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В результате исследований макрозообентоса в водохранилищах Средней и Нижней Волги выявле-
ны устойчивые ценотические комплексы понто-каспийских и понто-азовских видов, характеризу-
ющихся консорционными взаимодействиями. Установлено, что ведущая средообразующая роль в
донных сообществах принадлежит массовым видам моллюсков Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) и
D. bugensis (Andrusov, 1897). Представлен анализ закономерностей образования взаимно согласо-
ванных пар видов понто-каспийского и понто-азовского комплексов в разнотипных водоемах.
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До зарегулирования р. Волги состав донных
организмов был типичным для равнинной реки,
однако в отличие от рек других бассейнов пред-
ставители понто-каспийской фауны, проникая в
речную систему, образовывали местами специ-
фические биоценозы [1]. С созданием системы
водохранилищ произошла перестройка речных
сообществ в связи с заилением биотопов. Прежде
всего широко расселились моллюски рода Dreissena,
которые изменяют и впоследствии определяют
структуру гидробиоценозов [2]. Резкий рост числа
чужеродных видов понто-каспийского и понто-
азовского происхождения начался с 1980−1990 гг. в
связи как с естественными процессами расселения
видов, так и хозяйственной деятельностью челове-
ка: развитием судоходства и акклиматизацией
каспийских ракообразных и полихет в целях по-
вышения продуктивности водоемов [3].

Под названием “понто-каспийского” и “пон-
то-азовского” комплексов подразумеваются спе-
цифические комплексы видов, характерные для
понто-каспийского и понто-азовского бассей-
нов, которые по своему систематическому поло-
жению резко отличаются как от морской, так и от
пресноводной фауны и образующие особые груп-

пы видов, роды и даже семейства, что объясняет-
ся длительностью развития фаунистических
групп этих бассейнов в условиях изоляции от оке-
ана [4]. Действительно, при анализе экологических
и биологических характеристик понто-азовской и
особенно понто-каспийской фауны возникает
представление об определенной обособленности
этих видов. К таким характеристикам относят отно-
сительную эврибионтность, эвригалинность, высо-
кую генетическую вариабельность, эврифагию,
высокую устойчивость к загрязнению среды [5−7
и др.]. Вместе с этим среди причин, обусловив-
ших натурализацию чужеродных видов, рядом ав-
торов указывается наличие успешной стратегии
размножения [8, 9]. Дискуссионным остается во-
прос о происхождении этих комплексов в водоемах
Волги и Камы и возможном расселении видов в ре-
зультате одной из трансгрессий Каспия [4].

Цель настоящей работы − оценка таксономи-
ческого состава, структурных характеристик и ас-
социативности видов бентоса понто-каспийско-
го и понто-азовского комплексов с использова-
нием статистических методов в водохранилищах
Средней и Нижней Волги. Были поставлены сле-
дующие задачи: проанализировать состав и коли-
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чественные характеристики чужеродных видов;
оценить роль редких и единичных видов в струк-
туре ценоза вселенцев; выявить пары взаимно
приуроченных видов; проанализировать законо-
мерности образования ценотических комплексов
и консорций понто-каспийских и понто-азов-
ских видов в разнотипных водоемах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследовали пробы зообентоса из глубоковод-
ных и прибрежных (h < 3.0 м) участков Волго-
градского, Саратовского, Куйбышевского, Че-
боксарского и Горьковского водохранилищ (рис. 1).
Отбор проб в Волгоградском водохранилище
проведен в ходе экспедиционных исследований в
2005, 2011 и 2016 гг. на 24 станциях (число проб
N = 40), в Саратовском – в 2009−2011, 2014, 2016 гг.
на 45 станциях (N = 108), в Куйбышевском – в
2009−2011, 2014−2016 гг. на 40 станциях (N = 113),
в Чебоксарском – в 2016 г. на 14 станциях (N =20),
в Горьковском в 2016 г. – на 18 станциях (N = 35).
Всего за период исследований 2005−2016 гг. в во-
дохранилищах Волжского каскада собрано и об-
работано 316 количественных и качественных
проб зообентоса. При построении дендрограммы
сходства видового состава чужеродных видов

бентоса водохранилищ Средней Волги и Камы
также использовались данные о видовой струк-
туре донных сообществ Нижнекамского, Вот-
кинского и Камского водохранилищ, получен-
ные в ходе экспедиционных исследований 2016 г.
(45 проб бентоса).

