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Введение
Ф.Д. Мордухай-Болтовской [1960] предпо-

ложил, что создание искусственных водохра-
нилищ может способствовать как локальной,
так и масштабной дисперсии эврибионтных
видов амфипод. По его мнению, было осно-
вание ожидать перехода в смежные бассейны,
по крайней мере, в Балтийский, наиболее тес-
но связанный с понтоазовским, каспийских
форм, населяющих верхнее и отчасти среднее
течения рек Днепр, Днестр и Дунай. Такими
«кандидатами на ингрессию в Балтику» сре-
ди донных беспозвоночных он назвал, преж-
де всего, гаммарид Dikerogammarus haemo-
baphes (Eichwald, 1841) и особенно Dikero-
gammarus villosus (Sowinsky, 1894), изопод
Jaera (Jaera) sarsi Valkanov, 1936.
Понто-Каспийские бокоплавы D. villosus в

настоящее время широко распространены в
водоёмах южной, центральной и западной
Европы, куда проникли по южному инвази-
онному коридору после открытия в 1992 г. ка-
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нала Рейн-Майн-Дунай [Bij de Vaate, Klink,
1995; Devin et al., 2001; Bij de Vaate et al., 2002;
Grabowski et al., 2007; Gruszka, Woźniczka,
2008; Tricarico et al., 2010; Rewicz et al., 2014].
В 2007 г. они были обнаружены в Турции
[Rewicz et al., 2016], в 2010 г. – в Великобри-
тании [MacNeil et al., 2010].
Другим путём распространения D. villosus

в восточной Европе и проникновения в цент-
ральную Европу стал Днепро-Бугской канал
(центральный инвазионный коридор). Вопрос
о распространении его по центральному ин-
вазионному коридору освещён недостаточно.
Белым пятном этой инвазии является этап про-
никновения данного вида в реки Украины и
Белоруссии [Rewicz et al., 2014]. Одной из про-
блем является вопрос, как этот вид распрост-
ранялся в р. Днепр. Здесь неоднозначными
являются работы Марковского, где, по одним
данным, D. villosus был интродуцирован в рай-
оне г. Киев в 1950 г. [Марковский, 1954б], а в
другой работе факт интродукции D. villosus в
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районе Киева отсутствует [Марковский,
1954а]. Автор высказывает предположение,
что виды, обитающие в прибрежной части
нижнего Днепра и Днепро-Бугского лимана,
представляют интерес для интродукции, и в
их числе называются представители рода
Dikerogammarus Stebbing, 1899 [Марковский,
1954а]. В обширных сводках об интродукции
рыб и беспозвоночных животных в СССР не
указано, что D. villosus был объектом интро-
дукции в р. Днепр [Журавель, 1974; Иоффе,
1974], его интродукцию проводили только в
водохранилищах Крыма (Симферопольском и
Чернореченском) в 1960 г., причём посадоч-
ный материал был взят из Днепро-Бугского
лимана и Днепровского водохранилища [Кар-
певич, Бокова, 1963; Иоффе, 1974].
Впервые вид D. villosus выделил В.К. Со-

винский [1894] в Азовском море и обозначил
его как Gammarus marinus Leach. var villosus
Sow. В работе 1904 г. Совинский [1904] пи-
шет, что Gammarus marinus Leach, var villosus
mihi представляет самостоятельный вид кас-
пийского типа, весьма близкий к Gammarus
haemobaphes Eichw. и, предположительно,
обозначает его далее как Gammarus sp.? sim.
haemobaphes. Районами распространения вида
Gammarus sp.? sim. haemobaphes указаны
Днепровский, Бугский, Дунайский и Березан-
ский лиманы. В 1923–1924 гг. Д.Е. Белинг
[1925] провёл исследования зообентоса в ниж-
нем течении р. Днепр. Определение ракооб-
разных было выполнено А.В. Мартыновым
[1925]. Они отметили распространение
D. villosus до г. Каховка [Белинг, 1925; Мар-
тынов, 1925]. Мартынов [1925] обозначил этот
вид как Dikerogammarus villosus (Sow.) Mart,
sbsp. bispinosus, n. – морфа, населяющая р.
Днепр. В 1927 г. Белинг [1930] обнаружил D.
villosus в среднем течении р. Днепр в его по-
рожистой части на участке между г. Никополь
и г. Днепр (г. Днепропетровск) ещё до образо-
вания озера Ленина (ныне Днепровское (За-
порожское) водохранилище) в устьевой части
р. Самара у г. Днепр и выше г. Никополь. В
1930 г. Белинг [Белiнг, 1939] нашёл D. villosus
в 14 км выше г. Кременчуг, но в 1935 г. его не
было в районе г. Киев.

