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В зоопланктоне Юго-Восточной Балтики (ЮВБ) отмечено три неаборигенных вида ракообраз-
ных. Калянида Acartia tonsa и кладоцера Cercopagis pengoi образовали здесь устойчивые самовосп-
роизводящиеся популяции. Успешному развитию Acartia tonsa способствует формирование яиц, ко-
торые могут переживать диапаузу при неблагоприятных температурных условиях. Репродуктивная
стратегия Cercopagis pengoi в условиях ЮВБ направлена на увеличение продолжительности перио-
да гамогенеза с возрастающим продуцированием большого количества латентных яиц. У кладоцеры
Evadne anonyx в условиях ЮВБ в размножении преобладает партеногенез.
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Введение
Биологические инвазии чужеродных видов

гидробионтов – это глобальное экологическое
явление, которому уделяется большое внима-
ние в исследовании водоёмов. В настоящее
время происходит накопление и обобщение
сведений об инвазийных процессах, векторах
и коридорах вселений; рассматриваются пред-
посылки и последствия вселений чужеродных
видов в экосистемы; создаются базы данных
по видам-вселенцам. Успешное вселение и
развитие гидробионтов в новых акваториях
обусловлено, наряду с другими факторами,
пластичностью размножения этих видов и
применением успешной стратегии размноже-
ния в новых условиях обитания. Следует от-
метить, что наряду с основными параметрами
среды, в которых могут обитать эти виды, дол-
жны быть представлены и сведения о типах
стратегий размножения этих видов в опреде-
лённых условиях среды с конкретным набо-
ром абиотических и биотических факторов.
Эти сведения могут быть полезными для про-
гнозирования вселений видов в другие аква-

тории и развития популяций этих видов в уже
заселённых водоёмах-реципиентах.

В зоопланктоне Юго-Восточной Балтики
(ЮВБ) отмечено три неаборигенных вида рако-
образных: две кладоцеры и калянида. Недавний
планктонный вселенец в Балтийское море греб-
невик Mnemiopsis leidyi Agassiz, 1865 пока не
отмечен в ЮВБ. Однако яйца гребневика были
впервые обнаружены в ЮВБ в 2010 г. [Цыбань
и др., 2013] и в незначительном количестве встре-
чались в последующие годы [Щука, Щука, 2016].

Калянида Acartia (Acanthacartia) tonsa Dana,
1898 была впервые описана у побережья Ав-
стралии и первоначально отмечалась в Индо-
Тихоокеанском регионе. В настоящее время
вид считается космополитом и встречается в
Атлантическом, Индийском и Тихом океанах,
Азовском, Балтийском, Чёрном, Каспийском,
Средиземном и Северном морях. Считается,
что такой широкий географический ареал об-
разовался в результате расселения этого вида
с балластными водами судов. Первые сведе-
ния об этом виде в Северном море (прибреж-
ные воды Нидерландов) в 1916 г. содержатся
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в работах [Redeke, 1934; 1935]. В Гданьском
заливе этот вид был отмечен в прибрежных
водах в 1925 г., он присутствовал в летнем
планктоне, численность увеличивалась от на-
чала лета к августу и сентябрю; самцы были
отмечены, в основном, в августе, а ювениль-
ные стадии были массовыми весной и осенью
[Rzуska, 1939]. A. tonsa была впервые иденти-
фицирована в Вислинском заливе в 1952 г.
[Rozanska, 1963].

Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) из Пон-
то-Каспийского бассейна, был отмечен в ЮВБ,
включая Вислинский и Куршский заливы, ле-
том 1999 г. [Карасёва, 2000; Науменко, Полу-
нина, 2000; Gasiűnaitë, 2000]. Особенности
сезонной динамики численности, популяцион-
ных характеристик этого вида, некоторые осо-

Рис. 1. Схема расположения станций в ЮВБ. 1 – станции, 2 – граница территориальных вод, 3 – граница экономи-
ческих вод, 4 – изобаты.

бенности размножения рассмотрены ранее
[Науменко, Полунина, 2000; Polunina, 2005;
Полунина, 2006; 2008; 2014]. В данной работе
акцентируется вопрос о репродуктивной стра-
тегии C. pengoi, благодаря которой возможно
успешное распространение вида на новой ак-
ватории (Балтийское море).

