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Гребневик Mnemiopsis leidyi относится к числу «экосистемных инженеров» и является одним 
из наиболее опасных глобальных вселенцев для морских экосистем. В этом исследовании мы ис-
пользовали коррелятивный и механистический подходы моделирования, чтобы спрогнозировать 
потенциально пригодные районы распространения вида на глобальном уровне в условиях текущего 
климата и построить сезонные детализированные карты пригодных местообитаний на примере Ка-
спийского моря в условиях изменения климата на протяжении XXI столетия. Используя глобальный 
пул записей точек находок M. leidyi и переменные морской среды из набора Bio-Oracle, мы показали, 
что гипотеза консерватизма (сходства) реализованных ниш в нативной и инвазионной частях аре-
ала не отклоняется. Созданная глобальная карта показала, что пригодные местообитания M. leidyi 
расположены на восточных побережьях американских континентов и в морях Евразии, где вид уже 
натурализован, и выявила области, потенциально благоприятные для его вселения, но где он пока не 
был обнаружен. Построенные сезонные (декабрь–март, апрель–июнь, июль–сентябрь, октябрь–ноябрь) 
карты пригодных местообитаний в Каспийском море для высоко- и низкоинтенсивного размноже-
ния, а также выживания вида в условиях текущего климата (2010–2020 гг.) и для двух прогнозных 
периодов (2040–2050, 2090–2100 гг.) в условиях четырёх сценариев (SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0 и 
SSP5-8.5), изменения климата показали, что если в условиях текущего климата основное направление 
межсезонного расселения вида наблюдается с юга на север, то в конце XXI века в условиях сценария 
потепления (SSP5-8.5) межсезонное расселение в летне-осенний сезон будет происходить в 
обратном направлении – с севера на юг. Показано, что глобальное потепление, вне зависимости от 
сценария изменения климата, не приведёт к вымиранию вида в Каспийском море.
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Введение
Каспийское море является крупнейшим 

замкнутым водоёмом, изолированным от Ми-
рового океана в течение ряда геологических 
эпох, и славится своей разнообразной энде-
мичной фауной [Зенкевич, 1963; Карпинский, 
2002; Karpinsky, 2010; Wesselingh et al., 2019]. 
Современная автохтонная фауна Каспийско-
го моря развивалась на протяжении 1.8 млн 
лет с ограниченным количеством морских 
видов, обитавших в изолированной и солоно-
ватой воде без серьёзных конкурентов [Кар-
пинский, 2002]. Некоторые нативные виды 

Каспийского моря, такие как речная дрей-
сена (Dreissena polymorpha (Pallas, 1771)) и 
ветвистоусый рачок церкопагис (Cercopagis 
pengoi (Ostroumov, 1891)), входят в число ста 
наиболее опасных инвазионных видов в мире 
[ISSG, 2019]. В то же время многочисленные 
опасные инвазионные виды вселились в Ка-
спийское море, вызвав серьёзные экологи-
ческие проблемы. К наиболее известным из 
последних вселенцев относятся: гребневик 
мнемиопсис (Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 
1865), динофлагеллята пророцентрум 
(Prorocentrum minimum (Pavillard, 1916) J. 
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Schiller, 1933), восточная корбикула (Corbic-
ula fluminea (O.F. Müller, 1774), краб Харриса 
(Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841)), 
китайский мохнаторукий краб (Eriocheir sin-
ensis (Milne-Edwards, 1853)), морской желудь 
(Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854)), два 
вида Acartiidae (Acartia clausi Giesbrecht, 1889 
и Acartia tonsa Dana, 1849), ложная мидия 
(Mytilopsis leucophaeata (Conrad, 1831)), все 
они были включены в список самых опасных 
инвазионных видов России [Самые опас-
ные…, 2018; Petrosyan et al., 2023а].

В данной работе основное внимание уделе-
но инвазионному виду – гребневику M. leidyi. 
Родной ареал M. leidyi включает эстуарии, 
заливы и прибрежные воды вдоль американ-
ского побережья Атлантики, от залива Нарра-
гансетт, США, до полуострова Вальдес, Ар-
гентина [GESAMP, 1997]. Mnemiopsis leidyi 
впервые был обнаружен в Каспийском море 
осенью 1999 г., куда он был случайно занесён 
с балластными водами танкеров [Ivanov et 
al., 2000]. Во второй половине сентября 1999 
г. вид был обнаружен в туркменских водах 
[Шакирова, 2011]. В 1999–2000 гг. он широко 
распространился по всему Каспию в участках 
с солёностью не менее 4.3 PSU (Partial salinity 
unit) [Шиганова и др., 2001]. 

Один из подходов к исследованию риска 
инвазии M. leidyi заключается в разработке 
моделей распространения вида (SDM). По-
тенциальное распространение, полученное 
на основе SDM, можно рассматривать как 
приближение к фундаментальной нише вида 
[Hutchinson, 1957], определяемой как потен-
циальная площадь и ресурсы, которые вид 
способен использовать [Araújo, Guisan, 2006]. 
Фундаментальная ниша в значительной степе-
ни определяется толерантностью вида к раз-
личным условиям морской среды. Как прави-
ло, вид не может полностью реализовать свою 
фундаментальную нишу из-за наличия таких 
факторов, как взаимодействие с другими вида-
ми и ограниченная способность к расселению 
во все подходящие местообитания [Araújo, 
Guisan, 2006]. Местообитания, которые вид 
занимает в результате этих ограничений, опи-
сываются как его реализованная ниша (РН).

Проведённый анализ литературы показы-
вает, что к числу важных факторов морской 

среды, способствующих вселению, натурали-
зации и распространению M. leidyi в новых 
средах, относятся температура SST (ТПМ) и 
солёность SSS (СПМ) поверхностного слоя 
воды, а также концентрация хлорофилла 
(Chl), определяющая общую продуктивность 
водоёма. Эффективность использования этих 
переменных для моделирования распростра-
нения вида была подтверждена рядом авто-
ров [Siapatis et al., 2008; Van Walraven et al., 
2013; Collingridge et al., 2014; Shiganova et al., 
2019, 2024b]. 

В работе [Siapatis et al., 2008] представле-
на коррелятивная прогностическая простран-
ственная обобщённая аддитивная модель 
(GAM) на основе данных встречаемости M. 
leidyi и спутниковых данных, оценивающих 
условия его обитания в Восточном Среди-
земноморье в начале летнего периода. В ней 
выявлены области Эгейского моря и во всём 
Средиземноморском бассейне, которые мог-
ли бы служить потенциальной средой обита-
ния этого вида. 

Для оценки выживания, размножения и 
распространения M. leidyi в Северо-Европей-
ском регионе были предложены три различ-
ные GAM-модели [Van Walraven et al., 2013], 
а также механистическая модель распростра-
нения вида (mSDM) (GETM-ERSEM-BFM 
– General Estuarine-Ocean Transport Model 
– European Regional Seas Ecosystem Model – 
Biogeochemical Flux Model) в Северном море 
c учётом возможных ограничений по темпера-
туре, солёности и наличию пищи [Collingridge 
et al., 2014]. В работе Шигановой с соавтора-
ми [Shiganova et al., 2024b] разработаны про-
гнозные mSDM карты пригодных районов 
обитания двух инвазионных видов (M. leidyi 
и Beroe ovata Bruguière, 1789) для морей Пон-
то-Каспийского бассейна в условиях текущего 
и будущего изменения климата. В этом иссле-
довании рассматривалось несколько сценари-
ев изменения климата, а именно: равномерное 
увеличение/уменьшение ТПМ в течение года 
на 2 °C и только весенние ТПМ увеличивают-
ся/уменьшаются на 2 °C.

