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В результате исследований макрозообентоса в водохранилищах Волжского и Камского каскадов
проведена оценка степени биотопической приуроченности чужеродных видов. Выявлена достовер-
но значимая зависимость численности полихеты Hypania invalida (Grube, 1860), моллюска Dreissena
bugensis (Andrusov, 1897) и амфиподы Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) от фракционного
состава донных отложений. Показана зависимость распространения вселенцев (представителей
разных трофических групп от типа биотопа).
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ВВЕДЕНИЕ
До зарегулирования рек Волга и Кама состав

донных организмов был типичным для равнин-
ной реки, однако в отличие от водоемов других
бассейнов, чужеродные виды (в основном пред-
ставители понто-каспийской фауны) местами об-
разовывали специфические биоценозы (Волга…,
1978). В связи со значительными площадями пес-
чанистых отложений, занимавших до 90% дна, в
реках Волга и Кама преобладал псаммофильный
биоценоз, состоящий из олигохет и нескольких
форм личинок хирономид, а также понто-кас-
пийских ракообразных, среди которых домини-
ровала зарывающаяся гаммарида Pontogammarus
sarsi (Sowinsky, 1898) (Жадин, 1940). С образова-
нием водохранилищ произошла перестройка реч-
ных биоценозов из-за заиления биотопов. Преж-
де всего, чрезвычайно широко расселился мол-
люск Dreissena polymorpha (Pallas, 1771), также
большинство типично псаммофильных амфипод
были вытеснены пелофильными видами ракооб-
разных (Волга…, 1978). Резкий рост числа видов-
вселенцев начался с 1980–1990 гг. (Зинченко
и др., 2007). По литературным и собственным
данным за тридцатилетний период исследований

в водохранилищах рек Волга и Кама зарегистри-
ровано >50 чужеродных видов – представителей
понто-каспийской, понто-азовской и байкаль-
ской фауны (Зинченко и др., 2007; Алексевнина,
Истомина, 2008; Филинова и др., 2008; Щербина,
2009; Яковлева, 2010; Истомина, 2017; Курина,
Селезнев, 2019; Перова, 2020; Курина и др., 2021).

В настоящее время водохранилища Волжского
и Камского каскадов отличаются большим разно-
образием биотопов, соответственно особое зна-
чение приобретает высокая эвритопность видов
макрозообентоса при вселении их в новые место-
обитания. При этом, если два и более вида харак-
теризуются близкими требованиями к условиям
среды (например, к типу грунта), может происхо-
дить перекрытие экологических ниш у популя-
ций этих видов (May, Mac Arthur, 1972).

В большинстве публикаций, посвященных
изучению чужеродных видов макрозообентоса,
авторы приводят отрывочные сведения, касаю-
щиеся их биотопической приуроченности в том
или ином водоеме (Зинченко и др., 2007; Алек-
севнина, Истомина, 2008; Филинова и др., 2008;
Курина, Селезнев, 2019 и др.). В центре внимания
большинства исследователей традиционно оста-
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ются данные о динамике популяций вселенцев,
ее структуре, а также их количественных характе-
ристиках.

Цель работы – дать оценку распространения
чужеродных видов донных сообществ в зависи-
мости от типа грунта в водоемах Средней и Ниж-
ней Волги и в водохранилищах Камского каскада.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом исследований послужили пробы

макрозообентоса глубоководных участков (>8 м),
свала глубин (3−8 м) и мелководной зоны (<3.0 м)
водоемов Средней и Нижней Волги и водохрани-
лищ Камского каскада. Пробы отбирали на неза-
регулированном участке р. Волга (от г. Волгоград
до г. Астрахань) в 2016 г. на 15 станциях (число
проб n = 16), в Волгоградском водохранилище − в
2005, 2011 и 2016 гг. на 24 станциях (n = 40), в Сара-
товском – в 2009−2016 гг. на 45 станциях (n = 108), в
Куйбышевском – в 2009−2016 гг. на 40 станциях
(n = 113), в Чебоксарском – в 2016 г. на 14 станци-
ях (n = 20), в Горьковском в 2016 г. – на 18 станци-
ях (n = 35), в Камском в 2016 г. − на 15 станциях
(n = 20), в Воткинском в 2016 г. − на 14 станциях
(n = 17), в Нижнекамском в 2016 г. − на 14 станци-
ях (n = 18). Всего отобрано 387 проб макрозообен-
тоса.

