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Дан анализ современного видового состава, а также основных количественных характеристик выс-
ших ракообразных водных объектов Средней и Нижней Волги и водохранилищ р. Камы. Выявлено 
доминирование амфипод во всех изученных водных объектах, среди них наиболее часто и массо-
во встречаются Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841), Pontogammarus robustoides (Sars, 1894), 
Chelicorophium curvispinum Sars, 1895. Зарегистрированные амфиподы с учетом морфологии и типа 
субстрата, на котором они обитают, отнесены к трем экоморфам: цепляющиеся, ползающие и ро-
ющие. Причем ползающие экоморфы доминируют в большинстве изученных водоемов. Роющие 
амфиподы живут преимущественно обособленно, их совместное обитание с другими представи-
телями класса Malacostraca единично. Отмечено, что, несмотря на относительно редкую встреча-
емость мизид и кумовых ракообразных, они формируют максимальное количество статистически 
достоверных ценотических связей с другими видами ракообразных.
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ВВЕДЕНИЕ
В экосистемах водохранилищ и устьевых 

участках рек ракообразные играют важную роль. 
Это обусловлено большим числом их видов, ча-
сто формирующих высокую численностью и био-
массу и обитающих фактически во всех биотопах 
(Мордухай-Болтовской, 1960; Грезе, 1977). Кроме 
того, большинство представителей амфипод, ми-
зид и кумовых ракообразных вовлечены в пище-
вые цепи рыб и других беспозвоночных. Исследо-
вание таксономического состава фауны высших 
ракообразных имеет большое значение для эко-
логического мониторинга состояния биоразноо-
бразия водных экосистем (Дедю, 1980).

Высших ракообразных регистрировали в 
р. Волге еще до сооружения каскада водохрани-
лищ. Так, амфиподы Dikerogammarus haemobaphes 
(Eichwald, 1841), Pontogamarus sarsi (Sowinsky, 
1898) и корофииды Chelicorophium curvispinum 
Sars, 1895 проникали вверх по р. Волге на рассто-
яние 2780–2830 км от Каспийского моря. Виды 
Stenogammarus macrurus (Sars, 1894), Pontogammarus 
abbreviatus (Sars, 1894) и, вероятно, Wolgagammarus 
dzjubani (Mordukhay-Boltovskoy et Ljakhov, 1972) 
отмечали в Средней Волге и р. Каме (~2 тыс. км 
от моря). Виды Chaetogammarus ischnus (Stebbing, 

1898) и Obesogammarus obesus (Sars, 1896) найдены 
выше г. Ульяновска, другие виды амфипод не под-
нимались выше г. Саратова (Волга…, 1978). Также 
были широко распространены мизиды Paramysis 
ullskyi Czerniavsky, 1882, обнаруженные в крупных 
притоках р. Волги и некоторых пойменных озерах 
(Бенинг, 1924). В результате акклиматизацион-
ных работ в водохранилищах Средней и Нижней 
Волги натурализовались мизиды Paramysis lacus-
tris (Czerniavsky, 1882) и P. intermedia (Czerniavsky, 
1882). В нижнем участке Саратовского водохра-
нилища также обнаружены мизиды Limnomysis 
benedeni (Czerniavsky, 1882), вероятно, попавшие в 
водохранилище вместе с отмеченными выше инт-
родуцированными мизидами (Бородич, 1978). 

Сооружение каскада водохранилищ и связан-
ные с этим трансформации экосистем (заиление 
грунтов, эвтрофирование, накопление токсиче-
ских веществ) привело к исчезновению некото-
рых в основном псаммофильных видов амфипод, 
однако уменьшение скорости течения облегчи-
ло расселение гидробионтов вверх по р. Волге и 
привело к увеличению числа видов высших ра-
кообразных (Волга…, 1978). Ф.Д. Мордухай-Бол-
товской отмечает (Волга…, 1978), что в русле 
р. Волги, где обитают понто-каспийские гамма-
риды, отсутствуют широко распространенные 
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в Палеарктике виды Gammarus pulex (L., 1758) и 
G. lacustris G.O. Sars, 1863. В связи с этим он пред-
положил, что понто-каспийские виды–вселенцы 
вытесняют аборигенную фауну. Подобное описа-
но и для других водных экосистем Европы (Haas et 
al., 2002; Josens et al., 2005; Bernauer, Jansen, 2006).