Наряду с региональными моделями рас-
пространения M. leidyi были проведены соот-
ветствующие исследования и на глобальном 
уровне [Shiganova et al., 2019]. В этой рабо-
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те представлены механистические модели 
mSDM M. leidyi в условиях текущего и буду-
щего климата в соответствии с моделями и 
сценарием RCP4-8.5 из протокола пятой гене-
рации CMIP5 (Coupled Model Intercomparison 
Project Phase 5) [IPCC, 2013]. 

В целом в большинстве предыдущих ис-
следований картирование пригодных тер-
риторий с помощью различных подходов и 
методов проводилось для GCM пятой генера-
ции CMIP5, для которых не приведены значе-
ния метрики равновесной чувствительности 
(EСS). Она (ECS) является важным климати-
ческим параметром, который используется 
для сравнения глобальных климатических 
моделей (GCM). Кроме чувствительности 
моделей, так же важно учитывать альтерна-
тивные сценарии изменения климата SSPx-y 
(Shared Socioeconomic Pathways), отражаю-
щие влияние различных сценариев развития 
общества на глобальный климат. В прежних 
исследованиях обычно использовали не бо-
лее двух сценариев изменения климата, что не 
позволяет выявить тенденции инвазионного 
процесса из-за нелинейности связи темпера-
туры, солёности и концентрации хлорофил-
ла [IPCC, 2021]. Один из важных пробелов 
в изучении M. leidyi – отсутствие проверки 
гипотезы консерватизма реализованных ниш, 
определяемых важнейшими переменными 
морской среды. Последние публикации [Liu 
et al., 2020; Петросян и др., 2023] показали, 
что для надёжной проверки консерватизма 
климатических и/или реализованных ниш ре-
комендуется использовать концепции COUE 
и ECOUE. Концепция COUE – унифициро-
ванная терминология, принятая для обозна-
чения анализа сдвига центроида, перекры-
вания, неиспользования и расширения ниш, 
т.е. первые буквы: Centroid shift, Оverlap, 
Unfilling и Expansion niche [Petitpierre et al., 
2012]. Эта концепция, по мнению ряда учё-
ных, стала «золотым стандартом» для оценки 
метрик ниш [Pili et al., 2020; Liu et al., 2020]. 
Модифицированная версия COUE названная 
ECOUE [Liu et al., 2020; Петросян и др., 2023], 
в отличие от оригинальной версии, расширя-
ет набор метрик ниш шириной и сходством 
для проверки гипотезы консерватизма. Од-
нако проверка гипотезы консерватизма ниш 

требует унифицированных, воспроизводи-
мых и релевантных глобальных данных мор-
ской среды. 

Моделирование распространения видов 
стало важным инструментом в экологии, 
эволюции, биогеографии и сохранении био-
разнообразия. Для этого в основном исполь-
зуют растровые слои из двух глобальных 
баз данных MarSpec (Ocean climate layers for 
marine spatial ecology) [Sbrocco, Barber, 2013] 
и Bio-ORACLE (Global environmental dataset 
for marine species distribution modelling) 
[Tyberghein et al., 2012; Matteo et al., 2020; 
Assis et al., 2024]. Эти растровые слои вклю-
чают максимальные, средние, минималь-
ные  значения, а также диапазоны измене-
ния температуры, солёности и концентрации 
хлорофилла. Кроме них доступны также ге-
офизические слои по глубине, уклону и ше-
роховатости морского дна, удалённости от 
берега и скорости течения воды на поверх-
ности. Важно отметить, что глобальная база 
данных Bio-ORACLE была разработана как 
для климатических моделей пятой CMIP5 
[Tyberghein et al., 2012], так и для шестой ге-
нерации CMIP6 (2.7≤ESC≤5.6) [Assis et al., 
2024]. Последняя версия базы данных v.3 
Bio-ORACLE включает растровые слои клю-
чевых переменных морской среды для теку-
щего климата (2010–2020 гг.) и для шести 
сценариев SSPx-y (SSP1-1.9, SSP1-2.6, SSP2-
4.5, SSP3-7.0, SSP4-6.0, SSP5-8.5) изменения 
климата с использованием девяти климати-
ческих моделей шестой генерации СМIP6 
с пространственным разрешением 0.05 arc 
minute и временным разрешением 10 лет, т.е. 
с 2020 по 2100 год с шагом 10 лет. В данной 
работе эти наборы данных используются для 
построения модели РН и проверки гипотезы 
консерватизма РН в нативной и инвазионной 
частях ареала, а также для построения гло-
бальной модели распространения M. leidyi 
(SDM) в условиях текущего климата и про-
гноза изменения ареала этого вида в Каспий-
ском море в условиях изменения климата. 

Цель исследования – построение моделей 
пространственного распространения M. leidyi 
в условиях текущего и будущего климата в 
Каспийском море. Для достижения цели в ра-
боте решаются следующие задачи: 1) созда-
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ние векторного набора точек находок M. leidyi 
в нативной и инвазионной частях ареала; 2) 
построение моделей РН в нативной и инва-
зионной частях ареала и проверка гипотезы 
консерватизма; 3) построение глобальной мо-
дели пространственного распространения M. 
leidyi в условиях текущего климата; 4) оцен-
ка динамики изменения сезонных пригодных 
районов выживания и размножения вида в 
Каспийском море с использованием моделей 
и сценариев глобального изменения климата 
в XXI веке. 

1. Методы и материталы

1.1. Создание векторных баз данных то-
чек находок

Для создания векторного набора данных 
точек находок (ТН) M. leidyi в среде ArcGIS 
Desktop 10.8.1 были использованы записи из 
двух типов источников. Первый тип включает 
набор данных, которые были представлены в 
глобальной базе данных Global Biodiversity 
information facility (www.gbif.org, https://doi.
org/10.15468/dl.avkbpj, 08  November 2024; 
4487 records). Для этого типа данных мы ис-
пользовали временной и пространственный 
фильтры для удаления неточных записей ТН. 
Временная фильтрация включала отбор толь-
ко одной записи для каждого локалитета, т.е. 
если имелось несколько ТН для определённо-
го локалитета, то в набор включали запись с 
поздней регистрацией. Это важно, чтобы из-
бежать чрезмерной репрезентативности ло-
калитетов, где имелось несколько записей в 
разные годы. Пространственная фильтрация 
включала удаление точек, расстояние меж-
ду которыми меньше разрешения растровых 
слоев (т.е. меньше 5 км), а также записей с 
ложными или неполными географическими 
координатами. Второй тип местонахождений 
характеризуется тем, что в литературе были 
приведены только картосхемы без указания 
географических координат локалитетов [Са-
мые опасные …, 2018]. Для этого типа дан-
ных координаты были определены после ге-
орегистрации и привязки этих картосхем к 
мировым базовым растровым картам морей 
[Assis et al., 2024] соответственно с выбором 
не менее 30 опорных точек в среде ArcGIS 

Desktop 10.8.1. Для этих точек мы дополни-
тельно проверяли географические координа-
ты с помощью GoogleEarth.

