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На основе многолетних данных мониторинга проведён анализ динамики численности промысловых 
морских, проходных и полупроходных рыб в Каспийском море после вселения гребневика Mnemiopsis 
leidyi A. Agassiz, 1865. Показано, что негативное воздействие M. leidyi особенно сильно сказалось 
на двух эндемичных видах  – большеглазой и анчоусовидной кильках, что обусловлено пищевой 
конкуренцией между этими видами и гребневиком в Среднем и Южном Каспии. После вселения 
M. leidyi в 1999 г. средние годовые нерестовые запасы анчоусовидной кильки снизились в 4 раза, а
большеглазой — в 46 раз. Установлено, что значимое снижение средних годовых нерестовых запасов
рыб-бентофагов (воблы и леща) в период 2000–2010 гг. совпадает с резким ростом численности M.
leidyi в Каспии. В 2011–2020 гг. наблюдалась стабилизация средних годовых запасов этих видов со
слабой тенденцией к росту. Выявлено, что, в отличие от рыб зоопланктофагов и бентофагов, у осе-
тровых (русский осётр, севрюга, белуга) наблюдается непрерывное снижение нерестовых запасов,
связанное главным образом с ухудшением их рациона и качества питания, потерями нерестовых пло-
щадей, сокращением объёмов естественного размножения, низкой эффективностью искусственного
разведения и масштабным нелегальным выловом. Ежегодные средние потери нерестового запаса
белуги, русского осетра и севрюги в период 2000–2020 гг. составили 2, 7 и 10% соответственно. Из
осетровых только для белуги наблюдается стабилизация нерестового запаса на низком уровне. Данные
мониторинга за 1980–2020 гг. подтвердили, что вследствие особенностей биологии обыкновенной
кильки M. leidyi не оказывает на неё значимого влияния: после вселения гребневика ежегодный
прирост запасов составлял 2.23%, тогда как до вселения – 0.8%. Анализ также показал отсутствие
влияния M. leidyi на динамику промысловых запасов сазана, поскольку средние ежегодные запасы
этого вида для различных периодов времени не различались, включая период резкого роста числен-
ности M. leidyi в Каспии.
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Введение
Каспийское море является одним из важ-

нейших рыбопромысловых водоёмов Россий-
ской Федерации. На протяжении XIX–XX вв. 
рыболовство на Каспии занимало особое по-
ложение, поскольку в нём добывалось свыше 
60% общего улова рыбы во внутренних во-
доёмах России [Иванов, Мажник, 1997; Вла-
сенко A, Власенко C, 2012]. В середине XX в. 
на Каспии уже добывалось до 37–46% всей 
рыбы страны [Барабанов, Белоголова, 2018]. 

В современный период запасы промысло-
вых видов рыб находятся в глубокой депрес-
сии, вызванной совокупным воздействием 
различных факторов. На динамику числен-
ности промысловых видов рыб Каспия осо-
бенно сильное влияние оказали тотальный 
прессинг всех форм рыболовства, включая 
браконьерство и любительский лов, вылов 
производителей, массово идущих на нерест, 
а также факторы антропогенного происхож-
дения. Например, сооружение каскада гидро-
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электростанций и водохранилищ на Волге и 
других реках в 50–60-х гг. XX столетия при-
вело к частичной или полной потере нерести-
лищ проходных рыб и ухудшению условий 
размножения и существования полупроход-
ных рыб. 

В формировании промысловых запасов 
осетровых, мигрирующих в р. Волга, выде-
ляли несколько периодов [Ходоревская, 1992; 
Ходоревская и др. 2007].

1. Период до зарегулирования стока 
р. Волга плотиной Волжской ГЭС (г.  Волго-
град) в 1958 г. Пополнение запасов осетровых 
осуществлялось только за счёт естественного 
воспроизводства.

2. С 1959 по 1972 г. поколения осетровых 
формировались в основном за счёт естествен-
ного воспроизводства. Этот период совпал с 
запретом морского промысла и началом де-
ятельности осетровых рыбоводных заводов. 
В 1962–1964 гг. введён запрет на морской 
промысел осетровых для сохранения их мо-
лоди на местах нагула в Каспийском море. 
Локализация промысла осетровых в реках 
способствовала проведению ряда мер по его 
регулированию: установление лимитов на 
вылов, ограничение времени лова, осущест-
вление прерывистого лова с целью пропуска 
необходимого количества производителей на 
естественные нерестилища [Коробочкина, 
1964]. В результате значительно увеличились 
размеры и масса добываемых особей русско-
го осетра (Acipenser gueldenstaedtii Brandt et 
Ratzeburg, 1833), севрюги (Acipenser stellatus 
Pallas, 1771) и белуги (Huso huso Linnaeus, 
1758), возросли промысловые запасы рыб. 
Вследствие строительства Волгоградской 
плотины протяжённость нерестовых мигра-
ций белуги, осетра и севрюги сократилась. 
Пополнение от естественного воспроизвод-
ства снизилось. Деятельность рыбоводных 
заводов стала весомым вкладом в формиро-
вание запасов осетровых.

3. Период с 1973 по 1977 г. был критиче-
ским для пополнения всех видов осетровых, 
особенно русского осетра. Он характеризо-
вался резким уменьшением естественного 
воспроизводства вследствие переполнения 
сохранившихся нерестилищ, вызвавшего 
массовую гибель выметанной икры [Вла-

сенко, 1979а, 1979б], а также выживаемости 
молоди в результате понижения уровня моря, 
повлекшего увеличение солёности и сокра-
щение площадей нагула.

4. Период с 1978 по 1989 г. характери-
зовался началом повышения уровня Ка-
спийского моря, снижением его солёности, 
увеличением площадей нагула молоди, что 
способствовало лучшей выживаемости по-
колений 1978–1989 гг. Выпуск молоди с ры-
боводных заводов, расположенных в дельте 
р. Волга, к концу периода возрос. Вместе с 
тем неблагоприятная экологическая обста-
новка способствовала сокращению попол-
нения от естественного нереста. В эти годы 
было обнаружено массовое заболевание осе-
тровых, оказавшее негативное влияние на 
воспроизводительную систему производи-
телей, данное заболевание явилось резуль-
татом хронической интоксикации осетровых 
[Лукьяненко, 1989]. В 1981 г. приняты допол-
нительные меры по изменению режима про-
мысла и сокращению интенсивности изъятия, 
направленные на увеличение пополнения от 
естественного нереста.

