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ВВЕДЕНИЕ
Долинные речные водохранилища – рукотвор-

ные водные объекты, объединяющие в себе черты 
рек и озер. Протяженность и значение “речных” 
участков в функционировании экосистем водо-
хранилищ зависит от рельефа затопленной тер-
ритории, а также от характера регулирования и 
расположения водохранилища в каскаде. На при-
мере каскадов камских и волжских водохранилищ 
показано, что с течением времени бентофауна 
водохранилища становится беднее по сравнению 
с участком реки, попавшей под затопление, а 
структура сообществ более однообразной и мо-
нотонной (Мордухай-Болтовской, Дзюбан, 1966; 
Алексевнина, Преснова, 2017; Истомина, 2017; 
Перова, Щербина, 2018). Наиболее существен-
ные изменения биотических сообществ водохра-
нилищ Волжско-Камского каскада уже после их 
стабилизации произошли в результате измене-
ния количества и качества поступающих сточных 
вод (Алексевнина, Преснова, 2017; Томилина и 
др., 2018; Чуйко, Подгорная, 2018) и биологиче-
ских инвазий (Алексевнина, Истомина, 2008; 

Яковлева, Яковлев, 2014; Щербина и др., 2018; 
Курина, Селезнев, 2019). Основными отличия-
ми верхних (речных) участков водохранилищ от 
участков рек в нижнем бьефе плотин выступают, 
прежде всего, обеднение бентофауны, снижение 
видового и функционального разнообразия дон-
ных сообществ, сокращение доли измельчителей 
и увеличение – фильтраторов (de Jalon et al., 1992; 
Cortes et al., 1998; Martínez et al., 2013; Nelson, 
Miller, 2023). При этом сведения по формирова-
нию структуры биотических сообществ речных 
участков водохранилищ, объединенных в каска-
ды, почти отсутствуют. 

Цель настоящей работы – оценить качествен-
ные и количественные изменения структуры со-
обществ донных беспозвоночных верхних участ-
ков водохранилищ, испытывающих влияние 
регулируемых колебаний уровня воды в каскаде. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материал собирали в зонах выклинивания 

подпора водохранилищ, входящих в камскую 
ветвь Волжско-Камского каскада (рис. 1). Водое-
мы значительно различаются по ряду параметров, 
их краткая характеристика приведена в табл. 1 

Сокращения: DPO – cумма Diamesinae, Prodiamesinae, 
Orthocladiinae; EPТ – Ephemeroptera, Plecoptera, Trichoptera.
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Рис. 1. Карта района исследования и расположение разрезов сбора проб зообентоса: а – Пермский, б – Соликам-
ский, в – Нефтекамский участки.
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(Двинских, Китаев, 2008; Научно-прикладной…, 
2015; Даценко, Пуклаков, 2020). Следует отме-
тить, что Нижнекамское водохранилище, нижнее 
в каскаде камских, не доведено до проектной от-
метки 68.0 м, уровень, при котором водохранили-
ще эксплуатируется, неоднократно менялся меж-
ду отметками 62.0–63.3 м. 

Материал получен на следующих речных участ-
ках: “Соликамский” – в Камском водохранилище 
от п. Тюлькино до п. Орел (15–17.09.2012), “Перм-
ский” – в Воткинском водохранилище у д. Гамы 
(14.10.2010), “Нефтекамский” – в Нижнекамском 
водохранилище от г. Сарапул до с. Каракулино 
в Камском отроге и от д. Азякуль до д. Татарские 
Ямалы в Бельском отроге (27–30.09.2015). Пробы 
зообентоса отбирали дночерпателем Петерсена с 
площадью захвата 0.025 м² (Камское, Воткинское 
водохранилища) или ДАК-100 (Нижнекамское во-
дохранилище) с площадью захвата 0.01 м², по два 
подъема на одну пробу, на гидробиологических 
разрезах: правый берег – русло – левый берег. Глу-
бины, температура и прозрачность воды, а также 

преобладающие типы грунтов в местах отбора проб 
представлены в табл. 1. Пробы промывали через 
мельничное сито с размером ячеи 200–220 мкм. 
Донных животных извлекали из проб живыми и 
фиксировали 8%-ным формалином. 

Дальнейшую обработку материала выполняли 
в лабораторных условиях, животных подсчитыва-
ли и взвешивали по видам. Общий объем матери-
ала – 62 пробы зообентоса.

Видовую идентификацию проводили по опре-
делителям и ключам (Комарова, 1991; Определи-
тель пресноводных…, 1997, 1999, 2001; Определи-
тель насекомых…, 2006; Timm, 2009; Определитель 
зоопланктона…, 2016; Copilaș-Ciocianu, Sidorov, 
2022). Большинство видов хирономид (58) иденти-
фицировано по результатам выведений, сопостав-
ления личинок и куколок в пробах, а также иден-
тификации фаратных имаго. При невозможности 
идентифицировать до видового уровня – устанав-
ливали низший определяемый таксон (НОТ) (Ба-
канов, 1997). Таксономический список приведен в 

Таблица 1. Основные морфометрические и гидрологические параметры камских водохранилищ и характери-
стика мест отбора проб