В целом после объединения всех записей 
ТН и применения фильтров был получен ре-
зультирующий набор ТН, который включал 
3887 ТН, в том числе 285 в нативной части 
ареала (в прибрежных водах вдоль амери-
канского побережья Атлантики) и 3602 ТН 
в инвазионной части ареала в Евразии. Для 
уменьшения пространственной автокорреля-
ции записей мы использовали специальную 
процедуру, которая описана в литературе 
[Petrosyan et al., 2023b ]. 

1.2. Предикторные переменные мор-
ской среды

Глобальные растровые слои морской 
среды. Наборы растровых данных v.3 Bio-
Oracle [Assis et al., 2024] (https://bio-oracle.
org/downloads-to-email.php) включают мини-
мальные, максимальные и средние значения 
температуры (°С) (SSТ_min, SST_max, SST_
mean), солёности (PSU) (SSS_min, SSS_max, 
SSS_mean), концентрации хлорофилла (mg/
m3) (Chl_min, Chl_max, Chl_mean) и скоро-
сти поверхностных течений (m/сек) (Vel_min, 
Vel_max, Vel_mean). Эти слои включают 
средние годовые современные и прогнозные 
данные морской среды с шагом 10 лет за пе-
риод с 2020 до 2100 г. Кроме этих данных, в 
работе также используются геофизические 
слои по батиметрии (глубины (Depth), уклону 
(Slope) и расстоянию до берега (Dist_Shore). 
Этот набор переменных морской среды ис-
пользовался для создания коррелятивной мо-
дели глобального распространения M. leidyi с 
использованием метода максимальной энтро-
пии (MaxEnt) [Phillips et al., 2006] в условиях 
текущего климата.

Растровые слои Каспийского моря. 
Кроме глобальных данных, в работе также 
созданы растровые слои предикторов среды 
Каспийского моря для современного и буду-
щих периодов изменения климата на основе 
наборов данных, представленных в литера-
туре [Matteo et al., 2020; Assis et al., 2024]. 
Растровые слои предикторов для современ-
ного периода (2010–2020 гг.) включают пере-
менные температуры (°С) (SSТmin, SSTmax, 
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SSTmean), солёности (PSU) (SSS_min, SSS_
max, SSS_mean), концентрации хлорофил-
ла (mg/m3) (Chl_min, Chl_max, Chl_mean) и 
скорости поверхностных течений (m/сек) 
(Velmin, Velmax, Vmean), а в условиях буду-
щего климата включают сценарии SSPx-y 
(SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5) для 
двух периодов 2040–2050 гг. и 2090–2100 гг. 
Для определения сезонных районов обита-
ния M. leidyi в Каспийском море использу-
ются растровые слои, соответствующие че-
тырём сезонам: декабрь–март, апрель–июнь, 
июль–сентябрь, октябрь–ноябрь. Усреднение 
прогнозов, полученных на основе ансамбля 
моделей шестой генерации GCM CMIP6, по-
зволяет учитывать основные тенденции изме-
нения климата в XXI веке в условиях разных 
сценариев развития общества в соответствии 
с SSPx-y (SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, SSP5-
8.5): SSP1-2.6 (низкие выбросы парниковых 
газов (ПГ), при которых выбросы CO2 со-
кращаются до нуля около 2075 года), SSP2-
4.5 (промежуточные выбросы ПГ, при кото-
рых выбросы CO2 увеличиваются примерно 
с текущей скоростью до 2050 года, а затем 
уменьшаются, но не достигают нуля к 2100 
году), SSP3-7.0 (высокие выбросы ПГ, при ко-
торых выбросы CO2 удваиваются к 2100 году) 
и SSP5-8.5 (очень высокие выбросы ПГ, при 
которых выбросы CO2 утраиваются к 2075 
году) [IPCC, 2021; Petrosyan et al., 2023b]. Эти 
четыре сценария (SSPx-y) характеризуются 
разным уровнем увеличения солнечной ради-
ации 2.6 Вт/м2, 4.5 Вт/м2, 7.0 Вт/м2 и 8.5 Вт/м2, 
соответственно, при глобальном потеплении 
климата.

1.3. Построение моделей РН в рамках 
концепций COUE и ECOUE

Проверка гипотезы консерватизма РН 
вида в рамках COUE проводилась с исполь-
зованием трёх метрик ниш S, E, U [Petitpierre 
et al., 2012; Di Cola et al., 2017]. Индекс ста-
бильности (S) – это доля использования ниши 
в инвазионной части ареала вида, которая в 
многомерном пространстве предикторных 
переменных пересекается с областями, за-
селёнными видом в нативной части ареала. 
Индекс расширения (E) – это доля ниши, ос-
военная в инвазионной части ареала, но неис-

пользованная видом в нативной части ареала. 
Индекс неиспользования (U) – это доля ниши, 
незанятая видом в инвазионной части ареала 
вида, но освоенная в нативной части ареала. 
Оценка сдвига ниш с использованием метрик 
E, S и U в COUE определялась с использова-
нием индекса Шонера (Schoener’s) D [Warren 
et al., 2008]. Этот индекс отражает меру пере-
сечения РН в пространстве предикторных пе-
ременных и колеблется между 0 (отсутствие 
перекрытия) и 1 (полное перекрытие). Тест 
на сходство ниш в COUE реализован с по-
мощью пакета EcoSpat, который определяет, 
является ли РН, занимаемая видом в одном 
ареале, более похожей на занимаемую РН в 
другом ареале по сравнению со случайным 
распределением.

Для проверки гипотезы в рамках расши-
ренной версии COUE (т.е. ECOUE) метрики 
РН были дополнены новыми метриками – 
ширинами Bn (нативной), Bi (инвазионной) и 
сходством Sim ниш, представленными в лите-
ратуре [Liu et al., 2020]. В концепции ECOUE 
преобразованные метрики Em, Sm, Um исполь-
зуются для определения ширины ниш c по-
мощью формул Bn = Sm + Um и Bi = Sm + Em 
[Liu et al., 2020]. Для удобства интерпретации 
результатов и сравнительного анализа ниш в 
ECOUE используется ln отношения ширины 
ниш (breadth ratio, BR), т.е. BR = ln(Bn/Bi). 
Сходство ниш (Sim) количественно оцени-
вается с помощью Sørensen’s similarity index 
[Baselga, 2017], т.е. Sim = 2Sm/(Bn + Bi). Ин-
декс Sim варьирует от 0 до 1, что соответству-
ет крайним случаям, когда две ниши не пе-
рекрываются или перекрываются полностью 
соответственно. Если две ниши занимают 
более сходные позиции (т.е. похожие ниши), 
тогда Sim > 0.5, в противном случае, когда две 
ниши занимают разные позиции, Sim < 0.5. 
Важно заметить, что сходство ниш в ECOUE 
отличается от теста на сходство ниш в рамках 
концепции COUE. В ECOUE принимается 
важное условие по использованию порого-
вых значений BR и Sim для выявления сохра-
нения или сдвига ниш. Ниши считаются кон-
сервированными, если: а) ниша расширялась 
медленно, т.е. нативная ниша была больше, 
чем инвазионная ниша [Pearman et al., 2008]; 
б) положение ниши менялось медленно, т.е. 
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нативная и инвазионная ниши занимали ана-
логичные позиции в пространстве окружаю-
щей среды [Broennimann et al., 2007].

