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Мониторинговые наблюдения были проведены в 2020–2023 гг. в российском секторе Каспийского 
моря. Основанием для работ послужило обнаружение в водах Каспия нового чужеродного вселенца 
– хищного гребневика Beroe ovata (Bruguière, 1789), способного существенно повлиять на состояние 
биоты, потому что основной пищей для него является гребневик Mnemiopsis leidyi (Agassiz, 1865), 
под прессом которого с конца 1990-х годов находится экосистема моря. Наблюдения показали, что за 
четыре года обитания B. ovata сформировал полноценную каспийскую популяцию и занял свою эко-
логическую нишу. Установлено, что единственным объектом питания для B. ovata является M. leidyi, 
численность которого за период наблюдений снизилась в 3 раза. На фоне падения численности M. leidyi 
отмечены положительные изменения в экосистеме моря, способствующие восстановлению запасов 
мелких пелагических рыб – основных объектов промысла. Наблюдения показали, что, в силу своей 
эврибионтности по отношению к B. ovata, M. leidyi обладает рядом преимуществ, которые позволяют 
ему иметь больший ареал как в широтном, так и в вертикальном распространении. Отмечено, что на 
фоне снижения численности M. leidyi произошла вспышка численности медузы Blackfordia virginica 
Mayer, 1910, проникшей в Каспийское море еще в 50-х годах прошлого столетия. Являясь зоопланк
тофагом, B. virginica, по сути, стал пищевым конкурентом мелких пелагических рыб. Кроме того, 
отмечено, что B. virginica не входит в спектр питания B. ovata.

Ключевые слова: инвазивные желетелые виды, Mnemiopsis leidyi, Beroe ovata, Blackfordia virginica, 
распространение, численность, условия среды, Каспийское море.
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Введение
В конце 1990-х годов в Каспийском море 

был обнаружен чужеродный вид – хищ-
ник-зоопланктофаг гребневик Mnemiopsis 
leidyi (Agassiz, 1865) [Ivanov et al., 2000]. 
Анализ развития популяции M.  leidyi в Ка-
спии в последующие годы показал, что ос-
нова его ареала сформировалась в Южном 
Каспии, где он обитает круглогодично [Ши-
ганова и др., 2003; Shiganova et al., 2023a]. В 
этом районе M. leidyi начинает размножаться 
и расти с началом весеннего потепления, а за-
тем распространяется в Средний и Северный 
Каспий. Основные факторы, определяющие 
размер популяции M. leidyi, – это температу-
ра и концентрация зоопланктона. Поскольку 
начальная популяция формируется зимой в 
Южном Каспии, зимнее выхолаживание ока-

зывает основное влияние на размер популя-
ции текущего года. M.  leidyi начинает про-
никать в западную часть Среднего Каспия в 
мае, распространяется по всей акватории и 
достигает Северного Каспия в конце июля 
– начале августа. Дальность проникновения 
M.  leidyi на север зависит от направления и 
скорости течений. Преобладание восточных 
и юго-восточных ветров способствует более 
раннему проникновению M. leidyi в северные 
районы моря. Проникновение более солёных 
вод Среднего Каспия на север определяет 
границы ареала M. leidyi в Северном Каспии. 
Как правило, экземпляры, проникшие да-
леко в северные районы в область вод с со-
лёностью ниже 4‰, находятся в состоянии, 
близком к морфологической деструкции. В 
восточной части Северного Каспия M.  leidyi 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026190

не встречался до 2010 г., возможно, из-за вы-
сокой концентрации взвеси и крайне низкой 
концентрации зоопланктона в этом районе 
[Шиганова и др., 2003]. 

Оказавшись в условиях новой среды, при 
обильной кормовой базе и отсутствии хищ-
ников M.  leidyi быстро размножился, дости-
гая высоких значений биомассы, не наблюда-
ющихся в Чёрном море [Камакин и др., 2002; 
Камакин и Егоров, 2005; Шиганова, 2000 
Шиганова и др., 2001; 2003]. Интенсивное 
выедание гребневиком зоопланктона, икры и 
личинок рыб привело к изменениям в экоси-
стеме на всех трофических уровнях. Числен-
ность зоопланктона многократно сократилась 
[Камакин и др., 2010, 2014; Шиганова и др., 
2001, 2003; Shiganova and Bulgakova, 2200; 
Shiganova et al., 2023a]. 

Поскольку зоопланктон это основа пита-
ния пелагических рыб планктофогов, пре-
жде всего килек, их численность сократи-
лась, вызвав последующее снижение запасов 
их потребителей – крупных пелагических 
и донных рыб, которые наравне с кильками 
являлись биоресурсами морского промысла 
[Шиганова, 2009; Камакин, Зайцев, 2012; Ка-
макин и др., 2018]. Это привело в упадок уло-
вы и промысел рыб в Каспии в целом [Кама-
кин и др., 2015]. Пострадал также каспийский 
тюлень [Камакин, Зайцев, 2012; Камакин и 
др., 2017, 2018; Шиганова, 2009; Shiganova et 
al., 2023b]. 

Учитывая позитивные последствия все-
ления в Чёрное море гребневика Beroe ovata 
(Bruguière, 1789), питающегося M.  leidyi, 
Каспийской экологической программой 
(Caspian Environmental Program – CEP) были 
организованы эксперименты по оценке воз-
можности и целесообразности вселения 
B. ovata в Каспийское море. Результаты экс-
периментов подтвердили возможность его 
вселения для контроля популяции M.  leidyi 
и его безвредность для экосистемы Каспия. 
Обоснование целесообразности такого все-
ления было представлено в «Оценке влияния 
вселения B. ovata в Каспийское море для вос-
становления его экосистемы» “Environmental 
Impact Assessment, including risk assessment” 
[Shiganova, 2004]. В течение трёх лет этот ма-
териал докладывался официальным предста-

вителям прикаспийских стран на заседаниях 
Каспийской экологической программы в Баку 
и в Министерстве окружающей среды в Мо-
скве, но единогласного одобрения представи-
телей всех прикаспийских стран получить не 
удалось.