Цель настоящей работы – изучить современ-
ный видовой состав, частоту встречаемости, чис-
ленность и биомассу высших ракообразных, ста-
тистически значимые ценотические связи между 
ними, а также выявить различные морфы амфи-
под в водохранилищах рек Волги и Камы и на 
незарегулированном участке р. Волги от г. Волго-
града до г. Астрахани.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом послужили пробы высших рако-

образных, полученные в ходе экспедиционных 
исследований 2009–2023 гг. макро- и нектозо-
обентоса глубоководных участков (>8 м), свала 
глубин (3–8 м) и мелководной зоны водоемов 
(<3.0 м). Обследованы незарегулированный уча-
сток р. Волги от г. Волгограда до г. Астрахани 
(2016 г., 17 проб), Волгоградское водохранилище 
(2010–2016 гг., 40 проб), Саратовское водохра-
нилище (2009–2023 гг., 108 проб), Куйбышев-
ское водохранилище (2009–2016 гг., 148 проб), 
Чебоксарское водохранилище (2016 г., 20 проб), 
Горьковское водохранилище (2016 г., 35 проб) 
водохранилища (всего 368 проб). Летом 2016 г. 
исследованы высшие ракообразные в трех водо-
хранилищах Камского каскада (Нижнекамское, 
Воткинское и Камское) (55 проб). Согласно 
(Волга…, 1978), Горьковское и Куйбышевское во-
дохранилища относили к Средней Волге, Сара-
товское и Волгоградское водохранилища с неза-
регулированным участком реки ниже Волжской 
ГЭС – к Нижней Волге.

Количественные пробы отбирали дночерпате-
лем Экмана–Берджа с площадью захвата дна 1/40 
м2 и 1/25 м2 по два подъема на станции и дночер-
пателем ДАК-100 с площадью захвата дна 1/100 м2 
по восемь подъемов на станции. 

Качественные пробы отбирали гидробиологи-
ческим скребком с длиной ножа 20 см и драгой с 
длиной ножа 40 см (размер ячеи 0.23 мм). Сбор и 
обработка материала проведены с применением 
стандартных гидробиологических методов (Руко-
водство…, 1992; Баканов, 2000). 

При установлении видовой принадлежности 
высших ракообразных использовали описания 
и ключи в работах (Carausu et al., 1955; Атлас…, 
1968; Определитель…, 1995; Урюпова, 2008; Co-
pilaș-Ciocianu, Sidorov, 2022).

В 2023 г. для уточнения видовой принадлежно-
сти некоторых видов ракообразных, отловленных 
в Саратовском водохранилище, использовали 

молекулярно-генетический анализ. Геномную 
ДНК выделяли из мышечной ткани с помощью 
набора innuPREP DNA Micro Kit (AnalitikJena, 
Германия). Маркер гена митохондриальной ци-
тохромоксидазы мтДНК COI амплифицирова-
ли с использованием универсальных праймеров 
LCO1490 (5′-GGTCAACAAATCATAAAGATATT
GG-3′) и HC02198 (5′-TAAACTTCAGGGTGACC
AAAAAATCA-3′) в стандартных условиях прото-
кола (Folmer et al., 1994). Продукты ПЦР секве-
нировали с помощью генетического анализатора 
ABI 3500 (Applied Biosystems, Waltham, MA, USA) 
и BigDye 3.1 (Applied Biosystems, Waltham, MA, 
USA) с прямым и обратным праймерами. Набор 
данных выровненных последовательностей мар-
керов гена мтДНК COI длиной ~620 пар основа-
ний, использованных в исследовании, были по-
лучены из базы данных GenBank (NCBI). 

