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Введение
Представители понто-каспийского и пон-

то-азовского фаунистических комплексов 
расселились далеко за пределы своих исто-
рических ареалов в континентальные водо-
ёмы России по внутриевропейским инвази-
онным коридорам. Волжский инвазионный 
коридор связывает бассейны Балтийского, 
Каспийского, Чёрного и Азовского морей че-
рез Волго-Балтийский и Волго-Донской ка-
налы [Биологические…, 2004]. В основном 
распространение чужеродных видов проис-
ходит с юга на север. Исключение состав-
ляют байкальские амфиподы Gmelinoides 
fasciatus (Stebbing, 1899) и Micruropus wohli 
(Dybowskyi, 1874), интродуцированные в 
водоёмы северо-западной части России для 
повышения их кормовой базы [Иоффе, Ни-
лова, 1975] и расселившиеся вниз по тече-
нию р. Волга. Одним из векторов расселения 
чужеродных видов является также р.  Кама, 

нижнее и среднее течение которой зарегу-
лировано и представляет собой каскад водо-
хранилищ. 

В р. Кама до зарегулирования было обна-
ружено 8 видов понто-каспийского комплек-
са: амфиподы Pontogammarus sarsi (Sowinsky, 
1898), P. abbreviatus (Sars, 1894), Stenogam-
marus macrurus Sars, 1894, Chelicorophium 
curvispinum Sars, 1895, Dikerogammarus hae-
mobaphes (Eichwald, 1841), мизиды Paramysis 
strauchi Czerniavsky, 1882, P. intermedia (Czer-
niavskyi, 1882) и двустворчатые моллюски 
Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) [Держа-
вин, 1912; Громов, 1956]. Современный ви-
довой состав и структура донных сообществ 
водохранилищ камского каскада известны из 
ряда публикаций [Яковлев, Яковлева, 2007; 
Алексевнина, Истомина, 2008; Истомина, 
2017; Мельникова, 2018]. Вместе с тем акту-
альным остаётся изучение особенностей рас-
пространения чужеродных видов макрозоо-
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бентоса и формирования ими ценотических 
комплексов в камских водохранилищах.

Материал и методы исследования
Исследовали пробы макрозообентоса 

из глубоководных и прибрежных (h<3.0 м) 
участков камских водохранилищ и камской 
ветви Куйбышевского водохранилища (вдхр.) 
(рис. 1). Отбор проб проведён в ходе экспеди-
ционных исследований в 2016 г. на 15 стан-
циях Камского вдхр. (число проб N=20), 14 
станциях Воткинского вдхр. (N=17), 14 стан-
циях Нижнекамского вдхр. (N=18), 7 станци-
ях Волго-Камского и 6 станциях Камского 
плёсов Куйбышевского вдхр. (N=16). 

Количественные пробы отбирали дночер-
пателем Экмана-Берджа с площадью захвата 
250 см2 и 400 см2 по 2 подъёма на станции и 
дночерпателем ДАК-100 (100 см2×8). Каче-
ственные пробы отбирали гидробиологиче-
ским скребком с длиной ножа 20 см (размер 
ячеи 0.23 мм). Сбор и обработка материала 
проведены с использованием стандартных ги-
дробиологических методов [Руководство…, 
1992; Баканов, 2000].

Для определения взаимно приуроченных 
видов в Нижнекамском, Воткинском и Кам-

Рис. 1. Схема станций отбора проб в камских водохра-
нилищах в 2016 г.

ском водохранилищах использовалось ги-
пергеометрическое распределение, описыва-
ющее процедуру выборки без возвращения 
из конечной совокупности. Применительно 
к совместной встречаемости видов оно по-
зволяет определить вероятность обнаруже-
ния одного вида в пробах, уже содержащих 
другой вид [Griffith et al., 2016]. Обозначим m 
встречаемость более редкого вида, n – встре-
чаемость более распространённого. Тогда ве-
роятность (Px) того, что виды встретятся в N 
пробах совместно x раз будет определяться 
гипергеометрическим распределением: 
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Для определения взаимной приуроченно-
сти или несовместимости видов мы пользо-
вались функцией гипергеометрического рас-
пределения:
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Пороговое значение вероятности прини-
малось равным 0.05. 