Однако в 2019 г. в Южном Каспии [Roohi 
et al., 2022] и в 2020 г. в Среднем Каспии 
[Саяпин и др., 2021] был обнаружен греб-
невик B.  ovata, проникший, по-видимому, 
с балластными водами. Гребневик B.  ovata 
питается преимущественно зоопланктофа-
гами  Ctenophora, в первую очередь M. leidyi 
[Shiganova, 2004; Shiganova et al., 2023а]. 
С этого времени в экосистеме Каспия поя-
вился естественный регулятор численности 
M.  leidyi, способный содействовать её вос-
становлению. Последовавшие изменения в 
биоте подтвердили значительное улучшение 
состояния экосистемы. В наших исследова-
ниях, прежде всего, было отмечено сокраще-
ние популяции M. leidyi, а также увеличение 
численности и биоразнообразия популяций 
пелагических рыб-зоопланктофагов. Одна-
ко вместе с положительным эффектом была 
отмечена вспышка численности и расшире-
ние ареала вредоносной медузы Blackfordia 
virginica Mayer, 1910, завезённой в конце 
50-х годов ХХ века из Чёрного моря и ранее 
отмечавшейся преимущественно в Южном 
Каспии [Логвиненко, 1959; Shiganova et al., 
2023b]. 

Цель данного исследования в 2020–2023 
гг. заключалась в изучении состояния попу-
ляций обоих видов гребневиков и их воздей-
ствия на экосистему Каспия, а также в изуче-
нии численности и распространения медузы 
B.  virginica, входящей в состав желетелого 
макропланктона. Кроме того, в российском 
секторе моря исследован видовой состав и 
численность пелагических рыб-зоопланкто-
фагов, в большей степени пострадавших от 
M.  leidyi, будучи его пищевыми конкурента-
ми. 

Район работ
Каспийское море принято географически 

разделять на Северный, Средний и Южный 
Каспий. Средние глубины в море изменяют-
ся: от 5–7 м в Северном Каспии, 500–700 м 
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в Среднем и 700–800 м в Южном Каспии, с 
максимальной глубиной в Южном Каспии 
1025 м..  Средняя глубина моря составляет 
208 м. Каспийское море вытянуто в мери-
диональном направлении и расположено в 
разных климатических зонах: северная часть 
в зоне континентального климата, средняя – 
умеренного, южная – субтропического. На 
бассейн воздействуют холодные арктические 
воздушные массы с севера, тёплый и сухой 
континентальный воздух – с востока и тёплый 
и влажный воздух – с запада. Температура 
воды наиболее изменчива зимой и колеблет-
ся от -1–0,5 °C у кромки ледяного покрова в 
Северном Каспии до 11–13 °C в Южном Ка-
спии (рис. 1, В). Летом средняя температура 
поверхности моря составляет около 25–27 °C 
с максимумом в августе (рис. 1, А). С 2010 г. в 
связи глобальным потеплением температура 
воды в Южном Каспии начала увеличивать-
ся, и M. leidyi стал распространяться в Сред-
ний и Северный Каспий раньше, достигнув 
больших значений численности и биомассы 
[Kazmin, Shiganova, 2024; Roohi et al., 2022]. 
Сезонный термоклин образуется весной и 
полностью формируется к августу. Обычно 
он расположен на глубине 20–30 м в Среднем 
и 30–40 м в Южном Каспии. В конце ноября с 
сезонным похолоданием термоклин исчезает 
[Kosarev, 2006]. 

Наибольшие колебания солености, как 
зимой, так и летом наблюдаются в Северном 

Каспии: от 0,1‰ в дельтах рек Волга и Урал 
до 10–11‰ на границе Северного и Среднего 
Каспия (рис. 2).

В Среднем и Южном Каспии солёность 
колеблется в пределах 12,6–13‰. Изменчи-
вость поступления пресных вод в море (реч-
ной сток и осадки) вызывает колебания уров-
ня воды, которые в основном проявляются в 
Северном Каспии. В Среднем и Южном Ка-
спии, где собственный объём морской воды 
значительно превышает речной сток, измене-
ния уровня минимальны [Kosarev, 2006].

Рис. 1. Температура поверхности Каспийского моря (°С): А – в августе; В – в феврале 2023 г., по данным Росгидромет.

Рис. 2. Среднемноголетняя солёность воды в поверх-
ностном слое Каспийского моря (СПМ, ‰): А – зимой; 
В – летом.
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Материалы и методы
Экспедиционные работы проводились 

в северо-западной части Каспийского моря 
Южным научным центром РАН (ЮНЦ РАН) 
и Институтом океанологии им. П.П. Шир-
шова РАН (ИО РАН) с борта судна «Денеб» 
ЮНЦ РАН в ноябре 2020 г., августе 2021 г., 
августе-сентябре 2022 г. и сентябре-октябре 
2023 г. Во всех рейсах стандартный отбор 
проб планктонными сетями сочетался с ис-
следованиями подводной телеметрической 
системой, [Камакин и др., 2004; Ушивцев и 
др., 2022]. 

Телеметрия желетелых видов выполня-
лась на тех же станциях, где отбирались про-
бы макропланктона сетью. Основная цель 
телеметрии заключалась в изучении верти-
кального распространения макропланктона в 
столбе воды. Сочетание стандартных методов 
(сбор проб планктонными сетями) с иннова-
ционным методом (подводная телеметрия) 
позволило получить новые данные об изучае-
мых видах и состоянии экосистемы. 