Параметр Камское Воткинское Нижнекамское
Основные характеристики водоема

Год создания 1956 1964 1982
Объем полный, млн м³ 12205 9360 2900
Площадь при НПУ, км² 1915 1120 1080
Длина, км 365 300 185
Глубина максимальная/средняя, м 32/6.5 30/8.4 20/3.3
Уровень сработки, м 7–8 4 <1
Ширина максимальная/средняя, км 13.5/5.5 8.2/3.4 15.0/4.0
Годовой водообмен 4.3 5.7 6.85
Доля боковой приточности, % 30–40 5–7 36
Доля площади мелководий, % 19.3 14.3 ~49

Наибольшие площади мелководий, район Верхний Центральный, 
приплотинный Центральный

Протяженность зоны выклинивания, км ~60 ~60 ~85 (Кама), ~55 
(Белая)

Характеристика мест отбора проб
Глубина, м:
 мелководья
 русло

1.2 ± 0.60
7.5 ± 1.24

2.7 ± 1.46
6.6 ± 0.48

2.1 ± 0.74
9.6 ± 0.92

Преобладающий тип грунта: 

мелководья Заиленный песчаный Заиленный  
песчано-гравийный

Заиленный 
песчаный

русло
Песчаный, 

заиленный песчано-
галечный

Гравийно-галечный Гравийно-
песчаный

Температура воды (поверхность), °С:
мелководья
русло

11.2 ± 0.49
11.1 ± 0.51

7.8 ± 0.19
8.9 ± 0.72

15.9 ± 0.89
16.0 ± 1.12

Прозрачность по Секки, м 1.2 ± 0.27 1.1 ± 0.26 1.6 ± 0.46
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соответствии с современным уровнем системати-
ки (Saether, Spies, 2013; Vinarski, Kantor, 2016).

Базовые аналитические операции – состав-
ление видовых списков, расчет численностей, 
биомасс, частоты встречаемости и индексов до-
минирования отдельных видов, таксономической 
и трофической структур сообществ, показателей 
таксономического и трофического разнообра-
зия, таксономических индексов – проведены с 
использованием Benthos Explorer (Безматерных и 
др., 2023). 

Для оценки видового разнообразия рассчи-
тывали следующие индексы разнообразия: чис-
ловые эквиваленты энтропии Реньи – видовое 
богатство, индекс Шеннона, максимальный ин-
декс Шеннона, индекс Пиелу, индекс разности 
выравненности и индекс вероятности межвидо-
вых встреч (по численности и биомассе отдель-
ных видов) (Pielou, 1969; Денисенко и др., 2013). 
Таксономическое разнообразие оценивали по 
среднему индексу таксономической отличитель-
ности и его вариабельности (Clarke, Warwick, 
2001), таксономическую иерархию формировали 
из семи уровней: тип – класс – отряд – подот-
ряд или надсемейство – семейство – род – вид. 
Учитывали долю отдельных или суммы несколь-
ких (EPT – Ephemeroptera, Plecoptera, Trichop-
tera; DPO – Diamesinae, Prodiamesinae, Orthocla-
diinae) таксонов в общем видовом богатстве или 
богатстве материнского таксона. Трофическое 
разнообразие (на уровне трофических гильдий 
по численности и биомассе их представителей) 
оценивали по индексу Шеннона, максимально-
му индексу Шеннона, индексу Пиелу и индексу 
разности выравненностей. Сложность трофиче-
ской структуры определяли по среднему индексу 
отличительности и его вариабельности, трофи-
ческую иерархию формировали из трех уровней: 
хищные, мирные или всеядные – трофическая 
группа – гильдия. Сведения о трофической 
специализации видов приняты по литературным 
источникам (Mandaville, 2002; Monakov, 2003; 
Timm, 2009; Определитель зоопланктона…, 2016; 
Moog, Hartmann, 2017). Классификация трофиче-
ских групп и гильдий проведена по А.В. Монако-
ву (Monakov, 2003) с дополнениями.

Для отдельных видов анализа использовали 
среду R. Для выявления ассоциированности от-
дельных видов к исследованным участкам (да-
лее – отличительные таксоны) применяли анализ 
паттернов – функция multipatt пакета indicspecies. 
Различия по структурным показателям сообществ 
оценивали непараметрическим критерием Кра-
скела–Уоллиса – функция kruskal.test в базовом 
пакете stats, и непараметрическим тестом Данна 
для попарных сравнений (Z) – функция dunnTest 
в пакете FSA. Различия видовой структуры на ис-
следованных участках водохранилищ оценивали 
с помощью анализа сходства – функция anosim 

пакета vegan и непараметрического дисперсион-
ного анализа – функция PERMANOVA одноимен-
ного пакета на основе модифицированного индек-
са доминирования Арнольди (Щербина, 1993), и с 
использованием расстояний Брея–Кертиса. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Видовой состав. В результате проведенных ис-

