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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ОЦЕНКА ВЛИЯНИЯ ХИЩНИЧЕСКОГО ПРЕССА  
ЧУЖЕРОДНЫХ ВИДОВ ГАММАРИД НА СООБЩЕСТВА МАКРОЗООБЕНТОСА

(Представлено академиком М. Е. Никифоровым)

Аннотация. Распространение чужеродных видов и вселение их в новые места обитания нередко приводят к из-
менению структуры аборигенного сообщества макрозообентоса и одной из причин этого может являться хищное 
поведение чужеродных видов. Для оценки хищнического пресса были проведены эксперименты на примере 4 из 5 
наиболее широко распространенных видов чужеродных гаммарид, которые характеризуются хищническим поведе-
нием: Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841), Echinogammarus ischnus (Stebbing, 1898), Obesogammarus cras-
sus (Sars, 1894), Obesogammarus obesus (Sars, 1896). Эксперименты по избирательности питания показали, что 
D. haemobaphes имеет широкий спектр питания и потребляет 4 из 6 предложенных групп макрозообентоса. В экспе-
риментах с монопищей (водяной ослик) D. haemobaphes характеризовался максимальным значением экологического 
рациона по сравнению с другими изученными видами. Было показано, что только для D. haemobaphes характерно 
возрастание величины экологического рациона при увеличении концентрации пищи в эксперименте, тогда как  
у трех остальных видов гаммарид статистически значимые различия между данными величинами не наблюдалиcь. 
Обширный спектр питания этого вида может служить объяснением его широкого распространения и высокой чис-
ленности по сравнению с другими чужеродными видами гаммарид на территории Беларуси.
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Abstract. Alien amphipods were found in Belarus in the early 2000s. During long-term observations of the macrozoo-
benthic community in the rivers, a decrease of native amphipods was revealed in the southern part of Belarus. Several labora-
tory experiments were conducted to reveal the predatory effects of four alien species (Dikerogammarus haemobaphes 
(Eichwald, 1841), Echinogammarus ischnus (Stebbing, 1898), Obesogammarus crassus (Sars, 1894), Obesogammarus obesus 
(Sars, 1896) on some macrozoobenthic groups. D. haemobaphes has a maximum predation rate and a broad food spectrum in 
comparison with other studied species. The above-mentioned data can be one of the reasons of wide spreading and very aban-
doned populations of D. haemobaphes in various rivers in Belarus.
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Введение. На сегодняшний день биологические инвазии являются одной из наиболее важ-
ных причин снижения биоразнообразия как в наземных, так и в водных экосистемах [1]. Влияние 
инвазивных видов включает: локальное исчезновение аборигенных видов, изменение экосистем 
и их функционирования, поэтому необходимость в исследовании экологии и биологии чужерод-
ных видов, которые потенциально могут стать инвазивными, становится все более актуальной, 
особенно в свете глобального изменения климата, которое благоприятствует их дальнейшему 
распространению в новых местах обитания.

В реках Беларуси обитают 9 чужеродных видов амфипод (2 вида корофиид и 7 видов гамма-
рид) [2; 3], 3 из которых являются инвазивными. Самыми распространенными видами чужерод-
ных гаммарид в речных экосистемах Беларуси являются Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 
1841), Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894), Echinogammarus ischnus (Stebbing, 1898), Obeso-
gammarus crassus (Sars, 1894) и Obesogammarus obesus (Sars, 1896) [4]. В настоящее время имеют-
ся данные по размерным характеристикам [5], параметрам плодовитости [6], биотопической при-
уроченности [7], по распространению [2; 4], а также доле чужеродных видов амфипод в сообще-
стве макрозообентоса [8].

Известно, что Понто-Каспийские виды амфипод, благодаря своей пластичности в питании  
и высокой жизнеспособности в новых условиях, являются одними из самых успешных вселен-
цев и могут оказывать значительное влияние на структуру бентосного сообщества, изменяя его 
состав и снижая численность таксонов беспозвоночных. Следует отметить, что в настоящий мо-
мент существует ряд экспериментальных работ по питанию чужеродных амфипод и их влиянию 
на аборигенную фауну, но в большинстве случаев объектом таких исследований является D. vil-
losus [9]. Также показано, что в условиях различных речных бассейнов влияние чужеродной  
фауны на структуру сообщества макрозообентоса может отличаться [10]. Учитывая отсутствие 
таких работ в Беларуси и необходимость выявления причин снижения численности абориген-
ных видов гаммарид в южной части речных экосистем Беларуси, целью данной работы было 
проведение экспериментов по питанию 4 из 5 наиболее распространенных чужеродных видов 
гаммарид Беларуси и установление величин их экологических рационов. 