1.4. Построение глобальной корреля-
тивной модели пространственного распро-
странения M. leidyi

Модель пространственного распределе-
ния (cSDM) была получена с использовани-
ем метода максимальной энтропии MaxEnt 
3.4.1 [Phillips et al., 2006] из R-пакета Dismo 
[Hijmans et al., 2017] с параметрами, опре-
делёнными с помощью специальной проце-
дуры. Оптимальные параметры МахEnt мы 
определяли с применением информационно-
го критерия AIC с поправкой на размер вы-
борки (AICc) с помощью R-пакета ENMeval 
[Muscarella et al., 2014]. На следующем этапе 
для построения cSDM использовали 10 запу-
сков MaxEnt со случайным выбором тестовых 
и обучающих выборок. Во всех вариантах за-
пуска MaxEnt 80% точек находок использова-
лись как обучающие выборки, а 20% записей 
– как тестовые выборки. Мы дополнительно 
использовали индекс Бойса (Bind) для оценки 
производительности моделей [Boyce et al., 
2002] с использованием R-пакета EcoSpat [Di 
Cola et al., 2017]. Мы рассчитали индекс Bind 
для каждой из моделей и усреднили значения, 
чтобы получить окончательные оценки. При 
построении cSDM важность каждой предик-
торной переменной дополнительно опреде-
лялась с использованием таблицы вкладов 
(Analysis of variable contributions) MaxEnt, 
полученной с помощью метода складного 
ножа (jacknife). Самыми важными перемен-
ными считались те, которые вносили суще-
ственный вклад в модель, т.е. имели высокие 
значения (>  5%) перестановочной важности 
(Permutation importance – PI) или высокие зна-
чения процента вклада (Percent contribution – 
PC) [Phillips et al., 2006].

1.5. Построения локальной механисти-
ческой модели сезонного распространения 
M. leidyi

Для оценки вероятного сезонного рас-
пространения M. leidyi в Каспийском море 
были построены механистические модели 
(mSDM). В механистических моделях для 

существования (выживания) вида использу-
ются следующие пороговые значения: 3 °С ≤ 
SSТ ≤ 29 °С, 4 PSU ≤ SSS ≤ 45 PSU, Chl >= 0.1 
mg/m3 [Shiganova et al., 2019]. Для низко- и 
высокоинтенсивного размножения вида ис-
пользуются следующие пороговые значения: 
12 °С ≤ SSТ ≤ 27 °С, 4 PSU ≤ SSS ≤40 PSU, 
Chl >= 0.5 mg/m3 и 18 °С ≤ SSТ ≤ 27 °С, 6 
PSU ≤ SSS ≤40 PSU, Chl >= 0.5 mg/m3 соот-
ветственно [Sarpe et al., 2007; Lehtiniemi et al., 
2012; Collingridge et al., 2014]. 

2. Результаты
2.1. Пространственное разреживание 

ТН и характеристика выбранных записей 
для экологического моделирования

В результате применения процедуры раз-
реживания мы получили из полного набора 
записей для Евразии, Северной и Южной 
Америки сокращённые наборы записей (рис. 
1). Если количество ТН в начале анализа в на-
тивной части ареала составляло 285, то после 
применения процедуры разреживания оста-
лось 71 ТН, т.е. количество записей уменьши-
лось на 75%. В инвазионной части ареала ко-
личество ТН уменьшилось на 95%, т.е. если в 
начале процедуры разреживания количество 
ТН составляло 3602, то после разреживания 
остались 193 ТН. 

2.2. Разреживание предикторных пере-
менных для построения моделей РН и рас-
пространения M. leidyi

Проведённый нами анализ по выбору пре-
дикторных переменных с использованием 
метода ординации показал, что корреляцион-
ные круги достаточно ясно выделяют набор 
слабо коррелированных переменных (рис. 
2). Если в модель будут включены все пере-
менные (рис. 2, A), тогда дисперсия относи-
тельно двух осей главных компонент (ГК) 
при проецировании на плоскость объясняет 
66.3% общей дисперсии. На рисунке видно, 
что многие переменные сильно коррелируют 
c SST_mean (средние значения температуры), 
SSS_mean (средние значения солёности) и 
Chl_mean (средние значения концентрации 
хлорофилла на поверхности воды). Посколь-
ку проекции переменной SSS_mean на ось 
PCA2 (ось Y) больше остальных, а проекции 
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переменных SSS_mean, Chl_mean и Dist_
Shore (расстояние до берега) на PCA1 (ось X) 
так же больше остальных, поэтому эти пере-
менные выбраны как важнейшие. В итоге для 
построения модели РН могут быть использо-
ваны четыре переменные – SST_mean, SSS_
mean, Chl_mean и Dist_Shore (см. рис. 2). Из 
рис. 2, B следует, что дисперсия относитель-
но двух осей главных компонент (PCA) при 
проецировании на плоскость PCA объясняет 
81% общей дисперсии. Вклад остальных пе-
ременных составляет менее 19%. При этом 
ось Х PCA коррелирует с SSS_mean и Dist_
Shore, а ось Y PCA коррелирует c SST_mean и 

Chl_mean соответственно. 

2.3. Сравнительный анализ РН в натив-
ной и инвазионной частях ареала в  рам-
ках концепции COUE и ECOUE

Оценку сходства и различия РН М. leidyi 
в нативной и инвазионной частях ареалов 
мы проводили с использованием полных и 
сокращённых наборов данных. Использо-
вание двух наборов данных связано с тем, 
что при разреживании ТН для Евразии 
количество записей сильно сократилось 
(95%). По этой причине мы хотели убедить-
ся, что процедура разреживания не оказы-

Рис. 1. Точки находок М. leidyi, использованные для создания cSDM c указанием областей обучения моделей: 
синие линии – области обучения моделей cSDM; NR и IR – нативная и инвазионная части ареала соответственно.

Рис. 2. Корреляция между предикторными переменными распространения M. leidyi и первыми двумя осями главных 
компонент (PCA): A – с учётом всех переменных, B – с учетом четырёх важнейших переменных.
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вает существенного влияния на проверку 
консерватизма РН. Основные метрики РН 
на глобальном масштабе представлены в 
табл. 1. PCA-модели, построенные в рам-
ках концепции COUE, достаточно коррек-
тно отражают области, связанные c E, S, U 
метриками в плоскости главных компонент, 
поскольку первая и вторая компоненты объ-
ясняли от 81% общей дисперсии предик-
торных переменных.

Эти оценки показывают, что в рамках кон-
цепции COUE гипотеза консерватизма РН 
выполняется как для полных, так и для со-
кращённых наборов данных. Сдвиг центрои-
да и перекрывание РН в плоскости главных 
компонент представлен на рис. 3, а сдвиг ниш 
вдоль экологических градиентов (температу-
ры, солёности и концентрации хлорофилла) 
при сравнении нативной и инвазивной РН 
представлен на рис. 4.

