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В работе дан анализ современного видового состава, а также основных количественных харак-
теристик высших ракообразных устьевых зон притоков водохранилищ Средней и Нижней Волги. 
Наиболее часто и массово встречались амфиподы Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 1894) в при-
токах водохранилищ Средней Волги и Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) – в притоках 
водохранилищ Нижней Волги. Единственные представители пресноводной фауны изоподы Asellus 
aquaticus (L., 1758) в изученных устьях рек встречались единично. Комплекс доминирующих видов в 
реках представлен мизидами и изоподами, а в устьях рек и водохранилищах – амфиподами. В устьях 
рек мизиды и кумовые ракообразные формируют максимальное количество статистически достовер-
ных ценотических связей с другими видами ракообразных. Показано, что в притоках водохранилищ 
Средней Волги снижается биомасса амфипод, ассоциированных с моллюсками рода Dreissena.
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Введение
С созданием системы водохранилищ на р. 

Волга произошла перестройка речных сооб-
ществ, связанная прежде всего с изменением 
скоростей течения и с заилением биотопов 
[Волга…, 1978]. Широко расселились мол-
люски рода Dreissena, которые изменили и 
впоследствии определили структуру донных 
сообществ [Дрейссена…, 1994]. Расселение 
моллюска Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) 
в волжских водохранилищах сопровожда-
лось рядом сопряжённых инвазий каспий-
ских высших ракообразных [Зинченко и др., 
2007], в результате чего сформировался псам-
мопелофильный тип сообществ, включавший 
вид-эдификатор, корофиид Chelicorophium 
curvispinum Sars, 1895, а впоследствии неко-
торые виды кумовых ракоообразных и ми-
зид [Курина, Селезнёв, 2019]. Позднее про-
изошло вселение и натурализация моллюска 
Dreissena bugensis (Andrusov, 1897), изменив-
шего абиотические и биотические условия в 
системе-реципиент так, что они стали благо-
приятными для массового развития других 
видов, связанных с ним консорционными 

отношениями: в первую очередь полихет 
Hypania invalida (Grube, 1860), некоторых 
видов пиявок и амфипод понто-каспийской и 
понто-азовской фауны [Филинова и др., 2008; 
Курина, Селезнёв, 2019; Мельникова, Пря-
ничникова, 2025]. В последнее десятилетие 
особую роль на песчаных мелководьях водо-
хранилищ играют чужеродные брюхоногие 
моллюски Lithoglyphus naticoides (Preiffer, 
1828), связанные биотопическими предпо-
чтениями с каспийскими ракообразными 
[Яковлев и др., 2009; Курина, 2017].

Устья рек – важные экосистемные зоны, 
характеризующиеся изменчивыми абиотиче-
ским условиями и большим разнообразием 
биотопов, что создаёт условия для вселения и 
обитания высших ракообразных, в том числе 
чужеродных. В литературе основное внима-
ние уделяется изучению зон слияния речных 
и морских вод, а исследований зон впаде-
ния рек в водохранилища или озёра крайне 
мало. Для водоёмов Верхней и Средней Вол-
ги исследования А.В. Крылова, С.Э. Боло-
това, В.С. Жихарева и соавторов [Болотов и 
др., 2014; Гидроэкология…, 2015; Жихарев, 
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2023] на сегодняшний день являются наибо-
лее полными. В работах вышеуказанных ав-
торов для зоопланктона Верхней и Средней 
Волги установлено, что в период гидрологи-
ческой стабильности во всех типах устьевых 
областей выделялось экотонное сообщество, 
в котором отмечалось заметное увеличение 
численности, биомассы, разнообразия, видо-
вого и функционального богатства. Для Ры-
бинского водохранилища отмечено, что био-
масса макрозообентоса в местах впадения 
притоков значительно выше, чем в открытых 
участках водоёма, однако наибольшее видо-
вое богатство макрозообентоса характерно 
не для устьевых областей рек, а для зон их 
свободного течения [Гидроэкология…, 2015]. 
Отдельные сведения о расселении инвази-
онных видов высших ракообразных в устье-
вых участках рек Европы известны из мно-
гочисленных публикаций [Jażdżewski, 1980; 
Invasive…, 2002; Holdich, Pöckl, 2007 и др.], 
однако целенаправленное изучение распро-
странения понто-каспийских и понто-азов-
ских видов в устьях притоков водохранилищ 
Средней и Нижней Волги проводилось нами 
впервые.