следований на изученных участках камских во-
дохранилищ зарегистрировано 155 НОТ из 41 
семейства, 98 родов, принадлежащих полихетам, 
олигохетам, пиявкам, двустворчатым и брюхо-
ногим моллюскам, ракообразным и насекомым, 
151 таксон определен до вида (табл. 2). Частотой 
встречаемости >40% отличались четыре вида – 
хирономиды Polypedilum nubeculosum, Procladius 
culiciformis, Chironomus nudiventris и олигохета 
Limnodrilus hoffmeisetri. Основу фаунистическо-
го списка формировали комары-звонцы (39%) и 
малощетинковые черви (20%). Видовое богатство 
речных участков отдельных водохранилищ насчи-
тывало 53–111 НОТ, по числу видов преобладали 
хирономиды (36–40%). Величины индекса видо-
вого сходства Чекановского–Серенсена достига-
ли 0.43–0.49 между участками смежных водохра-
нилищ, и 0.29 между участками водохранилищ, 
отстоящих друг от друга. Только на Соликамском 
участке отмечены представители Ephemerop-
tera, Odonata, Coleoptera, Chaoboridae, Muscidae, 
Tipulidae, только на Пермском – олигохеты се-
мейства Pristinidae, только на Нефтекамском – 
Polychaeta, ракообразные Gammaridae, Mysidae, 
а также брюхоногие моллюски Lymnaeidae и 
Lithogliphidae (табл. 2 и 3).

На всех изученных участках камских водохра-
нилищ встречались 19 НОТ, но значимой ассоциа-
ции с каждым из них, согласно анализу паттернов, 
не показал ни один таксон. Согласно величинам 
статистики ассоциативной связи и достигнутым 
p-уровням, отличительными таксонами для двух 
речных участков водохранилищ каскада выступа-
ли только четыре вида: для Соликамского и Перм-
ского – это хирономиды Procladius culiciformis (p = 
0.008) и Polypedilum nubeculosum (p = 0.022), Перм-
ского и Нефтекамского – бокоплав Chelicorophium 
curvispinum (p = 0.001) и двустворчатый моллюск 
Unio tumidus (p = 0.046). При этом существенную 
корреляцию с конкретными водохранилищами 
проявили 23 таксона (p <0.05), из них 6 – с высо-
ким уровнем значимости (p = 0.001) (табл. 2).

Анализ видового списка и параметров так-
сономического разнообразия (табл. 2 и 3) по-
казывает, что бентофауны зон выклинивания 
подпора отдельных водохранилищ камского 
каскада отличались также следующими пулами 
видов. На Соликамском участке это амфибиоти-
ческие насекомые, о чем свидетельствуют доли 
EPT и хирономид в общем видовом богатстве, на 
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Таблица 2. Таксономический состав бентофауны речных участков камских водохранилищ

Таксон
Участок

Соликамский Пермский Нефтекамский
Класс Oligochaeta

Aulodrilus limnobius Bretsches, 1899 – + –
A. pluriseta (Piguet, 1906) – + –
Enchytraeus albidus Henle, 1837 – + –
Limnodrilus claparedianus Ratzel, 1869 + – –
L. hoffmeisteri Claparede, 1862 + * +
L. profundicola (Verrill, 1871) + – –
L. udekemianus Claparede, 1862 + – –
Lumbriculus variegatus (Müller, 1774) + + +
Nais communis Piguet, 1906 – + +
N. elinguis Muller, 1774 + – –
N. pseudobtusa Piguet, 1906 + + –
N. variabilis Piguet, 1906 + – –
Ophidonais serpentina (Muller, 1774) + – –
Piguetiella blanci (Piguet, 1906) + + –
Potamothrix hammoniensis (Michaelsen, 1901) + * –
P. moldaviensis Vejdovsky, Mrazek, 1903 + + –
Pristina aequiseta Bourne, 1891 – + –
P. bilobata (Bretscher, 1903) – * –
P. rosea (Piguet, 1906) – + –
Propappus volki Michaelsen, 1916 – * –
Psammoryctides albicola (Michaelsen, 1901) – + –
P. barbatus (Grube, 1861) – * –
Slavina appendiculata (Udekem, 1855) + + –
Specaria josinae (Vejdovsky, 1884) + * –
Spirosperma ferox Eisen, 1879 + * –
Stylaria lacustris (L., 1767) + – –
Stylodrilus heringianus Claparede, 1862 + – –
Tubifex newaensis (Michaelsen, 1903) + + +
T. smirnowi Lastockin, 1927 – + –
T. tubifex (Müller, 1774) + * –
Uncinais uncinata (Orsted, 1842) + + +

Класс Hirudinea
Alboglossiphonia heteroclita (L., 1761) – + –
Archaeobdella esmonti Grimm, 1876 – – +
Cystobranchus fasciatus (Kollar, 1842) + – –
Helobdella stagnalis (L., 1758) – + +
Piscicola geometra (L., 1758) – – +

Класс Polychaeta
Hypania invalida (Grube, 1860) – – +

Класс Bivalvia
Anodonta anatina (L., 1758) + – –
Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) + + +
Euglesa casertana (Poli, 1791) + * +
E. henslowana (Sheppard, 1825) * + –
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Таксон
Участок

Соликамский Пермский Нефтекамский
E. supina (A. Schmidt, 1850) + + –
Odhneripisidium moitessierianum (Paladilhe, 1866) + + +
O. tenuilineatum (Stelfox, 1918) + + +
Pisidium amnicum (O.F. Muller, 1774) + + +
Pseudanodonta complanata (Rossmaessler, 1835) – + –
Sphaerium corneum (L., 1758) + – +
S. nitidum Clessin, 1876 + – –
S. nucleus (Studer, 1820) + + –
S. rivicola (Lamarck, 1818) – – +
S. solidum (Normand, 1844) + – –
Unio crassus Philipsson, 1788 – + –
U. pictorum (L., 1758) + + +
U. tumidus Philipsson, 1788 – + +