Из табл. 1 и рис. 3 следует, что индекс 
стабильности (S) принимает достаточно вы-
сокие значения (0.994–0.999) для обоих на-
боров данных. В инвазионной части ареала 
доля расширения (E) новых местообитаний 
составляет менее одного процента. Вид в 
инвазионной части ареала не полностью (3–
10%) использовал пригодные местообитания, 
характерные для нативной части ареала. 

Из рис. 4, который показывает перекры-
вание и сдвиг центроида РН вдоль важней-
ших градиентов с использованием глобаль-
ного пула данных, следует, что центроид РН 
инвазионной части ареала характеризуется 
уменьшением средней температуры поверх-
ности воды, увеличением солёности и кон-
центрации хлорофилла. Из глобального пула 
данных следует, что РН в обеих частях ареала 
характеризуется диапазоном ТПМ 7.5–30 °С 
(рис. 4, A). Причём из этого рисунка стано-
вится понятным, что диаграмма частоты 
встречаемости вида в нативной части ареала 

Таблица 1. Сравнение РН (сходства, перекрывания, расширения) М. leidyi в нативной и инвазионной частях 
ареала в рамках концепции COUE

Набор данных Индекс сходства D P значение E S U

Сокращённый 0.26 0.009 0.006 0.994 0.033

Полный 0.522 0.01 0.001 0.999 0.103

Примечание: E, S и U – индексы расширения, перекрывания и неиспользования ниши соответственно.

Рис. 3. Перекрытие РН в нативной (А) и инвазионной 
(В) частях ареала M. leidyi в плоскости главных ком-
понент: сплошные и пунктирные линии представляют 
100 и 95% доступной среды в нативном ареале (черные 
линии) и инвазионном ареале (красные линии); зеленые 
области представляют среды, занятые видом только в 
нативном ареале (U); розовые области указывают на РН, 
занятую в инвазионном ареале (E); синие области ука-
зывают на области, занятые как в нативном, так и в ин-
вазионном ареале (S); затенение указывает на плотность 
встречаемости вида в нативном (A) и инвазионных (B) 
ареалах; красные и жёлтые точки указывают центроиды 
РН в нативном и инвазивном ареалах соответственно.

характеризуется бимодальной формой. Цен-
троид левой моды приходится на ТПМ около 
15 °С, правой – около 25 °С. В инвазионной 
части ареала диаграмма частоты встречаемо-
сти вида также отображает бимодальное рас-
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В отличие от таковой для ТПМ, диаграм-
ма частоты встречаемости вида в градиентах 
СПМ отображает тримодальное распределе-
ние. В нативной части ареала центроид ле-
вой моды СПМ расположен примерно на 22.5 
PSU, центроид центральной моды – 32.5 PSU, 
а центроид правой моды – 37 PSU. В инва-
зионной части центроид левой моды харак-
теризуется примерно 27.5 PSU, центральной 
моды – 32.5 PSU, а правой моды  – 38 PSU 
(рис. 4, B). 

Диаграмма встречаемости вида в гради-
ентах концентрации хлорофилла в нативной 
части ареала отображает бимодальное рас-
пределение, а в инвазионной части – три-
модальное. Центроид левой моды нативной 
части ареала ориентирован на концентрацию 
Chl примерно 0.38 мг/м3, а центроид правой 
моды – 1.75 мг/м3. В инвазионной части ареа-
ла центроид левой моды частоты встречаемо-
сти гребневика приходится на концентрацию 
Chl 0.25 мг/м3, центральной моды – 0.55 мг/м3 
и правой – 1.25 мг/м3. 

Несмотря на изменения положения цен-
троида РН в инвазионной части ареала по 
сравнению нативной частью, тест на сход-
ство указывает, что гипотеза консерватизма 
не отклоняется для обоих наборов записей (P 
< 0.01). В целом, поскольку установленный 
консерватизм РН важен для построения кор-
релятивных и механистических SDM, этот 
вывод дополнительно был проверен в рамках 
концепции ECOUE.

Модифицированные значения пяти ме-
трик Em, Sm, Um, BR и Sim в рамках концеп-
ции ECOUE представлены в табл. 2. Из этой 
таблицы следует, что вне зависимости от 
набора данных ширина РН вида в нативной 
части ареала (Bn) больше в инвазионной ча-
сти (Bi) для обоих наборов данных. Из табл. 2 
видно, что значения BR (ln отношения шири-

Рис. 4. Перекрывание и сдвиг центроида РН M. leidyi 
вдоль важнейших градиентов среды: температуры (А), 
солёности (В) и концентрации хлорофилла (С).

Таблица 2. Сравнение РН (сходства, перекрывания, расширения) М. leidyi в нативной и инвазионной частях ареала 
в рамках концепции ECOUE

Набор данных Em Sm Um Bn Bi BR Sim
Сокращённый 0.0002 0.0309 0.9689 0.9998 0.0311 3.47 0.06
Полный 0.0001 0.0846 0.9154 0.9999 0.0846 2.47 0.16

Примечания. Em, Sm и Um – модифицированные индексы расширения, перекрывания и «неиспользования» РН 
соответственно; Bn – ширина РН в нативной части ареала; Bi – ширина РН в инвазионной части ареала; определение 
индексов BR, Sim приведено в методической части. 

пределение. Однако в этом случае центроид 
левой моды сдвигается примерно к 12.5 °С, а 
правая – к 17.5 °С.
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ны ниш) больше 0, т.е. гипотеза консерватиз-
ма РН не отклоняется. Из этой таблицы так-
же следует, что процедура разреживания ТН 
c целью уменьшения пространственной авто-
корреляции приводила только к уменьшению 
BR, что не оказало влияния на общий вывод о 
консерватизме РН вида.

2.4. Глобальная карта пригодности ме-
стообитаний M. leidyi в условиях текущего 
климата

Карта распространения вида, построенная 
на основе MaxEnt (сSDM) (c оптимальными 
параметрами – Linear = TRUE; Quadratic = 
TRUE; Product = TRUE; Threshold = FALSE; 
Hinge = TRUE, RM = 1.5), представлена на 
рис. 5. Мы дополнительно оценили качество 
cSDM с помощью индекса Бойса (Bind), ко-
торый имел высокие значения (0.92±0.12). 
Можно заметить, что в глобальном масшта-
бе потенциально приемлемые для обитания 
M. leidyi условия есть в очень многих при-
брежных зонах Мирового океана. Среди них 
– эстуарии, заливы и шельфовые зоны Тихо-
океанского побережья Северной и Южной 
Америки, Юго-Восточной Азии, Океании и 
Австралии, а также ряд районов Атлантиче-
ского и Индийского океанов, находящихся 
вблизи Африки. В Евразии достаточно прием-
лемые условия для распространения M. leidyi 

есть во всех внутренних морях её западной 
части, а также, возможно, в Японском море 
(см. рис. 5). 

Важно отметить, что, поскольку при 
построении cSDM c помощью MaxEnt ис-
пользовались усредненные слои SST_mean, 
SSS_mean и Сhl_mean, полученная карта, 
по-видимому, отражает пригодные местооби-
тания в поздний весенний и ранний летний 
периоды глобального распространения вида. 
По этой причине мы дополнительно создали 
более детальные карты сезонного распро-
странения M. leidyi в Каспийском море как в 
условиях современного, так и будущего кли-
мата. 