Количественные пробы отбирали дночерпате-
лем Экмана-Берджи с площадью захвата 250 и
400 см2 по 2 подъема на станции и дночерпателем
ДАК-100 (100 см2 × 8). Качественные пробы отби-
рали гидробиологическим скребком с длиной но-
жа 20 см и драгой с длиной ножа 40 см (размер
ячеи 0.23 мм). Сбор и обработка материала прове-
дены с использованием стандартных гидробиоло-
гических методов [10, 11].

Для анализа структуры сообществ бентоса
определяли число видов, частоту встречаемости,
соотношение численности и биомассы отдельных
таксонов. При оценке частоты встречаемости
условно выделены пять категорий видов: М – мас-
совый (>51%); О – обычный (31–50%); В – часто
встречающийся (16–30%); Р – редкий (5–15%); Е –
единичный (<5%).

Для определения пар взаимно приуроченных
видов использовали индекс C-заполнения
(Checkerboard score) [12]. Нуль-модели для провер-
ки статистической значимости индекса С-заполне-
ния строили методом Монте-Карло с 1000 переста-
новками по алгоритму FE (Fixed-Equiprobable) [13,
14] и доверительными границами [0.01−0.99]. Если
наблюдаемое значение индекса выходило за ниж-
нюю границу доверительного интервала плотно-
сти распределения смоделированного значения,
индекс признавался значимо отличающимся от
случайного, а виды – приуроченными, если ин-
декс превышал верхнюю границу – значимо не-
совместимыми. Вторично значимость оценивали
Z-тестом Фишера [15] с уровнем значимости p <
< 0.05. Дополнительно взаимную приурочен-
ность видов оценивали по значению индекса
Шлюттера V [0 : 2] (значения, стремящиеся к 0, го-
ворят несовместимости видов, около 1 – о случай-
ном совпадении местообитаний, стремящиеся к 2 –
о приуроченности видов), а также по показателю
нормированного совместного обнаружения видов
(при N1N2.scaled = 1 приуроченность макси-
мальна).

При построении дендрограммы сходства ви-
дового состава чужеродных видов бентоса водо-
хранилищ Средней Волги и Камы использовали
бинарную меру расстояния и алгоритм Варда.
Граф ценотических комплексов понто-каспий-
ских и понто-азовских видов строили алгорит-
мом Kamada-Kawai [16], группировку вершин
осуществляли алгоритмом многоуровневой опти-
мизации модулярности (multi-level optimization of
modularity) [17]. Данные подготовлены в програм-
ме MS Excel, вычисления выполнены в программе

Рис. 1. Схема станций отбора проб в волжских водо-
хранилищах.
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статистического анализа R3.3 с использованием па-
кетов EcoSimR, igraph и vegan. Исходные данные и
код вычислений в R могут быть загружены с сайта
ИБВВ РАН: ibiw.ru/upload/staff/267/coobs.zip.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Водохранилища Средней и Нижней Волги ха-

рактеризуются значительным распространением
видов понто-каспийского и понто-азовского
комплексов, в основном ракообразных (табл. 1).
Среди чужеродных видов также отметим байкаль-
ских амфипод Gmelinoides fasciatus (Stebbing,
1899), которые в 1960−1970-х гг. были интродуци-
рованы в ряд водоемов России для повышения их
рыбопродуктивности [18], а также двустворчатых
моллюсков Corbicula fluminea Muller, 1774, натив-
ным ареалом которых являются реки Юго-Во-
сточной Азии. Во всех водохранилищах Средней
и Нижней Волги отмечены моллюски рода Dreis-
sena – D. bugensis (Andrusov, 1897) и D. polymorpha
(Pallas, 1771), которые образуют консорции с дву-
мя видами полихет – Hypania invalida (Grube,
1860) и Hypaniola kowalewskii (Grimm, 1877), а так-
же с пиявками Archaeobdella esmonti Grimm, 1876.
Общее число чужеродных видов в водохранили-
щах Средней и Нижней Волги составляет 6−20%
от таксономического состава бентоса, при этом
их доля превышает 90% от общей средней био-
массы донных сообществ.

Анализ количественных показателей чужерод-
ных видов в водохранилищах Средней и Нижней
Волги (табл. 2) выявил следующие общие черты:
пелофильный (профундальный) ценоз вселенцев
по биомассе представлен одним доминантом –
моллюском Dreissena bugensis (до 98% биомассы
на данном типе биотопа); доминантами псаммо-
фильного (прибрежного) ценоза являются в ос-
новном два вида – моллюски Lithoglyphus nati-
coides (66−90% биомассы) и Dreissena polymorpha
(12−22%). Исключение составляет Саратовское
водохранилище, где на галечно-песчаных грунтах
прибрежья, как и на русле, значительно преоблада-
ют моллюски Dreissena bugensis (58%, см. табл. 2).
Эти виды зачастую являются средообразующими в
водохранилищах и создают ценотические ком-
плексы с полихетами, амфиподами и кумовыми
ракообразными.