5. Начиная с 1990 г. резко повысился уро-
вень браконьерства на побережье Каспий-
ского моря и в реках бассейна, нелегальный 
вылов осетровых многократно превышал 
официальный [Рубан и др., 2015, 2017]. Про-
изошло разрушение сложившейся системы 
рационального использования биоресурсов, 
воспроизводства, охраны осетровых. Попол-
нение от естественного нереста было сведено 
к критическому минимуму. Объёмы выпуска 
молоди с рыбоводных заводов снизились. 
После 1991 г. наблюдалась низкая заполняе-
мость оставшихся нерестилищ, и их площадь 
уже перестала быть лимитирующим факто-
ром [Рубан и др. 2017].

Согласно приказу Госкомрыболовства  
РФ № 55 от 28.02.2000 г. коммерческий про-
мысел белуги в Волго-Каспийском бассейне 
был запрещен. Аналогичная мера в отноше-
нии русского осетра и севрюги последовала 
в 2005 г. (Распоряжение Правительства РФ 
от 18.12.2004 г. № 1668р) [Рубан и др., 2015]. 
Однако эти запреты не дали положительного 
результата: численность популяций и вели-
чина промысловых запасов осетровых про-
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должала снижаться. Причиной этого явилась 
невозможность компенсирования действия 
многих неблагоприятных факторов, в част-
ности влияние гребневика Mnemiopsis leidyi 
A.  Agassiz, 1865. Его вселение значительно 
усилило отрицательную тенденцию сокраще-
ния численности промысловых видов рыб.

Гребневик M. leidyi впервые обнаружен в 
Каспийском море осенью 1999 г., куда он был 
случайно интродуцирован с балластными во-
дами нефтяных танкеров [Ivanov et al., 2000]. 
Cо второй половины сентября 1999 г. вид 
обнаруживался в туркменских водах [Шаки-
рова, 2011]. Уже к 2001 г. его численность в 
Каспии превысила зарегистрированную в 
Чёрном море в 1989 г. [Shiganova et al., 2004]. 
Mnemiopsis leidyi относят к числу «экоси-
стемных инженеров». Он уменьшает прозрач-
ность воды, влияет на её гидрохимические 
параметры и содержание биогенов. Питаясь 
преимущественно веслоногими рачками, 
икрой рыб, их мальками и личинками, имеет 
потенциал для значительного воздействия на 
пелагические морские экосистемы. Вселение 
M. leidyi в новые моря при отсутствии кон-
курентов приводит к каскадным эффектам на 
всех трофических уровнях. Будучи эффектив-
ным хищником-планктофагом, гребневик в 
период сезонной экспансии резко сокращает 
биомассу зоопланктона, тем самым ухудшая 
условия нагула планктоноядных рыб (эффект 
top-down) и способствуя чрезмерному раз-
витию фито- и бактериопланктона (эффект 
bottom-up) [Shiganova et al., 2004, Камакин 
и.др., 2018; Shiganova et al., 2023]. 

Из этого краткого анализа можно заклю-
чить, что влияние M. leidyi через кормовую 
базу на динамику численности морских 
рыб-зоопланктофагов, бентофагов и осетро-
вых может быть значительным. Это можно 
объяснить тем, что полупроходные рыбы-бен-
тофаги (сазан (Cyptrinus carpio Linnaeus, 
1758), вобла (Rutilus rutilus caspicus Jakowlew, 
1870), лещ (Abramis brama Linnaeus, 1758)), 
являясь в основном конечным звеном нижне-
го трофического уровня, обитают в опреснен-
ных (5–8 PSU) мелководьях Северного Кас-
пия, а также в устьевых зонах рек, питаются 
ракообразными (лещ) и моллюсками (вобла 
и сазан). Планктоноядные виды сельдевых 

занимают следующий трофический уровень. 
Осетровые в значительной степени зависят 
от функционирования обеих этих групп: мо-
лодь питается ресурсами нижнего трофиче-
ского уровня в Северном Каспии, а взрослые 
особи используют кормовую базу Среднего и 
Южного Каспия. С учётом вышеизложенно-
го, мы полагаем, что дальнейшее сокращение 
численности промысловых видов рыб в зна-
чительной степени усиливалось под влияни-
ем M. leidyi.

Ранее отечественные и зарубежные иссле-
дования в значительной степени касались во-
просов изучения изменения биоразнообразия 
фитопланктона, зоопланктона и макробенто-
са в разных частях Каспийского моря после 
вселения гребневика [Roohi et al., 2010; Ша-
кирова, 2011]. В предыдущих исследованиях 
также был проведён анализ на основе огра-
ниченных данных мониторинга о влиянии 
вселенца M. leidyi на морские и анадромные 
виды рыб в период 1999–2016 гг. [Камакин и 
др. 2018; Камакин, Ходоревская, 2018]. Одна-
ко обобщающие оценки последствия влияния 
M. leidyi на динамику важнейших промысло-
вых видов отсутствуют. 

Цель работы – проанализировать и обоб-
щить влияние вселенца M. leidyi на популя-
ции важных промысловых видов рыб Кас
пийского моря.

Материалы и методы
Общая характеристика динамики чис-

ленности и пространственного распро-
странения промысловых видов рыб. Для 
анализа влияния M. leidyi на динамику про-
мысловых видов рыб Каспийского моря в 
работе использовались комплексные монито-
ринговые данные, собранные и обработанные 
сотрудниками Каспийского научно-исследо-
вательского института рыбного хозяйства за 
период с 1980 по 2024 г. Методические аспек-
ты сбора и первичной обработки данных 
биоресурсов частично были опубликованы в 
обобщающих работах, посвящённых состоя-
нию запасов промысловых видов рыб в Юж-
ном рыбхозяйственном районе Волжско-Ка-
спийского бассейна [Инструкции по сбору…, 
2011; Барабанов и др., 2024]. В данной работе 
для анализа использованы мониторинговые 
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данные на примере девяти морских и ана-
дромных видов: трёх видов рыб-зоопланкто-
фагов, трёх видов бентофагов и трёх видов 
осетровых [Барабанов и др., 2024].