Целью настоящей работы являлось опре-
дение видового состава и количественных 
харакеристик высших ракообразных в зонах 
слияния речных вод и водохранилищных, 
выявление ключевых особенностей струк-
турной организации, отличающих ценозы 
высших ракообразных устьевых участков от 
таковых в водохранилищах и реках Средней 
и Нижней Волги. 

Материалы и методы исследования
Материалом исследования послужи-

ли пробы высших ракообразных, получен-
ные в ходе экспедиционных исследований 
2009–2024 гг. Обследованы устьевые участ-
ки рек: Майна (n  =  4), Утка (n  =  4), Свияга 
(n = 4) (Куйбышевское водохранилище), Сок 
(n = 11), Чапаевка (n = 4), Самара (n = 11), Ча-
гра (n  =  4), Безенчук (n  =  4), Малый Иргиз 
(n = 4) (Саратовское водохранилище), Оленья 
(n = 4) (Волгоградское водохранилище) (все-
го 54 пробы). Пробы отбирались в прибреж-
ной зоне участков (< 3.0 м) и с лодки на глу-
бине 3.0–7.0 м. Схема станций отбора проб 

представлена на рис. 1, координаты станций 
отбора проб – в табл. 1. 

В исследовании не учитывались реки, при 
впадении которых в водохранилища обра-
зуются обширные заливы (реки Уса, Черем-
шан, Еруслан и др.). Также проанализирован 
материал проб макро- и нектозообентоса, 
отобранный в водохранилищах Средней и 
Нижней Волги (Куйбышевском, Саратовском 
и Волгоградском) в 2009–2024 гг. (всего 275 
проб), а также в реках-притоках разного по-
рядка Волгоградского водохранилища (Боль-
шой Иргиз, Еруслан, Торгун, Бизюк, Водян-
ка, Гашон, Горькая, Жидкая Солянка, Куба, 
Отрожина, Солёная Куба, Солянка 1, Солянка 
2, Солянка 3, Яма, Яма 1, Тарлык, Кочетная) 
в 2015–2017 гг. (всего 186 проб). Схема стан-
ций отбора проб и характеристика районов 
исследований этих водоёмов и водотоков 
представлены в работах [Курина Селезнёв, 
2019; Головатюк, Михайлов, 2021 а, б]. 

Рис. 1. Схема станций отбора проб высших ракообраз-
ных в устьевых участках рек Средней и Нижней Волги: 
квадратным маркером отмечены станции отбора проб в 
устьевых участках рек: 1 – Ока; 2 – Свияга; 3 – Утка; 4 – 
Майна; 5 – Сок; 6 – Самара; 7 – Чапаевка; 8 – Безенчук; 
9 – Чагра; 10 – Малый Иргиз; 11 – Оленья.
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Таблица 1. Географические координаты мест взятия проб в исследованных водных объектах

Станции отбора проб Координаты, с.ш., в.д.

Притоки Куйбышевского водохранилища

Устье р. Свияга 55.736113, 48.617498
55.729759, 48.581289

Устье р. Майна 54.609206, 49.024569
54.615321, 49.045907

Устье р. Утка 54.792781, 49.097991
54.794204, 49.106566

Притоки Саратовского водохранилища

Устье р. Безенчук 53.085345, 49.473478
53.087070, 49.466122

Устье р. Чагра 52.680622, 48.516829
52.670584, 48.512506

Устье р. Сок 53.417183, 50.140471
53.417935, 50.151472

Устье р. Малый Иргиз 52.215970, 48.168302
52.215970, 48.168302

Устье р. Самара 53.174388, 50.100992
53.170393, 50.107931

Уcтье р. Чапаевка 53.098705, 49.806432
53.098741, 49.807988

Притоки Волгоградского водохранилища

Устье р. Оленья 49.182187, 44.870324
49.185557, 44.858291

Количественные пробы отбирали дночер-
пателем Экмана – Берджа с площадью захвата 
дна 1/40 м2 и 1/25 м2 по два подъёма на станции 
и дночерпателем ДАК-100 с площадью захвата 
дна 1/100 м2 по восемь подъёмов на станции. 
Так как дночерпательные сборы не всегда по-
зволяют оценить реальное видовое богатство 
нектобентических высших ракообразных на 
различных биотопах, во время экспедицион-
ных исследований также отбирали качествен-
ные пробы гидробиологическим скребком с 
длиной ножа 20 см на глубине до 1.0 м и дра-
гой с длиной ножа 40 см (размер ячеи 0.23 мм) 
на глубине 1.0–7.0 м. Сбор и обработка мате-
риала проведены с применением стандартных 
гидробиологических методов [Руководство…, 
1992; Баканов, 2000; Методы…, 2024]. 