Отбор проб макропланктона проводили 
вертикальными ловами от дна до поверхно-
сти с помощью планктонной конусной сети 
ИКС-50 (газ № 15) с диаметром входного от-
верстия 80 см. На каждой станции проводи-
ли 2–3 лова, результаты которых усредняли. 
Уловистость сети принималась равной 100%. 
Биомассу пробы измеряли объёмным мето-
дом и пересчитывали на кубический метр. 
Размер особей измеряли линейкой с точно-
стью до 1 мм. Параметры среды (температу-
ра, солёность, глубина, прозрачность) опре-
деляли с помощью гидрологических зондов 
CTD 48 и AR-5000.

Одновременно с отбором проб макроплан-
ктона сетью проводили наблюдения за видо-
вым, размерным составом, численностью и 
вертикальным распространением макроплан-
ктона в толще воды с помощью подводной те-
леметрии [Ушивцев и др., 2023].

Идентифицированные особи гребневиков 
(M. leidyi, B. ovata ) как в пробах, взятых се-
тью, так и по телеметрии разделяли на 3 раз-
мерные группы: мелкие – 1–5 мм; средние – 
6–8 мм; крупные – 9 мм и более. Наблюдения 
проводили в светлое и тёмное время суток. 
Кроме вертикального распределения желе-

телых организмов, на видеозаписях в форма-
те 4К (3840 пикселей по горизонтали и 2160 
пикселей по вертикали, всего 8,3 млн пиксе-
лей) в толще воды удавалось различать ско-
пления зоопланктона и визуально с помощью 
аппарата оценивать их численность, что да-
вало важную дополнительную информацию. 

Кроме того, с использованием телеме-
трии на фиксированных станциях (обозна-
чены жёлтыми треугольниками на картах) 
проводили подводные наблюдения за со-
стоянием ихтиофауны. Метод основан на 
наблюдении положительных фотореакций 
рыб [Никоноров, 1963]. Для этих наблюде-
ний на платформе устанавливали 4-метро-
вую штангу с закреплённой на конце лампой 
накаливания мощностью 500 Вт. Платформу 
погружали в придонный слой воды, вклю-
чали источник света и в течение 2-часовой 
экспозиции вели наблюдения и видеозапись 
за динамикой формирования скоплений, за 
видовым составом, численностью и поведе-
нием рыб в световой зоне. Работу проводили 
в тёмное время суток.

Результаты исследований
Экспедиция 2020 г.
Первая экспедиция состоялась 09 ноября 

2020 г. в период, близкий к окончанию веге-
тационного сезона. Исследования начались 
с северных станций района наблюдений. В 
ходе продвижения на юг, в районе Махачка-
лы, в сетных пробах впервые был обнаружен 
гребневик B. ovata [Саяпин и др., 2021]. При-
сутствие нового вида в пробах наблюдали и 
на других станциях в южном направлении 
(рис. 3). Средняя численность M.  leidyi по 
району составила 13 экз/м3, биомасса 1,91 г/
м3. Средняя численность B. Ovata – 9 экз/м3, 
биомасса 0,61 г/м3 (табл. 1). На станциях, где 
в пробах встречались оба вида гребневиков, 
численность M.  leidyi существенно снижа-
лась, что могло свидетельствовать о его по-
треблении B. ovata (см. табл. 1). 

Экспедиция 2021 г.
В 2021 г. экспедицию провели в начале 

августа. Гребневик M.  leidyi был обнаружен 
на 15 станциях (рис. 4; табл. 2). Обнаружить 
B.  ovata в период проведения работ не уда-



193РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

Рис. 3. Район работ и расположение станций в ноябре 2020 г.

Таблица 1. Размерный состав и биомасса гребневиков в пробах, взятых планктонной сетью в районе исследований 
в ноябре 2020 г.

№ станции
M. leidyi B. ovata 

Численность
экз/м3

Биомасса,
г/м3

Длина,
мм

Численность
экз/м3

Биомасса,
г/м3

Длина,
мм

1 2 >0,01 1–3 10 0,52 5–20
2 3 >0,01 1–3 9 0,31 2–20
3 9 0,26 1–5 11 0,39 3–20
4 18 2,0 1–10 6 0,28 7–20
5 2 >0,01 3–5 12 0,56 5–20
6 – 9 0,57 5–20
7 42 15,7 1–7 – –
8 24 2,73 1–7 – –
9 12 0,60 1–5 15 1,73 3–25
13 12 3,4 3–7 7 0,54 5–20
14 – –
15 – – – –
22 7 0,18 3–5 – –

Средние 
значения 13 1,91 9 0,61

лось. Предположительно отсутствие B. ovata 
было связано с более поздними сроками 
его сезонной миграции в северную часть 
моря [Roohi et al., 2022]. Средняя биомасса 

M. leidyi по району составила 6,01 г/м3, что в 
3 раза превысило биомассу, наблюдавшуюся 
в присутствии B. оvata в 2020 г. (см. рис. 4; 
табл. 2). 
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Рис. 4. Район работ и расположение станций в августе 2021 г.

Таблица 2. Биомасса и размерный состав особей гребневика M.  leidyi в пробах, взятых планктонной сетью в 
августе 2021 г.