Число чужеродных видов последовательно
увеличивается от северных водохранилищ волж-
ского каскада к южным (см. табл. 1). Дендрограм-
ма сходства видового состава вселенцев волжских
и камских водохранилищ образует три кластера
(рис. 2). Первый кластер характеризует сообще-
ства нижневолжских водохранилищ (Волгоград-
ского и Саратовского), а также в значительной
степени Куйбышевского, в которых большую
роль играют многочисленные каспийские рако-
образные (мизиды, амфиподы и кумовые) (см.

табл. 1). Второй кластер (Чебоксарское и Нижне-
камское водохранилища) характеризуется преоб-
ладанием в сообществах макрозообентоса мол-
люсков рода Dreissena, массовым развитием коро-
фиид, а в прибрежье – амфипод Pontogammarus
robustoides и Dikerogammarus villosus. Отдельный
кластер образуют сообщества “северных” водо-
хранилищ − Воткинского, Камского и Горьков-
ского, где число понто-каспийских и понто-азов-
ских вселенцев значительно сокращается (до 8−9
видов). Вместе с тем особенностью верхнекам-
ских водохранилищ является массовое обитание
понто-каспийских амфипод Dikerogammarus hae-
mobaphes, а Горьковского – возрастание доли
байкальских амфипод Gmelinoides fasciatus в дон-
ных сообществах прибрежных биотопов водоема.

Количественная оценка межвидовых взаимо-
действий, используемых для выделения пар по-
тенциально сопряженных видов в водохранили-
щах, представлена в табл. 3. Высокая вероятность
совместного обнаружения видов определяется их
биологическими и экологическими особенностя-
ми, специфичностью занимаемых ими биотопов,
а также средообразующей ролью ключевых видов
бентоса (моллюски рода Dreissena в водохранили-
щах). Так, практически для всех изученных водо-
емов наблюдается закономерная положительная
связь пелофильных моллюсков Dreissena bugensis
и полихет Hypania invalida, а также D. bugensis и
амфипод Dikerogammarus haemobaphes на глубоко-
водных участках водоема. Эти виды связывают не
только топические, но и трофические взаимодей-
ствия, так как продукты жизнедеятельности мол-
люсков (агглютинаты, фекальные пеллеты) слу-
жат источником пищи для отмеченных детрито-
фагов [19]. Вместе с тем Dreissena polymorpha
образует консорционные связи не с пелофиль-
ным, а псаммопелофильным комплексом видов:
корофиидами Chelicorophium sowinskyi, C. curvispi-
num, кумовыми раками Pseudocuma cercaroides и

Рис. 2. Дендрограмма сходства видового состава чу-
жеродных видов бентоса водохранилищ Средней
Волги и Камы.
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Таблица 1. Состав и частота встречаемости чужеродных видов макрозообентоса водохранилищ Средней и Ниж-
ней Волги

Примечание. Водохранилище: Г.В. – Горьковское, Ч.В. – Чебоксарское, К.В. – Куйбышевское, С.В. – Саратовское, В.В. –
Волгоградское. Происхождение: ПК – понто-каспийское, ПА − понто-азовское, Б – байкальское, ЮВ – Юго-Восточная
Азия. Ранжирование видов по частоте встречаемости: М − массовый; О − обычный; В − встречающийся; Р − редкий; Е − еди-
ничный.

Таксоны Код Происхож-
дение

Водохранилище

Г.В. Ч.В. К.В. С.В. В.В.

Oligochaeta 
Potamothrix vejdovskyi Hrabĕ, 1941 PtmV ПК 0 5 (Р) 11(Р) 21(В) 8(Р)

Polychaeta
Hypania invalida (Grube, 1860) HypI ПК 34(О) 50(О) 64(М) 35(О) 50(О)
Manayunkia caspica (Annenkova, 1929) ManC ПК 0 0 1(Е) 0 0
Hypaniola kowalewskii (Grimm, 1877) HypK ПК 6(Р) 5(Р) 3(Е) 1(Е) 3(Е)

Hirudinea
Archaeobdella esmonti Grimm, 1876 ArcE ПК 15(Р) 15(Р) 20(В) 15(Р) 20(В)
Caspiobdela fadejewi (Epstein, 1961) CspF ПА 0 0 1(Е) 1(Е) 0