В начале 1960-х гг. П.А. Журавель [1965]
показал, что D. villosus населял Каховское,
Днепровское, Днепродзержинское и Кремен-
чугское водохранилища р. Днепр. После запол-
нения Киевского (1964–1964 гг.) и Каневского
(1972–1973 гг.) водохранилищ [Романенко,
2004] первая находка этого бокоплава в Киев-
ском водохранилище была датирована 1976 г.,
в Каневском – 1979 г. [Плигин, 1985]. В 1982 г.
Плигин и Емельянова [1989] обнаружили его
в верхнем течении Днепра выше Киевского
водохранилища у г. Любеч.
Каратаев с соавторами [Karatayev et al.,

2008] полагают, что распространение
D. villosus в реках Беларуси проходило в 1990-
х гг. Часть р. Днепр в районе г. Любеч – это
трансграничный участок реки между Украи-
ной и Белоруссией, следовательно, первую
находку вида в р. Днепр на территории Бело-
руссии можно также отнести к 1982 г. [Пли-
гин, Емельянова, 1989]. Это позволяет нам
предположить, что инвазия данного вида в
реках Белоруссии проходила в 1980–1990-х гг.
D. villosus на территории Беларуси регистри-
руют с 2006 г. В июле 2006 г. он был обнару-
жен в р. Днепр [Mastitsky, Makarevich, 2007],
в августе 2007 г. – в р. Припять [Arbačiauskas
et al., 2008], в 2008 г. – в р. Мухавец в районе г.
Брест [Semenchenko et al., 2009], в августе 2011
г. – в р. Сож [Semenchenko et al., 2013] и в 2011–
2013 гг. – в р. Пина, в устье р. Березина и Днеп-
ро-Бугском канале [Макаренко, Вежновец,
2014; Макаренко, 2015].
На территории Польши в пределах цент-

рального инвазионного коридора D. villosus
впервые был найден в 2003 г. в р. Западный
Буг [Konopacka, 2004]. Осенью 2007 г. он от-
мечен в Зегжинском водохранилище, распо-
ложенном в нижнем течении р. Нарев
[Grabowski et al., 2007], и в р. Висла около г. -
Вышогруд [Bącela et al., 2008], в 2009 г. – не-
далеко от устья Вислы [Jażdżewski,
Grabowski, 2011]. В августе 2010 г. вид впер-
вые обнаружен в Гданьском заливе Балтийс-
кого моря вблизи устья Вислы (рис. 1)
[Dobrzycka-Krahel, Rzemykowska, 2010]. В
польской части Вислинского залива
D. villosus отмечен в мае 2011 г. [Dobrzycka-
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Рис. 1. Места находок и предполагаемого расселения Dikerogammarus villosus в юго-восточной части Балтийского
моря. Чёрные круги и сплошные линии – находки и пути распространения, построены по литературным данным
[Dobrzycka-Krahel, Rzemykowska, 2010; Dobrzycka-Krahel et al., 2015]; незакрашенный круг – наша находка в 2015
г., пунктирная линия – предполагаемое направление инвазии вдоль побережья Балтийского моря.