Граф ценотических комплексов чуже-
родных видов строили алгоритмом Kamada-
Kawai [Kamada, Kawai, 1989], группировку 
вершин осуществляли алгоритмом многоу-
ровневой оптимизации модулярности (multi-
level optimization of modularity) [Blondel et al., 
2008]. Вычисления выполнены в среде стати-
стического анализа R 3.6 с использованием 
пакетов igraph и lmPerm. Исходные данные и 
процедуру определения приуроченности ви-
дов можно скачать на сайте Института биоло-
гии внутренних вод им. И.Д. Папанина Рос-
сийской академии наук [2021].

Гранулометрический состав определялся 
комбинированным методом (влажным сито-
вым и фракциометрическим) с выделением 
размерных фракций крупного песка > 1 мм, 
среднего и мелкого песка – 1.0–0.1 мм, алев-
рита – 0.1–0.01 мм и пелита < 0.01 мм [Кузях-
метов и др., 2004; Законов и др., 2018].

На основе данных, полученных в резуль-
тате исследований донных сообществ во-
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дохранилищ Средней и Нижней Волги и р. 
Кама (2016 г., число проб N=105) получена 
зависимость численности полихет и амфипод 
сем. Corophiidae от процентного содержания 
фракций грунта. Зависимость исследовалась 
с помощью линейной модели, в которой ка-
чество подбора коэффициента определялось 
перестановочными тестами.

Район исследования (рис. 1). Река Кама за-
регулирована каскадом водохранилищ: Кам-
ским, Воткинским и Нижнекамским, сток из 
них поступает в Камский плёс Куйбышев-
ского вдхр. Протяжённость камских водохра-
нилищ с севера на юг более 800 км. Самые 
крупные и глубоководные водохранилища 
(глубины до 30 м) – Камское и Воткинское 
представляют собой узкие водоёмы со зна-
чительной степенью извилистости, особен-
но в среднем и верхнем течении. Для обоих 
водохранилищ характерны большая зимняя 
сработка уровня воды (до 7.0 м в Камском и 
до 4.0 м в Воткинском) [Китаев, 2009], неу-

стойчивый уровенный режим в течение веге-
тационного периода и сильная антропогенная 
нагрузка. Воткинское вдхр. характеризуется 
меньшей боковой приточностью (5–7% при-
ходной части водного баланса) по сравне-
нию с Камским (30–40%) [Двинских, Китаев, 
2008]. 

Самое мелководное среди камских водо-
хранилищ – Нижнекамское (средняя глубина 
чуть более 3 м), имеет ряд заливов и прито-
ков. По разным оценкам, на долю мелково-
дий в нём приходится от 30.2% [Двинских, 
Березина, 2010] до 40% и более всей площа-
ди [Шакирова и др., 2013]. Камское и Ниж-
некамское водохранилища характеризуются 
более сложной морфометрией (значительной 
изрезанностью береговой линии, резким из-
менением глубин, чередованием расширений 
и сужений), Воткинское – относительно про-
стой морфометрией, оно больше соответству-
ет типу долинного водохранилища [Двин-
ских, Китаев, 2008]. 

Водохранилище Местоположение 
станции 

Размерные фракции
˃1 мм. % 1–0.1 мм. % 0.1–0.01 мм. % ˂0.01 мм. %

Куйбышевское

Рыбная слобода 0.00 13.40 54.80 31.80
Чистополь 0.23 97.67 1.31 0.79
Грахань 6.37 92.93 0.28 0.42
Елабуга 79.67 18.50 0.87 0.96

Нижнекамское

Набережные Челны 0.00 37.17 35.37 27.46
Икское устье 0.00 11.15 50.45 38.40
р. Белая 2.59 95.81 1.17 0.43
Вятское 6.90 92.30 0.50 0.30
Сарапул 0.00 99.01 0.45 0.54

Воткинское

Чайковский 0.00 18.43 56.28 25.29
Воткинск 0.00 14.09 58.20 27.71
Елово 0.00 13.50 67.97 18.53
Оса 0.07 75.77 19.99 4.17
Ниже Оханска 11.12 56.43 16.08 16.37
Краснокамск 0.00 44.38 39.73 15.89

Камское

Выше Перми 0.00 17.51 54.21 28.28
Добрянка 0.00 9.05 72.36 18.59
Обва 0.00 28.59 60.34 11.07
Инва-Косва 0.00 15.30 77.70 7.00
Унва 0.00 81.17 18.01 0.82
г. Березники 1.78 95.87 1.55 0.80

Таблица 1. Гранулометрический состав донных отложений водохранилищ Камского каскада
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Трофический статус водоёмов по содер-
жанию хлорофилла “а” для Камского вдхр. 
оценивается как эвтрофный-мезоэвтрофный, 
для Воткинского – высокоэвтрофный-эвтроф-
ный, Нижнекамского – мезоэвтрофный, Куй-
бышевского (Камский плёс) – мезотрофный 
[Краснова и др., 2011; Уманская и др., 2011].