Каспийские кильки (рыбы-зоопланкто-
фаги) представлены тремя эндемичными ви-
дами, различающимися по образу жизни и 
пространственному распространению: анчо-
усовидная (Clupeonella engrauliformis Boro-
din, 1904), большеглазая (Clupeonella grimmi 
Kessler, 1877) и обыкновенная килька (Clupe-
onella cultriventris caspia (Svetovidov, 1941)). 
Анчоусовидная килька придерживается зон 
круговых течений Среднего и Южного Кас-
пия и обитает в пелагиали на глубинах более 
20 м в диапазоне температуры воды от 4.6 до 
28ºС и солёности от 8 до 14 PSU [Воронина 
и  др., 2011; Устарбекова, 2014; Разинков и 
др., 2020]. Большеглазая килька также при-
держивается зон круговых течений Среднего 
и Южного Каспия, но обитает в пелагиали на 
глубинах от 80 до 400 м. Выносит колебания 
температуры воды от 4.0 до 26.4ºС и солё-
ности от 11 до 14 PSU [Промысловые рыбы 
России, 2016]. Обыкновенная килька – эври-
галинный вид, обитает в Северном, Среднем 
и Южном Каспии на глубинах менее 100 м, 
заходит в воды Волги, Урала, Терека, встре-
чается как в пресной воде, так и воде с солё-
ностью до 36 PSU [Елизаренко и др., 2012]. 
Существуют два относительно репродуктив-
но изолированных стада обыкновенной киль-
ки – северокаспийское и южнокаспийское 
[Асейнова, 2011].

Бентосоядные рыбы представлены тремя 
видами: вобла, лещ и сазан, распространён-
ными в Южном рыбохозяйственном райо-
не Волжско-Каспийского бассейна в период 
2000–2020 гг. [Барабанов и др., 2024]. Этот 
район подразделяется на четыре рыбохозяй-
ственных подрайона: Волго-Каспийский и 
Северо-Каспийский (Астраханская область), 
Северо-Западный и часть Северо-Каспийско-
го (Республика Калмыкия) и Терско-Каспий-
ский (побережье Дагестана и внутренние 
водоёмы). Вобла обитает в солоноватых при-
брежных водах Северного и Северо-Запад-
ного Каспия и заходит на нерест в реки. Лещ 
– полупроходная рыба, обитающая в слабосо-
лоноватых и пресных водах. Сазан в Каспии 

обитает в солоновато-водных участках моря 
на глубине от 4.5 до 10–30 м и солёностью 
3.1–10.7  PSU. Из приведённого описания и 
карты сезонных изменений важных перемен-
ных среды Каспийского моря в современных 
климатических условиях (см. рис. П1) сле-
дует, что вобла и лещ в основном обитают 
в Северном Каспии, а сазан – в Северном и 
Среднем Каспии. 

Данные по динамике нерестовых запасов 
осетровых рыб (севрюги, русского осетра и 
белуги) после вселения M. leidyi в Каспийское 
море получены из литературных источников 
[Ходоревская и др., 2007; Сафаралиев, 2012; 
Сафаралиев и др., 2013, 2019] и обобщающих 
работ, которые частично были опубликованы 
ранее [Барабанов и др., 2024]. Осетровые в 
Каспийском море осуществляют сезонные го-
ризонтальные и вертикальные миграции. Го-
ризонтальные миграции направлены весной 
с юга на север, а в конце лета и осенью – с 
севера на юг. Вертикальные миграции наблю-
даются весной с глубин на мелководную при-
брежную зону моря, а в конце лета и осенью, 
наоборот, из прибрежья в места с большими 
глубинами [Ходоревская и др., 2007].

Методы анализа динамики числен-
ности рыб. Для оценки тренда динамики 
запасов промысловых рыб после вселения 
M. leidyi мы рассчитали темпы снижения за-
пасов с помощью геометрического среднего 
λ, вычисленного с использованием следую-
щих отношений 

λ1 = N2/N1;  λ2 = N3/N2,...;  λt = Nt+1/Nt.
В данном случае 
λ = (λ1* λ2*…* λt) ^ (1/t) = (Nt+1/N1) ^ (1/t),
где Nt – запас конкретного вида рыб в мо-

мент времени t. 
Удобство использования λ заключается в 

том, что эта мера позволяет легко интерпре-
тировать скорость снижения запасов для за-
данного периода времени и проводить срав-
нительный анализ темпов изменений запасов 
между разными видами рыб. 

Мы рассчитали эти значения для разных 
видов и периодов для того, чтобы оценить ос-
новные тенденции снижения и увеличения за-
пасов. Если λ < 1 подразумевает сокращение 
численности вида, λ = 1 – означает стабиль-
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ную динамику в данном временном интерва-
ле, в противном случае λ > 1 – подразумевает 
рост численности. Кроме этого параметра так-
же были использованы модели однофактор-
ного дисперсионного анализа (GLM-ANOVA) 
с фиксированными эффектами для оценки 
различия запасов в разные периоды. Сравне-
ние средних значений в рамках GLM-ANOVA 
проводилось с использованием теста Тьюки 
(P < 0.05). Все данные были логарифмически 
преобразованы перед анализами для достиже-
ния нормальности остатков и гомоскедастич-
ности дисперсии. Хотя тест Тьюки достаточно 
устойчив к незначительным отклонениям от 
нормальности, он чувствителен к неоднород-
ности дисперсии. Поэтому в случаях неод-
нородности мы использовали тест Тьюки с 
аппроксимацией Уэлча [Zar, 2010]. Статисти-
ческий анализ и визуализация результатов вы-
полнялись в среде RStudio 2023.09.0 с исполь-
зованием языка R [Posit team, 2023].