Для определения взаимно приуроченных ви-
дов в изученных водоемах применяли биноми-
нальное распределение с пороговым значением 
вероятности 0.01. Граф ценотических комплек-
сов чужеродных видов строили по алгоритму 
Kamada-Kawai, группировку вершин осущест-
вляли способом многоуровневой оптимизации 
модулярности. Вычисления проводили в среде 
статистического анализа R 4.2 с использованием 
пакетов vegan, permuco, randomForest. Подробное 
описание методики дано в работе Куриной и др. 
(2021). Видовые ассоциации анализировали с по-
мощью специализированного веб-приложения, 
разработанного Д.Г. Селезневым (2023).1

Встречаемость выражали в процентах и рас-
считывали как отношение числа проб, в которых 
вид обнаружен, к общему числу проб в изученном 
водоеме.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В изученных водных объектах в составе ма-

кро- и нектозообентоса нами зарегистрировано 
32 вида высших ракообразных, из них 5 видов – 
представители отряда Mysidacea, 6 – Cumacea, 
19 – Amphipoda, 2 – Isopoda (табл. 1). Макси-
мальное количество видов (26) отмечено в Са-
ратовском и Волгоградском водохранилищах, 
минимальное (2) – в Горьковском. Большинство 
обнаруженных видов (25) – представители пон-
то-каспийского фаунистического комплекса, 
также выявлены представители понто-азовской 
(3), байкальской (1) и широко распространенной 
в Палеарктике (1) фауны. Наиболее часто встре-
чались и были массовыми крупные амфиподы 
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) и 
представители сем. Corophiidae – Chelicorophium 
curvispinum Sars, 1895 и Ch. sowinskyi Martynov, 
1924 (табл. 2).
1	 http://apps.ibiw.ru/coobs
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Сравнение полученных нами последова-
тельностей фрагмента гена COI ряда видов из 
Саратовского водохранилища с таковыми из 
GeneBank показало следующие совпадения: Cha-
etogammarus warpachowskyi совпадает на >94% с 

последовательностям ON258146.1 и ON258046.1 
из Каспийского моря, Paramysis lacustris – с по-
следовательностями DQ779824.1 и DQ779823.1 
из дельты р. Волги, Pontogammarus robustoides – с 
последовательностями гаплотипа “e” AY189509.1 

Таблица 1. Видовой состав и частота встречаемости (%) высших ракообразных в водных объектах рек Волги и 
Камы в 2009–2023 гг.

Виды Пр
Водоемы

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Paramysis ullskyi Czerniavsky, 1882 ПК 0 0 3 10 3 6 7 0 0
P. lacustris (Czerniavsky, 1882) ПК 0 0 6 12 3 0 14 0 0
P. intermedia (Czerniavsky, 1882) ПК 0 0 1 1 1 0 0 0 0
Katamysis warpachowskyi Sars, 1893 ПК 0 0 3 13 3 0 0 0 0
Limnomysis benedeni Czerniavsky, 1882 ПК 0 0 0 3 1 0 0 0 0
Pterocuma rostrata (Sars, 1894) ПК 0 0 0 14 25 0 0 0 0
P. sowinskyi (Sars, 1894) ПК 0 0 14 17 13 0 7 0 0
P. pectinata Sowinsky, 1893 ПК 0 0 0 0 3 0 0 0 0
Pseudocuma cercaroides Sars, 1894 ПК 0 0 8 10 3 0 7 0 0
Caspiocuma campylaspoides (Sars, 1897) ПК 0 0 1 1 0 0 7 0 0
Schizorhynchus bilamellatus Sars, 1900 ПК 0 0 0 1 0 0 0 0 0
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) ПК 0 30 20 20 13 0 29 50 17
D. villosus (Sowinsky, 1894) ПА 0 15 13 10 3 0 64 0 0
D. сaspius (Pallas, 1771) ПК 0 0 1 8 10 6 0 0 0
Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) ПК 0 10 11 15 20 13 43 17 0
P. maeoticus (Sowinsky, 1894) ПК 0 5 4 16 3 0 14 0 0
Obesogammarus obesus (Sars, 1896) ПК 0 10 4 17 15 0 29 0 0
Uroniphargoides spinicaudatus (Cărăușu, 1943) ПК 0 0 0 0 0 6 0 0 0
Wolgagammarus dzjubani (Mordukhay-
Boltovskoy et Ljakhov, 1972) ПК 0 0 8 24 15 6 7 0 0