Crustacea
Paramysis ullskyi Czerniavsky, 1882 PrmU ПК 0 0 3(Е) 10(Р) 3(Е)
P. lacustris (Czerniavsky, 1882) PrmL ПК 0 0 6(Р) 12(Р) 3(Е)
P. intermedia (Czerniavsky, 1882) PrmI ПК 0 0 1(Е) 1(Е) 1(Е)
Katamysis warpachowskyi Sars, 1893 KtmW ПК 0 0 3(Е) 13(Р) 3(Е)
Limnomysis benedeni Czerniavsky, 1882 LmnB ПК 0 0 0 3(Е) 1(Е)
Pterocuma rostrata (Sars, 1894) PtrR ПК 0 0 0 14(Р) 25(В)
P. sowinskyi (Sars, 1894) PtrS ПК 0 0 14(Р) 17(В) 13(Р)
P. pectinata Sowinsky, 1893 PtrP ПК 0 0 0 0 3(Е)
Pseudocuma cercaroides Sars, 1894 PsdC ПК 0 0 8(Р) 10(Р) 3(Е)
Caspiocuma campylaspoides (Sars, 1897) CasC ПК 0 0 1(Е) 1(Е) 0
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) DkrH ПК 0 30(В) 20(В) 20(В) 13(Р)
D. villosus (Sowinsky, 1894) DkrV ПА 0 15(Р) 3(Е) 3(Е) 3(Е)
D. сaspius (Pallas, 1771) DkrC ПК 0 0 1(Е) 8(Р) 10(Р)
Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) PntR ПК 0 10(Р) 11(Р) 15(Р) 20(В)
P. maeoticus (Sowinsky, 1894) PntM ПК 0 5(Р) 4(Е) 16(В) 3(Е)
Obesogammarus obesus (Sars, 1896) ObsO ПК 0 10(Р) 4(Е) 17(В) 15(Р)
Stenogammarus dzjubani 
Mordukhay-Boltovskoy et Ljakhov, 1972 StnD ПК 0 0 8(Р) 24(В) 15(Р)
S. similis (Sars, 1894) StnS ПК 0 0 0 1(Е) 10(Р)
S. deminutus (Stebbing, 1906) StnD ПК 0 0 0 0 3(Е)
Pandorites platycheir (Sars, 1896) PndP ПК 0 0 1(Е) 0 25(В)
Shablogammarus chablensis (Carausu, 1943) ShbC ПА 0 0 13(Р) 8(Р) 3(Е)
Chaetogammarus warpachowskyi (Sars, 1894) ChtW ПК 0 0 1(Е) 24(В) 15(Р)
C. ischnus (Stebbing, 1898) ChtI ПК 0 0 0 2(Е) 0
Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) GmlF Б 31(О) 10(Р) 3(Е) 0 3(Е)
Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 ChlC ПК 0 40(О) 17(В) 11(Р) 8(Р)
Ch. sowinskyi Martynov, 1924 ChlS ПА 0 35(О) 9(Р) 7(Р) 5(Р)
Jaera sarsi Valkanov, 1936 JrSr ПК 0 0 0 7(Р) 5(Р)

Mollusca
Dreissena bugensis (Andrusov, 1897) DrsB ПК 31(О) 50(О) 58(М) 36(О) 55(М)
D. polymorpha (Pallas, 1771) DrsP ПК 50(О) 40(О) 33(О) 25(В) 23(В)
Monodacna colorata (Eichwald, 1829) MndC ПА 0 0 4(Е) 0 0
Corbicula fluminea Muller, 1774 CrbF ЮВ 3(Е) 0 0 0 0
Theodoxus astrachanicus (Starobogatov in Star-
obogatov, Filchakov, Antonova et Pirogov, 1994) ThdA ПК 0 0 0 15(Р) 13(Р)
Lithoglyphus naticoides (Preiffer, 1828) LthN ПА 19(В) 60(М) 31(О) 32(О) 28(В)
Всего видов: 39 8 15 30 32 33
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Таблица 2. Доминанты профундального и прибрежного ценозов чужеродных видов макрозообентоса в водохра-
нилищах Средней и Нижней Волги

Водохранилище
Доминанты пелофильного 
(профундального) ценоза 
вселенцев (% биомассы)

Доминанты псаммофильного 
(прибрежного) ценоза вселенцев 

(% биомассы)

Горьковское Dreissena bugensis (71%)
Dreissena polymorpha (28%)

Lithoglyphus naticoides (71%)
Gmelinoides fasciatus (28%)
Dreissena polymorpha (22%)

Чебоксарское Dreissena bugensis (95%) Lithoglyphus naticoides (66%)
Dreissena polymorpha (17%)
Dikerogammarus villosus (10% )

Куйбышевское Dreissena bugensis (98% биомассы) Lithoglyphus naticoides (73%)
Dreissena polymorpha (19%)
Dreissena bugensis (6%)