Материалы и методы исследования. Гаммариды (D. haemobaphes, E. ischnus, O. obesus  
и O. crassus) были отловлены с помощью ручного гидробиологического сачка, а также путем 
ручного сбора с камней и погруженных предметов. Ракообразных доставляли в лабораторию  
и содержали при комнатной температуре (19–20 °C) в отдельных аэрируемых пластиковых кон-
тейнерах (34 × 19 × 12 см), наполненных водой (около 5 л). Световой режим выдерживали «день» : 
«ночь» (12 ч : 12 ч; искусственный свет, белый; люминесцентная лампа Osram L36 W/25).

Эксперименты проводили в трехкратной повторности при одинаковых температурных и све-
товых условиях, в чашках Петри (диаметр – 6 см, высота воды – 2 см). Контрольные чашки 
Петри без хищника ставили для того, чтобы уточнить внутривидовое взаимодействие макрозоо-
бентоса и исключить каннибализм. Перед началом любого эксперимента необходимое количе-
ство гаммарид отсаживали в отдельный контейнер с чистой водой и содержали 24 ч без питания. 
Только взрослые особи чужеродных гаммарид были использованы в эксперименте. Макрозо о-
бентос отлавливали в день начала эксперимента с использованием ручного гидробиологическо-
го сачка. Было проведено 143 повторности (с учетом контроля) экспериментов: со смешанной 
пищей для выявления избирательности питания, с монопищей для определения максимальных 
величин экологических рационов чужеродных видов гаммарид, а также для определения вели-
чины экологических рационов в зависимости от концентрации монопищи. Величина суточного 
экологического рациона рассчитывалась как разница между количеством живых особей в кон-
троле и в эксперименте за 24 ч.

Вся статистическая обработка была проведена с использованием программы R. Величины 
суточных экологических рационов и индекса Чессона приведены со стандартным отклонением 
(±SD). Схемы основных экспериментов и статистическая обработка данных, а также формула 
расчета индекса Чессона подробно представлены в [11]. 

Результаты и их обсуждение. Эксперименты по определению избирательности питания 
чужеродных видов гаммарид. Шесть групп макрозообентоса (личинки Culicidae, Baetidae, Chiro-
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no midae, Lestidae и личинки ручейников рода Neureclipsis, а также Asellus aquaticus) были ис-
пользованы в экспериментах для выявления избирательности питания четырех чужеродных ви-
дов гаммарид. Количество экземпляров макробеспозвоночных в эксперименте соответствовало 
пропорциям данных групп в природных условиях. Каннибализм между группами макрозообен-
тоса не был обнаружен. Количество беспозвоночных в контроле не изменялось за 24 ч проведе-
ния эксперимента.

Следует отметить, что все чужеродные виды гаммарид потребляли водяного ослика. D. hae-
mobaphes потреблял 4 группы (за исключением личинок кровососущих комаров сем. Culicidae  
и личинок стрекоз сем. Lestidae) из 6 предложенных (рис. 1), тогда как E. ischnus, O. obesus  
и O. crassus характеризовались узким спектром питания и использовали в качестве жертвы толь-
ко A. aquaticus. Различия в величинах суточных экологических рационов варьировали у четырех 
видов гаммарид (тест Крускала–Уоллиса: p < 0,05), максимальное потребление пищи было ха-
рактерно для D. haemobaphes. Для количественной оценки избирательности жертв был рассчи-
тан индекс Чессона (α) [12; 13]. В проведенных экспериментах наиболее высокими значени ями 
коэффициентов избирательности характеризовалось потребление D. haemobaphes личинок ру-
чейников (α = 0,43 ± 0,02), а наименьшими значениями – потребление личинок кровососущих ко-
маров (α = 0,13 ± 0,01). Три других вида потребляли только водяного ослика (индекс Чессона = 1).

Эксперименты для определения максимальных величин экологических рационов чужеродных 
видов гаммарид. Одну особь гаммарид содержали в чашках Петри вместе с монопищей (водя-
ным осликом) при высокой концентрации жертвы (2644 экз/м2) без добавления субстрата. 
Количество A. aquaticus в контрольных чашках не изменялось за 24 ч проведения эксперимента. 
Величины потребления пищи чужеродными видами ракообразных варьировали от вида к виду  
и различались статистически значимо (рис. 2) (ANOVA: p = 0,0018 (p < 0,001)).