2.5. Сезонные карты пространственно-
го распространения M. leidyi в Каспийском 
море в современных климатических усло-
виях и при потеплении климата в регионе

Карты потенциальных пригодных место-
обитаний гребневика в Каспийском море в 
условиях текущего климата (см. Приложе-
ние) приведены на рис. 6. Согласно mSDM, 
приемлемые для гребневика районы размно-
жения в Каспийском море в декабре–марте 
сейчас находятся лишь на юге Южного Кас-
пия, тогда как на севере Южного и Среднего 
Каспия формируются условия, позволяющие 
этому виду выживать и обеспечивать его вос-

Рис. 5. Глобальный потенциальный ареал M. leidyi в современных климатических условиях: тёмно-коричневым 
цветом выделены наиболее приемлемые для гребневика районы (пригодность ≥ 0.8); коричневым – высокопри-
годные (пригодность ≥ 0.6); жёлтым – умеренно-пригодные (пригодность 0.4–0.6); зеленым – малопригодные 
(пригодность = 0.2–0.4); голубым – почти непригодные (пригодность = 0.0–0.2).
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ся в Южном Каспии (категория 6, рис. 6, B), 
а начинающегося размножения – в Среднем 
Каспии (категория 5, см. рис. 6, B). Многие 
районы Северного Каспия в это время стано-
вятся пригодными для выживания гребневи-
ка (категория 4, см. рис. 6, B). В самые теплые 
месяцы (июль–сентябрь) наиболее интенсив-
но этот вид может размножаться в Среднем 
Каспии, а также на юге Северного Каспия (ка-
тегория 6, рис. 6, С). Условия Южного и Се-
верного Каспия в этот период недостаточно 
приемлемы для интенсивного размножения 
(категория 5, см. рис. 6, С). Причём самые 
южные и северные районы Каспия непри-
годны для выживания M. leidyi из-за высокой 
ТПМ и низкой СПМ соответственно (катего-
рия 3, см. рис. 6, С).

Созданные mSDM-карты показывают, что 
в 2040–2050 гг. в условиях сценариев SSP1-
2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5 изменения 
климата в зимне-весенние месяцы (рис. 7, A, 
D, G, J) пригодные области для слабоинтен-
сивного размножения гребневика (категория 
5, рис. 7) будут занимать большие, чем сейчас, 
пространства в Южном Каспии. В остальных 
частях Каспия в это время могут сохраняться 
обширные районы, условия которых прием-
лемы для выживания вида (категория 4, см. 
рис. 7, A, D, G, J).

При смене климатических сценариев от 
SSP1-2.6 до SSP5-8.5 в апреле–июне и октя-
бре–ноябре, вероятно, существенное расшире-
ние пространств, пригодных для интенсивно-
го размножения гребневика (категория 6, рис. 
7, B, E, H, K). Одновременно с этим следует 
ожидать сокращение районов категории 5, т.е. 
тех, где размножение M. leidyi было возможно 
ранее. Однако районы категории 4 (донорные 
зоны) останутся примерно теми же при всех 
рассматриваемых вариантах климатических 
изменений в поздневесенний и осенний пери-
оды года. Достаточно интересная картина на-
блюдается для периода июль–сентябрь (рис. 7, 
С, F, I, L). В июле–сентябре при климатической 
динамике по сценариям от SSP1-2.6 к SSP5-8.5 
(см. рис. 7, С, F, I, L) возрастает вероятность 
последовательного сокращения пространств, 
где возможно низко- и высокоинтенсивное 
размножение M. leidyi. Причём если по усло-
виям SSP1-2.6 обширные области пригодные 

Рис. 6. Карты потенциальных пригодных местообита-
ний M. leidyi в Каспийском море в условиях текущего 
климата, построенные на основе mSDM: цифрами 
обозначены районы: неподходящие для обитания (0, 1, 
2, 3); пригодные для выживания (4); размножения (5) и 
интенсивного размножения (6).

производство в период межсезонной экспан-
сии (см. рис. 6). Районы Северного Каспия 
в этот период не могут быть оккупированы 
гребневиком (категории 0–3, рис.  6,  A). В 
апреле–июне и октябре–ноябре все районы 
интенсивного размножения M. leidyi находят-
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для размножения гребневика (категории 5–6) 
(рис. 7, С) ещё могут наблюдаться на восто-
ке Северного и значительной части Среднего 
Каспия, то по условиям SSP5-8.5 такие обла-
сти практически полностью ограничиваются 
лишь Северо-восточным Каспием (см. рис. 7, 
С). Однако во всех случаях районы, пригод-
ные для выживания этого вида (категория 4), 
будут, по-видимому, занимать значительные 
пространства преимущественно Среднего Ка-
спия.

При сценариях дальнейшего потепления 
климата, в частности в период 2090–2100  гг., 
в декабре–марте на Каспии по-прежнему мо-
гут сохраняться условия, пригодные для раз-
множения гребневика в южной части моря, а 
также обширные пространства, приемлемые 
для выживания этого вида (рис. 8, A, D, G, J). 
В апреле–июне и октябре–ноябре 2090–2100 гг. 
наблюдается, по сравнению с 2040–2050 гг., 
постепенное увеличение площадей районов, 
пригодных для интенсивного размножения M. 

Рис. 7. Карты потенциальных пригодных местообитаний M. leidyi в Каспийском море, построенные на основе 
mSDM, в условиях сценариев SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0 и SSP5-8.5 изменения климата в период 2040–2050 гг.: 
цифрами обозначены районы: неподходящие для обитания (0, 1, 2, 3); пригодные для выживания (4); размножения 
(5); интенсивного размножения (6).
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leidyi (категория 6, рис. 8, B, E, H, K) от сцена-
рия SSP1-2.6 к сценарию SSP5-8.5. Причём по-
явлению новых условий категории 6 могло спо-
собствовать сокращение подобных условий для 
категории 5. Если по сценарию SSP1-2.6 райо-
ны низко- и высокоинтенсивного размножения 
занимают примерно одинаковое пространство 
(рис. 8, B), то согласно сценарию SSP5-8.5 об-
ласть интенсивного размножения гребневи-
ка в периоды апреля–июня и октября–ноября 
2090–2100 гг. может значительно расшириться 

(рис. 8, K). Также можно заметить, что районы, 
пригодные для выживания вида, практически 
остаются неизменными при всех возможных 
сценариях изменения климата в эти месяцы. В 
июле–сентябре 2090–2100 гг. на востоке Север-
ного и Среднего Каспия, вероятно, ещё могут 
сохраняться обширные пространства, пригод-
ные для выживания, а также более-менее ин-
тенсивного размножения M. leidyi (рис. 8, С, F, 
I), однако по сценарию SSP5-8.5 вероятность 
не только размножения, но и выживания греб-

Рис. 8. Карты потенциальных пригодных местообитаний M. leidyi в Каспийском море, построенные на основе 
mSDM, в условиях сценариев SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0 и SSP5-8.5 изменения климата в период 2090–2100 гг.: 
цифрами обозначены районы: неподходящие для обитания (0, 1, 2, 3); пригодные для выживания (4); размножения 
(5); интенсивного размножения (6).
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невика в этот период может быть ниже, чем в 
те же месяцы 2040–2050 гг. Не исключено, что 
на стыке летнего и осеннего гидрологических 
сезонов 2090–2100 гг. в Каспии останутся лишь 
ограниченные области (рефугиумы) временно-
го выживания вида (рис. 8, L).