Саратовское Dreissena bugensis (98%) Dreissena bugensis (58%)
Lithoglyphus naticoides (18%)
Dreissena polymorpha (12%)

Волгоградское Dreissena bugensis (98%) Lithoglyphus naticoides (90%)

моллюсками Lithoglyphus naticoides в прибрежной
зоне водоемов (см. табл. 3). Отметим также при-
меры высокой вероятности совместного обнару-
жения видов одного рода или семейства среди ам-
фипод (Pontogammarus robustoides и Obesogammarus
obesus), кумовых раков (Pterocuma rostrata и P. sow-
inskyi), мизид (Paramysis lacustris и Katamysis war-
pachowskyi), моллюсков (Dreissena bugensis и
D. polymorpha). Это свидетельствует о том, что
большинство инвазий протекает относительно
одновременно и поставляет в систему-реципиент
устойчивые комплексы новых видов.

Водохранилища волжского каскада являются
важнейшими звеньями Волго-Балтийского инва-
зионного коридора. В каждом из водоемов сфор-
мировались собственные экосистемы, в развитии
которых присутствуют как уникальные, так и об-
щие для всего каскада черты. В нижневолжских
водохранилищах (Волгоградском, Саратовском и
Куйбышевском) основу видового состава вселен-
цев составляют редко и единично встречающиеся
виды (см. табл. 1), доля которых достигает 26% от
общей численности чужеродных видов. Извест-
но, что редкие виды обеспечивают высокий уро-
вень видового разнообразия и являются показа-
телями состояния сообщества в целом [13]. Вме-
сте с тем из небольшого числа понто-каспийских
и понто-азовских видов, проникших в средне-
волжские водохранилища (Горьковское и Чебок-
сарское), большинство успешно интегрируется в
донные сообщества водоемов, имеет высокую ча-
стоту встречаемости и осваивает значительное
количество биотопов (см. табл. 1).

Наибольшее число чужеродных видов (33, см.
табл. 1) зарегистрировано в Волгоградском водо-
хранилище, что объясняется как географической

близостью водоема-донора, так и особыми мор-
фометрическими и гидрологическими характе-
ристиками: относительно низкими скоростями
течения на русле и высокой степенью зарастаемо-
сти (40%) пойм верхнего и среднего участков [20],
что создает предпосылки для развития фито-
фильной фауны. Амфиподы, мизиды и кумовые
раки играют важную роль в сообществах бентоса
водохранилища, что выражается в их высоком
разнообразии и частоте встречаемости (см.
табл. 1). В отличие от других водоемов волжского
каскада особое значение в прибрежных сообще-
ствах Волгоградского водохранилища имеют
псаммофильные амфиподы Pandorites platycheir и
фитофильные амфиподы Dikerogammarus caspius,
которые не образуют ценотических связей с дру-
гими видами (см. табл. 3) и на определенных ти-
пах биотопов (песчаные открытые мелководья –
для Pandorites platycheir и заросли высшей водной
растительности – для Dikerogammarus caspius) до-
стигают 97% биомассы бентоса.

Распространение чужеродных видов в Сара-
товском водохранилище также имеет ряд суще-
ственных особенностей: высокое разнообразие
редких каспийских видов, относительно низкие
по сравнению с другими водохранилищами ча-
стота встречаемости, численность и биомасса
моллюсков рода Dreissena, образование устойчи-
вых комплексов видов мизид и амфипод. Эти от-
личия в структуре ценоза вселенцев могут быть
объяснены характерными особенностями самого
водохранилища: в первую очередь разнообразием
биотопов верхнего, среднего и нижнего участков,
высокой проточностью и значительными площа-
дями мелководий (более 21% от площади водое-
ма) [21]. Комплекс каспийских ракообразных
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Таблица 3. Парные комбинации видов-вселенцев бентоса, встретившиеся в N1 и N2 пробах, из которых N1N2 −
совместно

Примечание. n – количество проб. N1 и N2 – число обнаружений первого и второго видов соответственно; N1N2 – совмест-
ное обнаружение, N1N2.scaled – нормированное совместное обнаружение (N1N2.scaled = 2*N1N2/(N1 + N2); Сobs – расчет-
ный индекс С-заполения; Сsim – смоделированный индекс С-заполнения; Z и p – значение Z-статистики и ее уровень значи-
мости, V – индекс Шлюттера.