Stenogammarus similis (Sars, 1894) ПК 0 0 0 1 10 0 0 0 0
S. deminutus (Stebbing, 1906) ПК 0 0 0 0 3 0 0 0 0
S. karausui Derzhavin & Pjatakova, 1962 ПК 0 0 0 0 0 6 0 0 0
Pandorites platycheir (Sars, 1896) ПК 0 0 1 0 25 44 7 0 0
Shablogammarus chablensis (Carausu, 1943) ПА 0 0 13 8 3 0 0 0 0
Chaetogammarus warpachowskyi (Sars, 1894) ПК 0 0 1 24 15 6 0 0 0
Ch. ischnus (Stebbing, 1898) ПК 0 0 0 2 0 0 0 0 0
Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) Б 31 10 3 0 3 0 0 33 25
Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 ПК 0 40 17 11 8 6 86 67 8
Ch. sowinskyi Martynov, 1924 ПА 0 35 9 7 5 0 36 50 8
Ch. maeoticum Sowinsky, 1898 ПК 0 0 3 5 5 0 0 0 0
Asellus aquaticus (L., 1758) П 13 3 1 1 0 0 7 8 25
Jaera sarsi Valkanov, 1936 ПК 0 0 0 7 5 0 0 0 0
Всего видов 2 9 22 26 26 9 15 6 5
Примечание. Происхождение (Пр): ПК – понто-каспийский, ПА – понто-азовский, Б – байкальский, П – палеарктический. 
Водные объекты: 1 – Горьковское водохранилище, 2 – Чебоксарское водохранилище, 3 – Куйбышевское водохранилище, 4 – 
Саратовское водохранилище, 5 – Волгоградское водохранилище, 6 – незарегулированный участок р. Волги от г. Волгограда 
до г. Астрахани, 7 – Нижнекамское водохранилище, 8 – Воткинское водохранилище, 9 – Камское водохранилище. 
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из Каспийского моря и AY529046.1 из дельты 
р. Волги, Dikerogammarus villosus – с последова-
тельностями KF478533.1 из р.  Дуная (г. Бабабдаг, 
Румыния) и KM208866.1 из Дуругельского лима-
на (Турция), Wolgagammarus dzjubani – с последо-
вательностью ON257989.1 из низовьев р. Волги 
(с. Замьяны, Россия), Chelicorophium maeoticum – с 
последовательностями ON258148.1 из р. Илов-
ля, притока р. Дон (Россия), OR736065.1 из Ван 
Харинксма Канала (Кистерзейл, Гидерландия), 

Chelicorophium sowinskyi – с последовательностями 
ON258039.1 из оз. Катлабух (с. Утконосовка, Укра-
ина) и ON258028.1 из Езерецкого озера (Болгария). 

Доля высших ракообразных в биомассе “мяг-
кого” макрозообентоса в изученных водоемах 
различна (рис. 1). В самых северных водохрани-
лищах (Горьковском и Камском) она минимальна 
(2–4%), в Куйбышевском водохранилище – мак-
симальна (45%).

Среди высших ракообразных амфиподы пре-
обладали во всех изученных водоемах и по чис-
ленности (83–99% в разных водохранилищах), и 
по биомассе (66–99%) (рис. 1). Наиболее высокой 
биомассы амфиподы достигали в Чебоксарском 
(7.34 г/м2), Нижнекамском (2.82 г/м2) и Куйбы-
шевском водохранилищах (1.98 г/м2). Мизиды 
играли важную роль только в Куйбышевском 
(0.97 г/м2, или 32% биомассы ракообразных) и 
Нижнекамском водохранилищах (0.94 г/м2, 25%). 
Изоподы и кумовые раки во всех водоемах встре-
чались единично (рис. 1).