Для прибрежий водохранилищ камского 
каскада характерны основные типы донных 
отложений: пески, илистые пески, песчани-
стые осадки разной степени заиления, серые 
и чёрные илы, глины, глинистые пески. В 
ряде случаев грунты содержат щебень, разно-
цветную гальку, ракушу, щепу, растительные 
остатки [Шерышева и др., 2016].

Для выявления закономерностей распро-
странения чужеродных видов использова-
ли данные по гранулометрическому составу 
грунта, полученные на 21 станции в камских 
водохранилищах (табл. 1). 

Результаты исследования
В камских водохранилищах зарегистри-

ровано 25 чужеродных видов (табл. 2), что 
на 14 видов меньше, чем отмечено нами в 
волжских водохранилищах [Курина, Селез-
нев, 2019]. Было показано сходство видового 
состава Чебоксарского и Нижнекамского во-
дохранилищ, характеризующихся преоблада-
нием в донных сообществах моллюсков рода 
Dreissena, массовым развитием корофиид, а в 
прибрежье – амфипод Pontogammarus robus-
toides (Sars, 1894) и Dikerogammarus villosus 
(Sowinsky, 1894), а также «северных» водо-
хранилищ – Воткинского, Камского и Горь-
ковского, где число видов-вселенцев значи-
тельно сокращается. 

В Волго-Камском и Камском плёсах Куй-
бышевского вдхр. отмечено 22 чужеродных 
вида (табл. 2); впервые для водохранилища 
выявлено обитание псаммофильных пон-
то-каспийских ракообразных Pandorites 
platycheir, ранее регистрировавшихся только 
на песчаных биотопах Волгоградского вдхр. 
и речного участка Нижней Волги [Филинова 
и др., 2008; Курина, Селезнев, 2019]. В глу-
боководных участках водоёмов сформиро-
вался специфический тип сообществ, вклю-
чающий вид-эдификатор Dreissena bugensis 

и консортов: понто-каспийских полихет 
Hypania invalida, амфипод Dikerogammarus 
haemobaphes, Shablogammarus chablensis.

В Нижнекамском вдхр. зарегистрировано 
20 видов-вселенцев, среди них значитель-
ную долю (до 65% общей численности) со-
ставляют мелкие ракообразные семейства 
Corophiidae – Chelicorophium curvispinum. 
Отметим находки бокоплава понто-азовского 
комплекса Dikerogammarus villosus. В литера-
туре этот вид описан как крупный и наиболее 
агрессивный хищник среди амфипод в водо-
ёмах Европы, вытеснивший не только неко-
торых представителей аборигенных видов, 
но и более мелких понто-каспийских амфи-
под-вселенцев [Bij de Vaate, Klink, 1995; Dick, 
Platvoet, 2000; Devin et al., 2004; Grabowski 
et al., 2007; Bącela et al., 2008; и др.]. В во-
дохранилище D. villosus обитает во влага-
лищах листьев тростника и не отмечен на 
других типах субстратов. В наших исследо-
ваниях Нижнекамского вдхр. не обнаружено 
3 типично псаммофильных чужеродных вида 
амфипод, указанных ранее для этого водоёма: 
Niphargoides macrurus, Obesogammarus cras-
sus (Sars, 1894) и Pontogammarus abbreviatus 
[Мельникова, 2018]. 

В Воткинском вдхр. зарегистрировано 8 
видов-вселенцев, массовое обитание реги-
стрируется у амфипод Dikerogammarus hae-
mobaphes и Gmelinoides fasciatus. Впервые для 
водоёмов Камского каскада отмечены пиявки 
Caspiobdela fadejewi. Обитатель рек и водо-
хранилищ Азово-Черноморского бассейна, C. 
fadejewi проникла в Волгу по Волго-Донско-
му каналу и в настоящее время встречается 
практически во всех водохранилищах Волж-
ского каскада [Лапкина и др., 2002]. В связи с 
достаточно высокой чувствительностью вида 
к органическому загрязнению [Лукин, 1976], 
распределение его в донных сообществах во-
дохранилищ неравномерно, зачастую приу-
рочено к устьевым участкам рек [Зинченко и 
др., 2007; Курина, 2016]. В Воткинском вдхр. 
не выявлены ранее отмечавшиеся амфиподы 
Pontogammarus sarsi [Алексевнина, Исто-
мина, 2008], мизиды Paramysis lacustris и P. 
intermedia [Истомина, 2017].