Во время экспедиционных исследований 
определялись также некоторые гидрологиче-
ские показатели участков водоёмов (глубина, 
скорость течения), описывался состав грун-
та и определялся тип биотопа. Большинство 
биотопов представлены заиленными песча-
ными грунтами (67%) и илистыми грунтами с 
растительными остатками (28%). Остальные 
типы грунтов (каменистые и глинистые) со-
ставляли около 5% исследованных биотопов.

При установлении видовой принадлеж-
ности высших ракообразных использовали 
описания и ключи, представленные в работах 
[Carausu et al., 1955; Атлас…, 1968; Опре-
делитель…, 1995; Урюпова, 2008; Copilaș-
Ciocianu, Sidorov, 2022].

Для анализа видовых ассоциаций высших 
ракообразных использовался объединённый 
массив данных по совместной встречаемости 
видов:

1) в водохранилищах Средней и Нижней 
Волги (Куйбышевское, Саратовское, Волго-
градское); 

2) устьевых участках рек, впадающих в 
водохранилища (реки Майна, Утка, Свияга, 
Сок, Чапаевка, Самара, Чагра, Безенчук, Ма-
лый Иргиз, Оленья);

3) притоках разного порядка водохрани-
лищ Средней и Нижней Волги (реки Уса, Ча-
паевка, Большой Иргиз, Еруслан, Торгун, Би-
зюк, Куба, Отрожина, Солёная Куба, Солянка 
2, Солянка 3, Яма 1, Тарлык, Кочетная).

Для определения взаимно приуроченных 
видов высших ракообразных в изученных 
водоёмах применяли биноминальное распре-
деление с пороговым значением вероятности 
0.01. Граф ценотических комплексов высших 



105РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2026

Таблица 2. Биомасса высших ракообразных в водохранилищах и устьевых участках рек Средней и Нижней Волги

Виды Код

Средняя Волга Нижняя Волга
Bср* в 

устьевых 
участках 
рек, г/м2

Bср* в во-
дохранили-

щах, г/м2

Bср* в 
устьевых 
участках 
рек, г/м2 

Bср* в водо-
хранилищах, 

г/м2

Mysidacea

Paramysis ullskyi Czerniavsky, 1882** Prmu <0.001 <0.001 0.008
±0,008

0.016
±0.010

Paramysis lacustris (Czerniavsky, 1882)** Prml 0.001
±0.001

0.005
±0.000

0.010
±0.010

0.013
±0.005

Katamysis warpachowskyi Sars, 1893** Ktmw 0.001
±0.001 <0.001 0.003

±0.002
0.021

±0.010
Cumacea

Pterocuma rostrata (Sars, 1894)** Ptrr <0.001 <0.001 0.003
±0.002

0.007
±0.004

Pterocuma sowinskyi (Sars, 1894)** Ptrs 0.005
±0.003

0.041
±0.002

0.010
±0.008

0.009
±0.003

Pseudocuma cercaroides Sars, 1894** Psdc 0.006
±0.004 <0.001 0.001

±0.001
0.002

±0.001
Caspiocuma campylaspoides (Sars, 1897)** Casc <0.001 <0.001 <0.001 <0.001

Amphipoda
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 
1841)** Dkrh 0.013

±0.012
0.940
0.028

0.575
±0.461

0.387
±0.210

Dikerogammarus сaspius (Pallas, 1771) Dkrc <0.001 <0.001 0.100
±0.086

0.031
±0.023

Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) Dkrv 0.011
±0.011

0.109
±0.006

0.023
±0.017 <0.001

Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) Pntr 0.005
±0.005

0.051
±0.002

0.012
±0.009

0.029
±0.010

Obesogammarus obesus (Sars, 1896)** Obso 0.074
±0.064

0.007
±0.000

0.013
±0.010

0.097
±0.056

Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 
1894) Pntm 0.241

±0.155
0.008

±0.000
0.067

±0.034
0.077

±0.029
Wolgagammarus dzjubani (Mordukhay-
Boltovskoy et Ljakhov, 1972) Wlgd 0.004