Обнаруженные в водохранилищах амфиподы с 
учетом их морфологии и типа субстрата, на кото-
ром они обитают, могут быть отнесены к трем эко-
морфам (Copilas-Ciocianu, Sidorov, 2022): “цепля-
ющиеся” (clingers: Chaetogammarus warpachowskyi), 
“ползающие” (crawlers: Dikerogammarus caspius, 
D. haemobaphes, D. villosus, Shablogammarus сha-
blensis, Gmelinoides fasciatus) и “роющие” (diggers: 
Wolgagammarus dzjubani, Stenogammarus similis, 
S. deminutus, Pontogammarus robustoides, P. maeoticus, 
Obesogammarus obesus, Pandorites platycheir). Cим-
бионты (symbionts) в изученных водоемах не обна-
ружены. 

В большинстве водных объектов преобладали 
ползающие амфиподы (рис.  2), за исключением 
Волгоградского водохранилища и незарегулиро-
ванного участка р. Волги, где преимущественное 
развитие получили роющие экоморфы. 

Максимальное количество (7) статистиче-
ски достоверных ценотических связей с другими 

Таблица 2. Средняя численность и биомасса наиболее распространенных видов высших ракообразных в реках 
Волга и Камы в 2009–2023 гг.

Виды
Средняя Волга Нижняя Волга Река Кама

Nср Bср Nср Bср Nср Bср

Chelicorophium curvispinum 1097 2.746 49 0.085 411 0.416
C. sowinskyi 72 0.061 6 0.037 201 0.156
Dikerogammarus haemobaphes 59 1.750 29 0.194 23 0.352
Gmelinoides fasciatus 6 0.037 – – 52 0.140
Pontogammarus robustoides 1 0.009 7 0.096 13 0.117
Pandorites platycheir 5 0.050 31 0.441 – –
Shablogammarus chablensis 46 0.057 26 0.019 – –
Примечание. Nср – средняя численность вида, экз./м2, Bср – средняя биомасса вида, г/м2; “–” – данные отсутствуют.
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Рис. 1. Биомасса (г/м2) отрядов высших ракообразных в 
водных объектах рек Волги и Камы. Доля ракообразных 
в биомассе “мягкого” бентоса дана в %. Здесь и на рис. 2, 
водные объекты: 1 – Горьковское водохранилище, 2 – Че-
боксарское водохранилище, 3 – Куйбышевское водохрани-
лище, 4 – Саратовское водохранилище, 5 – Волгоградское 
водохранилище, 6 – незарегулированный участок р. Волги 
от г. Волгограда до г. Астрахани, 7 – Нижнекамское во-
дохранилище, 8 – Воткинское водохранилище, 9 – Кам-
ское водохранилище. Группы ракообразных: 1 – Isopoda,  
2 – Cumacea, 3 – Mysidacea, 4 – Amphipoda, из них 4.1 – 
представители сем. Corophiidae. 
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видами ракообразных зарегистрировано для кумо-
вых раков Pseudocuma cercaroides (рис. 3), которые 
немногочисленны в изученных водоемах. Также 
относительно редкие представители мизид Paramy-
sis ullskyi, P. lacustris и Katamysis warpachowskyi встре-
чались совместно с другими видами ракообразных 
(по 5, 5 и 6 связей соответственно). Несмотря на 
доминирование амфипод по числу видов, чис-
ленности и биомассе, в водохранилищах Сред-
ней Волги и р. Камы большинство из них живут 
обособленно. Многочисленные связи с другими 
видами ракообразных зарегистрированы только 
для Chaetogammarus warpachowskyi, Dikerogammarus 
haemobaphes (по 5 связей), Dikerogammarus сaspius, 
Shablogammarus chablensis (по 4), а также для пред-
ставителей семейства корофиид Chelicorophium 
curvispinum (5 связей) и C. sowinskyi (6). Эти гамма-
риды относятся либо к цепляющимся экоморфам, 
либо к ползающим. Таким образом, характеризу-
ющиеся роющим поведением амфиподы в боль-
шинстве случаев не формируют ценотические свя-
зи с другими видами ракообразных.
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Рис. 2. Соотношение экоморф амфипод в водных объектах 
рек Волги и Камы. Экоморфы: 1 – роющие, 2 – ползаю-
щие, 3 – цепляющиеся.
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Рис. 3. Граф межвидовых связей высших ракообразных в водных объектах Средней и Нижней Волги. 
Chlc – Cheliorophium curvispinum, Chls – C. sowinskyi, Chtw – Chaetogammarus warpachowskyi, Dkrc – D. caspi-
us, Dkrh – Dikerogammarus haemobaphes, Jrsr – Jaera sarsi, Ktmw – Katamysis warpachowskyi, Obso – Obe-
sogammarus obesus, Pntm – P. maeoticus, Pntr – Pontogammarus robustoides, Prml – Paramysis lacustris, Prmu – 
P. ullskyi, Psdc – Pseudocuma cercaroides, Ptrr – P. rostrata, Ptrs – Pterocuma sowinskyi, Shbc – Shablogammarus 
chablensis, Wlgd – Wolgagammarus dzjubani; 1–3 – кластеры; толщина ребра – сила связи, размер маркера – 
частота встречаемости видов.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
За период исследований в изученных водных 

