по-
явлением в составе макрозообентоса молоди хиро-
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номид-вселенцев и вылетом их имаго (рис. 2).
Наиболее существенные колебания численности на-
блюдались в вариантах с дрейссеной, где у ГО + Д от-
мечено два максимума, а у ЛО + Д – четыре.

Снижение численности в варианте ГО + Д во
второй половине июня связано с первым пиком
вылета имаго хирономид. Второй максимум при-
урочен к массовому появлению второго поколе-
ния личинок хирономид (90% всего макрозо-
обентоса) и особенно их мелких представителей
из трибы Tanytarsini. Резкое снижение численно-
сти в последующий период эксперимента вызва-
но, по-видимому, двумя причинами: во-первых, в
конце июня–начале июля наблюдался второй
пик вылета имаго хирономид; во-вторых, личин-
ки хирономид испытывали двойной пресс хищ-
ников – годовиков окуня и хищных донных бес-
позвоночных, численность и биомасса которых к
концу эксперимента здесь была > 20% всего мак-
розообентоса. Существенное превышение чис-
ленности макробеспозвоночных (особенно хиро-
номид в варианте ГО + Д над вариантом ГО) свя-
зано с тем, что многочисленные мелкие личинки
хирономид находили свое убежище среди друз
дрейссены, в то время как в бассейнах без нее они
были более доступны при питании немногочис-
ленных годовиков окуня.

Как было отмечено ранее, динамика биомассы
аборигенов и вселенцев в обоих вариантах с годо-
виками окуня носила сходный характер. Несколь-
ко повышенная биомасса аборигенов в мезокосмах
с дрейссеной связана с ее фильтрационной деятель-
ностью. По-видимому, на относительно слабый
рост биомассы хирономид в первые 5 нед экспери-
мента оказывало наличие большой доли пиявок,
для которых хирономиды были основой пищи [6].
После их убыли рост биомассы шел значительно
быстрее и в июле достиг максимального значе-
ния. С появлением в составе макрозообентоса до-
минирующего здесь до конца эксперимента
крупного представителя хирономид – Chironomus
cingulatus произошел резкий скачок биомассы.
Дальнейшее ее снижение вызвали, по-видимому,
две причины. Во-первых, с 20 июля начался вы-
лет имаго Ch. cingulatus, особенно ярко выражен-
ный в мезокосмах с дрейссеной, где популяция
достигала состояния предкуколки через 3 нед.
Во-вторых, в мезокосмах без дрейссены годовики
окуня, в первую очередь, потребляли более круп-
ных особей данного вида, о чем свидетельствовал
незначительный рост средней индивидуальной
массы личинок мотыля в данном варианте (рис. 3).
В мезокосмах с дрейссеной крупные личинки на-
ходили убежище среди друз дрейссены, продукты
жизнедеятельности которой способствовали та-
кому быстрому темпу росту мотыля.

Резкое снижение биомассы в конце июля вы-
звано, по-видимому, несколькими причинами.
Во-первых, значительно возросла биомасса пия-
вок. Во-вторых, трофические ресурсы планктон-
ных сообществ были основательно истощены,

что делало фильтрационную деятельность дрейс-
сены энергетически невыгодной для нее, а зна-
чит, препятствовало поступлению в грунт пищи
для собирателей и глотателей. В-третьих, эти ме-
зокосмы были наиболее заросшие нитчаткой, ко-
торая в конце июля покрывала значительную
часть друз дрейссены, что, по-видимому, влияло
на развитие видов-аборигенов.