Количественные пробы отбирали дночерпате-
лями Экмана–Берджа с площадью захвата 250 и
400 см2 по два подъема на станции, качественные
пробы – гидробиологическим скребком с длиной
ножа 20 см и драгой с длиной ножа 40 см (размер
ячеи 0.23 мм). Сбор и обработку материала прово-
дили с использованием стандартных гидробиоло-
гических методов (Руководство…, 1992; Баканов,
2000).

Во время исследований измеряли глубину,
описывали состав грунта и определяли тип биото-
па по методике (Зинченко, 2002). В настоящей
работе не рассмотрен “ракушечный” грунт, по-
скольку приуроченность чужеродных видов и
моллюсков рода Dreissena в водохранилищах рек
Волга и Кама приведена в (Курина, Селезнев,
2019; Курина и др., 2021).

Гранулометрический состав грунта в 108 про-
бах определяли комбинированным методом
(влажным ситовым и фракциометрическим) с
выделением размерных фракций крупного песка
>1.0 мм, среднего и мелкого песка – 1.0–0.1 мм,
алеврита – 0.09–0.01 мм и пелита <0.01 мм (Ку-
зяхметов и др., 2004; Законнов и др., 2018).

Для оценки избирательности типа грунта чу-
жеродными видами использовали показатель сте-
пени биотопической приуроченности (Fij), пред-
ложенный Ю.Н. Песенко (1982):

( ) ( )= − + −ij ij i j ij i j ij j/ 2 ,F n N n N n N n N n N

где nij − число особей i-го вида в j-ой выборке
(биотопе) объемом Nj, ni – число особей этого ви-
да во всех пробах общим объемом N.

Этот показатель учитывает долю вида в струк-
туре сообществ разных мест обитания и не требу-
ет равного объема исследований в разных место-
обитаниях. Если вид встречен только в одном
биотопе (показатель Fij = 1) или отдавал явное
предпочтение одному биотопу (>0.7) при отрица-
тельном или безразличном (Fij, близком к нулю)
отношении к другим биотопам, то вид относили к
стенотопным. Если показатели биотопической
приуроченности во всех исследованных пробах
были равны нулю или незначительно (±0.3) от-
клонялись от него, то вид относили к эвритоп-
ным. Промежуточное положение занимали виды,
обладающие достаточной экологической пла-
стичностью, чтобы освоить несколько биотопов.

Для выделения трофических групп гидро-
бионтов за основу использовали классификацию,
предложенную А.С. Константиновым (1986) и
Э.И. Извековой (1975). Выделено семь трофиче-
ских групп донных животных по способу и харак-
теру питания: фитодетритофаги–собиратели
(моллюски Theodoxus astrachanicus (Starobogatov in
Starobogatov, Filchakov, Antonova et Pirogov, 1994),
Lithoglyphus naticoides (Preiffer, 1828)); детритофа-
ги–собиратели + грунтозаглатыватели (полихе-
ты, олигохеты Potamothrix vejdovskyi Hrabĕ, 1941);
всеядные собиратели + хвататели (большинство
амфипод, кумовых ракообразных, мизид); хищ-
ники–хвататели (пиявки); сестонофаги + детри-
тофаги–фильтраторы (моллюски Dreissena bugen-
sis (Andrusov, 1897) и D. polymorpha), детритофа-
ги–собиратели + фильтраторы (амфиподы рода
Chelicorophium, Dikerogammarus haemobaphes
(Eichwald, 1841)).

Перекрытие ниш (niche overlap) популяций чу-
жеродных видов на различных типах донных от-
ложений анализировали с помощью индекса Пи-
анки (Pianka, 1974), сходного с коэффициентом
конкуренции α в уравнении Лотки–Вольтерры, и
перестановочной нуль-модели с 10000 переста-
новками.1 Ординационную диаграмму строили
методом анализа избыточности (Redundancy
Analysis, RDA) (Rao, 1964) – методом прямой ор-
динации, отображающим изменение видового
состава вдоль градиента факторов среды, в нашем
случае фракции грунта. Зависимость численно-
сти гидробионтов от процентного содержания
фракции грунта исследовали с помощью точной
перестановочной линейной модели.