В Камском вдхр. виды-вселенцы в незна-
чительных количествах регистрировались 
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Таблица 2. Состав, частота встречаемости (ЧВ, %) и максимальная биомасса (В, г/м2) чужеродных видов макро-
зообентоса камских водохранилищ по результатам исследований 2016 г.

Таксоны Камская ветвь 
Куйбышевско-

го вдхр.

Водохранилище

Нижне- 
камское Воткинское Камское

ЧВ 
(%) В, г/м2 ЧВ 

(%)
В, г/
м2

ЧВ 
(%)

В, г/
м2

ЧВ 
(%)

В, г/
м2

Polychaeta
Hypania invalida (Grube, 1860) 42 0.80 21 0.41 0 0 0 0

Hirudinea
Archaeobdella esmonti Grimm, 1876 25 0.11 21 0.03 0 0 0 0

Caspiobdela fadejewi (Epstein, 1961) 8 <0.01 7 <0.01 8 <0.01 0 0
Crustacea

Paramysis ullskyi Czerniavsky, 1882 0 0 7 0.01 0 0 0 0
Paramysis lacustris (Czerniavsky, 1882) 25 0.01 14 0.01 0 0 0 0

Paramysis intermedia (Czerniavskyi, 1882) 8 <0.01 0 0 0 0 0 0
Katamysis warpachowskyi Sars, 1893 8 <0.01 0 0 0 0 0 0
Pterocuma sowinskyi (Sars, 1894) 25 0.19 7 <0.01 0 0 0 0
Pseudocuma cercaroides Sars, 1894 8 <0.01 7 <0.01 0 0 0 0
Caspiocuma campylaspoides (Sars, 1897) 0 0 7 <0.01 0 0 0 0

Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) 33 1.02 29 0.45 50 0.41 17 0.16

Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) 25 0.28 64 1.23 0 0 0 0

Dikerogammarus caspius (Pallas, 1771) 8 <0.01 0 0 0 0 0 0

Shablogammarus chablensis (Carausu, 1943) 42 0.17 0 0 0 0 0 0

Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) 17 0.02 43 0.31 17 0.02 0 0

Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 1894) 8 0.03 14 0.02 0 0 0 0

Obesogammarus obesus (Sars, 1896) 17 0.01 29 0.03 0 0 0 0
Stenogammarus dzjubani Mordukhay-
Boltovskoy et Ljakhov, 1972 8 <0.01 7 <0.01 0 0 0 0

Pandorites platycheir (Sars, 1896) 8 0.25 7 <0.01 0 0 0 0

Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) 0 0 0 0 33 0.24 25 0.18

Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 67 1.00 86 0.36 67 0.51 8 <0.01

Chelicorophium sowinskyi Martynov, 1924 25 0.30 36 0.43 50 0.40 8 <0.01

Mollusca

Dreissena bugensis (Andrusov, 1897) 50 1357.9 29 55.82 8 3.63 16 2.25

Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) 50 5.53 64 8.46 33 21.8 42 14.37
Lithoglyphus naticoides (Preiffer, 1828) 42 1.61 64 1.17 0 0 8 0.22
Всего видов: 25
Средняя биомасса вселенцев, г/м2

% биомассы вселенцев от общей биомассы 
макрозообентоса 

22
1368.2
99%

20
68.74 
86%

8
27.02
26%

7
17.17
57%

только на прибрежных биотопах, на русле по 
численности и биомассе доминировали або-
ригенные виды личинок хирономид и олиго-
хеты.