Для выявления сопряжённого изменения 
запасов килек и осетровых мы использовали 
универсальную меру связи или зависимости, 
которая не делает предположений о приро-
де возможной связи между нашими после-
довательностями численности рыб. Один из 
подходящих методов для решения этих задач 
является коэффициент зависимости Хёфдин-
га D [Hoeffding, 1948], который предлагает 
уникальный способ количественной оценки 
зависимости между двумя последовательно-
стями. Этот метод оценивает статистику на 
основе разницы между наблюдаемым «со-
вместным распределением» рангов и тем, что 
ожидалось бы, если бы две последователь-
ности были независимы. Эта мера оценива-
ет, отклоняется ли наблюдаемое совместное 
распределение рангов от того, что можно 
было бы ожидать, если бы последовательно-
сти были независимы. Если между последо-
вательностями существует зависимость, на-
блюдаемое совместное распределение будет 
отличаться, указывая на то, что ранги в одной 
последовательности систематически связаны 
с рангами в другой. Коэффициент Хёфдин-
га D количественно оценивает это различие с 
помощью меры зависимости между последо-
вательностями. Такая мера варьирует от –0.5 
до 1, где –0.5 указывает на независимость 

сравниваемых последовательностей, а значе-
ния, близкие к 1, – на сильную зависимость 
между ними.

Результаты
Анализ динамики запасов килек в Кас­

пийском море после вселения M. leidyi. 
Оценка влияния вселенца M. leidyi на динами-
ку численности рыб-зоопланктофагов прове-
дена на основе данных общих запасов килек 
в Каспийском море (рис. 1). Из этих оценок 
видно, что весь период наблюдений (1980–
2024 гг.) можно разделить на два интервала: 
1980–2000 и 2001–2024 гг., где в течение вто-
рого периода наблюдается резкое снижение 
запасов двух видов после вселения M. leidyi. 
Если в первый период средний годовой за-
пас анчоусовидной кильки оставлял 944±29 
тыс. т, то во втором периоде запас снизился в 
4 раза и составил 216±14 тыс. т (F = 521.7; P 
<< 0.01). Средний годовой запас большегла-
зой кильки сократился ещё сильнее: с 232±21 
тыс. т в первый период до 5±0.9 тыс. т во вто-
рой, т.е. в 46 раз (F = 119, P << 0.01). В то же 
время запас обыкновенной кильки, наоборот, 
увеличился, т.е. если в первый период сред-
ний годовой запас составлял 432±18 тыс. т, 
то во втором периоде уже 633±32 тыс. т (F = 
26.3; P << 0.01). В данном случае наблюда-
ется увеличение запаса вида в 1.5 раза. Важ-
но отметить, что влияние M. leidyi в период 
2001–2024 гг. в Среднем и Южном Каспии на 
анчоусовидную и большеглазую кильку, ко-
торые в основном обитали в пелагиали в этих 
частях Каспийского моря, следует из рис. П2. 
На рисунке видно, что круглогодично в этих 
частях Каспийского моря имеются обширные 
районы для максимального и минимального 
размножения и существования M. leidyi, что 
проявляется пищевой конкуренцией между 
данными видами и гребневиком.

В целом суммарный запас всех трёх 
видов килек в первый период составлял 
1608±35 тыс. т, а во второй – 854±34 тыс. т 
(F = 21.8, P << 0.01). В терминах метрики λ 
можно заметить, что снижение запаса анчоу-
совидной кильки справедливо как для перво-
го периода 1980–2000 гг. (λ = 0.988), так и для 
второго периода 2001–2024 гг. (λ = 0.948). Из 
этих оценок следует, что если для первого пе-
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риода среднее ежегодное сокращение запаса 
анчоусовидной кильки составляло 1.18%, то 
для второго периода – 5.2%.

Для обыкновенной кильки отмечался еже-
годный рост запасов: λ = 1.008 (0.8%) в 1980–
2000 гг. и λ = 1.022 (2.23%) в 2001–2024 гг. У 
большеглазой кильки тенденция изменилась: 
в первом периоде рост (λ = 1.033; +3.34%), а 
во втором — резкое сокращение (λ = 0.814; 
–18.5%).

Анализ динамики рыб-бентофагов по-
сле вселения M. leidyi. Основные тенден-
ции изменения запасов рыб-бентофагов в 
Северном и Среднем Каспии после вселения 
M. leidyi представлены на рис. 2. Основные 
периоды (апрель–июнь, июль–сентябрь, ок-
тябрь–ноябрь) влияния M. leidyi на рыб-бен-
тофагов представлены на рис. П2. Согласно 
этим картам, многие районы Северного Ка-
спия весной (апреле–июне) и осенью (октя-
бре–ноябре) становились пригодными для 
существования гребневика (категория 4, 
рис. П2, B). Более того, в самые тёплые ме-
сяцы (июль–сентябрь) наиболее интенсивно 
M. leidyi мог размножаться в значительной 
части Северного Каспии (категория 6, рис. 
П2, С). Следовательно, влияние M. leidyi 
на воблу и леща через кормовые ресурсы в 
значительной части Северного Каспия про-
исходило все сезоны года, за исключением 
зимнего. В отличие от этих видов, потенци-
альное влияние M. leidyi на сазана через кор-
мовые ресурсы в Среднем Каспии происхо-
дило в круглый год. 

Рис. 1. Динамика общих запасов килек после вселения M. leidyi в Каспийское море.

Из оценок запасов рыб-бентофагов вид-
но (см. рис. 2), что весь исследуемый период 
2000–2020 гг. также можно разделить на два 
интервала, включая 2000–2010 и 2011–2020 
гг., где в течение второго периода наблюда-
лась стабилизация и умеренный рост промыс-
ловых запасов (λ > 1). Если в первый период 
средний годовой промысловый запас леща 
составлял 64.1±2 тыс. т, то во втором периоде 
промысловый годовой запас снизился на 17% 
и составил 52.9±2 тыс. т (F = 15.7; P << 0.01). 
Среднегодовое снижение в первом периоде 
составляло 1.9%, тогда как во втором –прои-
зошёл рост на 0.3%, что свидетельствовало о 
медленном восстановлении запаса.