Krahel et al., 2015].Таким образом, на осно-
вании литературных данных можно описать
инвазионный путь D. villosus от Чёрного моря
до Балтийского моря по центральному инва-
зионному коридору: Черное море > р. Днепр
> р. Припять > р. Пина > Днепро-Бугской ка-
нал > р. Мухавец > р. Западный Буг > р. На-
рев > р. Висла > Балтийское море.
Северный инвазионный коридор также яв-

ляется путём, по которому сейчас распрост-
раняется D. villosus [Фролова, Баянов, 2010;
Филинова, Сонина, 2012; Yakovleva, Yakovlev,
2010]. Совинский [1904] указал, что данный
вид в Каспийском море не обитает, однако
Мордухай-Болтовской [1960] включил его в
список автохтонной фауны Каспийского моря
и указал, что для р. Волга «нет сведений, в
какой части реки найден» [Волга…, 1978].
Бирштейн и Романова [1968] D. villosus в со-
ставе фауны Каспийского моря не указали.
Мордухай-Болтовской [1978], основываясь на
данных Бирштейна и Романовой [1968], отме-
тил, что вид, возможно, действительно отсут-
ствует в бассейне Каспийского моря. В р. Вол-
га от Астрахани до Рыбинска до 1951 г. он так-
же не встречался [Бенинг, 1924; Ляхов, 1961].
Впервые в р. Дон D. villosus был обнаружен

А.В. Мартыновым [1919] в окрестностях г.

Ростов-на-Дону в 1918 г. Он описал его как
Dikerogammarus villosus (Sow.) n. sp. morpha
fluviatilis m. В 1924 г. выделил в самостоятель-
ный вид Dikerogammarus villosus (Sow.) Mart.,
а для р. Дон установил населяющую его мор-
фу как Dikerogammarus villosus prn. fluviatilis
Mart. (syn. Dikerogammarus villosus morpha
fluviatilis Martynow) [Мартынов, 1924].
D. villosus населяют р. Дон на расстоянии до
1000–1300 км вверх по течению и доходят до
села Которояк Воронежской области [Сент-
Илер, Бухалова, 1937; Прокин, Цветков, 2013].
В 1952 г. была построена плотина Цимлянс-
кого водохранилища и открыт Волго-Донской
судоходный канал им. Ленина. В первый год
существования этого водохранилища особи
D. villosus были многочисленны [Иоффе,
1954], но в 1953 г. они исчезли, и их не отме-
чали в водоёме до 1971 г. [Мирошниченко,
1975]. В.В. Саяпин [Любина, Саяпин, 2008]
изучал распределение амфипод в нижней час-
ти р. Дон в 1997–2002 гг. В 2000–2001 гг. он
обнаружил D. villosus в приплотинной части
Цимлянского водохранилища и выше его у г.
Калач-на-Дону, который расположен недале-
ко от входа в Волго-Донской судоходный ка-
нал. Данные по исследованию зообентоса это-
го канала и его водохранилищ (Карповское,
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Береславское и Варваровское) в доступной
литературе отсутствуют.
Вопрос о появлении и векторе распростра-

нения D. villosus в р. Волга сейчас открыт.
Впервые о его находке в бассейне Волги упо-
минается в работе Воронина и Ермохина
[2002]. В 1999–2001 гг. они обнаружили этого
бокоплава в водоёме-охладителе Балаковской
АЭС, расположенной вблизи Саратовского
водохранилища. Курина [2014] нашла его в
устье р. Самара в 2009–2011 гг. и отметила, что
в Саратовском водохранилище вид встречал-
ся редко и не образовывал многочисленных
популяций. В сентябре 2001 г. в Куйбышевс-
ком водохранилище его зафиксировали Яков-
лева и Яковлев [Yakovleva, Yakovlev, 2010]. В
2006 г. D. villosus зарегистрировали в Волгог-
радском водохранилище [Филинова, Сонина,
2012]. В Чебоксарском водохранилище он
встречен в период исследований в течение
2005–2009 гг. [Фролова, Баянов, 2010]. Таким
образом, в каскаде волжских водохранилищ
вид регистрировался непоследовательно: Вол-
гоградское (2006 г.) > Саратовское (1999–
2001) > Куйбышевское (2001) > Чебоксарское
(2005–2009 гг.) > Горьковское (ещё не обнару-
жен).
Можно предположить, что D. villosus про-