В обоих вариантах с личинками окуня динами-
ка биомассы аборигенов и вселенцев имела до-
вольно сходный характер и существенно отлича-
лась от других вариантов. Максимальных вели-
чин она достигала в начале августа, после чего
происходила резкая убыль биомассы (рис. 2).
Причем, в мезокосмах с дрейссеной она росла бо-
лее существенно до конца эксперимента, хотя
именно здесь у личинок окуня уже на 10-е сут экс-
перимента 70% пищевого комка составляли хи-
рономиды [27]. Хотя в вариантах с личинками
окуня численность макрозообентоса во второй
половине эксперимента убывала, его биомасса в
этот период существенно увеличилась (рис. 2).
Это связано с основным доминирующим видом
во второй половине эксперимента – личинками
Ch. cingulatus. В мезокосмах с личинками окуня
при переходе последних на питание донными
беспозвоночными основными жертвами стано-
вились личинки мотыля II и III возрастов (дина-
мика роста средней индивидуальной массы с
0.61–0.62 мг в конце июня до 8.61–9.32 мг в конце
эксперимента) (рис. 3). Средние за весь период
эксперимента значения численности, биомассы
и индекса Шеннона были наибольшими в мезокос-
мах с личинками окуня и дрейссеной, а минималь-
ные – в контроле. Причем, велика роль хирономид
во всех вариантах, за исключением контроля, где
доминировали моллюски (рис. 1, табл. 2).

Как было отмечено выше, наибольший инте-
рес из всех структурных характеристик представ-
ляет индекс вылета хирономид. Причем, Dreissena
polymorpha в обоих случаях увеличивает его значе-
ние на 1.6 благодаря улучшению трофических
условий их обитания, а возраст окуня – в 2.5

Рис. 3. Средняя индивидуальная масса личинок Chi-
ronomus cingulatus в различных вариантах экспери-
ментальных мезокосмов: 1 – ГО, 2 – ГО + Д, 3 – ЛО,
4 – ЛО + Д. 
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(табл. 2), так как личинки окуня не могут питать-
ся куколками во время вылета имаго хирономид
из-за их крупных размеров. Годовики окуня даже
в естественных водоемах предпочитают питаться
куколками хирономид, которые во время вылета
некоторое время вынуждены находиться в толще
воды, где становятся легкой добычей не только
для бентофагов, но и для рыб-планктофагов.

Следует также отметить, что в мезокосмах с го-
довиками окуня без дрейссены большинство
структурных характеристик, как правило, мень-
ше, чем таковые с личинками. Такая закономер-
ность вполне объяснима, так как годовики окуня
уже в начале эксперимента – бентофаги, в то вре-
мя как его личинки в первый месяц эксперимента
потребляли в основном зоопланктон, и только в
дальнейшем донные беспозвоночные стали по
биомассе преобладать в их рационе [27]. В бассей-
нах с годовиками окуня и дрейссеной, наоборот,
отмечены максимальные значения числа выле-
тевших видов хирономид и числа постоянных ви-
дов (табл. 2). Это связано с тем, что многие круп-
ные беспозвоночные (основная пища годовиков
окуня) могут успешно прятаться среди друз
дрейссены, тем самым становясь менее доступ-
ными при питании рыб.

Косвенное подтверждение данного предполо-
жения – рост доминирующих по численности и
биомассе в составе макрозообентоса эксперимен-
тальных мезокосмов личинок Chironomus cingula-
tus. В обоих вариантах с личинками окуня (ЛО и
ЛО + Д) рост средней индивидуальной массы по-
пуляции Ch. cingulatus в период с 29 июня по 11 ав-
густа 1993 г. фактически не различался, и к концу
эксперимента личинки IV-го возраста были на
стадии предкуколки (рис. 3). Это можно объяс-
нить тем, что личинкам окуня доступны только
младшие возраста (I или II) популяции хироно-
мид, поедая которые, они способствовали росту
средней индивидуальной массы личинок Ch. cin-
gulatus. В мезокосмах с годовиками окуня рост
средней индивидуальной массы популяции
Ch. cingulatus по вариантам существенно разли-
чался. В бассейнах, где Dreissena polymorpha отсут-
ствовала (ГО), некоторый рост средней индиви-
дуальной массы наблюдался, но был незначите-
лен. В среднем популяция хирономид к концу
эксперимента не достигала состояния предкукол-
ки, так как годовики окуня в первую очередь вы-
едали более крупных личинок IV возраста, тем са-
мым, снижая среднюю индивидуальную массу
всей популяции. В бассейнах с дрейссеной ли-
чинки очень быстро росли и через три недели до-
стигали состояния предкуколки. Несомненно,
что основная причина такого быстрого роста ли-
чинок – хорошие трофические условия в мезо-
космах с дрейссеной и возможность взрослым ли-
чинкам использовать друзы дрейссены в качестве
убежищ. О хороших трофических условиях в бас-
сейнах с годовиками окуня и дрейссеной (ГО + Д)
свидетельствует повторное отложение кладок по-