№ станции Численность
экз/м3

Биомасса
г/м3

Диапазон длины 
M. leidyi, мм

Преобладающая длина 
M. leidyi, мм

2 6 0,52 1–7 1–3
5 2 >0,01
6 15 4,8 1–12 5–8
9 11 18,57 1–25 5–7
10 0 – –
11 7 0,52 1–5 1–3
13 14 10,4 1–15 3–5
16 17 5,0 1–15 5–7
17 8 14,55 1–25 7–9
18 9 1,33 1–8 3–5
20 13 5,0 1–15 3–5
21 53 6,73 1–7 2–5
101 2 >0,01
104 5 0,5 1–8 3–5
105 4 0,24 1–7 3–5

Средние значения 12 6,01

Экспедиция 2022 г.
В 2022 г. экспедиция была проведена в 

начале сентября. В результате удалось из-
учить динамику сезонного проникновения 

B. ovata в северо-западную часть моря. Уста-
новлено, что граница его распространения 
находилась в южной части района исследо-
ваний (рис. 5).
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Сбор материалов исследований начали с 
северных станций. В пробах присутствовал 
только M.  leidyi. Его популяция достигала 
высокой численности (до 50 экз/м3), что со-
ответствует пику его размножения в авгу-
сте-сентябре при температуре воды 25°С, о 
чём свидетельствовало преобладание личи-
нок в пробах до 92% (табл. 3). 

Первые единичные экземпляры B. ovata, 
представленные в основном молодью, были 
обнаружены при значительном продвиже-
нии на юг в воды Среднего Каспия (см. рис. 
5, ст.  14). Юго-восточнее (ст. 15, 19) коли-
чество и размерный состав обнаруженных 
особей B.  ovata свидетельствовали о при-
сутствии полноценной разновозрастной по-
пуляции с наличием личинок, ювенильных 
и взрослых особей. Размерный состав ва-
рьировал в пределах 1–32  мм с преоблада-
нием личинок размером 1–3 мм, что свиде-
тельствовало о происходящем размножении. 
Численность M. leidyi на станциях с присут-
ствием B. ovata была существенно ниже, ве-
роятно, из-за выедания его B. ovata (см. табл. 
3 и 4; рис. 6). В целом за счёт большей пло-
щади распространения по району средняя 

Рис. 5.  Район работ и расположение станций в сентябре 2022 г.

биомасса M. leidyi была сравнительно высо-
кой и составляла 7,8 г/м3.

О том, что B. ovata относительно быстро 
подавляет M. leidyi, свидетельствуют наблю-
дения на станциях 15, 19, 21, расположенных 
по пути миграции B.  ovata с юга на север. 
Данные сетных и телеметрических проб на 
этих станциях показывают устойчивый тренд 
снижения численности M. leidyi. Простой рас-
чёт показывает, что при средней скорости те-
чения 1 км/ч и расстоянии между конечными 
стациями (15–21) 130 км B. оvata преодоле-
вает за пять с половиной (5,5) суток. На стан-

Рис. 6. Динамика численности гребневиков M.  leidyi 
(синяя линия) и B. ovata (красная линия) в районе работ 
в 2022 г., по данным проб планктонной сети.
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Таблица 3. Биомасса и размерный состав M. leidyi и B. ovatа в пробах, взятых планктонной сетью в сентябре 2022 г.

№ стан-
ции

M. leidyi B. ovata

Биомасса,
г/м3

Длина, мм
Биомасса,

г/м3

Длина, мм
Диапазон,

мм
Доминирующие

особи, %
Диапазон,

мм
Доминирующие

особи, %
1 7,46 1–7 3–5 (80)
2 20,73 1–10 3–5 (76)
3 <0,001 1–4 1–2 (75)
4 33,6 3–15 5–7 (78)
5 32,57 2–30 2–5 (92)
6 10,8 2–20 2–5 (85)
7 8,25 2–20 2–5 (90)
8 6,11 2–22 2–5 (83)
9 6,00 1–22 1–3 (81)
10 8,42 1–28 1–2 (92)
11 11,5 2–40 2–5 (86)
12 29,75 2–22 2–4 (77)
13 7,80 2–50 2–5 (85)
14 4,45 2–45 2–5 (70) <0,001 1–5 1 (85)
15 3,87 6–36 8–12 (63) <0,001 1–10 3–6 (83,3)
16 13,8 6–24 8–14 (82)
17 6,64 1–30 1–3 (81)
18 7,42 1–30 1–3 (72)
19 0,014 2–20 2–6 (57) 0,014 1–18 1–8 (84)
20 0,003 1–2 1–2 (57) 0,073 1–20 1–3 (70)
21 0,005 12-22 0,25 1–22 1–3 (72)

Средние
значения 10,1 0,068

Таблица 4. Численность и размеры (длина тела) гребневиков в столбе воды, по данным телеметрии в сентябре 2022 г..

№ станции 

Mnemiopsis leidyi, мм Beroe ovata, мм
Длина, мм Длина, мм

1-3 4-5 6 и > Всего 
особей

1-3 4-5 6 и > Всего
особейЧисло особей Число особей

8 22 35 19 76
9 25 39 17 81
10 39 47 26 112
11 60 64 55 179
12 134 110 79 323
13 69 64 45 178
14 103 105 52 260 8 12 9 29
15 5 15 21 41 57 90 45 192
19 3 10 13 10 13 6 29
21 5 6 21 32 6 7 4 17

ции 15 в начальной точке миграции биомасса 
M. leidyi составляла 3,87 г/м3, на станции 19 в 
50 км южнее – 0,014 г/м3 и на южной станции 

21 – 0,005 г/м3 (см. рис. 6; табл. 3). Таким об-
разом, за 130 часов биомасса M. leidyi в этом 
районе снизилась в 774 раза.
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Экспедиция 2023 г.
В 2023 г. исследования провели в конце 

сентября – начале октября (рис. 7).
Начало экспедиции состоялось 25 сентября 

с северных станций. В распресненной зоне с 
солёностью 3‰ на станциях 1–3 был обнару-
жен только M. leidyi с численностью 8–15 экз/
м3 и биомассой 3–9 мг/м3, что свидетельству-
ет о том, что это были личинки (см. рис. 7, 8; 
табл. 5). Южнее, в водах с солёностью 4–6‰, 
обнаружены наиболее многочисленные ско-
пления M. leidyi, достигавшие численности 30 
экз/м3 (ст. 4–8, см. табл. 5; рис. 8). 