ник в Волгу из р. Дон через Волго-Донской
судоходный канал в 1990-х гг. Вероятно, в
1990-х гг. популяция его восстановилась в
Цимлянском водохранилище, о чём свидетель-
ствуют данные Саяпина [Любина, Саяпин,
2008], и это могло способствовать проникно-
вению вида через Волго-Донской канал в Вол-
гу.
Цель работы – описать находку D. villosus в

Балтийском море у побережья Калининградс-
кой области на основе полученного материа-
ла и выявить возможные факторы, способству-
ющие распространению данного вида в юго-
восточной части Балтийского моря.

Материал и методы
Материалом для данной работы послужили

сборы в районе порта Балтийск на глубине 0.5–
1.0 м в Гданьском заливе (юго-восточная часть

Балтийского моря) 21 июня 2015 г. Станция
расположена не далеко от южного мола порта
Балтийск (54°38.364’ с. ш.; 19°52.545’ в. д.) на
песчаном грунте. Температура воды была
19.2 °С, солёность – 6.92‰ и рН – 8.42. Каче-
ственные сборы выполнены гидробиологичес-
ким сачком [ISO 10870, 2012]. Фиксацию осу-
ществляли 4%-м раствором формалина, нейт-
рализованного гидрокарбонатом натрия. Оп-
ределение донных беспозвоночных произво-
дили в лабораторных условиях.

Результаты
Понто-Каспийские гаммариды Dikero-

gammarus villosus (Sowinsky, 1894) впервые
были зарегистрированы в водах Калининград-
ской области (юго-восточная часть Балтийс-
кого моря) 21 июня 2015 г.: самец (22.7 мм,
154 мгWM, WM – сырая масса тела) и самка
(18.3 мм, 126 мгWM) (рис. 2, 3). В российской
части Вислинского залива в 2015 г. их не об-
наружено. Фиксированные экземпляры
D. villosus хранятся в Атлантическом научно-
исследовательском институте рыбного хозяй-
ства и океанологии (АтлантНИРО) в лабора-
тории гидробиологии.

Рис. 2. Общий вид самца (сверху) и самки (снизу)
Dikerogammarus villosus в водах юго-восточной части
Балтийского моря, июнь 2015 г.
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Рис. 3. Диагностические признаки самца Dikerogammarus villosus из вод юго-восточной части Балтийского моря:
А – антенны 1 и 2, Б – гнатоподы и переопод 2, В – тельсон и уропод 3 (вид сверху), Г – уросома, тельсон и уропод
3 (вид сбоку).

Обсуждение
Dikerogammarus villosus – лито-фитофиль-

ный, эвритермный, оксифильный, стенобат-
ный (прибрежный) вид [Дедю, 1980]. Успеш-
ной интродукции вида в солоноватоводные
водоёмы способствует его эвритермность и
эвригалинность [Bruijs et al., 2001]. Он насе-
ляет различные твёрдые субстраты (валуны,
галька, ракушечник, друзы Dreissena
polymorpha (Pallas, 1771)), пески и прибреж-
ную растительность [Мордухай-Болтовской и
др., 1969; Gergs, Rothhaupt, 2008; Dobrzycka-
Krahel, Rzemykowska, 2010; и др.]. Наиболь-
шее потребление кислорода (R) отмечено при
20 °С (14.32 ± 5.42 мгО

2
/ч·гDM (DM – сухая

масса тела), наименьшее при 5 °С (3.47 ± 1.20
мгО

2
/ч·гDM). Потребление кислорода D.

villosus при 10 °С описано уравнением R =
3.14DM + 0.04 [Bruijs et al., 2001]. Данных гам-
марид считают всеядными. Так, они могут