±0.002
0.001

±0.000
0.018

±0.009
0.015

±0.004
Chaetogammarus warpachowskyi (Sars, 
1894)** Chtw <0.001 <0.001 0.015

±0.007
0.018

±0.007
Shablogammarus chablensis (Carausu, 
1943)** Shbc <0.001 0.047

±0.002 <0.001 0.028
±0.014

Chelicorophium maeoticum Sowinsky, 
1898** Chlm <0.001 <0.001 0.013

±0.012 <0.001

Chelicorophium curvispinum Sars, 1895** Chlc 0.019
±0.017

0.910
±0.070

0.076
±0.059

0.025
±0.016

Isopoda

Jaera sarsi Valkanov, 1936** Jrsr <0.001 <0.001 <0.001 0.004
±0.002

Asellus aquaticus (L., 1758)*** Asla <0.001 <0.001 0.002
±0.002 <0.001

Другие виды – 0.070
±0.022 – 0.044

±0.021
Биомасса ракообразных, г/м2 0.378 2.190 0.949 0.823

* Средняя биомасса и ошибка среднего вида высших ракообразных. ** Виды, ассоциированные с моллюсками 
Dreissena sp. [по: Курина, Селезнёв, 2019]. *** Аборигенный вид.
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ракообразных строили по алгоритму Kamada-
Kawai, группировку вершин осуществляли 
способом многоуровневой оптимизации мо-
дулярности. Видовые ассоциации анализи-
ровали с помощью специализированного 
веб-приложения, разработанного Д.Г. Селез-
нёвым [2023].

При расчёте средних значений биомассы 
гидробионтов для оценки вариабельности 
выборки определяли значения стандартной 
ошибки средней и медиану при помощи про-
граммы Microsoft Excel 2021.

Результаты 
В изученных устьевых участках рек в со-

ставе макро- и нектозообентоса зарегистри-
ровано 20 видов высших ракообразных, из 
них 3 вида – представители отряда Mysidacea, 
4 – Cumacea, 11 – Amphipoda, 2 – Isopoda 
(табл. 2). Большинство обнаруженных видов 
(19) являются чужеродными для исследо-
ванных водоёмов: 17 видов – представители 
понто-каспийского фаунистического ком-
плекса, 2 – понто-азовского. Изоподы Asellus 
aquaticus (L., 1758) относятся к аборигенной 
и широко распространённой в Палеарктике 
фауне. В устьях рек наиболее часто встреча-
лись и были массовыми крупные амфиподы 
Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 1894) 
в притоках водохранилищ Средней Волги 
и Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 
1841) – в притоках водохранилищ Нижней 
Волги. Наименьшая средняя биомасса ха-
рактерна для устьевых участков рек Сред-

ней Волги, наибольшая – для водохранилищ 
Средней Волги, где массовое развитие по-
лучили амфиподы рода Chelicorophium (см. 
табл. 2). 

Сравнительные количественные харак-
теристики высших ракообразных в реках, 
устьях рек и водохранилищах Средней и 
Нижней Волги представлены в табл. 3. В си-
стеме приток – устьевая область – водохрани-
лище число видов, средняя общая биомасса, 
биомасса на русле и биомасса в прибрежье 
нелинейно возрастают. В то же время встре-
чаемость высших ракообразных в устьевых 
участках рек значительно выше, чем в реках 
и водохранилищах. Комплекс доминирую-
щих видов в реках представлен мизидами и 
изоподами, а в устьях рек и водохранилищах 
– амфиподами родов Dikerogammarus, Ponto-
gammarus и Chelicorophium.