1 Gotelli N.J., Hart E.M., Ellison A.M. Niche Overlap. 13 March
2015. R package “EcoSimR” vignette, https://mran.microsoft.
com/snapshot/20161012/web/packages/EcoSimR/vignettes/
nicheOverlapVignette.html



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2023

ЗАВИСИМОСТЬ РАСПРОСТРАНЕНИЯ ЧУЖЕРОДНЫХ ВИДОВ 245

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В период исследований 2009−2016 гг. в водо-

хранилищах Волжского и Камского каскадов об-
наружено 39 чужеродных видов, их состав и ча-
стота встречаемости приведены в работах (Кури-
на, Селезнев, 2019; Курина и др., 2021).

Для оценки избирательности распространен-
ных чужеродных видов (частота вcтречаемости
R > 5%) в зависимости от типа грунта рассчитан
показатель степени биотопической приурочен-
ности, на основании которого выделено три груп-
пы видов: стенотопные, эвритопные и освоившие
два и более биотопов (табл. 1). Большинство чу-
жеродных видов макрозообентоса (13) характери-
зуются достаточной экологической пластичностью,
чтобы освоить несколько типов биотопов. Среди
стенотопных видов можно выделить несколько
групп: псаммофильные (6 видов), литофильные (3),
пелофильные (2), аргиллофильные − (1), фито-
фильные (2). Нами отмечен единственный вид,
который в водохранилищах Волги и Камы может
быть отнесен к эвритопным − Dreissena bugensis.

В изученных водоемах чужеродные виды дон-
ных сообществ в большинстве случаев предпочи-
тают пески с наличием высшей водной расти-
тельности и избегают биотопы с серыми и глини-
стыми илами (табл. 1).

Анализ перекрытия ниш (niche overlap) на пол-
ных данных показал, что значение индекса Пиан-
ки 0.66 значимо отличается (p < 0.0001) от средне-
го смоделированного значения 0.43. В изученных
водоемах перекрытие ниш у чужеродных видов
макрозообентоса происходит на песчаных грун-
тах. Анализ по группам видов, приуроченных к
другим типам донных отложений, не показал от-
личий индекса от случайного.

Подавляющее большинство чужеродных видов
обитает и на глубоководных, и на прибрежных био-
топах, а также на свале глубин ≤8 м (рис. 1). Исклю-
чение – ракообразные сем. Mysidae, встречающи-
еся на русловых участках водоемов крайне редко,
амфиподы Dikerogammarus villosus и D. caspius,
приуроченные исключительно к зарослям макро-
фитов, а также прибрежные виды кумовых раков
Caspiocuma campylaspoides и Pseudocuma cercaroides.
Выявлено также более широкое расселение неко-
торых видов ракообразных (Chelicorophium cur-
vispinum, Pandorites platycheir, Pontogammarus robus-
toides, Pterocuma rostrata) по глубинам акватории
водохранилищ по сравнению с водоемом–доно-
ром (Каспийским морем) (Атлас…, 1968).

Анализ ординационной диаграммы взаимо-
связи размера фракций грунта и состава чужерод-
ных видов макрозообентоса в водохранилищах
рек Волга и Кама (рис. 2) показал, что наиболь-
шее количество видов приурочено к грунтам раз-
мерной фракции 1.0–0.1 мм (средний и мелкий
песок), а наименьшее − к размерной фракции

>1.0 мм (крупный песок). Представители трофи-
ческих групп всеядные собиратели + хвататели и
фитодетритофаги–собиратели обитают преиму-
щественно на средних и мелких песках, детрито-
фаги (детритофаги–собиратели + фильтраторы,
детритофаги–собиратели + грунтозаглатывате-
ли, сестонофаги + детритофаги–фильтраторы) –
на алевритовых и пелитовых илах.

В изученных водохранилищах выявлена досто-
верно значимая зависимость численности полихет
Hypania invalida (уровень значимости модели p =
= 0.007), моллюска Dreissena bugensis (p = 0.014) и
амфиподы Dikerogammarus haemobaphes (p = 0.025)
от процентного содержания в механическом соста-
ве грунта пелитовой фракции размером <0.01 мм.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В водохранилищах рек Волга и Кама почти по-
ловина чужеродных видов (46%), имеющих ча-
стоту встречаемости >5%, зарегистрирована на
двух и более типах грунтов. Можно предположить,
что успешность распространения и натурализации
видов понто-каспийского и понто-азовского ком-
плексов в изученных водоемах в большой степени
связана со значительной экологической пластич-
ностью в выборе заселяемого субстрата, позволяю-
щей им освоить несколько типов биотопов. Один
из самых массовых видов с такими характеристи-
ками в изученных водоемах – моллюск Dreissena
polymorpha, расселившийся вверх по р. Волга еще
до сооружения каскада водохранилищ (Волга…,
1978). Известно, что в Каспийском море этот вид
в основном безразличен к фракционному составу
донных отложений (Сейдалиева и др., 2016). В ис-
следованных нами водоемах D. polymorpha также
освоила большинство биотопов, предпочитая
пески (табл. 1).