Анализ количественных показателей дон-
ных сообществ в водохранилищах Камского 
каскада (табл. 3) выявил, что на всех иссле-
дованных участках (за исключением глубо-
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ководных участков Камского вдхр.) основу 
биомассы донных сообществ составляют 
чужеродные виды. Так, на глубоководных 
участках Нижнекамского и камской ветви 
Куйбышевского водохранилищ по числен-
ности и биомассе доминировали Dreissena 
bugensis, а в прибрежье Dreissena polymorpha, 
что согласуется с многочисленными данны-
ми по особенностям распространения этих 
видов. Известно, что D. bugensis – моллюск 
холодноводный, способный поддерживать 
высокую скорость роста (и размножаться) 
при ухудшении трофических условий, пред-
почитающий глубоководные участки водо-
ёмов [Дрейссена…, 1994; Mills et al., 1996; 
Биологические…, 2004], что обусловливает 
широкое расселение его на русловых и пой-
менных участках водохранилищ [Курина, 
2017]. С другой стороны, D. polymorpha явля-
ется более реофильным и оксифильным ви-
дом по сравнению с D. bugensis [Мороз, 1980; 
Харченко и др., 2000], в исторической части 
ареала обитает преимущественно в эстуари-
ях и нижнем течении рек, предпочитая при-
брежные участки водоёмов [Дрейссена…, 
1994; Orlova, 1998]. Вместе с тем, D. bugensis, 
проникший в «северные» водохранилища от-
носительно недавно (первое обнаружение 
в 2009 г. [Истомина и др., 2012]), вероятно, 
не успел вытеснить моллюсков Dreissena 
polymorpha в Воткинском вдхр. из местооби-
таний на глубоководных участках.

Моллюски Lithoglyphus naticoides, мас-
сово заселившие песчаные биотопы мелко-
водной зоны всех водохранилищ Волжского 
каскада [Яковлев и др., 2009; Перова и др., 
2018; Курина, Селезнев, 2019], в р. Кама до-
минируют по биомассе только в Волго-Кам-
ском и Камском плёсах Куйбышевского вдхр. 

Таблица 3. Доминанты глубоководного и прибрежного ценозов макрозообентоса в камских водохранилищах

Водоём Доминанты глубоководного сообще-
ства макрозообентоса (% биомассы)

Доминанты прибрежного сообще-
ства макрозообентоса (% биомассы)

Волго-Камский и Камкий плёсы 
Куйбышевского водохранилища Dreissena bugensis (99%) Lithoglyphus naticoides (47%)

Нижнекамское водохранилище Dreissena bugensis (84%) Dreissena polymorpha (48%)

Воткинское водохранилище Dreissena polymorpha (69%) Dreissena polymorpha (42%)

Камское водохранилище Procladius ferrugineus (Kieffer, 1919) 
(27%) Dreissena polymorpha (51%)

В мелководном Нижнекамском вдхр. вид так-
же встречается массово, однако его широкое 
распространение в северном направлении ве-
роятно ограничено рядом факторов: меньшая 
площадь прогреваемых участков прибрежной 
зоны, низкая минерализация воды и дефицит 
кислорода в конце зимы [Шарапова, 2007; 
Яковлев и др., 2009]. 

В отличие от волжских водохранилищ, 
характеризующихся массовым развитием 
на илах в друзах дрейссен полихет Hypania 
invalida, донные сообщества камских во-
дохранилищ характеризуются значитель-
ным преобладанием мелких корофиид 
Chelicorophium curvispinum и С. sowinskyi на 
различных биотопах глубоководных и при-
брежных участков водоёмов (рис. 2).

Выявлено, что численность полихет 
Hypania invalida в водохранилищах в зна-
чительной степени зависит от типа грунта и 
размера его частиц. Полихеты предпочитают 
биотопы с мелкодисперсными илами (размер 
частиц < 0.01 мм, p-value= 0) со значитель-
ным содержанием среднего и мелкого песка 
(размер частиц 1.0–0.1 мм, p-value=0.0144). 
Это связано с тем, что на заиленном мелком 
песке и иле полихеты данного вида, относя-
щиеся по способу питания к «тонким» де-
тритофагам, затрачивают меньше времени 
на строительство трубок, в которых обитают 
[Иоффе, 1961; Константинов, 1967]. В связи с 
низким процентным содержанием в грунтах 
камских водохранилищ мелкодисперсного 
ила (табл. 1), вид H. invalida не получил здесь 
широкого распространения. 

Вместе с тем, достоверной зависимости 
количественных показателей корофиид от 
размера частиц грунта не выявлено. Распро-
странение представителей сем. Corophiidae 
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Рис. 2. Соотношение численности полихет Hypania invalida и амфипод сем. Corophiidae в Куйбышевском водо-
хранилище и водохранилищах камского каскада.