3. Обсуждение
Объединив наиболее полный набор гло-

бальных данных с новыми записями обна-
ружения М. leidyi в Северной Евразии, с 
использованием передовых подходов к мо-
делированию РН и ключевых переменных 
морской среды, мы создали модели и карты 
распространения гребневика в условиях те-
кущего климата на глобальном уровне, а так-
же карты вероятного распространения этого 
вида в Каспийском море при различных сце-
нариях регионального потепления климата 
в будущем. На основе анализа глобального 
пула данных определили ключевые перемен-
ные морской среды, оказывающие влияние 
на вселение, рост, размножение и распро-
странение популяций M.  leidyi. В частности, 
проведённые нами расчёты подтвердили вы-
полнение гипотезы консерватизма РН, что 
увеличивает нашу уверенность в надёжности 
созданных коррелятивных и механистиче-
ских SDM для картирования пригодных тер-
риторий вида в условиях текущего и будущего 
изменения климата. Наши результаты, осно-
ванные на переменных морской среды и ме-
тодах построения SDM, хорошо согласуются 
с полевыми данными присутствия M. leidyi и 
подтверждают области его натурализации в 
морях Евразии, ранее представленные в дру-
гих работах [Siapatis et al., 2008; Van Walraven 
et al., 2013; Collingridge, 2014; Shiganova et al., 
2019]. Поскольку точность коррелятивного 
подхода для построения сSDM глобального 
уровня оказалась достаточно высокой, мы ис-
пользовали выбранные морские переменные 
для построения сезонных mSDM для различ-
ных периодов и сценариев изменения клима-
та на примере Каспийского моря.

3.1. Выполнение гипотезы консерватиз-
ма РН

Проведённый сравнительный анализ РН 
в нативной и инвазионной частях ареала в 

рамках двух концепций показал, что гипотеза 
сходства (консерватизма) РН не отклоняется. 
Причём для сокращённого и полного пула 
данных ТН индексы стабильности (S) прини-
мают достаточно высокие значения (0.994–
0.999). Это означает, что вне зависимости от 
размеров площади инвазионной и нативной 
частей ареала М.  leidyi стабильно использу-
ет сходные местообитания. Это утверждение 
также подтверждается значениями других 
метрик – E (< 0.006) и U (< 0.1). При этом вид 
не освоил от 3 до 10% пригодных террито-
рий. Хотя гипотеза консерватизма РН всё ещё 
является дискуссионной, всё же большинство 
исследователей [Liu et al., 2020] склоняются 
к мнению, что инвазионные виды, как прави-
ло, занимают РН нишу нативного ареала, как 
это и было подтверждено нами для М. leidyi. 
Важность выполнения гипотезы РН может 
гарантировать надёжность построения кор-
релятивных и механических SDM в условиях 
текущего климата и будущих его изменений.

3.2. Прогнозные пригодные морские 
местообитания в глобальном масштабе 
в условиях текущего климата

Карта, отражающая потенциальный аре-
ал M. leidyi, построенная с использованием 
MaxEnt сSDM в условиях текущего климата 
на основе глобального пула данных и средне-
годовых оценок ТПМ, СПМ и концентрации 
хлорофилла, характеризует поздневесенние 
и раннелетние условия, благоприятные для 
обитания этого вида. Эта карта хорошо согла-
суется с ранее проведёнными исследования-
ми [Van Walraven et al., 2013; Collingridge et 
al., 2014; Siapatis et al., 2008; Shiganova et al., 
2019]. При очевидной сезонной коррекции 
этих данных они, тем не менее, позволяют 
предположить, что есть ещё ряд регионов, 
где вид может натурализоваться в будущем. К 
ним относятся области: в Тихом океане – за-
падное побережье Северной и Южной Амери-
ки, восточное побережье Азии и воды вокруг 
Австралии и Новой Зеландии; в Индийском 
океане – Персидский залив, Аравийское море 
и восточное побережье Африки; в Атланти-
ке – западное побережье Африки, от Пире-
нейского побережья до Великобритании (см. 
рис. 5). В целом эта карта отражает все потен-
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циально пригодные места обитания M. leidyi, 
включая как нативные и инвазионные части 
ареала, так и перспективные к заселению 
районы, расположенные в мелководных при-
брежных зонах и внутренних водоёмах. На 
возможность расселения M. leidyi во многих 
из этих регионов указывали ранее [Shiganova 
et al., 2019]. Вместе с тем следует признать, 
что карты глобального распространения вида 
не позволяют исследовать сезонную динами-
ку распределения вида, в частности, в Кас-
пии. В этом случае более предпочтительны 
сезонные mSDM. Один из важных выводов, 
следующий из построенной mSDM сезонно-
го распространения M. leidyi в Каспийском 
море, заключается в том, что здесь существу-
ют благоприятные условия для непрерывного 
размножения вида круглый год. 

3.3. Прогнозные карты сезонного рас-
пространения вида в Каспийском море 
в условиях глобального изменения клима-
та

Созданные нами карты для двух перио-
дов 2040–2050 и 2090–2100 гг. предполагают 
повышение температуры воды (SST), усред-
нённой по всем сценариям SSPx-y и сезо-
нам в Каспийском море, примерно на 2.5 °C 
(диапазон 2.39–2.62 °C) и 4.045 °C (диапазон 
3.33–4.76 °С) соответственно. Такое потепле-
ние зимой для периодов 2040–2050 гг. (кате-
гория 5, см. рис. 7, A, D, G, J) и 2090–2100 
гг. (категория 5, см. рис. 8 A, D, G, J) может 
привести только к расширению площади при-
годных районов для низкоинтенсивного раз-
множения в Южном Каспии. Высокоинтен-
сивное размножение при этом не ожидается 
ни при одном из рассматриваемых сценари-
ев и временных периодов. Наиболее важное 
различие для высоко- и низкоинтенсивного 
размножения просматривается для двух пе-
риодов (2040–2050, 2090–2100 гг.) в условиях 
сценария SSP5-8.5 в летний сезон. Если для 
периода 2040–2050 гг. в условиях сценария 
SSP5-8.5 в летний сезон небольшие участки 
для высокоинтенсивного и низкоинтенсив-
ного размножения расположены на востоке 
Северного Каспия (категории 5 и 6, рис. 7, 
L), то для периода 2090–2100 гг. в летний се-
зон на востоке Северного Каспия остаются 

только области, пригодные для выживания 
(категория 4, см. рис. 8, L). Это означает, что 
если в условиях текущего климата донорные 
области расположены в Южном Каспии, то 
в условиях потепления по сценарию SSP5-
8.5 донорные области будут расположены 
на северо-востоке Северного Каспия. Соот-
ветственно, при увеличении температуры на 
4.76 °C основное направление сезонного рас-
селения вида, характерное для текущих кли-
матических условий (с юга на север), изме-
нится на противоположное – с севера на юг. 
Другой важный вывод заключается в том, что 
глобальное потепление не приведёт к выми-
ранию вида в Каспийском море.