После сооружения на р. Волга каскада водо-
хранилищ и заиления биотопов произошли все-
ление и натурализация моллюска Dreissena bugen-
sis (Зинченко и др., 2007), в настоящее время вид
освоил все исследованные типы грунтов в водо-
хранилищах (т.е. эвритопный) (табл. 1). Показа-
но продолжающееся вытеснение Dreissena poly-
morpha полиморфной видом Dreissena bugensis на
глубоководных участках водохранилищ Средней
и Нижней Волги (Курина, Селезнев, 2019). Веро-
ятно, значительная псаммофильность D. polymor-
pha при отрицательном отношении к илистым от-
ложениям не позволяет моллюску конкурировать
с D. bugensis на сильно заиленных биотопах водо-
хранилищ.

Почти для всех изученных водоемов наблюда-
ли закономерную положительную связь моллюс-
ка D. bugensis и полихет Hypania invalida, а также
Dreissena bugensis и амфиподы Dikerogammarus hae-
mobaphes на глубоководных биотопах водоемов,
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где продукты жизнедеятельности моллюсков-эди-
фикаторов служат источником пищи для отмечен-
ных детритофагов (Курина, Селезнев, 2019). Также
отмечена достоверно значимая зависимость чис-
ленности этих видов от процентного содержания в
грунте пелитовой фракции (<0.01 мм). Возможно,
приуроченность видов Hypania invalida − Dreissena
bugensis − Dikerogammarus haemobaphes связана не
только с трофическими взаимодействиями этих
видов, но и топическими (приуроченность к тон-
кодисперсным илам).

Понто-каспийские ракообразные Paramysis
ullskyi, Pontogammarus maeoticus, Stenogammarus dz-
jubani (вид не описан для Каспийского моря, но,
вероятно, близок с Stenogammarus macrurus (Мор-
духай-Болтовской, Ляхов, 1972)), Pandorites platy-
cheir в изученных водохранилищах, как и в водое-
ме-доноре (Атлас.., 1968), приурочен к песчаным
грунтам (табл. 1). В отличие от большинства ра-
кообразных, отмеченные амфиподы имеют отно-
сительно низкую встречаемость в зарослях мак-
рофитов (табл. 1), т.е. могут быть отнесены к ти-
пично псаммофильным видам.

Таблица 1. Показатель степени биотопической приуроченности (Fij), частота встречаемости (R) в зарослях выс-
ших водных растений (ВВР), экологические группы по приуроченности к типам донных отложений распростра-
ненных чужеродных видов в волжских и камских водохранилищах

Примечание. Биотопы: I – камни + гравий; II – песок; III – серый ил; IV – почва + ил + растительные остатки; V – глина + почва.
Экологические группы чужеродных видов по приуроченности к типу грунта: ПС − псаммофильные, ПЛ – пелофильные, А – ар-
гиллофильные, Л − литофильные, Ф − фитофильные, Э – эврибионтные, П − виды, освоившие два и более биотопа.