на различных типах субстрата (песок, ил, 
камни, ракуша) подтверждает известную из 
литературы [Rajagopal et al., 1998; Lee, Bell, 
1999; Baur, Schmidlin, 2007; Урюпова, 2008; 
Литоральная..., 2011] эвритопность этих ви-
дов. Высокая пластичность в выборе заселя-
емого субстрата наряду с толерантностью к 
изменению минерализации [Урюпова, 2008] 
служит объяснением успешного расселе-
ния корофиид на значительные расстояния в 
камских водохранилищах. Отмечаемое нами 
многолетнее снижение биомассы корофиид 
в водохранилищах Средней и Нижней Волги 
более чем в 20 раз (2002–2016 гг.) по срав-
нению с 1980–1990 гг., вероятно, во многом 
связано с известными из литературы отрица-
тельными взаимодействиями между Hypania 
invalida и корофиидами [Динамика…, 2012]. 
В связи с незначительным распространением 
H. invalida в камских водохранилищах, коро-
фииды остаются важным компонентом дон-
ных сообществ этих водоёмов.

Для определения взаимной приурочен-
ности видов существует более распростра-
нённый метод, основанный на вычислении 
одного из специализированных индексов 
приуроченности (например, индекс C-запол-
нения) и определения его значимости пере-
становочными тестами на основе одной из 
нуль-моделей [Шитиков и др., 2012; Курина, 
Селезнев, 2019]. На рассматриваемых дан-
ных этот метод и предложенный нами пока-

зали почти одинаковые результаты, отлича-
ющиеся на одну пару. Однако использование 
гипергеометрического распределения имеет 
ряд достоинств перед перестановочными мо-
делями. Это простота использования одной 
формулы вместо программного алгоритма, 
скорость выполнения (на матрице 20 на 36 
это 0.7 секунды против 27 секунд) и точная 
воспроизводимость результатов, в отличие от 
результатов, полученных перестановочными 
тестами. В камских водохранилищах удалось 
выделить 8 пар взаимно приуроченных чу-
жеродных видов и одну пару – значимо не-
совместимых (табл. 4). Высокая вероятность 
совместного обнаружения видов определяет-
ся их биологическими и экологическими осо-
бенностями, специфичностью занимаемых 
ими биотопов, а также средообразующей 
ролью ключевых видов бентоса (моллюски 
рода Dreissena в водохранилищах). 

В Нижнекамском вдхр. Dikerogammarus 
haemobaphes отмечен в основном на глубоко-
водных участках, а в Камском и Воткинском 
водохранилищах – в прибрежье. D. villosus 
– обитает в Нижнекамском вдхр. в зарослях 
тростника мелководной зоны и не отмечен 
в более северных водоёмах. Таким образом, 
эти крупные потенциально хищные виды ам-
фипод одного рода демонстрируют избегание 
друг друга (табл. 4). Однако говорит ли это 
о конкуренции за пищевые ресурсы пока не 
ясно и требует дополнительных исследова-
ний. 
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Таблица 4. Парные комбинации видов-вселенцев макрозообентоса камских водохранилищ, встретившиеся в N1 
и N2 пробах, из которых N1N2 – совместно (учитывались виды с частотой встречаемости >5%)

Вид 1 Вид 2 N1 N2 N1N2 N1N2. 
scaled p.lt p.gt v.ra-

tio

Hypania invalida Archaeobdella esmonti 3 3 2 0.67 1.000 0.014 1.64

Hypania invalida Obesogammarus 
obesus 3 4 2 0.57 0.999 0.027 1.53

Hypania invalida Dreissena bugensis 3 7 3 0.60 1.000 0.005 1.58

Dikerogammarus haemo-
baphes Gmelinoides fasciatus 12 7 5 0.53 0.997 0.029 1.39

Pontogammarus robus-
toides Lithoglyphus naticoides 8 10 5 0.56 0.998 0.024 1.41

Chelicorophium curvis-
pinum

Chelicorophium so-
winskyi 21 14 12 0.69 0.999 0.009 1.44

Chelicorophium sowinskyi Lithoglyphus naticoides 14 10 7 0.58 0.997 0.024 1.39

Dreissena bugensis Dreissena polymorpha 7 18 7 0.56 1.000 0.004 1.48

Dikerogammarus 
haemobaphes

Dikerogammarus 
villosus 12 9 0 0.00 0.014 1.000 0.59

Примечание. N1 и N2 – число обнаружений первого и второго видов, соответственно; N1N2 – совместное обнару-
жение, N1N2.scaled – нормированное совместное обнаружение (N1N2.scaled =2·N1N2/(N1+N2); p.lt – теоретическая 
вероятность получить меньшее совместное обнаружение; p.gt – теоретическая вероятность получить большее 
совместное обнаружение; v.ratio – значение дисперсионного теста Шлютера [Schluter, 1984].

