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ВВЕДЕНИЕ 
Исследования мезозооопланктона Севасто‑

польской бухты в период с 1976 по 2002 г. пока‑
зали, что эвтрофирование, влияние токсических 
веществ, а также инвазия вселенцев приводили 
к серьезным изменениям структуры сообщества, 
увеличению амплитуды колебаний численности, 
а также к исчезновению отдельных видов [2]. 
Хотя антропогенное воздействие на прибреж‑
ные экосистемы имеет разнообразные формы, 
одной из наиболее серьезных и распространен‑
ных в последние десятилетия стала случайная 
интродукция чужеродных видов [10, 12, 24, 26]. 
К началу 2000‑х годов в зоопланктоне Черного 
моря было известно три вселенца: Acartia tonsa 
(начало 1970‑х годов), Mnemiopsis leidyi (конец 
1980‑х) и Beroe ovata (конец 1990‑х). Все эти 
виды оказали заметное влияние на сообщество 
зоопланктона Черного моря. A. tonsa натурали‑
зовалась в прибрежных районах Черного моря, 
заменив аборигенный вид Paracartia latisetosa. 
Эти виды имели сходную сезонную динами‑
ку и пространственное распространение. При 

этом, очевидно, вселенец оказался более стой‑
ким к загрязнению и эвтрофикации, чем абори‑
генный вид P. latisetosa [3].

Пример распространения в Черном море 
хищ ного гребневика M. leidyi показал, что в те‑
чение короткого времени вселенец сумел вы‑
звать существенные изменения в экосистеме, 
в том числе посредством каскадных эффектов, 
которые спровоцировали последующие инвазии 
в Черном море — гребневика Beroe ovata и копе‑
поды Oithona davisae [6, 16, 23].

В 2001 г. в районе Севастопольского порта 
обнаружили несколько экземпляров новой для 
Черного моря циклопоидной копеподы, которая 
была идентифицирована как Oithona brevicornis. 
[4]. В последующие годы ее в Черном море не об‑
наруживали. Только четыре года спустя, в 2005 г., 
в Севастопольской бухте было найдено два эк‑
земпляра чужеродного вида рода Oithona, также 
определенного как O. brevicornis. Позже было 
установлено, что в Черном море обитает другой 
морфологически близкий вид O. davisae [32]. Это 
исследование инициировало повторный анализ 
проб из Севастопольской бухты за 2005–2012 гг. 
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В результате было установлено, что чужерод‑
ная копепода, обнаруженная в Севастопольской 
бухте, также является O. davisae. Относительно 
вида, найденного в 2001 г., сообщений о пере‑
определении до настоящего времени не было. 
Вполне вероятно, что тогда действительно была 
обнаружена O. brevicornis, которая не смогла при‑
способиться к условиям Черного моря, и не на‑
турализовалась здесь. Инвазия нового вида ко‑
пепод O. davisae в начале 2000‑х годов повлияла 
на структуру и функционирование зоопланктон‑
ного сообщества прибрежных акваторий Черного 
моря и привела к коренным его изменениям [17].

Данная работа является продолжением мно го‑
летних регулярных исследований мезо зоо  планк‑
тона Севастопольской бухты [2] и пред ставляет 
новые результаты, полученные в 2003–2014 гг.  
Цель исследования заключалась в том, чтобы 
детально рассмотреть процесс натурализации 
нового вида в Черном море, выявить ее фазы 
и проанализировать влияние O. davisae на другие 
виды копепод.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Материалом для работы послужили пробы 

мезозоопланктона, собранные в 2003–2014 гг. 
на постоянной станции, расположенной у входа 
в Севастопольскую бухту (рис. 1).

Сборы зоопланктона проводили, как правило, 
дважды в месяц в первой половине дня (10:00–
12:30) большой сетью Джеди (БСД, диаметр вход‑
ного отверстия 37 см, размер ячеи газа 150 мкм), 
облавливая вертикальными ловами слой воды 
от дна до поверхности (10–0 м). Пробы фиксиро‑
вали формалином до 4% концентрации и обраба‑

тывали порционным методом [21]. Определение 
веслоногих ракообразных производили до вида 
на всех стадиях копеподитного развития. Из‑за 
сходства морфологических признаков и близких 
размеров ювенильных стадий A. clausi и A. tonsa 
различались только половозрелые особи этих ви‑
дов, а для копеподитов показана их суммарная 
численность (A. clausi + A. tonsa juv.). Численность 
организмов представлена как экз/1 м 3.

Статистическая обработка материала про‑
водилась с помощью пакета программ STATIS‑
TICA 10 (StatSoft Inc., США).