пуляцией Ch. cingulatus, в результате чего средняя
индивидуальная масса личинок к концу экспери-
мента продолжала снижаться (рис. 3).

Наибольшие значения средней за период про-
ведения эксперимента численности и биомассы
макробеспозвоночных были в обоих вариантах с
дрейссеной, наименьший аналогичный показа-
тель – в мезокосмах с годовиками окуня и кон-
троле (рис. 1, табл. 2).

Выводы. Из 116 таксонов, обнаруженных в экс-
периментальных мезокосмах, 61% – обычные для
биоценоза Dreissena polymorpha Рыбинского водо-
хранилища, остальные виды вселились за период
проведения эксперимента. В мезокосмах с ли-
чинками окуня отмечено минимальное количе-
ство видов-вселенцев, в вариантах с дрейссеной –
максимальное. В результате проведенных иссле-
дований показано, что совокупность исследован-
ных факторов (наличие и возраст окуня и дрейс-
сены) воздействует на численность, биомассу и
разнообразие как всего макрозообентоса, так и
его основных компонентов. В мезокосмах с годо-
виками окуня без дрейссены биомасса, числен-
ность и видовое разнообразие макрозообентоса
меньше, чем в варианте с личинками. Это свиде-
тельствует, что в отсутствие дрейссены возраст-
ные группы окуня, потребляющие бентос, сни-
жают его основные структурные характеристики.
В бассейнах с окунем и дрейссеной, наоборот, от-
мечены максимальные значения основных струк-
турных характеристик, что указывает на позитив-
ную средообразующую роль D. polymorpha в бен-
тосных сообществах и возможность использовать
ее друзы в качестве убежищ.
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The Effect of the Zebra Mussel Dreissena polymorpha (Pallas, 1771)
(Mollusca, Dreissenidae) and Perch Perca fluviatilis (L.) (Pisces, Perciidae)

of Different Age on the Structure and Main Characteristics
of Macrozoobenthos in Experimental Mesocosms

G. Kh. Shcherbinaa, * and V. V. Bezmaternykhb

aPapanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, 152742 Russia

bBerg State Research Institute on Lake and River Fisheries, Perm Branch,
ul. Chernyshevsky, 3, Perm, 614002 Russia
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The composition of macrozoobenthos of experimental mesocosms from 116 taxa is investigated. The most
widely represented are chironomides (50 species), mollusks (25) and oligochaetes (21). Most of the taxa
(61%) are common for the biocenosis of Dreissena polymorpha in the Rybinsk Reservoir; the other species
were introduced during the period of the experiment. It is found that the minimum number of invaders is
found in mesocosms with perch larvae and their maximum number is recorded in the both variants with zebra
mussels. It is shown that in the absence of zebra mussels the age groups of perch consuming macrozoobenthos
reduce its main structural characteristics. The maximum sum of the main structural characteristics is record-
ed in the mesocosms with yearlings of perch and zebra mussels that indicates a positive environment-forming
role of Dreissena polymorpha in benthic communities and the possibility to use its druses as refugees.

Keywords: Dreissena polymorpha, Perca fluviatilis, experimental mesocosms, macrozoobenthos, biomass,
abundance, species richness
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