В изученных устьевых участках рек от-
мечено 12 статистически достоверных це-
нотических связей (рис. 2, а) между видами 
высших ракообразных, что в 2.2 раза меньше, 
чем их обнаружено в водохранилищах, и в 
3 раза больше, чем в реках (рис. 2, б). Мак-
симальное количество связей (4) в устьевых 
зонах зарегистрировано для кумовых раков 
Pseudocuma cercaroides, которые здесь не-
многочисленны. Также представители ми-
зид Katamysis warpachowskyi, кумовых ра-
кообразных Pterocuma sowinsky и амфипод 
Dikerogammarus haemobaphes встречались 
совместно с другими видами ракообразных 
(по 3 связи соответственно). Несмотря на 

Таблица 3. Характеристики высших ракообразных в реках, устьях рек и водохранилищах Средней и Нижней Волги

Показатели Реки Устья рек Водохранилища
Число видов 14 20 32
Средняя биомасса, г/м2 0.219±0.119/0 0.771±0.336/0.151 1.337±0.439/0.043
Средняя биомасса, г/м2, глубоково-
дные участки 0.285±0.199/0.148 1.283±0.68/0.355 1.511±0.556/0.023

Средняя биомасса, г/м2, прибрежье 0.206±0.083/0 0.332±0.135/0.07 0.708±0.23/0.076

Вcтречаемость, % 19 93 63

Доминирующие виды
Paramysis lacustris,

Limnomysis benedeni,
Asellus aquaticus

Dikerogammarus 
haemobaphes; Ponto-
gammarus maeoticus; 

Chelicorophium curvisp-
inum

Dikerogammarus 
haemobaphes; Ponto-
gammarus robustoi-
des; Chelicorophium 

curvispinum

* Средняя биомасса±ошибка среднего/медиана высших ракообразных в исследованных водных объектах.



107РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2026

Рис. 2. Граф ценотических комплексов понто-каспийских и понто-азовских видов в водоёмах и водотоках Средней 
и Нижней Волги (а), устьевых участках рек (б) и реках (в) (коды видов представлены в табл. 2). Кластеры видов 
выделены разноцветными областями, римскими цифрами пронумерованы кластеры устьевых участков рек, арабски-
ми – кластеры водохранилищ. Учитывались виды с частотой встречаемости > 3%; толщина ребра логарифмически 
пропорциональна силе связи по нормированному совместному обнаружению.

доминирование амфипод по числу видов и 
биомассе, в устьевых участках рек, а также 
в реках и водохранилищах большинство из 
них обитает обособленно. Виды высших ра-
кообразных, формирующие ценотические 
связи друг с другом, объединены в ценотиче-
ские комплексы (кластеры I–IV, см. рис. 2, а; 
1–3, см. рис. 2, б), принадлежность к которым 
отражает биотопические предпочтения этих 
видов, а также консорционные отношения с 
другими видами (в частности, с моллюсками 
рода Dreissena).

Обсуждение
Большинство видов высших ракообраз-

ных, которые отмечаются в водохранили-
щах Средней и Нижней Волги, характер-
ны и для устьевых участков рек, которые в 

них впадают. Исключение преимуществен-
но составляют редкие виды, обнаружен-
ные в водохранилищах локально [Курина, 
2025]. Из распространённых видов, отме-
чающихся в водохранилищах, в устьях рек 
не зарегистрированы псаммофильные виды 
амфипод Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 
1899), Pandorites platycheir (Sars, 1896) и 
Chelicorophium sowinskyi Martynov, 1924. 
Байкальские гаммариды G. fasciatus предпо-
читают более северные местообитания и в 
наших исследованиях в р. Волга не встреча-
лись ниже Волжского плёса Куйбышевского 
водохранилища. Однако способность этих 
амфипод колонизировать различные местоо-
битания, в том числе устья рек, не вызывает 
сомнений. Так, G. fasciatus обитает в приу-
стьевых зонах водотоков бассейна Онежского 
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озера [Барышев, 2021]. Обитатели песчаных 
грунтов водохранилищ P. platycheir наиболее 
часто встречаются в Волгоградском водохра-
нилище, Ch. sowinskyi – в Чебоксарском [Ку-
рина, 2025]. Биотопы изученных устьевых 
участков рек сильно заилены, что, возможно, 
является лимитирующим фактором для рас-
пространения отмеченных выше видов. 