РЕЗУЛЬТАТЫ 
В октябре 2005 г. в Севастопольской бухте 

было обнаружено 2 экземпляра нового для Чер‑
ного моря вида копепод Oithona davisae. В начале 
ноября, через месяц после первого обнаруже‑
ния, его плотность в глубине бухты увеличилась 
до 200 экз/м 3. Стремительное развитие популя‑
ции началось в августе 2006 г., когда численность 
нового вида возросла за две недели более чем 
на порядок и достигла пика в конце октября (бо‑
лее 20 тыс. экз/м 3). В среднем за этот год числен‑
ность составляла 1892 ± 1056 экз./м 3 (рис. 2а).

В дальнейшем, до 2009 г., среднегодовая чис‑
ленность O. davisae возрастала экспоненциально 
(примерно в 1.5 раза ежегодно) и в 2009 г. со‑
ставляла уже 5770 ± 1763 экз/м 3. Максимальная 
среднегодовая численность O. davisae за весь 
период наблюдений была зарегистрирована в  
2010 г. (17236 ± 5400 экз/м 3), а в 2011–2014 гг. 
стабилизировалась на уровне 2009 г. (рис. 2а).

Инвазия нового вида копепод O. davisae 
привела к трансформации видовой структуры  

Рис. 1. Станция отбора проб в Севастопольской бухте.
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сообщества зоопланктона Севастопольской бух‑
ты. В частности, произошла смена доминантов. 
До интродукции O. davisae (2003–2005 гг.) доми‑
нировали виды рода Acartia, которые составляли 
около 80% среднегодовой численности копе‑
под (рис. 2б). В 2006 г. их вклад резко снизился 
до 34%, а доминирующим видом стала O. davisae 
(45%). В дальнейшем степень доминирования ой‑
тоны варьировала от 40% в 2008 г. до 77% в 2010 г. 
Вклад акарций в этот период составлял от 13% 
в 2010 г. до 51% в 2008 г. Следует отметить, что 
степень доминирования ойтоны возросла в ре‑
зультате интенсивного развития ее популяции. 
При этом численность большинства абориген‑
ных видов осталась на прежнем уровне, а числен‑
ность Paracalanus parvus в 2006–2014 гг. возросла 
по сравнению с 2003–2005 гг. В результате его 
вклад в общую численность копепод не сокра‑
тился после интродукции O. davisae и составлял 
6–16% в 2003–2005 гг. и 7–18% в 2006–2014 гг.

В процессе натурализации изменялось не 
только обилие O. davisae, но и ход ее сезонной 
динамики. В 2006–2008 гг. численность вселенца 
в первую половину года была низкой и не превы‑
шала несколько десятков экз/м 3 (рис. 3). В начале 
августа она быстро возрастала и достигала мак‑

симума в октябре‑ноябре (21 000–35 000 экз/м 3). 
В 2009 г. заметный подъем численности ойтоны 
начался уже в середине июня, когда она составля‑
ла 11 500 экз/м 3, а максимум был зарегистрирован 
в августе (35 550 экз/м 3). В 2010 г. концентрация 
ойтоны, как было отмечено выше, существенно 
возросла по сравнению с 2009 г., но ритм сезон‑
ной динамики был сходным: численность по‑
пуляции увеличивалась в начале июня, а пики, 
которые составляли около 86 000 экз/м 3, были за‑
регистрированы в начале и середине августа. Это 
была максимальная численность вида за период 
наблюдений. В это же время была отмечена са‑
мая высокая температура воды (29.6°C) за 2003–
2014 гг. В последующие годы ход сезонной ди‑
намики O. davisae не изменялся: она встречалась 
в планктоне круглый год, однако в зимне‑весен‑
ний период при температуре воды 8°C и ниже 
численность вида была незначительной, а в кон‑
це мая – начале июня при температуре около 18°C 
происходило ее быстрое увеличение с пиками 
в конце лета и осенью. Наибольшей численности 
О. davisae достигала в сентябре‑ноябре при тем‑
пературе воды не ниже 15–25°C.