Вид 1 Вид 2

N
1

N
2

N
1N

2

N
1N

2.
sc

al
ed

С
ob

s

Сsim Z p V

Горьковское водохранилище (n = 35)
Hypania invalida Dreissena bugensis 11 9 8 0.80 3 47.727 –2.693 0.007 1.717
Dreissena bugensis Dreissena polymorpha 9 16 9 0.72 0 54.108 –2.620 0.009 1.622

Чебоксарское водохранилище (n = 20)
Chelicorophium curvispinum Chelicorophium sowinskyi 8 7 7 0.93 0 22.284 –2.231 0.026 1.898
Ch. sowinskyi Dreissena polymorpha 7 8 6 0.80 2 23.004 –2.062 0.039 1.684
Hypania invalida Dikerogammarus hae-

mobaphes
10 6 6 0.75 0 22.158 –2.140 0.032 1.652

Dikerogammarus 
haemobaphes

Dreissena bugensis 6 10 6 0.75 0 22.049 –2.108 0.035 1.652

Chelicorophium curvispinum D. polymorpha 8 8 6 0.75 4 24.697 –1.884 0.060 1.583
Куйбышевское водохранилище (n = 113)

Hypania invalida Dreissena bugensis 72 66 56 0.81 160 718.216 –4.109 0 1.521
Dreissena polymorpha Lithoglyphus naticoides 37 33 26 0.74 77 582.511 –4.490 0 1.630
Cheliorophium curvispinum Chelicorophium sowinskyi 19 10 10 0.69 0 144.636 –5.283 0 1.668
Dikerogammarus 
haemobaphes

Shablogammarus chablensis 23 15 11 0.58 48 240.047 –4.188 0 1.507

Shablogammarus chablensis Cheliorophium curvispinum 15 19 9 0.53 60 205.645 –3.736 0 1.450
Pterocuma sowinskyi Pseudocuma cercaroides 16 9 6 0.48 30 114.420 –3.980 0 1.429
Dikerogammarus 
haemobaphes

Dreissena bugensis 23 66 21 0.47 90 497.322 –3.183 0.001 1.331

Pseudocuma cercaroides Lithoglyphus naticoides 9 33 8 0.38 25 194.548 –3.520 0 1.339
P. cercaroides Dreissena polymorpha 9 37 8 0.35 29 210.690 –3.326 0.001 1.305

Саратовское водохранилище (n = 108)
Paramysis lacustris Katamysis warpachowskyi 13 14 10 0.74 12 141.062 –4.917 0 1.704
Dreissena bugensis Theodoxus astrachanicus 39 16 16 0.58 0 341.794 –4.412 0 1.530
D. bugensis Dreissena polymorpha 39 27 19 0.58 160 510.972 –3.369 0.001 1.410
Hypania invalida Dreissena bugensis 38 39 22 0.57 272 621.220 –2.989 0.003 1.334
Dikerogammarus
haemobaphes

D. bugensis 22 39 17 0.56 110 438.800 –3.624 0 1.427

Katamysis warpachowskyi Chaetogammarus 
warpachowskyi

14 26 11 0.55 45 241.547 –3.946 0 1.478

Dikerogammarus 
haemobaphes

Jaera sarsi 22 8 8 0.53 0 131.641 –4.637 0 1.511

Paramysis lacustris Chaetogammarus 
warpachowskyi

13 26 10 0.51 48 227.552 –3.893 0 1.441

Волгоградское водохранилище (n = 40)
Hypania invalida Dreissena bugensis 20 22 17 0.81 15 101.448 –2.711 0.007 1.603
Pontogammarus robustoides Obesogammarus obesus 8 6 4 0.57 8 33.572 –2.503 0.012 1.487
Pterocuma rostrata Pterocuma sowinskyi 10 5 4 0.53 6 33.700 -2.494 0.013 1.463
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Paramysis lacustris, Katamysis warpachowskyi и Chae-
togammarus warpachowskyi (виды составляют менее
1% биомассы вселенцев), отмеченный на затоп-
ленной пойме Саратовского водохранилища (см.
табл. 3), формируется за счет схожести характера
питания видов (детрит и микроскопические во-
доросли [22, 23]) и их биотопической приурочен-
ности к заиленным грунтам, т.е. эти виды связы-
вают непрямые межвидовые взаимодействия [24].