Класс Gastropoda
Ampullaceana balthica (L., 1758) – – +
Bithynia leachii (Sheppard, 1823) + – –
B. tentaculata (L., 1758) + – +
Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) – – *
Valvata ambigua Westerlund, 1873 + – +
V. cristata O.F. Muller, 1774 + – –
V. depressa (C. Pfeiffer, 1821) – * –
Viviparus contectus (Millet, 1813) – – +
V. viviparus (L., 1758) + + *

Класс Crustacea
Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 – + +
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) – – *
Gammarus lacustris Sars, 1863 – – +
Obesogammarus platycheir (Sars, 1896) – – +
Paramysis intermedia Czerniavsky, 1882 – – +

Класс Insecta
Отряд Ephemeroptera

Caenis horaria (L., 1758) + + –
C. lactea (Burmeister, 1839) + – –
C. macrura Stephens, 1835 + – –
C. robusta Eaton, 1884 + – –
Ephemera lineata Eaton, 1870 + – +
Heptagenia sulphurea (Muller, 1776) + – –
Kageronia fuscogrisea (Retzius, 1783) + – –

Отряд Odonata
Somatochlora flavomaculata (Vander Linden, 1825) + – –
Gomphus vulgatissimus (L., 1758) + – –
Leucorrhinia pectoralis Charpentier, 1825 + – –

Отряд Plecoptera
Xanthoperla apicalis (Newman, 1836) + – –

Отряд Hemiptera
Micronecta sp. + – +

Продолжение таблицы 2.



128 ПОЗДЕЕВ, БЕЗМАТЕРНЫХ

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 1 2025

Таксон
Участок

Соликамский Пермский Нефтекамский
Отряд Trichoptera

Agraylea multipunctata Curtis, 1834 + – –
Athripsodes cinereus (Curtis, 1834) + – –
Brachycentrus subnubilus Curtis, 1834 + – –
Hydropsyche bulgaromanorum Malicky, 1977 + – –
H. contubernalis McLachlan, 1865 + – +
Molannodes tinctus (Zetterstedt, 1840) + – –
Neureclipsis bimaculata (L., 1758) + – +
Oecetis notata (Rambur, 1842) + – –
Oe. ochracea (Curtis, 1825) + – –
Phryganea grandis L., 1758 + – –

Отряд Coleoptera
Spercheus emarginatus (Schaller, 1783) + – –

Отряд Diptera
Семейство Ceratopogonidae * + +

Семейство Chaoboridae
Chaoborus flavicans (Meigen, 1830) + – –

Семейство Muscidae
Limnophora riparia (Fallen, 1824) + – –

Семейство Tipulidae
Tipula vittata Meigen, 1804 + – –

Семейство Chironomidae
Ablabesmyia longistyla Fittkau, 1962 + – +
A. monilis (L., 1758) + – –
Benthalia carbonaria (Meigen, 1804) + + –
Chironomus acutiventris Wuelker, Ryser, Scholl, 1983 + + +
Ch. anthracinus Zetterstedt, 1860 + + –
Ch. melanotus Keyl, 1961 + – –
Ch. muratensis Ryser, Scholl, Wuelker, 1983 – – +
Ch. nudiventris Ryser, Scholl, Wuelker, 1983 * + –
Ch. riparius Meigen, 1804 + – –
Ch. salinarius Kieffer, 1915 – + –
Cladopelma viridulum (L., 1767) – + –
Cladotanytarsus atridorsum Kieffer, 1924 + – –
C. mancus (Walker, 1856) + + +
C. vanderwulpi (Edwards, 1929) + – –
Cricotopus bicinctus (Meigen, 1818) + – +
C. sylvestris (Fabricius, 1794) + – –
C. triannulatus (Macquart, 1826) – – +
Cryptochironomus defectus (Kieffer, 1913) – – +
C. rostratus Kieffer, 1921 – * –
C. ussouriensis Goetghebeur, 1933 – + –
Cryptochironomus gr. defectus * – +
Demicryptochironomus vulneratus (Zetterstedt, 1838) * + –
Dicrotendipes fusconotatus (Kieffer, 1922) – + –

Продолжение таблицы 2.
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Пермском – комплекс видов олигохет и хироно-
мид, значимо ассоциированный с ним и не встре-
ченный на других речных участках, на Нефтекам-
ском – виды из разных таксономических групп, 
преимущественно понто-каспийского комплекса 
(Hypania invalida, Archaeobdella esmonti, Lithogly-
phus naticoides, мизиды и амфиподы) (табл. 2 и 3). 