3.4. Биологический контроль M. leidyi в 
Каспийском море

В целом созданные нами карты mSDM в 
условиях текущего климата и при различных 
сценариях SSPx-y изменения климата для 
двух периодов 2040–2050 гг. и 2090–2100 гг. 
наглядно показали, что в Каспийском море 
при любых условиях будут сохраняться об-
ширные благоприятные районы, пригодные 
для существования M. leidyi. По этой при-
чине возникает необходимость разработки 
и принятия конкретных мер по подавлению 
численности инвазионного вида, например, 
внедрением узкоспециализированных хищ-
ников, паразитов или возбудителей заболева-
ний. В связи с этой проблемой в литературе 
широко обсуждался вопрос вселения друго-
го вида гребневика – B. ovata, питающегося 
исключительно гребневиками [Самые опас-
ные…, 2018; Камакин и др., 2018]. Однако в 
ходе мониторинговых исследований, в сен-
тябре 2020 г., сотрудниками лаборатории ги-
дробиологии Волжско-Каспийского филиала 
ФГБНУ «ВНИРО» («КаспНИРХ») этот вид 
уже был обнаружен на траверзах мыса Пес-
чаный, пос. Кызыл-Узень, мыса Меловой в 
восточной части Среднего Каспия, что сви-
детельствует о естественной интродукции 
B. ovata в Каспийское море [Разинков и др., 
2021]. Кроме этих находок, за последние годы 
B. ovata также был отмечен в разных частях 
Каспийского моря: в Южном Каспии [Bagheri 
et al., 2021; Ахундов и др., 2021] и в Сред-
нем Каспии [Востоков и др., 2020; Саяпина 
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и др., 2021]. В нативной части ареала этот 
вид обитает в эстуариях Северной и Южной 
Америки, где взаимодействие между гребне-
виками осуществляется по модели «хищник 
– жертва». Гребневик B. ovata характеризует-
ся тем, что: во-первых, он очень специфичен 
в своём питании, так что даже его личиноч-
ная стадия питается M. leidyi; во-вторых, его 
репродуктивная скорость и плодовитость так 
же велики, как у M. leidyi [GESAMP, 1997]. 
Благодаря этим особенностям предполага-
лось, что B. ovata способен в максимально 
короткие сроки образовать жизнеспособ-
ную многочисленную популяцию и подавить 
численность M.  leidyi. В действительности 
модель «хищник – жертва» уже была реали-
зована в Чёрном море, когда случайное все-
ление B. ovata в Чёрное море из Мраморно-
го моря в 1997 г. привело уже в августе 1999 
г. к широкому распространению B. ovata по 
всей северо-восточной части Чёрного моря 
и значительному сокращению популяции M. 
leidyi, снижению его пресса на зоопланктон-
ное сообщество и, в целом, на экосистему 
моря [Finenko et al., 2006; Shiganova et al., 
2014; Финенко и др., 2017]. Исходя из этого 
положительного результата использования 
модели взаимодействия видов «хищник – 
жертва» в Чёрном море, некоторые авторы 
полагали, что условия обитания и толерант-
ность к внешним факторам среды этих двух 
близкородственных видов весьма идентичны 
[Камакин и др., 2018]. Сравнительный анализ 
биомассы гребневиков в Каспийском море 
показал, что в пяти из семи локалитетов, где 
были обнаружены оба вида, биомасса B. ovata 
была выше, чем M. leidyi, достигая 0.57–1.73 
г/м3 при солёности выше 10 PSU. В локали-
тетах, расположенных в районах, где солё-
ность была ниже 8 PSU, B. ovata не обнару-
жен [Shiganova et al., 2023]. С учётом данных 
Шигановой [Shiganova et al., 2023], указыва-
ющих, что нижний предел солёности для вы-
живания В. ovata — 7 PSU, а для размножения 
— 10 PSU, можно утверждать, что северная 
граница распространения B. ovata в Среднем 
Каспии расположена в районе Аграханского 
полуострова [Shiganova et al., 2023]. На осно-
ве созданных карт сезонных изменений солё-
ности местообитаний в условиях текущего 

климата можно предположить, что В.  ovata 
может размножаться в Южном Каспии и на 
юго-востоке Среднего Каспия (рис. П, D, E, 
F), где биотопы характеризуются солёностью 
выше 10 PSU. Хотя в литературе [Azzurro et 
al., 2024; Shiganova et al., 2024a] утверждает-
ся, что вселение В.  ovata будет способство-
вать восстановлению Каспийского моря, тем 
не менее мы приходим к выводу, что B. ovata 
может эффективно контролировать M. leidyi 
в ограниченной части Каспийского моря, но 
для этого требуется проведение дополнитель-
ных специальных исследований.

Заключение
Созданная обобщённая сSDM-карта по-

зволяет прогнозировать потенциальный аре-
ал вида в глобальном масштабе в условиях 
текущего климата. Уточнённые, детализиро-
ванные сезонные локальные карты (mSDM) 
позволяют выделить пригодные области для 
высоко- и низкоинтенсивного размножения, 
а также выживания вида в условиях альтер-
нативных моделей и сценариев изменения 
климата. Эти карты могут помочь определить 
территории для распределения ресурсов и 
проведения мониторинговых работ до того, 
как возникнет значительная угроза морским 
экосистемам. Регионы – морские экосистемы, 
где вид уже натурализован или ожидается его 
вселение, – требуют построения сезонных 
детальных карт для выделения географиче-
ского распределения донорных местообита-
ний, обеспечивающих межсезонное расселе-
ние вида. Использование обобщённых карт, 
построенных на основе усреднённых пере-
менных морской среды, малоэффективно, 
поскольку они не могут отражать донорные 
местообитания для межсезонного расселения 
вида. 
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Mnemiopsis leidyi is one of the “ecosystem engineers” and is among the most dangerous global invaders 
of marine ecosystems. In this study, we applied correlative and mechanistic ecological modeling approaches 
to predict potentially suitable areas for the global distribution of this species under current climate condi-
tions, and to construct detailed seasonal maps of suitable habitat using the Caspian Sea as a case study under 
climate change throughout the 21st century. By using a global dataset of species occurrence records and 
marine environmental variables from the Bio-Oracle databases, we showed that the hypothesis of realized 
niches conservatism (similarity) in the native and invasive parts of the range was not rejected. The created 
global map confirmed that suitable habitats for M. leidyi are located along  the eastern coasts of the Ameri-
can continents and in the seas of Eurasia, where the species is already naturalized, and also identified areas 
that are potentially favorable for its future establishment, but where it has not yet been recorded. Seasonal 
predictions (December-March, April-June, July-September, October-November) of suitable habitats in the 
Caspian Sea for maximum, minimum reproduction and survival of the species under current climate condi-
tions (2010–2020) and for two periods (2040–2050, 2090–2100) under four scenarios (SSP1-2.6, SSP2-4.5, 
SSP3-7.0 and SSP5-8. 5) of climate change showed that while under the current climate the main direction 
of inter-seasonal dispersal of the species is from south to north. However, under the strong warming scenario 
(SSP5-8.5), this dispersal is projected to reverse – from north to south – during the summer and autumn 
seasons by the end of the century. The results also suggest that global warming regardless of the climate 
change scenario would not lead to extinction of the species in the Caspian Sea. 
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