Куйбышевское водохранилище, самое крупное
из всех водохранилищ волжского каскада, пред-
ставляет собой цепь озеровидных расширений –
плесов, при этом доля мелководной зоны относи-
тельно низка и составляет 10.5% от общей площа-
ди водоема [21]. Вследствие этого на обширных
русловых и пойменных участках нижних плесов
водохранилища сформировался однообразный
тип сообществ, включающий вид-эдификатор
Dreissena bugensis (97.8% биомассы вселенцев) и
консортов (см. табл. 3): каспийских полихет
Hypania invalida (0.05%), амфипод Dikerogammarus
haemobaphes (0.09%), а также некоторых абори-
генных видов – олигохет Potamothrix moldaviensis
Vejdovsky et Mrazek, 1902, Limnodrilus claparedeanus
Ratzel, 1868 и хирономид Procladius ferrugineus
Kieffer, 1919. Вместе с тем в верхних плесах (наи-
более проточных и вследствие этого менее за-
иленных) происходит перестройка бентосных со-
обществ из-за уменьшения в сообществе дрейс-
сен доли полихет и массового развития корофиид
Cheliorophium curvispinum и C. sowinskyi (0.09%
биомассы вселенцев) и понто-азовских гаммарид
Shablogammarus chablensis (0.01%).

В прибрежье водохранилища образовался спе-
цифичный псаммопелофильный комплекс, со-
стоящий из двух ключевых видов – моллюсков
Dreissena polymorpha (19.2% биомассы вселенцев
на данном типе биотопа) и Lithoglyphus naticoides
(73.0%), образующих ценотические связи с кумо-
выми ракообразными Pterocuma sowinskyi и
Pseudocuma cercaroides (0.8% биомассы) (см. табл. 3).
На песчаных грунтах Приплотинного плеса водо-
хранилища отмечена “зона островного распростра-
нения” (глубина 5−9 м) понто-каспийской соло-
новатоводной полихеты Manayunkia caspica An-
nenkova, 1929. Известно о находках полихеты в
бассейне Днестра, р. Турунчук [25] и низовьях
Днепра [26], что подтверждает возможность ее
расселения в реках.

В Чебоксарском водохранилище, образованном
по времени последним в системе волжско-кам-
ских водохранилищ, значительно сокращается
число каспийских видов (см. табл. 1) вследствие
удаленности водоема-донора. Донные отложения
водохранилища представлены в основном песча-
ными грунтами (84% от общей площади дна [21]),
в результате чего наблюдается массовое развитие
псаммофильных видов: брюхоногого моллюска

Lithoglyphus naticoides (65.8% биомассы вселен-
цев), амфипод Pontogammarus maeoticus (2.5%) и
Obesogammarus obesus (1.8%) в пойменной и при-
брежной зонах водохранилища, а также в устье-
вых участках рек. Особенностью водоема являет-
ся образование специфического комплекса видов
Dreissena polymorpha (14.3% биомассы вселенцев)
и корофиид Cheliorophium curvispinum и C. sowin-
skyi (3.2%) (см. табл. 3) на песчаных и каменистых
биотопах. Этот тип сообществ сформировался
еще до сооружения каскада водохранилищ. Так,
известно, что на Средней Волге корофииды раз-
вивались в огромном количестве и образовывали
так называемый “корофиидный” грунт [1]. В на-
стоящее время представители сем. Corophiidae в
водохранилищах Нижней Волги встречаются
единично.

Горьковское водохранилище характеризуется
наименьшим количеством чужеродных видов
(см. табл. 1) из-за географической отдаленности
Каспийского моря, климатических условий, вы-
сокой скорости течения на русловых участках.
Особенностью ценоза моллюсков Dreissena bugen-
sis (71.6% биомассы вселенцев) и D. polymorpha
(28.1%) и связанных с ними трофическими и то-
пическими взаимодействиями полихет Hypania
invalida (0.2% биомассы) (см. табл. 3) является
присутствие аборигенных видов – ручейников
Hydropsyche ornatula McLachlan, 1878, которые
формировали реофильный ценоз еще до соору-
жения водохранилища. В прибрежной зоне водо-
ема в зарослях высших водных растений из рако-
образных обитает только байкальский бокоплав
Gmelinoides fasciatus (27.9% биомассы вселенцев на
мелководье), способный переходить к хищному
питанию и активному саморасселению [27]. В по-
догретых водах вблизи водосбросного канала Ко-
стромской ГРЭС обнаружены двустворчатые
моллюски Corbicula fluminea (0.5% биомассы все-
ленцев), нативным ареалом которых являются
реки Юго-Восточной Азии. В настоящее время
инвазионный моллюск встречается в водоемах
Южной и Северной Америки, Африки, широко
расселился в реках Европы, в том числе в России –
на супралиторали Каспийского моря и в р. Шура-
Озень (Дагестан), а также в канале Новочеркас-
ской ГРЭС (нижнее течение р. Дон) [28, 29]. Ос-
новным путем распространения вида считается
речное судоходство, интродукция азиатских ви-
дов рыб, аквариумистика.