Вид Сокращение
Fij на различных биотопах R на грунтах 

с ВВР
Группа 

по типу грунтаI II III IV V

Potamothrix vejdovskyi Ptmv –0.6 –0.7 0.0 0.9 0.6 18 П
Hypania invalida (Grube, 1860) Hypi –0.5 0.5 0.2 0.2 0.6 29 П
Archaeobdella esmonti Grimm, 1876 Arce –0.6 0.0 –0.6 0.2 0.7 47 А
Paramysis lacustris (Czerniavsky, 1882) Prml –0.9 0.6 –0.2 0.0 –1.0 64 П
P. ullskyi Czerniavsky, 1882 Prmu –0.5 0.8 –1.0 –0.2 –1.0 50 ПС
Katamysis warpachowskyi Sars, 1893 Ktsw –0.3 0.1 –1.0 0.7 –1.0 67 ПЛ
Pterocuma rostrata (Sars, 1894) Ptrr 0.8 –0.9 –0.8 0.2 –1.0 63 Л
P. sowinskyi (Sars, 1894) Ptrs –0.7 0.6 –0.7 0.8 –1.0 48 П
Pseudocuma cercaroides Sars, 1894 Psdc –0.3 –0.2 –1.0 0.8 –0.8 62 ПЛ
Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) Dkv –1.0 1.0 –1.0 –1.0 –1.0 100 Ф
D. haemobaphes Dkrh 0.3 –0.4 0.4 –0.5 –0.1 52 П
D. сaspius (Pallas, 1771) Dkc 0.1 0.7 –1.0 –0.5 –1.0 100 Ф
Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) Pntr –0.8 0.4 –1.0 0.4 0.3 50 П
P. maeoticus (Sowinsky, 1894) Pntm –0.5 0.9 –1.0 –1.0 –1.0 20 ПС
Obesogammarus obesus (Sars, 1896) Obso 0.9 –0.6 –0.9 –0.8 –1.0 56 Л
Stenogammarus dzjubani Mordukhay-
Boltovskoy et Ljakhov, 1972

Stnd –0.3 0.8 –0.8 –0.3 –1.0 30 ПС

Pandorites platycheir (Sars, 1896) Pndp –1.0 1.0 –1.0 –1.0 –1.0 28 ПС
Shablogammarus chablensis (Carausu, 1943) Shbc 0.3 –1.0 0.4 –0.3 0.0 22 П
Chaetogammarus warpachowskyi (Sars, 1894) Chtw 0.8 –0.7 –1.0 0.0 –1.0 79 Л
Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) Gmlf –0.7 1.0 –1.0 –1.0 –1.0 40 ПС
Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 Chlc –0.9 –0.1 0.4 0.3 –1.0 38 П
Ch. sowinskyi Martynov, 1924 Chls –1.0 0.7 0.2 –1.0 –1.0 48 ПС
Jaera sarsi Valkanov, 1936 Jars 0.7 –1.0 –0.8 –0.1 0.4 67 П
Dreissena bugensis Drsb 0.1 –0.2 0.0 0.0 0.1 29 Э
D. polymorpha Drsp 0.0 0.5 –0.1 –0.6 –0.2 52 П
Monodacna colorata (Eichwald, 1829) Mndc 0.3 0.4 –1.0 0.1 –1.0 15 П
Theodoxus astrachanicus Thda 0.6 0.4 –1.0 –0.7 –0.6 55 П
Lithoglyphus naticoides Lthn –0.7 0.5 –0.8 0.4 –1.0 47 П



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2  2023

ЗАВИСИМОСТЬ РАСПРОСТРАНЕНИЯ ЧУЖЕРОДНЫХ ВИДОВ 247

Байкальский бокоплав Gmelinodes fasciatus –
один из наиболее изученных видов-вселенцев в
пресноводных экосистемах России (Березина,
2012; Биологические…, 2004). В водоеме-доноре
вид принадлежит группе настоящих эврибионтов –
обитает на разнообразных грунтах: каменистых,
песчаных, населяет прибрежные растительные
биоценозы (Кожов, 1947). В изученных водоемах
вид предпочитает песчаные грунты прибрежной
зоны водоемов (табл. 1, рис. 1), что согласуется с
литературными данными по распространению
бокоплава за пределами исторического ареала
(Панов, 1994; Матафонов, 2003; Биологиче-
ские…, 2004 и др.; Березина, 2012).

Chelicorophium curvispinum считается одним из са-
мых распространенных видов понто-каспийского
комплекса в водоемах Голарктики, его инвазионная
активность объясняется особенностями биологии и
экологических характеристик вида, важнейшая из
которых – способность обитать в широком диапа-
зоне экологических факторов (Rajagopal et al., 1998;
Lee, Bell, 1999; Vanderploeg et al., 2002; Литораль-
ная…, 2011 и др.). В последние десятилетия вид
относительно редок в водоемах Нижней Волги