На основании парных комбинаций чу-
жеродных видов макрозообентоса построен 
граф ценотических комплексов этих видов в 
камских водохранилищах (рис. 3). Отметим, 
что в изученных водоёмах связи между вида-
ми внутри комплексов немногочисленны, а 
сами комплексы не связаны друг с другом, в 
отличие от водохранилищ Волги [Курина, Се-
лезнев, 2019]. Это можно объяснить как ме-
нее выраженной зависимостью видов друг от 
друга, так и меньшим числом обнаружений 
этих видов. 

Выявлено, что сформировалось три типа 
ценотических комплексов чужеродных ви-
дов: псаммопелофильный глубоководный, 
характерный для Нижнекамского вдхр. и 
Волго-Камского и Камского плёсов Куйбы-
шевского вдхр., псаммопелофильный при-
брежный Нижнекамского вдхр. и псаммо-
пелофильный прибрежный Воткинского и 
Камского водохранилищ. Первый тип об-
разован в основном консорционными вза-
имодействиями моллюсков-эдификаторов 
Dreissena bugensis, обеспечивающих жизне-
деятельность представителей разных трофи-
ческих групп, c каспийскими видами полихет 

Hypania invalida, пиявками Archaeobdella 
esmonti и амфиподами Obesogammarus obesus 
преимущественно на глубоководных участ-
ках Нижнекамского вдхр. Такой тип сооб-
ществ характерен для большинства водохра-
нилищ Средней и Нижней Волги [Курина, 
Селезнев, 2019]. Анализ пар взаимно приуро-
ченных видов камских водохранилищ (табл. 
4) показал, что D. polymorpha не формирует 
ценотические комплексы в прибрежных со-
обществах (хотя зачастую доминирует по 
численности и биомассе), а совместно оби-
тает только с D. bugensis на глубоководных 
участках изученных водоёмов. Отметим, что 
в водохранилищах Средней и Нижней Волги 
моллюск D. polymorpha играет важную роль 
как в глубоководном, так и в прибрежном ти-
пах сообществ и создаёт между ними ценоти-
ческие связи [Курина, Селезнев, 2019]. 

Второй тип ценотических комплексов ха-
рактерен для прибрежных видов (амфипод 
и брюхоногих моллюсков) Нижнекамского 
вдхр., основанный на непрямых межвидо-
вых отношениях (общности биотопических 
условий, характере питания, способах защи-
ты от хищников). В данном типе ценоза пон-
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Рис. 3. Граф ценотических комплексов чужеродных 
видов в камских водохранилищах (учитывались виды 
с частотой встречаемости >5%). Обозначения: HypI – 
Hypania invalida, ArcE – Archaeobdella esmonti, DkrH 
– Dikerogammarus haemobaphes, PntR – Pontogammarus 
robustoides, GmlF – Gmelinoides fasciatus, ChlC – 
Cheliсorophium curvispinum, ChlS – C. sowinskyi; DrsB 
– Dreissena bugensis, DrsP – D. polymorpha, LthN – 
Lithoglyphus naticoides. Размер маркера пропорциона-
лен частоте встречаемости вида. Квадратный маркер 
– понто-каспийский вид, круглый – понто-азовский; 
треугольный – байкальский. Толщина ребра пропорци-
ональна силе связи по нормированному совместному 
обнаружению N1N2.scaled.

то-каспийские корофииды Chelicorophium 
curvispinum сосуществуют с другими пон-
то-азовскими и понто-каспийскими видами 
амфипод. Это вполне объяснимо, поскольку 
обнаруживаемые с ними представители сем. 
Gammaridae обладают другим типом питания 
и не конкурируют с корофиидами за пищу. 
В совместных поселениях Chelicorophium 
curvispinum и С. sowinskyi, характеризую-
щиеся сходным пищевыми предпочтениями, 
осуществляют фильтрацию непосредственно 
в занимаемой животным трубке, благодаря 
чему сосуществуют на большинстве иссле-
дованных биотопов. Подобные межвидовые 
взаимодействия, при которых виды со сход-
ным типом питания не вступают в простран-
ственные конкурентные отношения между 
собой, описаны также для корофиид Каспий-
ского моря [Урюпова, 2008].