Понто-Каспийская кладоцера Evadne anonyx
Sars, 1897 впервые была отмечена в Гданьс-
ком заливе летом 2006 г. [Bielecka et al., 2014],
а в июле 2008 г. – в российской экономичес-
кой зоне ЮВБ [Обзор…, 2008], летом 2010 г.
– в Вислинском заливе [Glazunova et al., 2011].

Цель нашего исследования – выявить осо-
бенности размножения планктонных чужерод-
ных ракообразных C. pengoi, E. anonyx и A.
tonsa в условиях ЮВБ.
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Материалы и методы
Материалом послужили пробы мезозооп-

ланктона, собранные в исключительной эко-
номической зоне РФ Юго-Восточной Балти-
ки и в Куршском и Вислинском заливах в 1996–
2014 гг. (рис. 1). Глубины прибрежной зоны
ЮВБ – до 30 м, открытой части моря – до 110
м, в заливах средняя глубина – около 3 м.

Пробы отбирали на маломерных судах и
НИС «Профессор Штокман» (рейсы 52, 58, 86,
91, 103, 127) количественными сетями Джеди
(Ø 14, 48 и 60 см, размер ячеи 100 мкм), в ли-
торали заливов процеживали 50–80 л воды
через сеть Апштейна (Ø 24 см, размер ячеи
100 мкм), фиксировали 4%-м формалином.
Всего обработано около 900 количественных
и 15 качественных проб зоопланктона.

Камеральную и статистическую обработки
проб проводили по общепринятым методикам
[Методические..., 1984]. Расчёт биомасс – по
зависимости массы от длины тела организмов
[Балушкина, Винберг, 1979; Recommen-
dations..., 1985].

Гидрофизические измерения (солёность,
температура воды, кислород, рН) проводили
CTD-зондом Idronaut 320Plus, зондом Horiba.

При анализе размерно-возрастной структу-
ры популяций кладоцер всех особей разделя-
ли на ювенильных, самцов, партено- и гамо-
генетических самок; измеряли длину тела и
хвостового придатка у церкопагиса. Подсчи-
тывали количество партено- и гамогенетичес-
ких яиц в выводковой сумке, измеряли длину
эмбрионов; у церкопагиса измеряли диаметр
покоящихся яиц. Использовали микроскопы
МБС-10, Olympus CX41, фото выполнены фо-
тоаппаратом Canon Pover Shot A1000IS и циф-

ровой камерой Levenhuk C510. Фото C. pengoi,
A. tonsa выполнены автором, E. anonyx – А.А.
Глазуновой.

Результаты и обсуждение
Калянида A. tonsa регулярно встречается в

зоопланктоне ЮВБ, как по нашим, так и по
литературным данным [Жигалова, Пужакова,
2002; Семенова, Жигалова, 2010].

Вид встречается, преимущественно, в лет-
ний период, а наиболее высокие численности
A. tonsa отмечены во второй половине лета,
при максимальном прогреве воды (табл. 1).

В Вислинском заливе оценка структуры по-
пуляции, динамика численности, размножения
рачка A. tonsa в 1990-е гг. показала, что дан-
ный вид образует в заливе псевдопопуляцию,
которая существует за счёт пополнения осо-
бями из Балтики [Науменко, 2000].

Начиная с 2000-х гг. в Вислинском заливе
отмечено снижение доли основного доминан-
та Eurytemora affinis (Poppe, 1880) и рост доли
видов рода Acartia (Acartia bifilosa (Giesbrecht,
1881), A. tonsa) в группе веслоногих ракооб-
разных (рис. 2).

Возможно, такая динамика численности ка-
лянид связана с температурным трендом в
ЮВБ. На акватории ЮВБ наблюдали рост тем-
пературы воды в период с конца 1990-х гг. и в
2000-х гг. [Александров и др., 2009; Навроц-
кая, Стонт, 2014].

В летнем зоопланктоне в 2000-х гг. увели-
чилась доля A. tonsa в общей численности вес-
лоногих ракообразных и всего зоопланктона
(рис. 3). В июле-августе отмечают максималь-
ные значения температуры воды в акватории
залива [Беренбейм, 1992].

Таблица 1. Количественные показатели Acartia tonsa и температура воды в литорали ЮВБ (вдоль Самбийского
полуострова) до изобаты 15 м.