Анализ сезонной динамики копеподы‑все‑
ленца с 2006 по 2014 гг., описанный выше,  

Рис. 2. Изменения среднегодовой численности (среднее ± SE) Oithona davisae и Acartia tonsa (а) и структуры сооб‑
ществ планктонных копепод (б) на станции в Севастопольской бухте в 2003–2014 гг.: 1 — Oithona davisae; 2 — Acartia 
clausi; 3 — A. clausi + A. tonsa juv.; 4 — Acartia tonsa; 5 — Centropages ponticus; 6 — Paracalanus parvus; 7 — Pseudocalanus 
elongatus; 8 — другие.
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показал, что она заметно менялась по мере ста‑
новления популяции в новом для нее районе. 
Соответственно изменялась и степень доми‑
нирования вида среди копепод в течение года: 
в 2006–2008 гг. ойтона доминировала только 
в сентябре‑октябре, а с 2009 г. она преобладала 
по численности всю вторую половину года, на‑
чиная с июня (рис. 4). При этом в периоды пи‑
ков численности степень доминирования этого 
вида превышала 90%. Из других видов копепод 
в 2006–2008 гг. с января по март и в ноябре‑де‑
кабре заметный вклад вносил P. parvus, а в апре‑
ле‑августе — A. clausi + A. tonsa. В 2009–2014 гг. 
в периоды массового развития популяции все‑
ленца доля этих видов сократилась, но остава‑
лась заметной в январе‑мае и ноябре‑декабре.

Таким образом, можно выделить два перио‑
да развития популяции вида‑вселенца в новом 
ареале обитания: 2006–2008 и 2009–2014 гг. Для 
оценки достоверности отличий между выделен‑
ными периодами мы применили критерий Ман‑
на–Уитни (U‑test), при расчете которого исполь‑
зовали данные по среднемесячной численности 

O. davisae. Отличия оказались статистически до‑
стоверными (p≤0.01; UКр. = 744, UЭмп. = 464).

Как отмечено выше, изменения обилия боль‑
шинства видов копепод Севастопольской бухты 
в период с 2003 по 2014 г. находились в пределах 
многолетней амплитуды колебаний, в то же время 
в популяции A. tonsa происходили значительные 
изменения (рис. 2а). Наиболее высокая числен‑
ность этого вида наблюдалась до интродукции 
O. davisae в 2003–2005 гг. (116–480 экз/м 3). С 2006 г. 
численность A. tonsa стала снижаться, составляя 
в 2006–2008 гг. 52–99 экз/м 3, а в  2009–2014 гг. их 
стало еще меньше — 3–38 экз/м 3 (рис. 2а). Со‑
ответственно сократился и вклад A. tonsa в общую 
численность копепод: в 2003–2005 гг. он состав‑
лял 5–19%, в 2006–2008 гг. — 1–2%, а в 2009–
2014 гг. — меньше 1% (рис. 2б).

Характер сезонной динамики A. tonsa в 2003–
2005 гг., до интродукции O. davisae, был типичным 
для нее в Черном море [3]. С декабря по май этот 
термофильный вид обнаруживался в планктоне 
в единичных экземплярах (рис. 3). С мая числен‑
ность популяции увеличивалась, достигая в июле 

Рис. 3. Особенности сезонной динамики A. tonsa и O. davisae до и в период натурализации ойтоны (2003–2008 гг.).
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первого максимума. Второй, более выраженный 
пик численности наблюдался в сентябре‑октябре. 
Летние пики составляли около 400 экз/м 3, а осен‑
ние — около 1000 экз/м 3, при этом в отдельных 
пробах в 2004 г. были отмечены максимальные 
за весь период наблюдений значения числен‑
ности — 3–4 тыс. экз/м 3. В 2006–2008 гг. ход се‑
зонной динамики был аналогичным, но уровень 
численности стал заметно ниже: максимальная 
численность за этот период, зарегистрированная 
в конце июля 2006 г., составляла 797 экз/м 3. Резкий 
рост численности A. tonsa (563 экз/м 3) наблюдался 
в августе 2010 г., когда, как отмечено выше, тем‑
пература воды составляла 29.6°C. С 2011 г. на фоне 
существенного сокращения концентрации по‑
пуляции максимальная численность A. tonsa на‑
блюдалась в июне, составляя от 28 до 300 экз/м 3. 
Осенний пик численности, характерный для это‑
го вида в Черном море, отсутствовал. Можно вы‑
делить три периода состояния популяции A. tonsa: 
до инвазии O. davisae (2003–2005 гг.), в фазе лога‑
рифмического роста численности вселенца (2006–
2008 гг.) и в фазе стабилизации (2009–2014 гг.). 
Статистическую значимость разницы среднеме‑
сячной численности вида между этими перио‑

дами подтверждает тест Манна–Уитни (U‑test): 
2003–2005 и 2006–2008 гг. при p≤0.05 UКр. = 426, 
UЭмп. = 469; 2006–2008 гг. и 2009–2014 гг. при 
p≤0.05 UКр. = 832, UЭмп. = 763.5.