Третий тип ценотических комплексов, 
включающий амфипод байкальского проис-
хождения Gmelinoides fasciatus и понто-ка-
спийского – Dikerogammarus haemobaphes, 
который характерен для прибрежной зоны 
Воткинского и Камского водохранилищ. Из-
вестно, что байкальский вид характеризуется 
широким спектром питания, включающим 
растительные и животные организмы: разли-
чия в составе потребляемой пищи G. fasciatus 
зависит от характера местообитания [Panov, 
1996; Матафонов, 2003; Березина, 2005; Бар-
ков, Курашов, 2011]. Вид D. haemobaphes 
относят к трофической группе фильтрато-
ров-собирателей [Монаков,1998], таким об-
разом, амфиподы, вероятно, не конкуриру-
ют за пищевые ресурсы и объединены лишь 
общностью занимаемых биотопов.

Заключение
Таким образом, в водохранилищах Кам-

ского каскада зарегистрировано 25 чужерод-
ных видов, большинство из них (19) – пон-
то-каспийского происхождения, 5 видов 
– представители понто-азовской фауны, так-
же отмечены амфиподы байкальского ком-
плекса Gmelinoides fasciatus. Большинство 
чужеродных видов обитает на глубоководных 
и прибрежных участках Нижнекамского 
вдхр. и Камской ветви Куйбышевского вдхр., 
а их распространение в северном направле-
нии ограничено. Моллюски рода Dreissena 
доминируют по биомассе на большинстве 
изученных биотопов. Исключение состав-
ляет прибрежье Волго-Камского и Камского 
плёсов Куйбышевского вдхр., где основу био-
массы составляют понто-азовские моллюски 
L. naticoides, и глубоководная зона Камского 
вдхр., где незначительно преобладают абори-
генные виды личинок хирономид. Показано, 
что на различных биотопах глубоководных 
и прибрежных участков водохранилищ Кам-
ского каскада массово обитают корофииды 
Chelicorophium curvispinum и С. sowinskyi, 
количественные показатели которых не зави-
сят от типа грунта. Вместе с тем, выявлена 
достоверная зависимость численности и био-
массы полихет Hypania invalida в изученных 
водохранилищах от размера частиц грунта. 
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В связи с низким процентным содержанием 
в грунтах камских водохранилищ мелкодис-
персного ила, вид H. invalida не получил в 
этих водоёмах широкого распространения. 

Выявлены три типа комплексов чужерод-
ных видов, взаимно приуроченных друг к 
другу: псаммопелофильный глубоководный, 
характерный для Волго-Камского и Камского 
плёсов Куйбышевского вдхр. и Нижнекамско-
го вдхр., псаммопелофильный прибрежный 
Нижнекамского вдхр. и псаммопелофиль-
ный прибрежный Воткинского и Камско-
го водохранилищ. Прямые консорционные 
межвидовые взаимодействия имеют место 
только в первом типе ценозов. Вероятно, в 
прибрежной зоне водохранилищ формируют-
ся комплексы видов, в большинстве случаев 
связанных между собой лишь общностью 
биотопических условий или сходными пище-
выми предпочтениями. 
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The results of studies on the distribution of alien species in macrozoobenthic communities in the reservoirs 
of the Kama River cascade are provided. Twenty five alien species of the Ponto-Caspian and Ponto-Azov 
origins and 1 species – a representative of the Lake Baikal fauna - were registered. Differences in the species 
composition and structural characteristics of invaders of macrozoobenthos in the Kama and Volga reservoirs 
were shown. It was noted that mollusks of the genus Dreissena dominate in biomass in most of the studied 
biotopes. Three types of coenotic complexes of alien species have been identified: psammorelophilic pro-
fundal, characteristic for the Nizhnekamsk Reservoir and the Volgo-Kamsky and Kamsky reaches of the 
Kuibyshev Reservoir; the psammorelophilic coastal in Nizhnekamsk Reservoir; and the psammorelophilic 
coastal in Votkinsk and Kama reservoirs. 
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