Дата Численность, экз./м3 Доля (%) от Copepoda Доля (%) от
зоопланктона

Т воды, °С

06.2012 309±115 9 1.5 11.8±1.1

08.2012 2408±989 51 15.0 17.3±0.7

09.2013 2557±752 15 11.0 17.7±0.6
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Рис. 2. Численность массовых видов Calanoida (1 – Eurytemora affinis, 2 – род Acartia) в августе, Вислинский
залив.

Рис. 3. Структура зоопланктона (по численности) в Вислинском заливе, июль 2011 г.

Вероятно, наблюдаемый рост температуры
вод залива является наиболее благоприятным
фактором для эвритермных видов Acartia,  и
особенно A. tonsa, для которого диапазон тем-
ператур 20–25 °С оптимален для размножения
[Holste, Peck, 2005; Acartia..., 2013].

Калянида A. tonsa размножается половым
путём. Самцы «приклеивают» сперматофоры
на генитальный сегмент самки, происходит
оплодотворение. Самки не образуют яйцево-
го мешка, оплодотворённые яйца выходят из
генитального отверстия и погружаются в
воду, где потом вылупляются науплии. Раз-

витие оплодотворённых яиц до науплиуса
происходит в течение примерно 48 часов (оп-
тимум температуры воды для этого вида
25 °C). Если вода холодная, яйца, как прави-
ло, опускаются на дно и впадают в диапаузу.
Когда температура воды поднимается выше
10 °С, яйца всплывают и развиваются до на-
уплиуса [Saiz et al., 1993; Mauchline, 1998;
Acartia..., 2013]. В Гданьском заливе этот вид
отмечали при температуре воды 9.2 °C, в то
время как нативный вид A. bifilosa встречал-
ся в водах залива при температуре 4.2 °C
[Rzуska, 1939].
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Рис. 4. Самка Acartia tonsa А – общий вид, В – генитальный сегмент самки со сперматофорами, июль 2013, ЮВБ.
1 – генитальный сегмент самки; 2 – V пара конечностей самки; 3 – сперматофор.

В популяции из ЮВБ и Вислинского залива
встречаются ювенильные стадии (науплии и
копеподиты), самки и самцы данного вида.
Отмечены самки, к которым прикреплены
сперматофоры самцов (рис. 4). Это свидетель-
ствует о том, что вид размножается в услови-
ях ЮВБ, включая Вислинский залив.

Вид эвригалинный, может обитать в усло-
виях 1–38 psu [Encyclopedia…, 2013]. В при-
брежных водах Гданьского залива вид встре-
чался при солёности 4.6–5.8 psu, в водах Гол-
ландии – при солёности 2–20 psu [Rzуska,
1939]. Полагаем, что для этого вида наиболее
значимым фактором для благоприятного раз-
вития является температура, а не солёность
воды.

Успешное расселение и рост численности A.
tonsa в акватории ЮВБ, включая Вислинский
залив, обусловлены, вероятно, возможностью
этого вида образовывать яйца, переживающие
диапаузу при неблагоприятной низкой темпе-
ратуре воды. А также благоприятным факто-

ром для этого вида – положительным трендом
температуры вод ЮВБ, начиная с 1990-х гг. В
настоящее время можно заключить, что этот
вид, отмечаемый в ЮВБ уже более 90 лет,
сформировал устойчивую самовоспроизводя-
щуюся популяцию в море и, вероятно, в Вис-
линском заливе.

Кладоцера C. pengoi с момента вселения
встречается регулярно в летнем зоопланктоне
в ЮВБ, включая Вислинский залив, однако в
годы с холодной весной и относительно невы-
сокими летними температурами вид малочис-
лен и может не улавливаться стандартными
методами сбора зоопланктона. Отмечены
годы, когда численность этого вида была от-
носительно высока в зоопланктоне залива, и
эти годы характеризовались высокими летни-
ми температурами воды (табл. 2).