Далее на юг солёность воды увеличилась 
до 8–10‰, и в пробах вместе с появлением 
B.  ovata стали отмечать существенное уве-
личение численности медузы B.  virginica, в 
связи с чем медузу тоже включили в состав 
изучаемых объектов. В составе проб последу-
ющих станций уже присутствовали все виды 
желетелых. С появлением в пробах B.  ovata 
численность и биомасса M.  leidyi, представ-
ленного в основном личинками, значительно 
упала (см. рис. 8; табл. 5). С продвижением на 
юг, на фоне резких колебаний, численность 
M.  leidyi продолжала уменьшаться, и на по-
следних станциях (27–31), на фоне роста чис-

Рис. 7. Район работ и расположение станций в сентябре-октябре 2023 г.

Рис. 8. Динамика численности гребневиков M.  leidyi 
(синяя линия) и B. ovata (красная линия) в районе работ 
в 2023 г., по данным проб планктонной сети.

ла B. ovata, M.  leidyi не был обнаружен (см. 
рис. 8, табл. 5). 

Особенностью состояния популяций в 
2023 г. был факт отсутствия в пробах на всех 
станциях взрослых особей как M. leidyi, так и 
B. ovata. В пробах были личинки и ювениль-
ные особи обоих видов размером 1–5 мм. 

Медуза B.  virginica встречалась повсе-
местно в водах с солёностью более 8–9‰. 
Наиболее плотные её скопления обнаружены 
в районе Махачкалы и южнее, вплоть до Дер-
бента. Южнее Дербента в пробах присутство-
вала только медуза (см. рис. 7; табл. 5). 
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Таблица 5. Размерный состав и биомасса желетелых в пробах, взятых планктонной сетью в сентябре 2023 г.

№
станции

Mnemiopsis leidyi Beroe ovata Blackfordia virginica

Биомасса,
г/м3

Длина, мм
Биомас-

са,
г/м3

Длина, мм
Биомас-

са,
г/м3

Длина, мм

Диапазон,
мм

Домини-
рующие, 

%

Диапа-
зон,
мм

Доми-
нирую-
щие, %

Диапа-
зон,
мм

Доми-
нирую-
щие,%

1 1,3 3–5 3 (80)
2 3,2 2–3 2 (60)
3 2,4 2–9 2–3 (90)
4 9,7 3–5 3 (70)
5 6,4 2–6 3 (70)
6 9,1 2–3 2 (70)
7 12,4 2–10 2–3 (90)
8 16,9 2–15 3–4 (60)
9 0,02 2–3 2 (90) 0,006 1–3 2 (90) 0,4 2–3 2 (90)
10 0,01 1–3 2 (90) 0,004 1–3 2 (90)
11 0,009 1 0,007 1–4 2 (80)
12 0,003 1–3 3 (60) 0,01 1–5 2 (60) 0,9 2–6 2 (90)
13 0,001 1–4 2 (70) 0,03 1–8 3 (60) 1,1 4–5 4 (90)
14 0,03 2–4 2 (70) 0,001 1 1,7 4–6 6 (90)
15 0,12 2–9 4 (60) 0,001 1 0,03 2 2 (90)
16 0,09 2–11 4 (60) 0,004 1–4 1 (90) 0,07 2–5 2 (90)
17 2,7 3–15 5 (60) 0,002 1 0,01 1
18 1,8 3–12 5 (70) 0,05 1–7 3 (60) 0,14 3
19 0,001 1 0,08 1–9 3 (70) 2,5 5–6 5 (80)
20 9,5 5–15 5 (60) 0,004 1–8 1 (90)
21 1,6 3–5 3 (90) 0,06 1–5 3 (70) 0,05 3–4 3 (90)
22 0,003 3 0,02 1–3 3 (60) 0,005 1
23 0,007 2–3 2 (60) 0,008 2–3 3 (70) 0,01 1
24 0,005 2–3 2 (70) 0,04 2–7 3 (60) 0,14 5
25 0,001 2 0,001 2 1,2 5–9 5 (70)
26 0,003 2 0,001 2 1,7 5–9 5 (60)
27 0,005 2 0,03 3–5 3 (70) 0,3 3–5 5 (80)
28 0,04 3–9 5 (60) 0,009 2–4 2 (80) 0,8 5–7 5 (70)
29 0,001 2 0,01 3–5 5 (60) 1,1 5–7 5 (70)
30 0,001 2 0,001 1 1,6 5–9 5 (60)
31 2,3 5–9 5 (70)

Средние 
значения 2,58 0,018 0,71

Обсуждение материалов исследований
Влияние температуры воды
В Чёрном море B.  ovata обитает уже 

почти 25 лет [Шиганова, 2009]. Сравнение 
зимней температуры воды в Чёрном и Ка-
спийском море показывает, что в последнем 
термические условия для обитания B. ovata 
зимой благоприятны только в Южном Кас-
пии (рис. 9).

С другой стороны, наблюдения с 2008 г. сви-
детельствуют о том, что численность M. leidyi 
в Южном Каспии снижается из-за повышения 
температуры воды до 30°C, это превышает 
температурный предел для его размножения. 
В то же время в Среднем и Северном Каспии 
численность M. leidyi увеличивается из-за бо-
лее раннего прогрева воды до температуры, 
благоприятной для размножения. В результа-
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Рис. 9. Температура воды в Чёрном и Каспийском морях 3 февраля 2023 г., по данным Росгидромет.

те M. leidyi достигает Среднего и Северного 
Каспия в июле, а B. ovata – в конце августа – 
начале сентября [Шиганова, 2009; Shiganova 
et al., 2023а].