(средняя частота встречаемости R ≤ 10%), однако
массово обитает в водохранилищах Средней Волги
(R 29%) и Камы (R 54%), а также по литературным
данным широко распространен в Волго-Ахтубин-
ской пойме (Даирова, Тарасова, 2017). Chelicorophi-
um curvispinum в изученных водохранилищах оби-
тает преимущественно на заиленных и песчаных
биотопах глубоководных и прибрежных участков
(табл. 1, рис. 1). Понто-азовский вид Ch. sowinskyi
до образования водохранилищ обитал на плотных
грунтах в бентосе, но не в обрастаниях (Морду-
хай-Болтовской, 1960). Наши исследования по-
казали, что C. sowinskyi – вид более псаммофиль-
ный по сравнению с С. curvispinum, соответствен-
но реже встречается на илистых биотопах
водохранилищ Средней Волги (R 22%), Нижней
Волги (R 6%) и Камы (R 31%).

Каменистые (в основном прибрежные) биото-
пы изученных водохранилищ характеризуются
значительным содержанием крупно- и мелкозер-
нистого песка, а также иловых частиц. В связи с
этим, к каменисто-галечным грунтам в водохрани-
лищах приурочены мелкие виды ракообразных
(Obesogammarus obesus, Сhaetogammarus warpachows-

Рис. 1. Соотношение встречаемости чужеродных видов на различных глубинах водохранилищ Волжского и Камского
каскадов (2009–2020 гг.). 1 – глубоководные станции, 2 – свал глубин, 3 – прибрежные станции.
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kyi, Pterocuma rostrata), обитающие в Каспийском
море на песчаных и илисто-песчаных биотопах.
Камни и галька с примесью песка покрыты водо-
рослевыми и бактериальными обрастаниями, а
также могут служить укрытием от хищников.

Понто-каспийская мизида Katamysis war-
pachowskyi – часто встречающийся вид в водоемах
Европы (Daneliya et al., 2012), обитающий пре-
имущественно на камнях, песках и илах. В Кас-
пийском море мизида встречается на жестких
грунтах (скалистых, песчаных) (Атлас…, 1968), в
водохранилищах Волжского каскада – преиму-
щественно на илах с растительными остатками
(табл. 1). По-видимому, высокая пластичность
вида при выборе субстрата – одна из ведущих
причин его широкого распространения в разно-
типных водоемах Голарктики.

В наших исследованиях (Курина, Селезнев,
2019) в водохранилищах Средней и Нижней Вол-
ги выявлена высокая совместная встречаемость
отмеченной мизиды K. warpachowskyi, кумовых
ракообразных Pseudocuma cercaroides и Pterocuma
sowinskyi. Анализ биотопических предпочтений
этих видов показал, что образуемые ими ценоти-
ческие комплексы основаны, вероятно, на непря-

мых межвидовых отношениях, а именно, на общ-
ности занимаемых типов грунтов (илы с незначи-
тельным содержанием песка и растительных
остатков).

Амфиподы Dikerogammarus haemobaphes и Pon-
togammarus robustoides – одни из немногих понто-
каспийских видов, обитавших в р. Волга и ниж-
нем течении р. Кама еще до зарегулирования этих
рек и ставших широко распространенными и мас-
совыми после сооружения каскадов водохранилищ
(Волга…, 1978). В Каспийском море амфиподы ука-
заны как стенобионтные виды − обитатели жестких
грунтов (Атлас..., 1968). Однако в условиях водо-
хранилищ рек Волга и Кама эти виды демонстри-
руют высокую экологическую пластичность, что-
бы освоить разные (в том числе малонаселенные
глинистые) типы грунта (табл. 1). Следует отме-
тить, что P. robustoides расширил распространение
по глубинам акватории водохранилищ по сравне-
нию с водоемом-донором – в Каспийском море вид
обитает в зоне заплеска воды (Сейдалиева и др.,
2016), в волжских водохранилищах отмечен на
различных глубинах ≤26 м.