В популяции этого вида из Вислинского за-
лива отмечены ювенильные и взрослые осо-
би, партено- и гамогенетические самки и сам-
цы. В Вислинском заливе, относительно ис-

Таблица 2. Численность Cercopagis pengoi (экз./м3) и температура воды в Вислинском заливе, среднелетние зна-
чения

Год Среднее Максимум Т воды, °С
1999 (август) 300 533 18.5±0.5

2000 275 7000 18.5±1.6
2002 388 4673 20.8±0.7
2010 750 7669 18.0±2.8
2013 772 3700 18.0±2.3
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ходного ареала обитания, зафиксирован более
ранний переход популяции церкопагиса к дву-
полому размножению, увеличение его продол-
жительности и, в целом, рост доли полового
поколения в популяции [Полунина, 2014].
Доля двуполого поколения в Вислинском за-
ливе составляла в 1999 г. – 3%, в 2000 г. – до
32%, в 2001 г. – до 43%, 2006 г.– до 42%. В
других регионах Балтики также отмечен рост
доли двуполого поколения: в Финском заливе
в 1996 г. доля самок с латентными яйцами со-
ставляла до 63% [Телеш и др., 2000], а в Луж-
ском заливе в 2004 г. доля полового поколения
C. pengoi составляла до 82% [Litvinchuk,
Telesh, 2006]. После вселения C. pengoi в Ве-
ликие Озёра Северной Америки, расположен-
ные на широте, близкой к Каспийскому морю,
большого роста двуполого поколения в попу-
ляции не отмечали. Так, в оз. Онтарио в авгу-
сте 1998 г. доля двуполого поколения в попу-
ляции составляла около 10%, наблюдался ак-
тивный партеногенез [Grigorovich et al., 2000;
Ривьер, 2004].

Таблица 3. Доля гамогенетических самок с разным числом яиц (Г1 – Г3 число гамогенетических яиц) в популя-
ции (%) Cercopagis pengoi в Вислинском заливе

Год Самка Г1 Самка Г 2 Самка Г 3
2000 30 70 –
2001 9 87 4
2006 – 75 25

Выявлен рост числа гамогенетических яиц
в популяции C. pengoi, который выражался, во-
первых, в увеличении доли самок, несущих
два-три яйца среди всех гамогенетических са-
мок (табл. 3) и, во-вторых, в увеличении чис-
ла яиц на одну самку (от 1 до 3) (рис. 5). Обра-
зование большого числа гамогенетических яиц
обеспечивает их накопление в водоёме.

В исходном ареале гамогенетические сам-
ки C. pengoi несут обычно одно яйцо и редко
два [Ривьер, 1969]. В восточной части Финс-
кого залива на следующий год после вселения
почти у 90% гамогенетических самок отмеча-
ли два покоящихся яйца [Krylov, Panov, 1998,
Телеш и др., 2000]. В то же время, в оз. Онта-
рио доля самок с двумя яйцами не превышала
20% [Grigorovich et al., 2000; Ривьер, 2004].
Для разных видов моноциклических кладоцер
было отмечено, что чем севернее нахождение
водоёма, тем короче период партеногенетичес-
кого размножения [Мануйлова, 1964]. Изме-
нения, выявленные в жизненном цикле и реп-
родукции церкопагиса в более холодноводном

Рис. 5. Самки Cercopagis pengoi с гамогенетическими яйцами (А – одним, В – двумя, С – тремя яйцами).
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Балтийском море, по сравнению с расположен-
ным южнее Каспием, подтверждают это явле-
ние.

В целом, стратегия размножения C. pengoi
в условиях ЮВБ направлена на увеличение
продолжительности периода гамогенеза с воз-
растающим продуцированием большого коли-
чества гамогенетических яиц. Гамогенетичес-
кие яйца, способные переносить неблагопри-
ятные условия среды, поддерживают устойчи-
вость популяции в водоёме, создавая генети-
ческое разнообразие и возможность адаптаций
к изменчивым внешним условиям. Успешная
адаптация C. pengoi в новых условиях обита-
ния во многом обеспечивается изменением
репродуктивной стратегии этого вида, которая
в условиях Балтийского моря направлена на
увеличение продолжительности периода гамо-
генеза с возрастающим продуцированием
большого количества латентных яиц и сниже-
нием роли партеногенеза.

Популяция Evadne anonyx в ЮВБ, по нашим
данным, состояла из ювенильных особей и
партеногенетических самок с эмбрионами
(рис. 6А). Самцы в наших сборах не отмече-
ны. В выводковой камере самок было отмече-
но от 5 до 22 эмбрионов, в среднем 14.7 эмбр./
самка. Длина эмбрионов изменялась от 0.10
до 0.24 мм (рис. 6В).

В исходном ареале, в Каспии среднее коли-
чество зародышей у E. anonyx в июле-августе
равно 9, максимальное – 19 [Ривьер, 1974]. В

Рис. 6. Самка Evadne anonyx с эмбрионами в выводковой камере (А) и эмбрионы (Б), ЮВБ, июль 2010 г.