ОБСУЖДЕНИЕ 
Наши данные свидетельствуют о том, что в  

прибрежных районах Черного моря сформирова‑
лась устойчивая самовоспроизводящаяся попу‑
ляция нового для водоема вида копепод О. davisae. 
Согласно классической модели акклиматизации 
вселенцев в новом для них ареале, на первом эта‑
пе рост численности вида происходит незаметно 
и медленно — в фазе положительного ускорения, 
затем становится быстрым — в логарифмиче‑
ской фазе. В дальнейшем количественные пока‑
затели популяции вселенца держатся примерно 
на одном постоянном уровне, что соответствует 
фазе стабилизации [5]. Процесс натурализации 
O. davisae в Севастопольской бухте несколько 
отличался от классической схемы. Нарастание 
численности этого вида происходило очень бы‑
стро, минуя фазу положительного ускорения: 
с 2006 г. она увеличивалась экспоненциально,  

Рис. 4. Сезонные изменения видовой структуры копепод в Севастопольской бухте в 2006–2014 гг.: 1 — Oithona 
davisae; 2 — Acartia clausi; 3 — A. clausi + A. tonsa juv.; 4 — Acartia tonsa; 5 — Centropages ponticus; 6 — Paracalanus parvus; 
7 — Pseudocalanus elongatus; 8 — другие.
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c максимумом за весь период наблюдений в  
2010 г. В дальнейшем, c 2011 до 2014 гг., резких 
изменений численности вселенца не происходи‑
ло. Отметим, что в период пиков концентрация 
O. davisae превышала общую численность копе‑
под в Севастопольской бухте за период наблюде‑
ний до ее интродукции в 1976–2005 гг.

С 2009 г. определился ход сезонной динамики 
вселенца. Широкое пространственное распростра‑
нение вселенца также произошло с 2009 г., когда 
он был впервые обнаружен в Балаклавской бухте 
и в других прибрежных районах Крыма [8]. В даль‑
нейшем O. davisae была зарегистрирована у берегов 
Румынии, Болгарии, Турции, Грузии [9, 25, 29, 35].

Таким образом, к 2009 г. в Черном море нату‑
рализовалась популяция нового вида копепод, ко‑
торая пополнила комплекс теплолюбивых видов 
зоопланктона Черного моря. Хотя O. davisae встре‑
чалась в бухте круглый год, в холодный сезон чис‑
ленность популяции была очень низкой и резко воз‑
растала летом и осенью (при температуре  20–28°C). 
В других районах Черного моря и Мирового океана 
ее сезонная динамика имеет аналогичный характер, 
и увеличение численности отмечается при сходном 
температурном режиме [7, 25, 36, 37].

Известно, что чужеродные виды, взаимодей‑
ствуя с аборигенными, могут приводить к нару‑
шению равновесия популяций аборигенных ви‑
дов и к значительному снижению их численности 
[1, 12, 13]. Можно предположить, что вселение 
вида, способного к такому стремительному нара‑
щиванию численности, приведет к угнетению по‑
пуляций аборигенных видов. Однако анализ меж‑
годовой численности копепод Севастопольской 
бухты показал, что сокращения их численности 
после интродукции O. davisae не наблюдалось. Ис‑
ключение составила A. tonsa, которая не относится 
к аборигенным видам Черного моря, а является 
более ранним вселенцем. Она появилась в Черном 
море в начале 1970‑х годов и в летне‑осенний пери‑
од доминировала в Севастопольской бухте [18]. Су‑
щественное и статистически значимое снижение 
обилия A. tonsa, выявленное нами в разные фазы 
вселения и стабилизации популяции O. davisae, 
может свидетельствовать о наличии конкурентных 
отношений между этими видами (рис. 5).

Хорошо выраженные и, по‑видимому, взаи‑
мосвязанные изменения произошли и в сезон‑
ной динамике A. tonsa и O. davisae. До вселения 
ойтоны A. tonsa была многочисленна летом‑осе‑
нью с ярко выраженным пиком поздней осенью. 
С 2009 г., когда доминирование ойтоны распро‑
странилось на всю вторую половину года, период 

обилия акарции в планктоне, напротив, сокра‑
тился, а осенний пик исчез, A. tonsa перестала 
встречаться в пробах в холодный период года, 
хотя ранее взрослые особи доживали до января‑
февраля. Очевидно, сокращение численности 
A. tonsa и изменение хода ее сезонной динамики 
произошло в процессе натурализации O. davisae.