В Каспийском море в тёплое время года 
при наличии сезонного термоклина B. ovata 
обитает в однородном слое с температурой 
25°С и выше, в зону термоклина и ниже не 
опускается. В Южном Каспии во время 
осеннего похолодания его кормовой объект 
(M.  leidyi) опускается в зону зимовки («ре-
фуги») с температурой ниже 10 °С, куда те-
плолюбивый B.  ovata проникнуть не может. 
По данным КаспНИРХ, в зимний период 
M. leidyi был обнаружен в Южном Каспии на 
глубине порядка 100 м в слое воды с темпе-
ратурой 7,4 °С и в Среднем Каспии при тем-
пературе 5,3 °С [Камакин и др., 2014, 2018]. 
Таким образом, эвритермный M. leidyi обла-
дает существенным экологическим преиму-
ществом над стенотермным B. ovata.

Подобное поведение гребневиков наблю-
дали в ходе телеметрических исследований в 
сентябре 2022 г. (рис. 10). В районе исследо-
ваний вертикальная структура характеризо-
валась выраженным термоклином на глубине 
19–20 м. В отсутствие B. ovata вертикальное 
распространение M.  leidyi ограничивалось 
горизонтом термоклина. На станциях 14, 15 и 
19 в составе макропланктона стал появляться 
B. ovata (см. рис. 5), при этом M. leidyi начал 
образовывать скопления под термоклином 
в слое воды с температурой 10–12 °С, куда 

B.  ovata не заходил. На рис. 10 в качестве 
примера показан вертикальный профиль рас-
пределения численности M. leidyi и B. ovata, 
полученный по телеметрическим измерени-
ям на станции 15 в ходе экспедиции 2022 г. 

Влияние солёности воды
Исследования меридионального распро-

странения B. ovata в связи с изменением солё-
ности воды показали следующие результаты. 
Наблюдения в ноябре 2020 г. проводили на 
последних стадиях вегетационного периода. 
К этому времени сезонное распространение 
желетелых видов достигает своих северных 

Рис. 10. Вертикальное распределение численности 
M. leidyi и B. ovata на станции 15, по данным телеме-
трии. Представлено число особей гребневиков на 11 
горизонтах от поверхности до глубины 25 м в темпера-
турном диапазоне 24–11 °С в сентябре 2022 г. Причем 
B. ovata был встречен в значительных количествах от 
поверхности до термоклина, тогда как M. leidyi был в 
основном обнаружен под термоклином.
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границ. Распространение B. ovata ограничи-
валось районом с солёностью 6,83‰ [Саяпин 
и др., 2021]. Состояние особей в пробах с та-
кой солёностью показало низкую активность 
гребневиков. В октябре 2023 г. распростра-
нение B. ovata ограничивалось водами с со-
лёностью 8‰ (рис. 11). Состояние особей в 
пробах показало нормальную активность. По 
результатам исследований можно предполо-
жить, что физиологический предел солёно-

сти для жизнедеятельности B. ovata в Каспии 
находится в пределах 7–8‰.

В октябре 2023 г. наблюдения показали, 
что M.  leidyi все еще встречается при солё-
ности 3–4‰ в Северном Каспии. Визуальные 
наблюдения за поведением гребневиков в 
пробах показали, что все особи были активны 
и находились в хорошем физиологическом 
состоянии. Этот факт может свидетельство-
вать о том, что M. leidyi является эврибионт-
ным видом по отношению не только к тем-
пературе, но и к солёности воды [Ушивцев и 
др., 2022, 2023]. Северная граница распро-
странения M. leidyi ограничивалась водами с 
солёностью 2–3‰, тогда как B. ovata начина-
ет встречаться при солёности 7–8‰ и выше 
(см. рис. 11).

Изменения в составе планктонных со-
обществ

В составе желетелого макропланктона в 
2023 г. среди гребневиков существенно уве-
личилась доля медузы Blackfordia virginica 
Mayer, 1910 – давнего вселенца, впервые об-
наруженного в южном Каспии в 1959 г. [Лог-

Рис. 11. Распределение солёности воды и зоны обитания 
гребневиков в районе исследований в сентябре 2022 г.

Рис. 12. Распределение численности (экз.), размерного состава (мм) и доли размерных групп (%) желетелых видов 
в сентябре-октябре 2023 г., по данным измерений телеметрическим комплексом.
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виненко, 1959]. Распространение в районе 
исследований численности всех трёх видов 
желетелых, по данным телеметрии, представ-
лены на рис. 12, и распределение биомассы, и 
по данным ловов сетью на рис. 13. 

Очевидно, что наиболее чувствительными 
организмами-индикаторами снижения эколо-
гического пресса M. leidyi могут быть виды, 
занимающие общую экологическую нишу. 
Одним из таких видов оказалась зоопланкто-
ноядная медуза B. virginica. Ретроспективный 
анализ видеоматериалов телеметрии показал, 
что с ноября 2020 г. по октябрь 2023 г. числен-
ность B. virginica возросла в 26 раз (рис. 14). 

Рисунки 12, А, В и 13, А, В указывают на 
взаимосвязь между гребневиками M. leidyi и 

Рис. 13. Распределение биомассы желетелых видов (г/м3) в сентябре-октябре 2023 г., по данным сборов планктон-
ной сетью.

Рис. 14. Численность B. virginica (экз/м3): А – 2020 г.; B – в 2022 г.; C– в 2023 г., по данным телеметрии.

B. ovata. В районах, где отсутствует B. ovata, 
наблюдается более высокая концентрация 
M. leidyi, и наоборот. Однако между B. ovata 
и B.  virginica подобной взаимосвязи не на-
блюдается (см. рис. 12, В, С и 13, В, С). На 
основании этого факта можно предполагать, 
что B.  virginica не входит в спектр питания 
B. ovata в Каспийском море. 