Ключевыми трендами изменений донных 
сообществ речных участков камских водохра-
нилищ вниз по каскаду следует считать обедне-
ние бентофауны на видовом и родовом уровнях, 
снижение доли EPT, абсолютного и относитель-
ного видового богатства хирономид и доли та-
нитарзин в их числе, увеличение относительного 

Таксон
Участок

Соликамский Пермский Нефтекамский
D. nervosus (Staeger, 1839) + + +
D. pulsus (Walker, 1856) + – –
Endochironomus albipennis (Meigen, 1830) + – +
Glyptotendipes cauliginellus (Kieffer, 1913) + – –
G. glaucus (Meigen, 1818) + – –
G. paripes (Edwards, 1929) + – –
Harnischia curtilamellata (Malloch, 1915) + + +
H. fuscimanus Kieffer, 1921 – + –
Lipiniella araenicola Shilova, 1961 + – –
L. moderata Kalugina, 1970 + – +
Microchironomus tener (Kieffer, 1918) – * –
Microtendipes pedellus (De Geer, 1776) + – +
Monodiamesa bathyphila (Kieffer, 1918) + + –
Orthocladius oblidens (Walker, 1856) – + –
Parachironomus gracilior (Kieffer, 1918) – + –
Paracladopelma camptolabis (Kieffer, 1913) + – –
Parakiefferiella bathophila (Kieffer, 1912) – * –
Paralauterborniella nigrohalteralis (Malloch, 1915) + + +
Paratanytarsus austriacus (Kieffer, 1924) – * –
Phaenopsectra flavipes (Meigen, 1818) + – –
Polypedilum bicrenatum Kieffer, 1921 + + +
P. nubeculosum (Meigen, 1804) + + +
P. scalaenum (Schrank, 1803) + + +
Potthastia longimanus Kieffer, 1922 + + +
Procladius culiciformis (L., 1767) + + –
Psectrocladius fabricus Zelentsov, 1980 + – –
Pseudochironomus prasinatus (Staeger, 1839) + – –
Robackia demeijerei (Kruseman, 1933) + – –
Stempellinella edwardsi Spies, Saether, 2004 + – –
Stictochironomus pictulus (Meigen, 1830) + – –
S. sticticus (Fabricius, 1781) + – –
Tanytarsus lestagei Goetghebuer, 1922 + – –
T. verralli Goetghebuer, 1928 + – –
Telmatopelopia nemorum (Goetghebuer, 1921) + – –
Thienemannimyia gr. lentiginosa + – +
Trissopelopia longimanus (Staeger, 1839) – * –
Tvetenia bavarica (Goetghebuer, 1934) + – –
Примечание. “+” – вид присутствует, “–” вид отсутствует, “*” – вид присутствует и статистически значимо (p <0.05) отли-
чителен.

Окончание таблицы 2.
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видового богатства моллюсков и ракообразных. В 
количественном отношении основным трендом 
изменений было увеличение абсолютных и от-
носительных величин биомассы олигохет, рако-
образных, брюхоногих и крупных двустворчатых 

моллюсков при снижении этих показателей у хи-
рономид (табл. 3, рис. 2).

Структура донных сообществ. Доминантные 
комплексы на речных участках камских водохра-
нилищ слагали пять широко распространенных 

Таблица 3. Структурные показатели донных сообществ речных участков камских водохранилищ

Параметр Соликамский Пермский Нефтекамский

Основные показатели
Численность, экз./м²* 1757 ± 1816 3824 ± 2555 4458 ± 4277
Биомасса, г/м²* 22.20 ± 55.48 32.49 ± 58.05 302.61 ± 512.74
Биомасса без крупных моллюсков, г/м² 5.56 7.21 50.95

Показатели таксономического разнообразия
Количество видов 111 69 53
Количество родов 73 47 42
Количество семейств 30 15 23
Доля видов Oligochaeta, % 18.0 33.3 9.4
Доля видов Mollusca, % 16.2 20.3 28.3
Доля EPT, % 16.2 1.4 5.7
Доля видов Chironomidae, % 40.5 39.1 35.8
Отношение Tanytarsini/Chironomidae, % 13.3 7.4 5.3
Отношение DPO/Chironomidae, % 13.3 14.8 15.8
Средний индекс отличительности* 83.01 ± 23.10 84.38 ± 25.30 89.10 ± 21.65
Вариабельность индекса отличительности 533.8 640.1 468.8

Показатели видового разнообразия
Индекс Шеннона:

по численности, бит/экз.** 4.76 ± 0.03 3.65 ± 0.01 2.77 ± 0.01
по биомассе, бит/г** 2.59 ± 0.15 2.91 ± 0.29 2.42 ± 0.08

Максимальный индекс Шеннона 6.79 6.11 5.73
Индекс Пиелу:

по численности 0.70 0.60 0.48
по биомассе 0.38 0.48 0.42

Индекс вероятности межвидовых встреч:
по численности 0.92 0.84 0.65
по биомассе 0.64 0.81 0.71

индекс разности выравненностей –0.32 –0.12 –0.06
Показатели трофического разнообразия

Количество гильдий 14 9 14
Индекс Шеннона:

по численности, бит/ экз.** 2.35 ± 0.02 1.94 ± 0.01 1.87 ± 0.01
по биомассе, бит/г** 1.57 ± 0.28 1.17 ± 0.20 1.22 ± 0.05

Максимальный индекс Шеннона 3.81 3.32 3.81
Индекс Пиелу:

по численности 0.62 0.58 0.49
по биомассе 0.41 0.35 0.32

Индекс разности выравненностей –0.20 –0.23 –0.17
Средний индекс отличительности * 97.1 ± 10.4 96.8 ± 11.0 97.1 ± 10.3
Вариабельность индекса отличительности 108.7 121.2 105.4
Примечание. * – среднее ± стандартное отклонение; ** – оценка и ее стандартная ошибка.
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Рис. 2. Видовое богатство, количество семейств и биомасса основных групп зообентоса речных участков кам-
ских водохранилищ: 1 – олигохеты, 2 – двустворчатые моллюски, 3 – брюхоногие моллюски, 4 – ракообраз-
ные, 5 – хирономиды, 6 – прочие (полихеты, пиявки, поденки, стрекозы, веснянки, клопы, ручейники, жуки, 
мокрецы, хаобориды, долгоножки, настоящие мухи). 
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видов.  На  Соликамском  участке  –  хирономида  
Polypedilum nubeculosum и двустворчатый моллюск 
Unio pictorum, на Пермском – олигохета Limnodrilus 
hoffmeisetri и хирономида Polypedilum nubeculosum, 
на  Нефтекамском  –  бокоплав  Chelicorophium 
curvispinum  и  брюхоногий  моллюск  Lithoglyphus 
naticoides.  Согласно  статистике  Данна,  средние  
численность  и  биомасса  зообентонтов  последо-
вательно,  но  не  существенно,  возрастали  от  Со-
ликамского  участка  к  Пермскому  (численность:  
Z = 2.53, p  =  0.03;  биомасса:  Z  =  0.51,  p = 0.61) и 
далее – к Нефтекамскому (численность: Z = 0.49, 
p = 0.62; биомасса: Z = –1.49, p = 0.27). Различия 
между Соликамским и Нефтекамским участками 
находились на границе уровня значимости (чис-
ленность: Z = –2.15, p = 0.06; биомасса: Z = –2.34, 
p =  0.06).  Изменение  этих  параметров  без  уче-
та  крупных  “некормовых”  моллюсков  семейств  
Unionidae  и  Viviparidae  имело  такую  же  направ-
ленность.  Основной  группой  в  формировании  
биомассы донных сообществ всех трех изученных 
участков  выступали  двустворчатые  моллюски,  
в  численном  отношении  ключевую  роль  играли  
разные  группы  –  хирономиды  (Соликамский),  
олигохеты  и  хирономиды  (Пермский)  и  рако-
образные  (Нефтекамский).  Параметры  оценки  
разнообразия,  основанные  на  учете  численно-
сти  зообентонтов  вниз  по  каскаду,  закономерно  
снижались. Для параметров, основанных на уче-
те биомассы, зарегистрированы незакономерные 
изменения, а именно их увеличение на Пермском 
участке (рис. 2, табл. 3).

Сравнение  бентофаун  речных  участков  кам-
ских  водохранилищ  с  учетом  количественной  
представленности отдельных видов показало зна-
чимые  различия  (ANOSIM:  R  =  0.352,  p = 0.001; 
Permanova: F-exp = 5.94, p = 0.001) (рис. 3). Слож-
ность  таксономической  структуры  последова-
тельно,  но  незначимо,  увеличивалась  вниз  по  
течению.  Оценка  уровня  экологического  благо-
получия донных сообществ при помощи индекса 
разности  выравненностей  показала  увеличение  
уровня стресса вниз по каскаду (табл. 3).

Трофическая структура.  Донные животные ис-
следованных участков водоемов объединены в 16 
гильдий,  соотношение  численности  и  биомас-
сы  их  представителей  очень  различно.  Вниз  по  
каскаду  снижались  доли  сестоно-фитодетрито-
фагов фильтраторов + собирателей (мелких дву-
створчатых  моллюсков,  хирономид  Chironomus 
и  Tanytarsini),  всеядных  собирателей  +  хвата-
телей  (преимущественно  видов  Trichoptera  и  
Chironomidae)  и  значительно  увеличивались  
доли  сестоно-фитодетритофагов  фильтраторов  
(Bivalvia:  Unionidae,  Dreissena  polymorpha)  и  не-
селективных  фитодетритофагов-соскребателей  
(Gastropoda:  Valvatidae,  Viviparidae,  Bithyniidae,  
Lithoglyphidae).  Отмечены  также  изменения  в  
составе  наиболее  богатой  в  видовом  отношении  

гильдии  сестоно-фитодетритофагов  фильтрато-
ров + собирателей: от Соликамского к Нефтекам-
скому участку происходило уменьшение относи-
тельной  значимости  двустворчатых  моллюсков  
Sphaeriidae  и  увеличение  таковой  бокоплава  
Chelicorophium  curvispinum,  что  привело  к  сниже-
нию доли гильдии в биомассе сообществ и к уве-
личению в численности (рис. 2 и 4). 

В  целом  зарегистрированы  разнонаправлен-
ные  тренды  изменения  трофической  структуры  
вниз по каскаду водохранилищ. Так, наибольшее 
количество  гильдий  и  их  выравненность  наблю-
дались на Соликамском участке; на нижележащих 
участках эти параметры снижались. При этом по-
казатель сложности иерархии трофической струк-
туры и его вариабельность почти не различались, 
индекс разности выравненностей, рассчитанный 
по  трофической  структуре,  оставался  стабиль-
ным вниз по каскаду (табл. 3, рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Большинство  видов  донных  беспозвоночных,  