На примере амфипод было показано, что все‑
ление нового чужеродного вида со сходной био‑
логией может привести к нарушению стабильного 
состояния популяции первого вселенца и резко‑
му снижению его численности [1]. Мы полагаем, 
что изменения в популяции A. tonsa были вызва‑
ны влиянием вселенца O. davisae. Экологические 
ниши этих копепод, по‑видимому, перекрыва‑
ются. Оба вида распространены в прибрежных 
районах [14, 34]. Однако A. tonsa — узконерити‑
ческий вид, приуроченный к бухтам и заливам 
[26], а O. davisae, хотя и достигает наибольшей 
численности в бухтах, распространена шире, де‑
монстрируя заметное обилие и в открытых при‑
брежных водах [35]. Будучи термофильными, 
оба вида хорошо адаптировались к холодному 
сезону в Черном море. При понижении темпера‑
туры и сокращении длины светового дня A. tonsa 
откладывает покоящиеся яйца, которые сохра‑
няются в илах до наступления благоприятных 
условий. В середине мая при температуре воды 
16–20°C происходит выклев науплиусов. По‑
пуляция O. davisae переживает холодный сезон 
на стадии оплодотворенных самок, двигательная 
и дыхательная активность которых снижена. При 
этом предварительно оплодотворенные самки 
О. davisae могут сохранять сперму в сперматеке 
до весны [31]. Рост численности ее популяции 
начинается с середины мая также при темпера‑
туре воды около 16–20°C. Такая стратегия при‑
водит к взрывообразному увеличению численно‑
сти популяции при наступлении благоприятных 
условий. Кроме того, было показано, что самцы 

Рис. 5. Снижение численности A. tonsa при увеличе‑
нии обилия O. davisae в ходе ее вселения и натурали‑
зации; n — количество проб.
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копеподы O. davisae способны различать неопло‑
дотворенных самок от спаренных [20], причем 
присутствие неоплодотворенных самок вызывало 
увеличение скорости плавания и активности сам‑
цов. Самцы A. tonsa, напротив, не обнаруживают 
избирательности к неоплодотворенным самкам. 
В пробах из Севастопольской бухты в период ин‑
тенсивного развития популяции A. tonsa нередко 
встречались самки с несколькими сперматофора‑
ми. В других районах Мирового океана обнару‑
живались самки, несущие множественные спер‑
матофоры, а также самцы и копеподитные стадии 
A. tonsa с прикрепленными сперматофорами [19]. 
Таким образом, самцы O. davisae сохраняют и ис‑
пользуют биологический материал и энергию при 
размножении более рационально.

Спектры питания этих двух видов могут пере‑
крываться [15, 22, 28, 30, 33]. В лабораторных 
экспериментах было показано, что концентра‑
ция пищи, приводящая к насыщению наупли‑
ев O. davisae, была ниже, чем у каланоидных 
науплиев. Поэтому O. davisae может достигать 
максимальной скорости роста и развития в при‑
роде при более низкой концентрации пищи, чем 
каланоиды. A. tonsa, напротив, адаптирована к  
высокой концентрации пищи и не может под‑
держивать высокую скорость размножения при 
низких концентрациях корма [26].

Таким образом, O. davisae имеет ряд конку‑
рентных преимуществ по сравнению с A. tonsa. 
Особенности биологии способствовали ее быстро‑
му расселению в Мировом океане, акклиматиза‑
ции в новых для нее ареалах обитания и успешной 
конкуренции с аборигенными видами [11, 27].

К настоящему времени в Черном море сфор‑
мирована устойчивая самовоспроизводящаяся 
популяция Oithona davisae. Вид приспособил‑
ся к новым условиям, определились его ниши 
и взаимодействие с аборигенными видами, про‑
изошло дальнейшее расселение в другие районы 
новой для него акватории Черного моря.
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Long‑term (2003–2014) routine observations of zooplankton in Sevastopol Bay (the Black Sea) have allowed the 
naturalization of the invasive copepod Oithona davisae to be studied in the Black Sea coastal waters. Inter‑annual and 
seasonal variability of the species and their impact on the native copepod community have been analyzed. The invasion 
of O. davisae and their undoubted dominance in terms of abundance were shown to alter the community structure 
but, at the same time, the abundances of the native species did not decrease, excepting the Black Sea earlier invader 
Acartia tonsa. A significant decline in A. tonsa numbers over the stages of O. davisae establishment and naturalization 
provided evidence of competition between the species. O. davisae have been demonstrated to gain competitive advantage 
over A. tonsa, that ensured their fast dispersal in the Black Sea, acclimatization in the new habitat and the successful 
competition over native species.
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