Численность и видовой состав ихтио-
фауны 

От вселения M. leidyi в первую очередь по-
страдали пищевые конкуренты рыбы-зооплан-
ктофаги. С 2000–2001 гг. в связи распростра-
нением M. leidyi по всему Каспию произошло 
катастрофическое сокращение уловов анчоу-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026202

Таблица 6. Видовой состав, численность и динамика образования скоплений рыб в зоне подводного источника света

Видовой состав 
рыб

Экспозиция,
мин

Количество особей
Ноябрь 2020 г. Oктябрь 2022 г. Oктябрь 2023 г.

Ст.1 Ст.2 Ст.3 Ст.1 Ст.2 Ст.3 Ст.1 Ст. 2 Ст.3

Сlupeonella cas-
pia (Svetovidov, 
1941)

10 0 3 1 6 14 3 60 55 75
30 17 24 9 26 49 150 150 500 650
60 40 32 70 70 105 230 850 1000 и > 1000 и >
90 70 40 85 560 350 300 2500 3000 и > 5000 и >
120 190 120 97 700 400 320 6000 10000 и > 10000 и >

Clupeonella
engrauliformis
(Borodin, 1904)

10 – – – – – – 7 0 15
30 – – – – – – 12 6 40 и >
60 – – – – – – 30 50 150 и >
90 – – – – – – 50 70 300 и >
120 – – – – – – 50 90 600 и >

Alosa caspia 
(Eichwald, 1838) 

10 0 0 0 0 0 0 2 3 0
30 2 1 3 1 0 2 17 12 23
60 1 3 2 0 0 1 11 15 11
90 0 4 6 3 1 1 2 7 9
120 2 2 1 2 1 2 3 4 5

Atherina boyeri 
Risso, 1810

10 0 0 0 0 3 4 5 2 16
30 4 0 0 4 9 3 35 8 45
60 12 3 1 5 3 5 50 60 34
90 15 8 4 8 11 6 60 60 30
120 21 8 12 23 8 9 60 60 65

Gobiidae Cuvier, 
1816

10 0 0 0 0 3 0 3 1 2
30 4 3 1 3 5 2 1 4 6
60 5 9 7 5 6 2 4 9 11
90 5 11 4 9 11 6 9 7 13
120 8 14 10 11 9 8 13 9 18

совидной кильки Clupea engrauliformis. Одна 
из причин состоит в том, что это тепловодный 
вид и период ее нереста и развития совпада-
ет с размножением и развитием M. leidyi, это 
способствует высокому уровню конкуренции 
за пищу между M. leidyi и взрослыми особями 
и личинками анчоусовидной кильки. Кроме 
того, поскольку эмбриональное и постэмбрио-
нальное развитие анчоусовидной кильки про-
исходит в поверхностном слое, её яйца и мел-
кие личинки непосредственно потребляются 
M. leidyi [Paritsky and Razinkov, 2014]. 

Запасы большеглазой кильки Clupea 
grimmi также пострадали от M. leidyi на всех 
стадиях, включая яйца, личинок, молодь и 
взрослых особей. Его личинки и молодь жи-
вут в верхнем слое и питаются зоопланкто-
ном, численность которых значительно со-

кратилась из-за конкуренции и хищничества 
M.  leidyi на их яйца и личинок [Paritsky and 
Razinkov, 2014].

Обыкновенная килька Clupea caspia по-
страдала меньше остальных, поскольку она 
способна мигрировать в солоноватые и даже 
пресноводные воды Северного Каспия и пи-
таться солоноватоводным и пресноводным 
планктоном [Roohi et al., 2010; Забралиева 
и др., 2006]. В результате килька обыкновен-
ная стала составлять основную часть уловов 
в Каспии. В целом ee доля в российских уло-
вах составила 67%, анчоусовидной кильки – 
32,7%, большеглазой – всего 0,8% [Paritsky 
and Razinkov, 2014]. Обыкновенная килька 
стала самым распространённым видом в Кас-
пии, о чём свидетельствуют объёмы вылова в 
России и Иране. 



203РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

Результаты мониторинга ихтиофауны на 
постоянных точках наблюдений, проводив-
шегося с помощью телеметрического ком-
плекса в 2020, 2022 и 2023 гг., представлены 
в табл. 6 и на рис. 15.

Из пяти видов рыб, обнаруженных в рай-
оне наблюдений, наиболее многочисленной 
была килька обыкновенная Сlupeonella caspia 
(Svetovidov, 1941). В наблюдениях 2023 г. в 
составе скопления появилась килька анчоу-
совидная Сlupeonella еngrauliformis (Borodin, 
1904) (см. рис. 15). Эти виды характеризуют-
ся устойчивыми положительными фоторе-
акциями [Никоноров, 1963], что позволяет в 
течение экспозиции в режиме онлайн наблю-
дать за динамикой образования их скоплений, 
увеличением численности, за размерным со-
ставом и поведением. Различать эти виды в 
составе скопления позволяют их морфологи-
ческие признаки и поведенческие реакции. 
Так, С. caspia в зоне света занимала световое 
поле определённой освещённости, граница 
которого начинается на удалении 1–1,5 м от 
источника света. Кроме того, она чутко реа-
гировала на внешние раздражители (шумы, 
появление хищников в зоне света) и уходила 
из светового поля. С.  еngrauliformis демон-
стрировала устойчивый фототаксис, выра-
жающийся в поведении: круговые движения 
вокруг лампы, замирание, вращение вокруг 
оси тела. Этот вид килек концентрировался 
в непосредственной близости от источника 
света и не реагировал на внешние раздражи-
тели. Поэтому при появлении в зоне света 
хищника (сельдь, тюлень, осётр, белуга) ско-

пление С. caspia рассыпалось, и у источника 
света оставалась только С. еngrauliformis, что 
позволяло получать о ней репрезентативную 
информацию.