Для воблы ежегодное среднее снижение 
промыслового запаса в первом периоде было 
более выраженным, чем для леща, – 2.9% в 
год (см. рис. 2). Если в первый период средний 
годовой промысловый запас воблы составлял 
45.4±2.3 тыс. т, то во втором периоде запас со-
кратился на 17% и составил 25.9±2.2 тыс. т (F = 
36.9; P << 0.01). Рост годового промыслового 
запаса воблы в 2010–2020 гг. составил 0.8%, 
что незначительно больше, чем у леща (0.3%). 
В отличие от других бентофагов, годовой про-
мысловый запас сазана был меньше как в пер-
вый период (17.1±0.7 тыс. т), так и во второй 
(15.3±0.7 тыс. т) и остался статистически неиз-
менным в течение всего периода мониторинга 
(F = 3.2; P = 0.09). Однако изменение λ показы-
вает, что если в первом периоде был ежегодный 
спад промыслового запаса (–4%), то во втором 
периоде наступила стабилизация (λ ≈ 1).



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025162

Анализ динамики осетровых в Каспий-
ском море после вселения M. leidyi. На 
рис. 3 видно, что с начала широкого распро-
странения M. leidyi в Каспийском море ста-
ло наблюдаться резкое снижение нерестовых 
запасов осетровых видов рыб. Мониторинго-
вые данные показали, что у белуги среднее 
уменьшение запасов за весь исследуемый 
период составляло 2% (λ = 0.98). При этом 
нерестовой запас не отличался между пе-
риодами: 0.15±0.01 тыс. т (2000–2010 гг.) и 
0.18±0.01 тыс. т (2011–2020 гг.) (F = 3.4, P = 
0.08). Ежегодные средние потери нерестово-
го запаса белуги за весь исследуемый период 
составляли 2% (см. рис. 3).

Для русского осетра и севрюги также на-
блюдалось значительное ежегодное сниже-
ние нерестовых запасов за весь период ис-
следования на 7% (λ = 0.93), 24% (λ = 0.76) 
соответственно. 

Ежегодные потери нерестового запаса 
русского осетра увеличились с 3% (λ = 0.97) 
в первом периоде (2000—2010 гг.) до 11%  
(λ = 0.89) во втором периоде (рис. 3). При 
этом средний нерестовый запас уменьшился 
с 1.6±3.4 тыс. т в первом периоде до 0.69±0.09 
тыс. т во втором, что является статистически 
значимым снижением (F = 50, P << 0.01). 

Ежегодное сокращение нерестового за-
паса севрюги увеличилось с 2% (λ = 0.98) в 

Рис. 2. Динамика запасов рыб-бентофагов в Северном и Среднем Каспии после вселения M. leidyi.

первом периоде до 19% (λ = 0.81) во втором 
(рис. 3). На рисунке видно, что средний годо-
вой нерестовый запас севрюги уменьшился с 
0.77 ±0.04 тыс. т в первый период до 0.25±0.04 
тыс. т (F = 99.7, P << 0.01) во второй. 

Результаты непараметрического анализа 
сопряжённости (метрика Хёфдинга D, CorD) 
представлены далее в таблице. Полученные 
оценки мер связи (CorD), 95% доверитель-
ных интервалов (Cint) и уровней значимости 
(P-val) наглядно показывают, что имеются 
значимые связи между осетровыми и киль-
ками. Наибольшая связь установлена между 
русским осетром и обыкновенной килькой 
(CorD = 0.78), а наименьшая – между русским 
осетром и анчоусовидной килькой (CorD = 
0.46). Наибольшая связь у белуги наблюда-
ется с обыкновенной килькой (CorD = 0.74). 
Для севрюги наибольшая связь наблюдается 
также с обыкновенной килькой (CorD = 0.66).

Если предположить, что связь между 
данными осетровых и килек не случайна, то 
установленные связи могут быть интерпрети-
рованы как мера предпочтения осетровыми 
разных кормовых ресурсов. Для белуги кор-
мовые ресурсы можно ранжировать следую-
щим образом: обыкновенная килька (CorD = 
0.74) >> большеглазая килька (CorD = 0.68) 
>> анчоусовидная килька (CorD = 0.54). Для 
русского осетра наблюдается такой же по-
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Рис. 3. Динамика нерестового запаса осетровых рыб после вселения M. leidyi в Каспийском море.

Таблица. Сопряжённые изменения показателей промысловых запасов килек и осетровых в период 2000–2020 гг.

Кормовые рыбы 
(кильки)

Белуга Осётр русский Севрюга
CorD P-val Cint CorD P-val Cint CorD P-val Cint

Анчоусовидная 0.54 0.03 0.23–0.79 0.46 0.05 0.21–0.82 0.51 0.05 0.22–0.74
Обыкновенная 0.74 0.01 0.61–0.85 0.78 0.01 0.67–0.85 0.66 0.01 0.33–0.85
Большеглазая 0.68 0.01 0.43–0.83 0.6 0.01 0.34–0.73 0.61 <0.01 0.40–0.72
Все виды 0.46 0.05 0.34–0.91 0.46 0.05 0.15–0.52 0.38 0.07 0.04–0.42

рядок предпочтения: обыкновенная килька 
(CorD = 0.78) >> большеглазая килька (CorD 
= 0.6) >> анчоусовидная килька (CorD = 0.46). 
Для севрюги порядок предпочтения также не 
отличается от других видов осетровых: обык-
новенная килька (CorD = 0.66) >> большегла-
зая килька (CorD = 0.61) >> анчоусовидная 
килька (CorD = 0.51).

Обсуждение
Влияние M. leidyi на морских рыб-зо-

опланктофагов. Негативное воздействие 
M. leidyi сказалось в первую очередь на двух 
видах рыб-зоопланктофагов, особенно на 
эндемичной большеглазой кильке (рис.  1). 
Данные мониторинга показали, что после 
вселения гребневика промысловый запас 
большеглазой кильки снизился в 46 раз. Это 
негативное влияние ранее было описано в 
литературе [Аббаси и др., 2004; Адели и др., 
2004; Камакин и др., 2018]. В этих работах 
отмечается, что гребневик является основ-
ным пищевым конкурентом для каспийских 
килек и некоторых видов нехищных сельдей. 