населяющих  речные  участки  камских  водохра-
нилищ,  –  представители  потамона  (Hynes,  1970;  
Moog, Hartmann, 2017), в том числе обычные для р. 
Камы до еe зарегулирования (Бенинг, 1928). Отно-
сительно велика группа видов, проявляющих эв-
рибионтность в отношении продольного деления 
водотоков  или  населяющих  переходные  участки  
от  ритрали  к  потамали.  Присутствуют  также  от-
дельные элементы ритрона – олигохета Stylodrilus 
heringianus,  хирономиды  Trissopelopia longimanus, 
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Рис. 3. Диаграмма фаунистического сходства речных участ-
ков камских водохранилищ, метод главных координат. Эл-
липс  покрывает  90%  данных  в  группе.  1  –  Соликамский,  
2 – Пермский, 3 – Нефтекамский участки.
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Tvetenia bavarica. Не были отмечены высоко окси-
фильные  псаммореофильные  виды,  получавшие  
распространение в реках Каме, Волге, Оке до на-
чала  гидростроительства  (Behning,  1924;  Бенинг,  
1928;  Громов,  1947).  Таким  образом,  на  речных  
участках  камских водохранилищ сформировался  
ограниченный  состав  донных  беспозвоночных,  
типичный для нижних участков рек, потерявший 

часть уникальной фауны, но получивший ряд ви-
дов-вселенцев.

Несмотря  на  относительно  высокое  видовое  
богатство  бентофауны  речных  участков  сред-
некамских  водохранилищ  (Камское  и  Воткин-
ское),  в  анализируемом  материале  не  зареги-
стрированы  мизиды,  амфиподы  (Dikerogammarus 
haemobaphes, Pontogammarus sarsi (Sowinsky, 1898), 
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Рис. 4. Трофическая структура макрозообентоса по численности (а) и биомассе (б). Гильдии: 1 – всеядные собиратели + 
хвататели; 2 – детритофаги-глотатели; 3 – сестоно-фитодетритофаги-фильтраторы + собиратели; 4 – сестоно-фитоде-
тритофаги-фильтраторы; 5 – фитодетритофаги-собиратели; 6 – фитодетритофаги-соскребатели; 7 – прочие (всеядные 
соскребатели, всеядные фильтраторы, альгофаги, детритофаги-собиратели, фитодетритофаги-соскребатели + собирате-
ли, фитофаги-фильтраторы, гемофаги пойкилотермных, хищники-хвататели, хищники-высасыватели, сапрозоофаги).
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Chelicorophium curvispinum), моллюски Lithoglyphus 
naticoides и Dreissena bugensis (Andrusov, 1897), ко-
торые присутствуют в бентосе этих водоемов, 
встречаясь единично или получая массовое раз-
витие на отдельных биотопах (Истомина, 2017). 
В речном районе Нижнекамского водохранили-
ща нами отмечен вид амфипод Obesogammarus 
platycheir, встречавшийся в низовьях р. Волги 
до ее зарегулирования на песчаных и глинистых 
грунтах (Sars, 1896; Behning, 1924). В настоящее 
время вид встречается в Куйбышевском и Волго-
градском водохранилищах, в последнем получает 
массовое развитие на открытых песчаных мел-
ководьях (Курина, Селезнев, 2019). Для камской 
ветви каскада вид указывается впервые. В то же 
время многие другие виды-вселенцы из рако-
образных, известные для Нижнекамского во-
дохранилища (Мельникова, Ахметзянова, 2018; 
Поздеев, Митрофанова, 2018), не были нами об-
наружены в его речном районе. 

Анализ литературных данных показал, что ком-
плекс описанных изменений таксономической 
структуры донных сообществ достаточно специ-
фичен. Так, общее видовое богатство бентофау-
ны в нижнем бьефе плотин относительно верхних 
участков водохранилищ может как повышаться, 
так и понижаться, но чаще происходит увеличе-
ние количества видов, что объясняют низким, но 
гарантированным уровнем воды ниже плотины 
(Benítez-Mora, Camargo, 2014; Ladrera et al., 2015; 
Krajenbrink et al., 2019). Поэтому обеднение бенто-
фауны речных участков вниз по камскому каска-
ду на уровне видов, родов и отчасти семейств, при 
увеличении таксономической отличительности, 
скорее нетипично. В качестве возможных объ-
яснений ограничения видового богатства мож-
но рассматривать гидрологическую составляю-
щую – снижение биотопического разнообразия 
в зоне переменного подпора, и крайне низкую 
боковую приточность исследованных участков, 
которая может быть потенциальным источником 
разнообразия (Townsend et al., 1997; Rice et al., 
2001; Milner et al., 2019). Увеличение таксономи-
ческой отличительности связано с приближением 
вниз по каскаду к водоемам-донорам комплекса 
разнородных по происхождению видов-вселен-
цев, список которых в Куйбышевском водохра-
нилище насчитывает ~40 видов (Зинченко и др., 
2008; Яковлева, Яковлев, 2014; Курина, Селезнев, 
2019). Особенность бентофауны, общей для рек 
в нижнем бьефе, и отмеченной в камском каска-
де, – снижение видового богатства EPT и его доли 
(Ladrera et al., 2015; Vilenica et al., 2016; Krajenbrink 
et al., 2019), при этом обилие отдельных групп 
может как снижаться, так и повышаться (чаще 
за счет ручейников Hydropsychidae) (Boon, 1988; 
Hauer, Stanford, 1991; Cortes et al., 1998). В случае 
камского каскада, протяженностью ~500 км по 
прямой и ориентированного в меридиональном 

направлении, возможным объяснением сниже-
ния значимости видов EPT-комплекса выступа-
ет увеличение вниз по течению (с севера на юг) 
среднемесячных температур воздуха.