Балтийском море в прибрежных водах Эсто-
нии плодовитость партеногенетических самок
изменялась от 1 до 8 эмбрионов, гамогенети-
ческие самки несли 1–2 яйца [Pöllupüü et al.,
2008]. В Финском заливе число партеногене-
тических эмбрионов составляло от 1 до 6 на
самку (в среднем 3.9 эмбриона), а число гамо-
генетических яиц от 1 до 2 [Rodionova, Panov,
2006]. Число эмбрионов E. anonyx, отмечен-
ное в нашем исследовании, сравнимо с пока-
зателями из Каспийского моря и превышает
показатели плодовитости вида-вселенца из
Северо-Восточной части Балтики. По нашим
и опубликованным материалам по структуре
популяции этого вида в ЮВБ, основной тип
стратегии размножения этого вида – преиму-
щественно партеногенез, доля полового поко-
ления низкая.

Таким образом, Acartia tonsa и Cercopagis
pengoi образовали устойчивые самовоспроиз-
водящиеся популяции в ЮВБ. Успешному раз-
витию каляниды A. tonsa способствует форми-
рование яиц, которые могут переживать диа-
пазу при неблагоприятных температурных ус-
ловиях. Репродуктивная стратегия C. pengoi в
условиях ЮВБ направлена на увеличение про-
должительности периода гамогенеза с возра-
стающим продуцированием большого количе-
ства латентных яиц.

Evadne anonyx в условиях Балтийского моря
размножается при помощи партеногенеза и
двуполого размножения. Нерегулярные на-
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блюдения за этим видом пока не дают возмож-
ности выделить основную стратегию размно-
жения в условиях ЮВБ, по нашим данным,
преобладает партеногенез.

Выводы
1. Чужеродные планктонные ракообразные

ЮВБ были отмечены здесь вследствие вторич-
ного самостоятельного расселения по аквато-
рии Балтийского моря.

2. В ЮВБ, включая Вислинский залив, с
2000-х гг. отмечен рост численности и доли в
зоопланктоне каляниды Acartia tonsa. Попу-
ляция представлена всеми возрастными и по-
ловыми группами, отмечены особи с половы-
ми продуктами. Это даёт основание утверж-
дать наличие устойчивой самовоспроизводя-
щейся популяции в ЮВБ, в том числе и в Вис-
линском заливе.

3. Понто-каспийский вселенец Cercopagis
pengoi образовал устойчивую самовоспроиз-
водящуюся популяцию в ЮВБ, включая Вис-
линский залив. Репродуктивная стратегия это-
го вида в условиях Балтийского моря направ-
лена на увеличение продолжительности пери-
ода гамогенеза с возрастающим продуцирова-
нием большого количества латентных яиц.

4. Низкая численность, биомасса и доля в
зоопланктоне кладоцеры Evadne anonyx не по-
зволяют в настоящее время выявить статус и
особенности размножения этого вида в усло-
виях ЮВБ. В целом, в популяции преоблада-
ет партеногенез, доля полового поколения низ-
ка.

5. Вселение и развитие популяций понто-
каспийских видов кладоцер C. pengoi и Evadne
anonyx и теплолюбивого вида калянид Acartia
tonsa в ЮВБ согласуется с наблюдаемым тем-
пературным трендом, направленным на уве-
личение температуры воды и воздуха с 1990-х
гг. в этом регионе.

Автор выражает благодарность всем сотруд-
никам лаборатории морской экологии АО
ИОРАН, помогавшим в сборе материала.
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In zooplankton of the South-Eastern Baltic (SEB) three non-native crustacean species were marked.
Calanoid Acartia tonsa and cladoceran Cercopagis pengoi established the sustainable self-reproducing
populations in SEB. The successful development of A. tonsa population is supported by the ability to produce
diapause eggs under unfavorable temperature conditions. The reproductive strategy of C. pengoi in the SEB
conditions is aimed onto increase of the gamogenesis period duration in the life cycle along with the growing
production of the resting eggs. The reproduction of cladoceran Evadne anonyx is predominated by
parthenogenesis in the SEB conditions.

Keywords: non-indigenous species in zooplankton of the Baltic Sea, reproduction, parthenogenesis and
gamogenesis, the number of eggs.