При анализе графа ценотических комплексов
чужеродных видов (рис. 3) выявлено, что в волж-
ских водохранилищах образуются два типа сооб-
ществ – псаммопелофильный (прибрежный) и
пелофильный (профундальный). Первый тип со-
обществ сформировался еще до сооружения кас-
када водохранилищ при расселении моллюска
Dreissena polymorpha вверх по течению р. Волга,
что сопровождалось рядом сопряженных инвазий
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каспийских ракообразных. В настоящее время
ценоз представлен комплексом прибрежных ви-
дов, включающим вид-эдификатор D. polymorpha,
кумовых раков (Pseudocuma cercaroides, Pterocuma
rostrata), мизид Katamysis warpachowskyi и амфи-
под Chaetogammarus warpachowskyi. В последнее
десятилетие особую роль на песчаных мелково-
дьях водоемов играют также моллюски понто-
азовского комплекса Lithoglyphus naticoides, свя-
занные общностью занимаемых биотопов с кас-
пийскими ракообразными.

После сооружения каскада водохранилищ и
заиления биотопов произошли вселение и нату-
рализация моллюска Dreissena bugensis, изменив-
шие абиотические и биотические условия в си-

стеме-реципиент так, что они стали благоприят-
ными для массового развития других видов,
связанных с ним консорционными отношениями,
в первую очередь полихет Hypania invalida, а также
пиявок Archaeobdella esmonti, амфипод Dikerogam-
marus haemobaphes, Shablogammarus chablensis, оли-
гохет Potamothrix vejdovsky и изопод Jaera sarsi
(см. рис. 3). Несмотря на возможную конкурен-
цию за пищевые ресурсы, их сосуществование
обусловлено не только трофическими, но и топи-
ческими условиями [2, 4]. Раковины живых мол-
люсков, а также пустые раковины D. bugensis ис-
пользуются ракообразными в качестве убежища.
Вместе с тем отмечены прочные ценотические
связи между каспийскими амфиподами (Pandor-

Рис. 3. Граф ценотических комплексов каспийских и азовских видов в водохранилищах Средней и Нижней Волги (ко-
ды видов приведены в табл. 1). Учитывались виды с частотой встречаемости >3%. Квадратный маркер – азовский вид,
круглый – каспийский; толщина ребра логарифмически пропорциональна силе связи по нормированному совмест-
ному обнаружению.
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ites platycheir – Stenogammarus similis – Chelicorophi-
um curvispinum), что, вероятно, подтверждает со-
пряженность инвазий некоторых видов в изучен-
ных водохранилищах.

Среди всех понто-каспийских и понто-азов-
ских видов особое значение имеет моллюск Dreis-
sena polymorpha, который играет важную роль в
обоих типах сообществ и создает между ними це-
нотические связи. Это свидетельствует о высокой
средообразующей роли моллюска для гидробион-
тов, что связано с экологической пластичностью
вида и давностью его присутствия в волжских во-
дохранилищах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В водохранилищах Средней и Нижней Волги
выявлено 39 чужеродных видов, большинство из
них (31) – понто-каспийского происхождения,
6 видов – представители понто-азовской фауны,
также отмечены амфиподы байкальского ком-
плекса Gmelinoides fasciatus и ориентальный дву-
створчатый моллюск Corbicula fluminea. Высокая
вероятность совместного обнаружения видов од-
ного рода или семейства среди ракообразных и
моллюсков, а также прочные ценотические связи
между понто-каспийскими амфиподами свиде-
тельствуют о том, что большинство инвазий по-
ставляет в систему-реципиент устойчивые ком-
плексы новых видов, связанных трофическими и
топическими взаимодействиями.

В водохранилищах Средней и Нижней Волги
сформировалось два типа ценотических ком-
плексов понто-каспийских и понто-азовских ви-
дов: псаммопелофильный (прибрежный) и пело-
фильный (профундальный). Первый тип представ-
лен ценозом прибрежных видов (преимущественно
ракообразных), связанных с каспийскими дву-
створчатыми моллюсками Dreissena polymorpha и
понто-азовскими брюхоногими моллюсками
Lithoglyphus naticoides. Таким образом, виды раз-
ных фаунистических групп могут становиться до-
минантами и образовывать ценотические ком-
плексы, основанные на непрямых межвидовых
отношениях (общности биотопических условий,
характере питания, способах защиты от хищников).
Второй тип ценотических комплексов образован в
основном консорционными взаимодействиями
моллюска-эдификатора Dreissena bugensis, обеспе-
чивающего жизнедеятельность представителей раз-
ных трофических групп, c каспийскими видами
полихет, пиявок, олигохет и некоторых ракооб-
разных на глубоководных участках водоемов.
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