объектах выявлено 32 вида высших ракообраз-
ных. Однако приведенный список для незаре-
гулированного участка р. Волги от г. Волгограда 
до г.  Астрахани далеко не полон из-за недоста-
точной его изученности в рамках проведенных 
нами экспедиционных исследований. Для этого 
участка в литературе указывают 30 видов высших 
ракообразных (Чуйков и др., 1996; Даирова, 2004; 
Даирова, Тарасова, 2017). В 2023 г. в Саратовском 
водохранилище обнаружены два редких вида 
ракообразных. Это кумовый рак Schizorhynchus 
bilamellatus Sars, 1900, которого в 1995 г. находили 
на заиленных песках устьевого участка р. Сок – 
притока Саратовского водохранилища (Голо-
ватюк, 2003), а также Chelicorophium maeoticum 
Sowinsky, 1898, которого в 1980 г. отмечали на се-
рых илах в притоке Волгоградского водохранили-
ща р. Большой Иргиз (Бородич, Лавров, 1983) и в 
Волгоградском водохранилище (Филинова и др., 
2008). 

Несмотря на высокую инвазионную ак-
тивность высших понто-каспийских и понто- 
азовских ракообразных, в р. Волге наибольшую 
численность и встречаемость формируют виды, 
обитавшие в реке еще до сооружения каска-
да водохранилищ: Dikerogammarus haemobaphes, 
Pontogammarus robustoides, а также корофииды 
Chelicorophium curvispinum. Успешность рассе-
ления этих видов и ее причины (эврифагия, эв-
рибионтность, высокая плодовитость, быстрый 
рост, раннее созревание самок, устойчивость к 
антропогенному загрязнению) широко освещена 
в литературе, посвященной инвазиям амфипод в 
реки Западной Европы, а также их расселению в 
водоемах Европейской части России, в том чис-
ле в континентальных водоемах Северо-Запада 
(Дедю, 1980; Jażdżewski, Konopacka, 2002; Биоло-
гические…, 2004; Grabowskyi et al., 2007; Holdich, 
Pöckl, 2007; Курина, 2017; Son et al., 2020; Бере-
зина, 2023). Вместе с тем относительно недавно 
обнаруженные в изученных водоемах виды Pseu-
documa cercaroides, Chaetogammarus warpachowskyi, 
Katamysis warpachowskyi, Shablogammarus chablensis 
быстро стали важными компонентами донных 
сообществ водохранилищ.

Наибольшее число видов нами зарегистри-
ровано в Нижней Волге, однако максимальные 
значения численности и биомассы характерны 
для водоемов Средней Волги (Чебоксарское во-
дохранилище, верхние плесы Куйбышевского 
водохранилища), а также для Нижнекамского во-
дохранилища (рис. 1). Здесь сформировались ус-
ловия для массового развития амфипод и мизид: 
песчаные прибрежья и каменисто-галечные био-
топы с зарослями высших водных растений. Ра-
нее установлено, что ракообразные формируют 

ценотические комплексы с моллюсками рода 
Dreissena (Greenwood et al., 2001; Яковлева, 2010; 
Курина, Селезнев, 2019). Однако не выявлено ста-
тистически значимой зависимости между обили-
ем дрейссены и количеством ракообразных.