Известно о нахождении инвазионно активных
и потенциально хищных амфипод Dikrogammarus

Рис. 2. Ординационная диаграмма RDA взаимосвязи размерных фракций грунта и состава чужеродных видов макро-
зообентоса в водохранилищах рек Волга и Кама. Размерные фракции грунта: АА − >1.0 мм, А – 1.0–0.1 мм, а – 0.09–
0.01 мм, аа − <0.01 мм. Hypk − Hypaniola kowalewskii (Grimm, 1877), Cspf – Caspiobdela fadejewi (Epstein, 1961), остальные
обозначения видов даны в табл. 1. 1 – детритофаги-собиратели + грунтозахватыватели, 2 – хищники-хвататели, 3 –
всеядные собиратели + хвататели, 4 – детритофаги-собиратели + фильтраторы, 5 – сестонофаги + детритофаги-филь-
траторы, 6 – фитодетритофаги-собиратели.
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villosus на широком спектре субстратов: крупных
камнях, гравии, глине с друзами дрейссены, ко-
рягах и макрофитах (Kinzler et al., 2009; Макарен-
ко, Вежновец, 2018). В наших исследованиях ам-
фиподы встречались относительно редко (R 5%),
обитали исключительно в зарослях макрофитов
(преимущественно рдеста и во влагалищах ли-
стьев тростника) и не отмечены на других типах
субстратов. Бокоплав D. caspius встречен на свале
глубин и на мелководье исключительно в зарос-
лях макрофитов, что позволяет отнести его к
группе фитофильных видов, это согласуется с ли-
тературными данными (Филинова и др., 2008).

Анализ ординационной диаграммы (рис. 2)
показал, что в водохранилищах волжского и кам-
ского каскада по фракционному составу грунто-
вого комплекса можно выделить два преимуще-
ственных типа биотопа, заселенных чужеродны-
ми видами: песчаный и илистый. Песчаный
биотоп представлен средними и мелкими песка-
ми (1.0–0.1 мм), илистый – алевритовыми (0.09–
0.01 мм) и пелитовыми (<0.01 мм) илами. Песчаные
биотопы предпочитают всеядные собиратели +
+ хвататели, в основном, зарывающиеся в песок,
и фитодетритофаги-собиратели, передвигающи-
еся по поверхности песка и собирающие с него
бактериальные и водорослевые обрастания. Вме-
сте с тем существует мнение, что на распределе-
ние амфипод влияет не размер частиц грунта, а
состав органического вещества, его покрываю-
щего (Монаков, 1998). Перекрытие ниш популя-
ций чужеродных видов на песчаных грунтах мож-
но интерпретировать как повышенную конку-
ренцию за пищевые ресурсы на биотопах данного
типа, что требует дополнительных исследований.
Детритофаги предпочитают второй тип биотопов
(илистый), содержащий максимальное количе-
ство детрита.

Выводы. В водохранилищах Волжского и Кам-
ского каскадов по показателю степени биотопиче-
ской приуроченности выделено три группы чуже-
родных видов макрозообентоса: освоившие не-
сколько типов биотопов (13 видов); эвритопные
(единственный вид Dreissena bugensis); стенотопные
(14 видов, из них псаммофильных – 6, литофиль-
ных – 3, пелофильных – 2, аргиллофильных – 1,
фитофильных – 2). Все массовые чужеродные виды
отмечены на биотопах с высшей водной раститель-
ностью; большинство видов освоило и прибрежные,
и глубоководные биотопы. Наибольшее количе-
ство чужеродных видов макрозообентоса приуро-
чено к размерной фракции грунта 1.0−0.1 мм
(средний и мелкий песок), наименьшее − к фрак-
ции >1.0 мм (крупный песок). Представители
трофических групп всеядные собиратели+хвата-
тели и фитодетритофаги–собиратели обитают
преимущественно на средне- и мелкозернистых
песках, детритофаги – на мелкодисперсных илах.
Выявлена достоверно значимая зависимость чис-

ленности полихеты Hypania invalida, моллюска
Dreissena bugensis и амфиподы Dikerogammarus hae-
mobaphes от процентного содержания в механиче-
ском составе грунта размерной фракции <0.01 мм.
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Dependence of the Distribution of Alien Species of Macrozoobenthos 
on the Type and Composition of Soil in the Volga and Kama Reservoirs
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The result of studies of macrozoobenthos in the reservoirs of the Volga and Kama cascades is an assessment
of the biotopic confinement of alien species. A reliably significant dependence of the abundance of poly-
chaetes Hypania invalida, mollusks Dreissena bugensis, and amphipods Dikerogammarus haemobaphes on the
size fraction of the soil was revealed. The dependence of the distribution of invaders – representatives of dif-
ferent trophic groups on the type of biotope is shown.

Keywords: macrozoobenthos, alien species, reservoirs of the Kama cascade, reservoirs of the Volga cascade,
biotopic confinement
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