выступать в роли детритофагов, сестонофагов,
растительноядных и хищников. Они способ-
ны быстро переходить на разные пищевые ре-
сурсы, что делает успешным их проникнове-
ние в новые географические районы [Gergs,
Rothhaupt, 2008; Platvoet et al., 2009]. В работе
Гергса и Ротхаупта [Gergs, Rothhaupt, 2008]
показано, что эффективность усвоения пищи
при хищном образе питания ( = 0.7) почти в
2 раза выше, чем при использовании других
пищевых ресурсов ( = 0.4). Коэффициент
перехода от сырой массы тела (WM) к сухой
массе тела (DM) равен 18.29% [Биргер, Маля-
ревская, 1969]. D. villosus служат важным пи-
щевым объектом рыб [Дедю, 1980]. Их энер-
гетический эквивалент веса ("Q", Дж/экз.) для
отдельной особи можно вычислить по форму-
ле, предложенной Александровым [2001]: "Q"
= 3.984·WM 0.91. Масса отдельных особей в
популяциях колеблется обычно от 1 до 150 мг,
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таким образом, в среднем, энергетическая цен-
ность для данного диапазона масс составляет
2.78 кДж/гWM, или 15.21 кДж/гDM. Средне-
годовые Р/В-коэффициенты D. villosus на раз-
ных участках Кучуганского лимана-охладите-
ля Молдавской ГРЭС были следующими: с
естественным термальным режимом – 5.0;
обогреваемый – 5.8 и сбросной канал – 6.5
[Дедю, 1980]. В то же время, модель энерге-
тического баланса D. villosus до сих пор не
исследована. По имеющимся литературным
данным [Биргер, Маляревская, 1969; Дедю,
1980; Александров, 2001; Bruijs et al., 2001;
Gergs, Rothhaupt, 2008] можно ориентировоч-
но оценить модель его энергетического балан-
са. Если принять, что популяция D. villosus
массой 1 гDM (или 5.47 гWM [Биргер, Маля-
ревская, 1969]) обитает на площади дна в 1 м2

с естественным термальным режимом при
среднегодовой температуре 10 °С, модель
энергетического баланса будет выглядеть сле-
дующим образом. В = 1 гDM/м2 (среднегодо-
вая биомасса, Р/В-коэффициенты с естествен-
ным термальным режимом 5.0 [Дедю, 1980]);
Р = 5 гDM/м2·год, или 76.1 кДж/м2·год (про-
дукция за год, энергетическая ценность состав-
ляет 15.21 кДж/гDM [Александров, 2001]);

 365187.4)/)4.324((  qQR ,

(где 24 – часов в одних сутках, Q – среднее
потребление кислорода для особей массой от
1 до 150 мгWM при среднегодовой температу-
ре 10 °С составляет Q = 11.29 мгО

2
/ч·гDM

[Bruijs et al., 2001], 3.4 – оксикалорийный ко-
эффициент (кал/мгО

2
), q – температурная по-

правка ( )20(1.025.2 Tq  ), 4.187 – коэффициент
перевода калорий в джоули, 365 – дней в од-
ном году), R = 625.7 кДж/м2·год (траты на об-
мен); А = P + R = 701.8 кДж/м2·год (ассимиля-
ция пищи); рацион (С) при хищном образе
питания (Схищ. = A/0.7 = 1002.6 кДж/м2·год,
где 0.7 – эффективность усвоения пищи при
хищном образе питания [Gergs, Rothhaupt,
2008]) и рацион при использовании других
пищевых ресурсов (Сдр.ресурсы = А/0.4 =
1754.5 кДж/м2·год, где 0.4 – эффективность
усвоения пищи при использовании других
пищевых ресурсов [Gergs, Rothhaupt, 2008]).

В экспериментальных условиях показано,
что D. villosus способны выживать при солё-
ности до 20‰, оптимальная солёность 0.3–
10‰. Солёность более 25‰ является леталь-
ной [Bruijs et al., 2001]. В нативном ареале гам-
мариды D. villosus широко распространены в
эстуариях большинства крупных рек бассей-
нов Чёрного и Азовского морей и их лиманах,
в пресных и слабосолоноватых водах до 5‰
[Мордухай-Болтовской и др., 1969]. В при-
брежных участках Гданьского залива с глуби-
нами до 5 м придонная солёность колеблется
5.61–7.23‰ [Witkowska, Dubrawski, 1998]. Для
D. villosus из Гданьского залива показано, что
соленость 6‰ является наиболее приемлемой
для выживания, так как осморегуляционная
способность при данной солёности имеет наи-
меньшее значение [Dobrzycka-Krahel et al.,
2015].
Значительную роль в распространении