Поиск “индикаторных” видов, отличающих-
ся высоким уровнем развития на всех речных 
участках водохранилищ камского каскада, не дал 
результата. Виды, значимо объединяющие, со-
гласно анализу паттернов, донные сообщества 
смежных водохранилищ (Polypedilum nubeculosum, 
Procladius culiciformis, Chelicorophium curvispinum, 
Unio tumidus) являются эврибионтными с широ-
кими пищевыми спектрами, а большинство и с 
разными способами добычи (всеядные собирате-
ли + хвататели, сестоно-фитодетритофаги филь-
траторы + собиратели, сестоно-фитодетритофаги 
фильтраторы). 

Увеличение обилия донных животных в це-
лом на речных участках в нижних бьефах плотин 
отмечается повсеместно (Armitage, 1976; Miyake, 
Akiyama, 2012; Benítez-Mora, Camargo, 2014). Од-
нако и это не универсальный показатель: случаи 
снижения биомассы зообентоса ниже плотин 
также встречаются, что часто связано с наличием 
загрязнения (Han et al., 2012; Kuiper et al., 2014). В 
случае увеличения количественных показателей 
развития донных сообществ, это, как правило, 
происходит за счет фильтраторов и соскребателей 
(Armitage, 1987; Valentin et al., 1995; Nelson, Miller, 
2023), как и в водохранилищах камского каскада. 
На наш взгляд, это связано, с одной стороны, с 
увеличением проточности речных участков, с 
другой – со снижением амплитуды колебания 
уровня. Так, большое количество доступной ор-
ганики, аккумулированной в вышележащих во-
дохранилищах, создает вниз по каскаду все более 
благоприятные условия для пассивных фильтра-
торов, а возрастающие стабильность уровня и 
прозрачность воды – для соскребателей, приуро-
ченных к мелководьям.

Фауна хирономид как основа видового богат-
ства донных сообществ значительно трансфор-
мируется от Соликамского участка к Нефтекам-
скому. Только один паттерн изменений совпадает 
с примерами других водохранилищ – снижение 
доли танитарзин и увеличение хирономин в ви-
довом отношении. Характер динамики прочих 
параметров – доли DPO, общего количества ви-
дов, численности и биомассы хирономид – мо-
гут быть разнонаправленными (Armitage, 1976; 
Grzybkowska et al., 2012, 2020). Учитывая высокую 
устойчивость личинок хирономид к высыханию, 
а также отсутствие у них поведенческих адаптаций 
к пересыханию грунта (Tokeshi, 1995; Poznańska 
et al., 2017), можно предполагать, что ключевым 
фактором в их распределении на участках, регу-
лируемых колебаний уровня, выступает доступ-
ность кормовых ресурсов, а не характер регули-
рования.
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Индекс разности выравненностей, рассчитан-
ный по видовому разнообразию, возрастал от Со-
ликамского участка к Нефтекамскому, прибли-
жаясь к нулю, что можно интерпретировать как 
увеличение сбалансированности между видами с 
разной жизненной стратегией. Это подтверждает 
положение об увеличении единообразия гидро-
логических и гидрохимических условий обитания 
вниз по каскаду (Martínez et al., 2013; Okuku et al., 
2018; Zhao et al., 2024). Вариант индекса, рассчи-
танный по трофической структуре, оставался 
достаточно постоянным в камских водохранили-
щах, что свидетельствует о стабильности трофи-
ческого разнообразия, несмотря на различия тро-
фической структуры донных сообществ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Донные сообщества речных участков каска-

да камских водохранилищ значительно отлича-
лись друг от друга. Наибольшая степень отли-
чий показана при сравнении бентофаун с учетом 
количественной представленности отдельных 
видов, наименьшая – при сравнении общих ко-
личественных показателей макрозообентоса. Ос-
новные таксономические паттерны изменений 
структуры сообществ речных участков вниз по 
каскаду водохранилищ выражены в снижении бо-
гатства фауны на уровне видов и родов, видового 
богатства EPT, хирономид, и доли танитарзин в 
их числе, увеличении доли видов моллюсков. По-
казатели видового и трофического разнообразия 
сообществ донных беспозвоночных, оцененные 
по их численности, снижались вниз по течению. 
Увеличение обилия зообентоса вниз по каскаду 
происходило за счет фитодетритофагов – дву-
створчатых и брюхоногих моллюсков, в меньшей 
степени – за счет олигохет и ракообразных.
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Comparative analysis of taxonomic and trophic structures of benthic invertebrates’ communities had been 
carried out based on collections from riverine parts of Kama (2012), Votkinsk (2010) and Nizhnekamsk (2015) 
reservoirs. Species list is given, trends of changes in benthic fauna are shown. They are depauperization on 
specific and generic levels, decrease in ratio of mayflies, stoneflies and caddisflies, in absolute and relative 
species richness of chironomids, also in ratio of Tanitarsinae among chironomids, increase in mollusks and 
crustaceans’ species richness. Major trend of changes in quantitative aspect downstream among riverine parts 
of studied reservoirs is increase of absolute and relative biomass density in filterators and scrapers, which are 
gastropods and large bivalve mollusks.
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