Широкое распространение такого активно-
го зоопланктофага, как M. leidyi с момента 
вселения привело к тому, что из состава зоо-
планктонного сообщества в Среднем и Юж-
ном Каспии стали исчезать такие эндемики 
моря, как Eurytemora grimmi (G.O. Sars, 1897) 
и Eurytemora minor (Behning, 1938) [Поляни-
нова и др., 2003]. Изменения привели к тому, 
что этот вселенец, кроме пищевой конкурен-
ции, оказывал прямое влияние, питаясь пе-
лагической икрой и личинками указанных 
видов рыб. Не вызывает сомнений, что это 
привело к уменьшению запасов рыб-зоо-
планктофагов, особенно в Среднем и Южном 
Каспии, где M. leidyi осуществляет своё тро-
фическое воздействие на протяжении всего 
года (см. рис. П2). Поскольку анчоусовидная 
и большеглазая кильки придерживаются зон 
круговых течений Среднего и Южного Ка-
спия и обитают в пелагиали на глубинах от 
20 до 400 м, в этих частях Каспийского моря 
максимально проявляется пищевая конкурен-
ция между данными видами и M. leidyi. Кро-
ме того, важно отметить, что зимняя гомотер-
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мия (в период декабрь–март), наблюдаемая в 
глубоководной части моря [Камакин, Зайцев, 
2012], приводит к равномерному вертикаль-
ному распределению M. leidyi до глубины 
около 100 м. Причём в Южном Каспии греб-
невик проникает до слоёв с температурой до 
7.4 °C, а в Среднем Каспии – до 5.3 °C [Хо-
доревская и др., 2007]. Поскольку глубины 
более 80 м являются характерным биотопом 
для большеглазой кильки, значит, в этот пе-
риод на указанных глубинах у M. leidyi пище-
вая конкуренция с данным видом проявляет-
ся максимально [Камакин и др., 2010, 2018].

В целом считается, что сокращение запа-
сов эндемичных видов килек в течение по-
следних десятилетий в значительной степени 
связано со многими сопряженными фактора-
ми. Среди них, по мнению многих авторов, 
наиболее важными являются чрезмерный вы-
лов рыбы, сейсмическая активность и втор-
жение инвазионного вида M. leidyi [Daskalov, 
Mamedov, 2007; Разинков и др., 2021]. На-
пример, данные о землетрясениях показыва-
ют, что в первом квартале 2001 г. вследствие 
сейсмического моретрясения в районе банки 
Апшеронская и выбросов токсичных газов 
произошла массовая гибель рыб [Катунин 
и др., 2001], а в апреле и мае 2001 г. зареги-
стрирована гибель рыб в Среднем и Южном 
Каспии в количестве 166 тыс. т [Седов и др., 
2002].

Таким образом, с 2000 г. под воздействием 
сейсмических процессов и инвазии M. leidyi 
произошло резкое и выраженное сокраще-
ние запасов ряда эндемичных видов. Причём 
влияние M. leidyi на рыб осуществляется как 
напрямую через поедание икры и личинок, 
так и опосредованно – через пищевую кон-
куренцию. Численность указанных эндемич-
ных видов до настоящего времени всё ещё не 
может восстановиться, что, вероятно, связано 
с массовым развитием гребневика. Несмотря 
на существенное снижение запасов двух ви-
дов, обыкновенная килька вследствие своей 
экологической пластичности и способности 
заселять всю акваторию Каспийского моря 
в меньшей степени подвержена отрицатель-
ному воздействию гребневика M. leidyi. Мо-
ниторинговые данные показывают, что вид 
сохранил своё воспроизводство и ресурсный 

потенциал для продолжения роста численно-
сти (рис. 1).

Влияние M. leidyi на морских рыб-бен-
тофагов. В отличие от анчоусовидной и 
большеглазой килек, влияние M. leidyi на ди-
намику численности рыб-бентофагов выра-
жено менее наглядно. Однако, учитывая, что 
в период с 1999 по 2009 г. наблюдался рез-
кий рост численности популяции M.  leidyi в 
Каспийском море (в 235–385 раз) [Камакин и 
др., 2010], наличие значительных пригодных 
территорий существования и размножения 
M. leidyi во все сезоны, за исключением зимы 
(декабрь–март) в Среднем и Южном Каспии 
(рис.  П2), не могло не отразиться на других 
звеньях трофической пирамиды экосистемы. 
По нашему мнению, значительное снижение 
запасов воблы и леща в 2000–2010 гг. (рис. 
2) напрямую связано с резким ростом чис-
ленности M. leidyi в Каспии, включая север-
ную часть моря. В последующее десятилетие 
(2011–2020 гг.), после пика численности греб-
невика, запасы леща и воблы начали стабили-
зоваться, оставаясь на низком уровне (рис. 2). 
Из рисунка следует, что годовой запас леща в 
период 2010–2020 гг. стабилизовался на более 
высоком уровне (52.9±2 тыс. т), чем у воблы 
(25.9±2.2 тыс. т). Данное различие, по-види-
мому, обусловлено особенностями пищевых 
стратегий этих видов, что подтверждается 
данными детального анализа их пищевых 
взаимоотношений [Сокольский, 2024]. В этой 
работе отмечается, что в Северном Каспии 
вобла и лещ конкурируют за одинаковую кор-
мовую базу. При этом отмечается, что вобла 
характеризуется меньшей активностью, но 
большей экологической пластичностью, тогда 
как лещ, напротив, более активен, но менее 
пластичен. С учётом этих различий можно 
предположить, что в условиях ограниченно-
го пищевого ресурса лещ вытесняет воблу с 
традиционных участков нагула, тем самым 
снижая её численность. Таким образом, для 
увеличения запаса воблы необходимо повы-
сить вылов леща, что даст возможность на той 
же кормовой базе увеличить запасы воблы Се-
верного Каспия [Шорыгин, 1952].