D. villosus могут играть прибрежные течения.
Поверхностные течения в Балтийском море из-
менчивы и обусловлены избытком пресной воды,
ветрами, неравномерным распределением ат-
мосферного давления, плотностью воды и дру-
гими факторами. На направление и скорость те-
чений большое влияние оказывает конфигура-
ция береговой линии [Ярвекюльг, 1979]. Сред-
няя годовая скорость ветра над Балтийским мо-
рем равна 6–7 м/с. В шторма скорость ветра до-
стигает 29–36 м/с. Преобладающее направление
штормов по всей акватории моря – юго-запад-
ное [Гидрометеорология…, 1992]. Ветровой ре-
жим в Гданьском заливе характеризуется преоб-
ладанием ветров западных румбов. Наиболее
частые ветра со скоростью более 10 м/с отмече-
ны для юго-западного, западного и северо-запад-
ного румбов [Babakov, 2010].
В Балтийском море в движении вод просле-

живается общий принцип: циклоническая цир-
куляция в верхнем квазиоднородном слое. Ско-
рости среднего переноса (постоянных течений)
невелики и не превышают 10–15 см/с в верх-
нем слое (0–10 м) [Гидрометеорология…,
1992]. Результирующий перенос вод в Гданьс-
ком заливе направлен с юга на север, однако
при ветрах восточных направлений береговые
течения направлены с севера на юг [Jankowski,
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1985; Babakov, 2010]. D. villosus могут совер-
шать не только пассивные миграции с течения-
ми, но и способны сами активно преодолевать
значительные расстояния против течения. Так,
средняя скорость миграции этих гаммарид про-
тив течения в р. Припять и Днепро-Бугском
канале составила около 10 км/год, однако это
могло быть обусловлено интенсивным судоход-
ством [Semenchenko et al., 2015]. В водах запад-
ной и южной Европы средняя скорость распро-
странения D. villosus против течения достига-
ла 30–40 км/год, по течению 30–60 (112) км/год
[Josens et al., 2005; Leuven et al., 2009], а макси-
мальная скорость распространения составляла
до 461 км/год [Leuven et al., 2009].

Заключение
Таким образом, D. villosus продвинулись

вдоль береговой линии Балтийского моря бо-
лее чем на 70 км от устья реки Висла к входу в
Калининградский морской канал. Успешному
их распространению способствует как эври-
галинность вида, так и преобладающие при-
брежные течения, направленные с юга на се-
вер, которые могли способствовать более бы-
строй миграции. Прибрежные воды Балтийс-
кого моря могут быть ещё одним путём рас-
пространения D. villosus в юго-восточной и
восточной частях моря, что ранее было отме-
чено для другого вида амфипод Gammarus
tigrinus Sexton, 1939 [Grabowski et al., 2007].
В ближайшее время возможно интенсивное
распространение D. villosus в Вислинском за-
ливе и затем, возможно, его инвазия в речные
системы Калининградской области.
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NEW RECORD OF THE PONTO-CASPIAN GAMMARID
DIKEROGAMMARUS VILLOSUS (SOWINSKY, 1894) IN

THE SOUTH-EASTERN PART OF THE BALTIC SEA
(KALININGRAD REGION, RUSSIA)
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Two individuals of the Ponto-Caspian gammarid Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) were found
in hand net samples in the south-eastern part of the Baltic Sea near the Baltiysk harbor in June 2015 for the
first time. Until now D. villosus has not been observed in the Kaliningrad region. The possible pathways and
factors that contribute the process of Ponto-Caspian amphipods spread in the south-eastern part of the Baltic
Sea are discussed.

Key words: Dikerogammarus villosus, alien species, Gulf of Gdansk, south-eastern part of the Baltic
Sea.