Среднее значение максимальной величины экологического рациона у E. ischnus составляло 
3,6 ± 1,14 экз/сут, O. obesus – 2,8 ± 1,64 и O. crassus – 2,6 ± 1,67 экз/сут. Следует отметить, что сред-
нее значение максимальной величины экологического рациона D. haemobaphes (6,8 ± 1,6 экз/сут) 
отличалось статистически значимо от таковых для трех других чужеродных видов (t-тест с пред-
варительной коррекцией при помощи метода Холма: pDH/EI = 0,02; pDH/OC = 0,003; pDH/OO = 0,004).

Рис. 1. Средние величины суточных экологических рационов (±SD) в эксперименте по избирательности питания 
D. haemobaphes (DH), E. ischnus (EI), O. obesus (OO), O. crassus (OC). Culic – личинки кровососущих комаров, baet – 
личинки подёнок, asel – водяной ослик, trich – личинки ручейников, chir – личинки комаров, odon – личинки стрекоз

Fig. 1. Mean values of daily predation rates (±SD) in the experiment on food selectivity of D. haemobaphes (DH), E. ischnus 
(EI), O. obesus (OO), O. crassus (OC). Culic – larvae of mosquitoes, baet – larvae of mayflies, asel – water louse, trich – lar-

vae of caddis flies, chir – chironomid larvae, odon – larvae of dragonflies
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Величины максимальных экологических рационов E. ischnus, O. obesus и O. crassus не разли-
чались статистически значимо между собой (t-тест с предварительной коррекцией при помощи 
метода Холма: p = ns) и увеличивались в ряду: OC/OO/EI → DH.

Эксперименты для определения величин экологического рациона в зависимости от концен-
трации пищи. Величины экологических рационов исследуемых видов в зависимости от концен-
трации пищи представлены в таблице и имели ненормальное распределение, поэтому была при-
менена непараметрическая статистика (тест Крускала–Уоллиса) для проверки равенства медиан 
нескольких выборок. Количество 5/10/15 экземпляров в одной чашке Петри соответствовало 
плотности 881/1763/2644 экз/м2.

Средние величины экологических рационов четырех видов гаммарид

Mean values of predation rates of 4 gammarids species

Гаммариды 
Gammarids

Экологический рацион (экз/сут ± SD) при различной концентрации водяного ослика 
Predation rate (ind/day ± SD) at different water louse concentration

5 10 15

D. haemobaphes 1,50 ± 0,55 3,89 ± 1,54 6,80 ± 1,64
E. ischnus 0,89 ± 0,60 2,11 ± 2,09 3,60 ±1,14
O. obesus 1,00 ± 0,93 1,89 ± 1,17 2,80 ± 1,64
O. crassus 0,92 ± 0,72 1,75 ± 1,20 2,60 ± 1,67

Величины экологических рационов различались статистически значимо у 4 видов гаммарид 
(тест Крускала–Уоллиса, критерий хи-квадрат = 16,5213, df = 3, p-value = 0,0009), а также и с уче-
том различной концентрации пищи (тест Крускала–Уоллиса, критерий хи-квадрат = 10,6809, df = 2, 
p-value = 0,0048). Следует отметить, что попарное сравнение величин экологического рациона 
четырех видов гаммарид показало, что только у D. haemobaphes происходит увеличение данной 
величины с увеличением концентрации пищи в эксперименте (U-критерий Манна–Уитни:  
pDH/EI = 0,002; pDH/OO = 0,031). Для трех остальных видов гаммарид разница была статистически 
недостоверной (U-критерий Манна–Уитни: p = ns).

Рис. 2. Величины максимального экологического рациона 4 видов гаммарид при питании водяным осликом за 24 ч 
(обозначение гаммарид как на рис. 1). Тёмная точка на графике – медиана, прямоугольник – нижняя и верхняя квар-

тиль, усы – диапазон данных, светлая точка – выброс

Fig. 2. The values of the maximum predation rate of 4 gammarids species when they fed on water louse for 24 h (conventional 
signs of gammarids see in the Fig. 1). The dark point on the graph is the median; the rectangle is the lower and upper quartile; 

the vertical lines are the range of data; the light point is an outlier
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Суточный экологический рацион, который показывает изъятие особей из экосистемы, явля-
ется наиболее удобным параметром при описании хищного поведения чужеродных видов и их 
влияние на аборигенные сообщества макрозообентоса.