Известно, устьевые области рек могут 
выступать в качестве рефугиумов для прес-
новодной фауны гидробионтов [Гидроэколо-
гия…, 2015]. Пресноводные изоподы Asellus 
aquaticus расселились по всей акватории 
рек-притоков Волгоградского водохранилища 
в широком диапазоне минерализации, однако 
обитают обособленно от понто-каспийских 
и понто-азовских видов [Курина, Головатюк, 
2022]. В водохранилищах и устьях рек вид 
встречался единично, как и другие понто-ка-
спийские представители отряда равноногих 
ракообразных Jaera sarsi (см. табл. 2). Извест-
но, что чужеродные амфиподы могут оказы-
вать негативное влияние на распространение 
изопод [Dick et al., 2002; Arbaèiauskas, 2005; 
Pankova, Berezina, 2007]. Так, в Ладожском 
озере после вселения байкальской амфипо-
ды Gmelinoides fasciatus заметно сократилась 
зона обитания Asellus aquaticus и снизились 
его количественные показатели [Барбашова и 
др., 2021].

Представители рода Dikerogammarus, 
являющиеся одними из самых инвазионно 
активных амфипод в водоёмах Европы, в 
устьевых участках составляли основу био-
массы высших ракообразных (около 75% в 
устьях рек Средней Волги и Нижней Волги). 
В литературе широко обсуждается вопрос о 
взаимоотношениях близкородственных ви-
дов: так, во многих европейских странах 
D.  haemobaphes стал первым представите-
лем рода Dikerogammarus, вселившимся в 
водоёмы, однако после появления D. villosus 
он был вытеснен, и теперь D. villosus доми-
нирует в популяциях амфипод [Kley, Maier, 
2006; Gruszka, Woźniczka, 2008]. В р. Волга 
Dikerogammarus haemobaphes был неодно-
кратно отмечен задолго до её зарегулирова-
ния, так в 1920-х годах граница ареала вида 
проходила у г. Ярославль [Бенинг, 1924], в 
XXI веке вид остаётся одним из самых мас-

совых представителей нектозообентоса в р. 
Волга [Зинченко и др., 2007; Курина, 2025; 
Филинова и др., 2008]. D.  villosus впервые 
отмечен в Куйбышевском водохранилище в 
2000-х годах [Яковлева, 2010], в 2006–2012 
гг. вcтречался единично [Курина, 2017]. В на-
стоящее время вид стал широко распростра-
нённым в водохранилищах Средней Волги 
(см. табл. 2). Вместе с тем в устьевых участ-
ках рек эти близкородственные виды вме-
сте не встречаются; D.  villosus предпочитал 
устьевые участки притоков Нижнекамско-
го водохранилища (так, в устье р. Белая вид 
стал массовым), а D.  haemobaphes – прито-
ков водохранилищ Нижней Волги. Известно, 
что бокоплавы D.  haemobaphes и, особенно, 
D.  villosus считаются одними из наиболее 
агрессивных хищных амфипод-вселенцев в 
водоёмах Европы [Devin et al., 2004; Mastitsky, 
Makarevich, 2007; Grabowski et al., 2007 и 
др.]. По литературным данным, инвазивные 
амфиподы D.  villosus и D.  haemobaphes де-
монстрируют ярко выраженное предпочтение 
крупногалечным субстратам [Hesselschwerdt 
et al., 2008; Kley et al., 2009; Van Riel et al., 
2009; Clinton et al., 2018], однако в условиях 
водохранилищ такие биотопы практически 
не встречаются, а виды обитают как на или-
стых, так и на песчаных грунтах, а также в 
зарослях макрофитов. Такие биотопы мо-
гут служить убежищем от хищных амфипод 
для более мелких видов макрозообентоса 
[MacNeil et al., 2008]. Значительно менее рас-
пространённый вид D.  caspius впервые для 
волжских водохранилищ был найден в зоо-
бентосе заросших мелководий нижней зоны 
Волгоградского водохранилища в начале 
1980-х годов [Нечваленко, Филинова, 1983]. 
Гаммариды обитают в основном в зарослях 
высших водной растительности (элодеи, вал-
лиснерия, роголистника). Вероятно, по мере 
расширения популяции D.  villosus в новых 
местах обитания происходит пространствен-
ная сегрегация между особями одного рода в 
ответ на межвидовое хищничество и конку-
ренцию за пищевые ресурсы.