Результаты наблюдений на трёх станциях 
показали, что в ноябре 2020 г. при температу-
ре воды 15–16 °С в зоне света к концу экспо-
зиции (120 мин) образовывалось скопление 
килек С. caspia со средней численностью до 
130 экз. При этом активность рыб была край-
не низкой. В составе скопления в небольшом 
количестве присутствовали также атерина 
Atherina boyeri и вблизи дна – бычки Gobiidae.

В октябре 2022 г. температура воды на 
станциях составляла 18–19 °С. В световой 
зоне в конце экспозиции образовалось ско-
пление С. caspia средней численностью около 
400 экз. Активность рыб была слабой. В про-
цессе формирования скопления рост числен-
ности был более интенсивным по сравнению 
с данными наблюдений 2020 г., что указывает 
на возможное увеличение численности рыб в 
районе.

В октябре 2023 г. температура воды от по-
верхности до глубины 20 м была аномально вы-
сокой и составляла 21–22 °С. В световой зоне 
образовалось скопление С. caspia средней чис-
ленностью около 9000 экз. и С. еngrauliformis 
средней численностью около 250 экз. Рыбы 
вели себя очень активно. Скорость формиро-
вания скопления была на порядок выше, чем 
в 2022 г. В составе скопления появилась анчо-
усовидная килька С. еngrauliformis, не наблю-
давшаяся ранее в этом районе [Разинков и др., 
2023]. Этот вид килек в наибольшей степени 
пострадал от M.  leidyi [Камакин и др., 2017, 
2018; Карпюк и др., 2004, Шиганова и  др., 
2003]. Также в составе скопления существен-
но увеличилась доля сопутствующих рыб (см. 
табл. 6; рис. 15).

Увеличение численности пелагических 
рыб в районе наблюдений в период 2020–2023 
гг. свидетельствует об улучшении кормовой 
базы и условий их обитания в целом. Теле-
метрические наблюдения в 2023 г. визуально 
показали обилие зоопланктона на большин-
стве станций, особенно многочисленные ско-
пления мелких ракообразных были отмечены 
в ходе наблюдения за ихтиофауной.

Рис. 15. Численность и видовой состав ихтиофауны в 
районе исследований на стационарных точках телеме-
трических наблюдений в 2020, 2022 и 2023 гг.
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Заключение и выводы
В течение четырёх лет (2020–2023 гг.) 

ЮНЦ РАН совместно с ИО РАН проводили 
мониторинговые исследования макроплан-
ктона в северо-западной части Каспийского 
моря. В последние годы такие подробные ис-
следования в этом районе не проводились. 

Наблюдения показали, что M. leidyi может 
проникать на север в районы с солёностью до 
3–4‰, давать вспышку развития при повы-
шении температуры до  5–8º и выше и воздей-
ствовать на местную экосистему. Его попу-
ляция в условиях отсутствия B. оvata может 
достигать высокой численности (до 50  экз/
м3), как отмечено в сентябре 2022 г., В. оvata 
может влиять на популяцию M. leidyi только 
в районах с солёностью не ниже 7–8‰. В це-
лом в районе исследований в пределах ареала 
B.  оvata численность и биомасса M.  leidyi в 
течение четырёх лет снизилась приблизи-
тельно в 3 раза. Однако сравнительный ана-
лиз толерантности гребневиков к условиям 
среды (температура, солёность) показал, что 
M.  leidyi является более эврибионтным ви-
дом по сравнению с B.  ovata, что позволяет 
ему занимать больший ареал как по площади, 
так и по глубине, а также воздействовать на 
экосистему в районах и на горизонтах, не до-
ступных для B. ovata.

Мониторинг состояния популяций пела-
гических рыб-зоопланктофагов в районе ис-
следований показал, что их численность, как 
и численность остальных видов рыб, увели-
чивается, что может рассматриваться как на-
чало восстановления экосистемы в условиях 
снижения пресса M. leidyi и увеличении био-
массы и численности в популяции B. ovata 
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The ecosystem of the Caspian Sea has been under the influence of non-native species since the late 1990s, 
primarily the harmful zooplanktophagous Mnemiopsis leidyi (Agassiz, 1865). Due to the absence of pred-
ators, feeding on M. leidyi, its number increased rapidly. The active depletion of zooplankton by M. leidyi 
was regulated only by abiotic factors (primarily temperature and salinity) and affected all the trophic levels 
of the ecosystem. However, in November 2019, a new non-native species was discovered in the southern 
part of the Caspian Sea for the first time – the ctenophore Beroe ovata (Bruguiere, 1789), a predator that 
feeds on zooplantophagous ctenophores. Observations in the northwestern part of the Caspian Sea in 2020-
2023 showed that during the development of the Caspian population of B. ovata, the number of M. leidyi 
decreased and ecosystem restoration began. At the same time, the habitat of the harmful hydromedusa (also 
zooplantophagous) Blackfordia virginica Mayer, 1910, had expanded and spread to the Northern Caspian 
Sea. The paper presents field data on monitoring the state of populations of all three species of gelatinous 
macroplankton using standard catches with plankton net and an innovative underwater telemetry system. 
The influence of B. ovata on the population of M. leidyi was studied; information on the distribution of 
B. Virginica and on the beginning of the restoration of the species composition and abundance of pelagic 
zooplantophagous fishes in the northwestern part of the sea after the introduction of B. ovata was obtained.

Keywords: invasive gelatinous species, Mnemiopsis leidyi, Beroe ovata, Blackfordia virginica ecosystem 
disturbances, Caspian Sea.