Роющие амфиподы (роды Stenogammarus, Pon-
togammarus и Pandorites) приспособлены преиму-
щественно к зарыванию в мелкодисперсные суб-
страты. Считают (Copilaș-Ciocianu, Sidorov, 2022), 
что их местообитания частично перекрываются 
с цепляющимися амфиподами (Chaetogammarus 
warpachowskyi), приспособленными прикре-
пляться к водорослям и растительным субстра-
там на прибрежных участках водоемов. Однако 
в изученных водных объектах Ch. warpachowskyi 
не формирует ценотических связей с роющими 
амфиподами, которые в большинстве случаев 
живут обособленно (рис. 3). Это связано с тем, 
что в водохранилищах рек Волги и Камы подвиж-
ные роющие амфиподы способны перемещаться 
на значительные расстояния (Josens et al., 2005). 
Они занимают биотопы, которые трудно осво-
ить другим амфиподам и прочим ракообразным. 
Например, песчаные прибрежья, подверженные 
воздействию ветра и волн, а также глубоково-
дные песчаные участки водоемов, бедные ор-
ганическими веществами. Ползающие морфы 
амфипод (роды Dikerogammarus, Shablogammaru 
и Gmelinoides) обычно прячутся в каменистых 
субстратах, а также в колониях моллюсков рода 
Dreissena, локально они образуют массовые посе-
ления. 

Роющие экоморфы амфипод распростране-
ны и доминируют в водоемах Нижней Волги, где 
преобладают песчаные и илистые грунты (Шашу-
ловский, Мосияш, 2010). Ползающие экоморфы 
преобладают в водохранилищах Средней Волги 
и р. Камы, а также в Саратовском водохранили-
ще. Эти водоемы характеризуются значительным 
разнообразием биотопов (рис. 2). Байкальские 
гаммариды Gmelinoides fasciatus по морфологии 
и преобладающему типу заселяемого грунта от-
несены нами к ползающим экоморфам. Однако 
известно, что они способны также закапываться 
в грунт (Барков, 2006). Такой способностью мож-
но объяснить сравнительно высокие значения 
их численности и биомассы не только в зарослях 
высших водных растений и каменистых грунтах, 
но и на песчаных русловых и прибрежных биото-
пах Горьковского, Воткинского и Камского водо-
хранилищ (табл. 2).

Ранее установлено (Курина, Селезнев, 2019), 
что наиболее распространенные в реках Вол-
ге и Каме кумовые ракообразные Pseudocuma 
cercaroides и Pterocuma sowinskyi формируют це-
нотические связи с видами, предпочитающими 
песчаные биотопы: двустворчатыми моллюска-
ми Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) и Monodacna 
colorata (Eichwald, 1829). Тоже показано в работе 
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В.А. Яковлева и А.В. Яковлевой (2012). Кроме 
того, в исследованных водных объектах эти ра-
кообразные образовывали ценотические связи 
с брюхоногим моллюском Lithoglyphus naticoides 
(Preiffer, 1828). Максимальное количество связей 
формирует Pseudocuma cercaroides (рис. 3), кото-
рая отнесена нами к пелофильным видам. Одна-
ко вид обнаружен и на песчаных грунтах (Курина 
и др., 2023). Из-за значительной экологической 
пластичности P. cercaroides формирует ценотиче-
ские связи как с видами, обитающими на илах с 
растительными остатками (кластер 1), так и с ви-
дами из преимущественно глубоководных биото-
пов, связанными с моллюсками Dreissena bugensis 
(Andrusov, 1897) (кластер 2), а также с типично 
псаммофильными видами мелководной зоны во-
доемов (кластер 3). 