Наш сравнительный анализ динамики за-
паса сазана показал, что средний годовой за-
пас этого вида в периоды 2000–2010 гг. (пе-
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риод резкого роста численности M. leidyi) и 
2011–2020 гг. статистически значимо не раз-
личался. Исходя из этого мы полагаем, что 
снижение запасов сазана в последние годы 
связано с иными факторами. В литературе ши-
роко обсуждается, что это может быть связано 
в значительной степени с низкой эффектив-
ностью естественного воспроизводства вида 
из-за потери основных нерестовых, зимоваль-
ных и нагульных площадей и малой водности 
крупных рек (Волга, Урал, Терек, Кура и др.) 
[Бархалов и др., 2014; Туменов и др., 2020; 
Барабанов и др., 2024]. Кроме того, высокий 
неучтенный вылов и чрезмерное изъятие про-
изводителей негативно отражаются на вели-
чине промыслового запаса сазана, который в 
настоящее время формируется в основном ма-
лочисленными и близкими к средней числен-
ности поколениями. Например, в литературе 
отмечается, что передислокация стока р. Те-
рек в Средний Каспий через канал «Прорезь» 
негативно отразилась на численности сазана, 
поскольку привела к утрате основных нере-
стовых, зимовальных и нагульных площадей 
[Бархалов и др., 2014]. Потеря постоянной 
гидрологической связи р. Терек с Северным 
Каспием в результате заиления и размыва Ку-
бякинского банка нарушила миграционные 
пути производителей и молоди. В другом ис-
следовании, проведённом в 2019 г., показано, 
что из-за снижения водности р. Урал карпо-
вые рыбы, а именно сазан, не имели возмож-
ности для нереста в поймах и заливных лугах 
реки. Отлов производителей для нужд искус-
ственного воспроизводства показал, что нере-
стовая часть популяции сазана на тот момент 
состояла из особей в возрасте от 5 до 12 лет 
[Туменов и др., 2020].

Влияние M. leidyi на осетровых. По-
скольку под воздействием M. leidyi проис-
ходят существенные изменения трофиче-
ских условий обитания молоди и взрослых 
особей осетровых, то при таком длитель-
ном периоде их жизни в морской среде эти 
процессы не могут не влиять на изменения 
трофических связей, оказывающих суще-
ственное воздействие на рост и половое со-
зревание этих видов. Данные мониторинга 
показывают, что после 2000 г., с началом 
широкого распространения M. leidyi, наблю-

дается постепенное ежегодное уменьшение 
запасов осетровых. Ранее проведённые мо-
дельные исследования показали, что трофи-
ческие взаимоотношения русского осетра 
с азово-черноморскими вселенцами из раз-
личных таксономических групп (Annelida, 
Mollusca и Crustacea), например в Север-
ном Каспии, довольно тесно отражаются в 
их пространственном распределении. Роль 
чужеродных ракообразных, моллюсков и 
кольчатых червей в питании севрюги в Се-
верном Каспии в летный период ранее также 
была показана в специальных исследовани-
ях [Сафаралиев и др., 2013, 2019]. Вместе 
с тем, начиная с 2000 г., отмечается устой-
чивая тенденция к сокращению биомассы 
зообентоса, включая двустворчатых мол-
люсков и многощетинковых червей. Так, 
полевые наблюдения в восточной части 
шельфа Южного Каспия показали, что дву-
створчатый моллюск рода Mytilaster, ранее 
присутствовавший в значительных количе-
ствах (до 52  г/м²), уже к 2002 г. полностью 
исчез из проб [Полянинова и др., 2003]. 
Отмечено, что в Северном Каспии потре-
бление двустворчатых моллюсков русским 
осетром сократилось в среднем в 8–10 раз, 
а потребление обыкновенной кильки таким 
хищником, как белуга, – более чем в 12 раз 
[Полянинова и др., 2003; Молодцова, Поля-
нинова, 2006, 2009; Камакин и др., 2018]. 
Согласно литературным данным, начиная с 
1999 г. наблюдается уменьшение потребле-
ния русским осетром и севрюгой моллюсков 
рода Mytilaster и каспийских килек – анчо-
усовидной, обыкновенной и большеглазой 
[Камакин и др., 2018]. Известно, что до все-
ления M. leidyi в Среднем и Южном Каспии 
каспийские кильки играли важную роль в 
питании осетровых, составляя до 40% раци-
она. Причём вне зависимости от сезона вы-
сокое содержание килек постоянно наблю-
далось в питании русского осетра и севрюги 
в зимний и весенний периоды (20–40%) 
[Сафаралиев, 2012; Тихонова, 2014]. Это 
утверждение дополнительно подтверждает-
ся данными многолетней динамики (1988–
1998 гг.) [Камакин и др., 2018]. Результаты 
анализа показали, что доля каспийских ки-
лек в рационе русского осетра и севрюги (% 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025166

от массы пищевого комка) в летний период 
составляли 65 и 40% соответственно. Одна-
ко содержание каспийских килек в летнем 
рационе русского осетра, например в рос-
сийской части акватории Северного Каспия, 
в 2003–2007 гг. составляло в среднем 4.5%, а 
в 2008–2012 гг. – 3.7% [Камакин и др., 2018]. 
На рис. 3 видно, что интенсивный рост по-
пуляций M. leidyi в 2000–2010 гг. существен-
но оказал влияние на динамку нерестовых 
запасов белуги (λ  =  0.94), русского осетра  
(λ = 0.97) и севрюги (λ = 0.98), т.е. в этот пе-
риод ежегодные средние потери запаса ви-
дов составляли 6, 3, 2% соответственно. В 
период 2011–2020 гг. наблюдается дальней-
шее снижение нерестовых запасов севрюги 
и русского осетра и стабилизация падения 
белуги на достаточно низком уровне запаса.