Выявлено, что высшие ракообразные за-
селяют устьевые участки рек Нижней Волги 
значительно чаще, чем Средней Волги (см. 
табл. 2). Так как изученные биотопы в этих 



109РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2026

участках отличаются незначительно, можно 
предположить, что большое влияние на рас-
пространение высших ракообразных оказы-
вают межвидовые отношения. Ранее было 
установлено, что многие ракообразные форми-
руют ценотические комплексы с моллюсками 
Dreissena bugensis (Andrusov, 1897) и Dreissena 
polymorpha (Pallas, 1771); так с дрейссенида-
ми ассоциированы амфиподы Dikerogammarus 
haemobaphes, Chelicorophium curvispinum, 
Shablogammarus chablensis [Курина, Селез-
нёв, 2019]. Для того чтобы оценить средо-
образующую роль отмеченных моллюсков 
для гидробионтов, были проанализированы 
их количественные характеристики в устьях 
рек. Оказалось, что биомасса Dreissena sp. 
была в 10 раз выше в Чебоксарском и Куйбы-
шевском водохранилищах по сравнению с их 
биомассой в устьевых зонах рек, впадающих 
в эти водохранилища. Причины такого про-
странственного расселения остаются дискус-
сионными, однако можно предположить, что 
именно снижение роли дрейссен в устьях рек 
Средней Волги способствовало сокращению 
здесь биомассы многих видов ракообразных, 
особенно ассоциированных с ними амфипод 
(см. табл. 2). В водоёмах Средней Волги такой 
сегрегации гидробионтов между устьями рек 
и водохранилищами не происходит: биомасса 
дрейссен лишь в 1.4 раза выше в Саратовском 
и Волгоградском водохранилищах по сравне-
нию с их биомассой в устьях рек, а биомассы 
высших ракообразных сопоставимы (см. табл. 
2). Это ещё раз подтверждает значительную 
роль моллюсков рода Dreissena как вида-эди-
фикатора для донных сообществ, определяю-
щих распространение в том числе и высших 
ракообразных. Отметим также, что величины 
средней биомассы видов высших ракообраз-
ных, не входящих в консорции с дрейссенида-
ми, в Средней и Нижней Волге практически не 
отличались (0.261 и 0.222 г/м2 соответственно).

Как было отмечено, видовое богатство, 
средняя общая биомасса, биомасса на русле и 
биомасса в прибрежье в системе река – устье-
вая область – водохранилище нелинейно воз-
растают (см. табл. 3). Можно предположить, 
что это связано с увеличением количества 
биотопов, пригодных для обитания высших 
ракообразных разных экологических групп в 

этой системе. Так, минимальное их количе-
ство в реках [Курина, Головатюк, 2022], а мак-
симальное – в водохранилищах [Курина, Се-
лезнёв, 2019]. В устьевых зонах рек высшие 
ракообразные в массе обитают на заиленных 
песчаных и илистых грунтах с растительны-
ми остатками (95% всех изученных биото-
пов), однако литофильные, аргилофильные и 
типично псаммофильные виды могут не на-
ходить на этих участках подходящих условий 
для обитания. 