Все выявленные мизиды относятся к кластеру 2 
(рис. 3) и образуют относительно многочисленные 
связи с кумовыми ракообразными и некоторыми 
амфиподами, приуроченными к зарослям высших 
водных растений (Chaetogammarus warpachowskyi, 
Dikerogammarus caspius, Pontogammarus robustoides). 
Этот ценоз ракообразных характерен для илистых 
биотопов на свале глубин речного русла, и он не 
связан с консорциями, образуемыми моллюска-
ми рода Dreissena. 

Вероятно, при расселении видов понто-ка-
спийского и понто-азовского происхождения 
имеют место так называемые сопряженные ин-
вазии, когда натурализация одного вида в донные 
сообщества водоемов способствует натурали-
зации других видов одного с ним биогеографи-
ческого комплекса или даже различного проис-
хождения, но преадаптированных к межвидовым 
отношениям друг с другом (Орлова, 2011). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В реках Волге и Каме в период 2009–2023 гг. 

зарегистрировано 32 вида высших ракообразных, 
из них 5 видов мизид, 6 видов кумовых ракообраз-
ных, 19 видов амфипод и 2 вида изопод. Наибо-
лее часто встречаются амфиподы Dikerogammarus 
haemobaphes, Pontogammarus robustoides, Chelicoro-
phium curvispinum, заселившие водные объекты 
Средней и Нижней Волги до сооружения каскада 
водохранилищ. Доля высших ракообразных в био-
массе “мягкого” макрозообентоса минимальна 
в Горьковском (2%) и Камском (4) водохранили-
щах, максимальна – в Куйбышевском водохрани-
лище (45). Сравнительный анализ последователь-
ностей фрагмента гена COI подтвердил видовую 
принадлежность амфипод Chaetogammarus war-
pachowskyi, Pontogammarus robustoides, Dikerogam-
marus villosus, Wolgagammarus dzjubani, Chelicoro-
phium maeoticum, Ch. sowinskyi и мизид Paramysis 
lacustris. Последовательности образцов этих ви-
дов из Саратовского водохранилища идентичны 

таковым из Каспийского моря, дельты р. Волги 
и водоемов Европы. Среди высших ракообраз-
ных амфиподы значительно преобладают во всех 
изученных водоемах и по численности, и по био-
массе, изоподы и кумовые ракообразные встреча-
ются единично. Отмеченные амфиподы с учетом 
их морфологии и типа субстрата, на котором они 
обитают, отнесены к трем экоморфам: “цепля-
ющиеся”, “ползающие” и “роющие”. В боль-
шинстве изученных водоемов доминируют пол-
зающие экоморфы. Максимальное количество 
статистически достоверных ценотических связей 
с другими видами ракообразных зарегистрирова-
но у кумовых ракообразных и мизид. Амфиподы, 
отнесенные к роющим экоморфам, в большин-
стве случаев не формируют ценотических связей 
с другими ракообразными. 
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Higher Crustaceans (Malacostraca, Arthropoda) in the Volga and Kama Rivers
E. M. Kurina1, *

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution Russian Academy of Science, Moscow, Russia
*e-mail: ekaterina_kurina@mail.ru

The study presents an analysis of the current species composition and the main quantitative characteristics of 
higher crustaceans of water bodies of the Middle and Lower Volga River and of the Kama River. The dom-
inance of amphipods in all studied water bodies was revealed, among which Dikerogammarus haemobaphes 
(Eichwald, 1841), Pontogammarus robustoides (Sars, 1894), Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 occur most 
frequently and in mass. According to morphology and the type of inhabited substrate, the recorded amphi-
pods are categorized into three ecomorphs: “clingers”, “crawlers” and “diggers”, with crawlers dominating in 
most of the studied water bodies. It was noted that the diggers live predominantly isolated, and cohabitation 
with other members of the class Malacostraca is sporadically. It is also noted that despite the relatively rare 
occurrence of mysids and cumaceans, they form the maximum number of statistically reliable stable price 
relationships with other crustacean species.

Keywords: higher crustaceans, Volga River reservoirs, Kama River reservoirs, amphipod ecomorphs, cenotic 
relationships
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