Раньше считалось, что избирательность питания у водных беспозвоночных выражена очень 
слабо [12], но экспериментальные исследования в последние годы, в том числе и выполненные 
нами, показали четко выраженное избирательное отношение чужеродных видов гаммарид к раз-
личным видам животной пищи [11; 12]. В наших экспериментах было показано, что D. haemo-
baphes имеет широкий спектр питания по сравнению с другими видами чужеродных гаммарид 
и потребляет 4 из 6 предложенных групп макрозообентоса за исключением быстро перемещаю-
щихся личинок насекомых семейств Culicidae и Lestidae. Подобные результаты были получены  
и для инвазивного вида гаммарид Беларуси D. villosus [11], а также для других видов ракообраз-
ных [14].

По литературным данным, все чужеродные виды гаммарид, использованные в эксперимен-
тах, являются универсальными в пищевом отношении и потребляют как растительную, так  
и животную пищу, причем D. haemobaphes, особенно на ранних стадиях его развития, характе-
ризуется высоким уровнем каннибализма по сравнению с другими видами [14]. Следует отме-
тить, что в некоторых работах указывают на схожесть в пищевом поведении и позиции в пище-
вых цепях D. haemobaphes и D. villosus, тогда как E. ischnus занимает более низкий уровень  
в пищевых цепях. Сходные результаты были получены и в наших экспериментах, когда E. ischnus, 
O. obesus и O. crassus характеризовались узким спектром питания и использовали в качестве 
жертвы только A. aquaticus, а их максимальные величины экологических рационов были ниже, 
чем у нативного вида G. varsoviensis (5,7 ± 1,75 экз/сут). В свою очередь, максимальные экологи-
ческие рационы D. haemobaphes и D. villosus были схожи и составляли 6,8 ± 1,6 и 6,8 ± 0,8 экз/сут 
[11] соответственно.

Полученные нами экспериментальные данные по величинам суточных экологических рацио-
нов для 4 видов гаммарид в природной популяции данных видов могут колебаться в определен-
ных пределах в соответствии с меняющимися условиями внешней среды. В проведенных экспе-
риментах использовались только взрослые особи. Наряду с этим, температура воды в экспери-
ментах была 19–20 °C, что для чужеродных видов является относительно низкой как по 
сравнению со средней температурой воды летом на юге Беларуси (20–22 °C), так и с летней темпе-
ратурой воды 23–25 °C (при максимуме 28 °C), при которой данные виды обитают в нативном 
ареале. Как известно, повышение температуры приводит к активному обмену веществ у гамма-
рид [9], поэтому можно ожидать более высоких величин экологического рациона у чужеродных 
видов ракообразных на территории Беларуси. Ряд других условий эксперимента также могли 
отличаться от условий естественной среды обитания данного вида в исследованном водоеме.  
В связи с этим возникает необходимость проведения экспериментальных работ в мезокосмах, 
условия которых максимально приближены к естественным. Методологические проблемы ис-
следований в сочетании с высокой поведенческой изменчивостью чужеродных видов усложняют 
анализ их влияния на бентосные сообщества. Учитывая противоречивые результаты исследова-
ний в данной области за последние годы [10; 15], а также результаты проведенных эксперимен-
тов в лабораторных условиях, необходимо проведение экспериментальных работ в мезокосмах, 
условия которых максимально приближены к естественным.

Заключение. Успешность колонизации чужеродными видами новых местообитаний опреде-
ляется целым комплексом факторов, среди которых занимаемая трофическая ниша является од-
ним из необходимых условий их выживания и дальнейшего распространения. Согласно нашим 
предыдущим исследованиям [4; 8], D. haemobaphes является наиболее успешным инвайдером  
в речных экосистемах Беларуси. Полученные данные по спектру питания и величинам рационов 
этого вида могут служить объяснением его широкого распространения и высокой численности 
по сравнению с другими чужеродными видами гаммарид на территории Беларуси. Кроме того,  
в условиях глобальных климатических изменений величины рационов D. haemobaphes могут су-
щественно возрастать, приводя к увеличению пресса на аборигенные виды макрозообентоса.
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