Важно отметить, что хотя при проведении 
сопряженного анализа изменения числен-
ности килек и осетровых мы использовали 
ограниченный набор данных, охватываю-
щий период после вселения гребневика, тем 
не менее оценки показали на нулевые связи 
между видами по коэффициенту Хёфдинга 
D. Это означает что, несмотря на резкое со-
кращение численности двух видов килек, они 
продолжают играть определённую роль в пи-
тании осетровых. При этом наиболее выра-
женные связи отмечены между осетровыми 
и обыкновенной килькой, которая сохраняет 
доминирующее положение по численности. 
Наш анализ показал, что после широкого рас-
пространения в Каспийском море вселенца – 
гребневика M. leidyi наблюдалась тенденция 
к резкому снижению численности и промыс-
ловых запасов осетровых (см. рис. 3). Кроме 
того, следует отметить, что после массовой 
гибели анчоусовидной и большеглазой киль-
ки в 2001 г. восстановление их численности 
при продолжающемся воздействии со сторо-
ны M. leidyi происходит крайне медленно (см. 
рис. 1).

Из приведённого анализа можно заклю-
чить, что постепенное падение промысловых 
запасов осетровых в 2000–2020 гг. вызвано 
синергией разных факторов, включая: со-
кращение доли каспийских килек в рационе 
питания; потерю нерестовых площадей; не-
легальный промысел; снижение численности 

зрелой части популяции; ограниченный до-
ступ производителей к местам нереста вслед-
ствие изъятия их по пути миграции; снижение 
качества производителей; сокращение объё-
мов естественного размножения; невысокую 
эффективность искусственного выращивания 
[Иванов, 2001; Ходоревская и др., 2007]. На-
пример, известно, что в предыдущие годы в 
результате зарегулирования русла р. Волга 
было потеряно 99% нерестовых площадей 
белуги, 80% нерестовых площадей осетра и 
45% нерестовых площадей севрюги [Бараба-
нов и др., 2024].

Заключение
Анализ многолетних данных монито-

ринга наглядно показывает, что за послед-
ние два десятилетия XXI века ряд ключевых 
видов рыб утратил своё промысловое зна-
чение. Негативное воздействие гребневика 
M. leidyi наиболее отчётливо отразилось на 
рыбах-зоопланктофагах – большеглазой и 
анчоусовидной кильке, что обусловлено пи-
щевой конкуренцией между этими видами и 
гребневиком M. leidyi в Среднем и Южном 
Каспии. Результаты подтвердили, что резкое 
снижение нерестовых запасов рыб-бенто-
фагов (воблы и леща) совпадает с периодом 
(2000–2010 гг.) интенсивного роста числен-
ности M. leidyi в Каспии. В последующее 
десятилетие (2011–2020 гг.) наблюдается 
стабилизация запасов этих видов с незна-
чительной тенденцией к росту. В целом ре-
зультаты анализа позволяют утверждать, что 
восстановление этих видов рыб зависит от 
эффективности их естественного воспроиз-
водства, которое определяется гидрологи-
ческим режимом крупных впадающих рек 
– Волга, Урал, Терек и Кура, а также площа-
дью доступных нерестовых, зимовальных и 
нагульных районов. Вместе с тем наши оцен-
ки указывают, что устойчивая численность 
популяций осетровых Каспийского моря 
может поддерживаться исключительно за 
счёт эффективного искусственного воспро-
изводства с учётом минимизации влияния 
M. leidyi и ряда других мероприятий, вклю-
чающих: усиление контроля за сохранением 
осетровых на местах их нагула, зимовках и 
миграционных путях; создание условий для 
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восстановления заброшенных нерестилищ 
и размножения производителей в местах 
сохранившихся естественных нерестилищ; 
осуществление постоянного выпуска в море 
жизнестойкой молоди от промышленного 
воспроизводства в достаточном количестве; 
минимизацию нелегального вылова.
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Рис. П1. Карты сезонных изменений ключевых переменных среды в Каспийском море в условиях текущего кли-
мата, построенные на основе работы [Matteo et al., 2020].
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Рис. П2. Карты потенциальных пригодных местообитаний M. leidyi в Каспийском море в условиях текущего климата; 
цифрами обозначены районы: неподходящие для обитания (0, 1, 2, 3); пригодные для выживания (4); размножения 
(5) и интенсивного размножения (6). Эти карты опубликованы в работе [Петросян и др., 2025].
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Based on long-term monitoring data, we analyzed the population dynamics of commercial marine, 
anadromous, and semi-anadromous fish species in the Caspian Sea after the introduction of the ctenophore 
Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865. It was shown that the negative impact of M. leidyi had a particularly 
strong effect on two endemic species – big-eye (Clupeonella grimmi) and anchovy (C. engrauliformis) kilkas, 
due to food competition with the ctenophore in the Middle and Southern Caspian Sea. After the introduction 
of M. leidyi in 1999, the average annual spawning stocks of anchovy kilka decreased by a factor of four, 
and that of big-eye kilka by a factor of 46. It was found that a significant decrease in the average annual 
spawning stocks of benthophagous fish (roach and bream) in the period 2000-2010 coincides the a rapid 
increase in M. leidyi abundance in the Caspian Sea. Between 2011 and 2020, the average annual stocks of 
these species stabilized, showing a slight upward trend. In contrast to zooplanktophagous and benthophagous 
fish, sturgeons (Russian sturgeon, starred sturgeon, beluga) exhibited a continuous decline in their spawning 
stocks, primarily due to the deterioration in diet quality, loss of spawning grounds, reduction in natural repro-
duction, low efficiency of artificial breeding and illegal fishing. The average annual spawning stock between 
2000 and 2020 was 2% for beluga, 7% for Russian sturgeon, and 10% for starred sturgeon. Among sturgeon 
species, only the beluga demonstrated stabilization of spawning stock, albeit at a low level. Monitoring data 
for 1980–2020 confirmed that, due to the biological characteristics of the common sprat, M. leidyi has not 
had a significant impact on its population: after the introduction of the ctenophore, the annual stock increase 
was 2.23%, compared to 0.8% before its introduction. The analysis also showed no influence of M. leidyi 
on the dynamics of commercial carp stocks, as the mean annual stock of this species did not differ across 
the various time periods, including the period of rapid growth in M. leidyi abundance in the Caspian Sea.

Keywords: invader, ctenophore, zooplankton, sturgeon, kilka, benthophagous fish, ecosystem.