Сравнение графа ценотических комплек-
сов высших ракообразных из водохранилищ 
Средней и Нижней Волги и устьевых участков 
рек, впадающих в них, выявило, что во всех 
типах водоёмов кумовые раки Pseudocuma 
cercaroides имеют связующую роль между 
тремя различными кластерами, что объясня-
ется обитанием вида как на илистых, так и на 
песчаных грунтах глубоководных и прибреж-
ных участков водоёмов (см. рис. 2). В устье-
вых участках рек регистриуется меньшее ко-
личество ценотических связей между видами 
по сравнению с водохранилищами, что может 
объясняться как особыми биотопическими 
условиями, так и меньшим количеством ви-
дов, которые зарегистрированы в этих зонах. 
Виды, обитающие на песчанистых илах с 
растительными остатками зачастую в зарос-
лях высших водных растений, объединены в 
водохранилищах в кластер 1 (см. рис. 2, а), в 
устьях рек – в кластеры I, III и IV (см. рис. 2, 
б). Виды из преимущественно глубоководных 
биотопов, связанные с моллюсками Dreissena 
bugensis (Andrusov, 1897), представлены в 
кластере  2 (водохранилища, см. рис. 2, а) и 
кластере II (устья рек, см. рис. 2, б). В устьях 
рек типично псаммофильные виды амфипод 
Pontogammarus maeoticus и Obesogammarus 
obesus, а также широко распространённый 
вид Pontogammarus robustoides, обитающий 
на различных типах биотопов, в том числе 
в зарослях макрофитов, не формируют це-
нотические связи с другими видами. Отме-
тим, что эти виды в водохранилищах также 
в большинстве случаев обитают обособленно 
или их обитание с другими видами случай-
но; так, для них характерно минимальное ко-
личество связей с высшими ракообразными 
(см. рис. 2).
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Комплексы видов высших ракообразных в 
реках имеют существенные отличия по срав-
нению с таковыми в устьевых участках рек: 
здесь отмечено минимальное количество ви-
дов, формирующих ценотические связи друг 
с другом, и кластеров, в которые они объе-
диняются. Аналогичные результаты были 
получены нами при исследовании заливов 
водохранилищ, которые образованы в устье-
вых участках впадающих притоков [Курина, 
2020]. Таким образом, в устьевых участках 
рек, находящихся в зоне подпора плотин и 
формирующих заливы, а также в реках выс-
шие ракообразные живут преимущественно 
обособленно. Простые устьевые зоны рек, 
наоборот, имеют характерные особенности, 
свойственные водохранилищам, в которые 
они впадают: большое количество видов ми-
зид и кумовых раков, формирующих между 
собой ценотические связи, обусловленные, 
вероятно, биотопическими предпочтениями. 

Выводы
Из 32 видов высших ракообразных, реги-

стрировавшихся в водохранилищах Средней 
и Нижней Волги в последнее десятилетие, в 
устьевых зонах их притоков зарегистрирова-
но 20 видов, 19 из которых виды-вселенцы. 
Большинство из обраруженных видов – пред-
ставители отряда Amphipoda. Встречаемость 
высших ракообразных в устьевых участках 
рек значительно выше, чем в реках и водохра-
нилищах, что, вероятно, подтверждает уязви-
мость устьевых областей и возможность их 
становиться естественными рефугиумами 
для чужеродных видов. Для устьевых зон 
водохранилищ Нижней Волги характерны 
относительно высокие количественные пока-
затели высших ракообразных, особенно ам-
фипод Dikerogammarus haemobaphes. Одним 
из факторов, ограничивающих распростране-
ние высших ракообразных в устьях водохра-
нилищ Средней Волги, является регистриру-
ющееся снижение обилия моллюсков рода 
Dreissena в этих зонах. В отличие от зон сво-
бодного течения рек, где ценотические связи 
высших ракообразных немногочисленны, в 
устьях рек мизиды, кумовые ракообразные, 
а также некоторые виды амфипод формиру-
ют ценозы в зарослях макрофитов и в друзах 

моллюсков Dreissena bugensis. Таким обра-
зом, устьевые участки рек можно охарактери-
зовать как специфические биотопы водохра-
нилищ, где на песчаных и илистых грунтах 
создаются условия для массового развития 
высших ракообразных и в которых сохраня-
ется зависимость обилия чужеродных амфи-
под, мизид и кумовых раков от видов-эдифи-
каторов. 
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AND LOWER VOLGA

© 2026 Kurina E.M. 

A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the RAS, Russia 
e-mail: ekaterina_kurina@mail.ru

The study presents an analysis of the current species composition and key quantitative characteristics 
of higher crustaceans in the river mouth of tributaries of the Middle and Lower Volga reservoirs. The most 
common and abundant amphipods were Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 1894) in the tributaries of 
the Middle Volga reservoirs and Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) in the tributaries of the 
Lower Volga reservoirs. The only representatives of freshwater fauna, the isopod Asellus aquaticus (L., 1758), 
were encountered sporadicly in the studied river mouths. The dominant species complex in the rivers is rep-
resented by mysids and isopods, and in the river mouths and reservoirs by amphipods. Despite the relatively 
rare occurrence of mysids and cumaceans, they form the maximal number of statistically significant cenotic 
relationships with other crustacean species in the river mouths. It is shown that the biomass of amphipods 
associated with mollusks of the genus Dreissena decreases in the tributaries of the Middle Volga reservoirs.

Key words: river mouths, Middle Volga, Lower Volga, Ponto-Caspian species, cenotic connections, 
invasions. 


