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ВИДОВЫЕ РАЗЛИЧИЯ ЧЕРНОМОРСКИХ ГРЕБНЕВИКОВ  

В РЕАКЦИЯХ НА ИЗМЕНЕНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ  
 

Выявлены различия реакций черноморских гребневиков Pleurobrachia pileus, Mnemiopsis leidyi, Beroe ovatа и 
Bolinopsis vitrea на изменение температуры. Показана их приуроченность к слоям с разной температурой и 
уточнены термальные зависимости вымета яиц, темпа развития и роста личинок животных. Из обитающих в 
настоящее время в Чёрном море гребневиков плевробрахия является холодолюбивым видом, тогда как мне-
миопсис наиболее теплолюбив. Определено влияние температурных условий на характеристики биолюми-
несценции гребневиков. Оптимум биолюминесцентной реакции M. leidyi зарегистрирован при 26 ± 1ºС, а B. 
ovata – при 22 ± 1ºС. Минимум светоизлучения для обоих видов гребневиков отмечен при 10 ± 1ºС.  
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За последние 30 лет фауна гребневиков Чёрного 
моря существенно обогатилась: в 1980-1990-е гг. к 
единственному виду-аборигену плевробрахии Pleu-
robrachia pileus (O.F. Muller, 1776) (в [21] он зна-
чится как P. rhodopis Chun, 1880, но недавно пока-
зано, что по размерам вид соответствует P. pileus 
(O.F. Muller, 1776) [9]) добавились два вида из ро-
дов мнемиопсис (Mnemiopsis  leidyi A.Agassiz, 1865) 
и берое (Beroe ovatа Mayer, 1912), а в 2007 г. у чер-
номорских берегов Турции и Болгарии найден ещё 
и болинопсис (Bolinopsis vitrea (L. Agassiz, 1860)). 
Пока неясно, сумеет ли этот вид, обитающий в Сре-
диземном море, натурализоваться в Чёрном, но его 
встречали и в 2010 г. [32]. Поскольку каждый из 
упомянутых родов Ctenophora представлен в Чёр-
ном море единственным видом, при дальнейшем 
обсуждении будем использовать русскоязычные 
названия родов. 

Гребневики-вселенцы не только пополнили 
список макропланктона Чёрного моря, но и значи-
тельно повлияли на структуру и динамику его эко-
системы, что привлекло к ним большое внимание. 
Желетелые макропланктона вызвали интерес и в 
других акваториях, поскольку потепление климата 
и одновременное усиление антропогенной эвтрофи-
кации привели в ряде случаев к существенному ро-
сту популяций не только гребневиков, но и медуз 
[33]. Это повлияло на состояние морских сообществ 

и отразилось на деятельности человека: забивались 
рыболовные сети и водоводы, создавались помехи 
морскому купанию, а в Чёрном море одновременно 
с первой вспышкой массового развития мнемиопси-
са резко упал промысел хамсы. Поэтому при по-
пытках прогнозировать биологические последствия 
возможного дальнейшего потепления обращают 
внимание, кроме прочего, на ожидаемый отклик 
популяций желетелых. Но для этого важно оценить 
отклик на изменения температуры среды каждого 
рассматриваемого вида. 

Всего насчитывают около 150 видов греб-
невиков [21, 33], обитающих в широкой зоне темпе-
ратур. Её пределы можно оценить по таким фактам: 
M. leidyi не может зимовать в Азовском море, где 
температура воды снижается ниже 4°С, тогда как 
тропические виды не выдерживают повышения 
температуры выше 34 – 35°С [33]. Однако имеется 
информация, что мнемиопсис проник и в Балтий-
ское море, но, в отличие от Азовского моря, зимует 
при высокой численности даже в северной части 
Балтики, где температура снижается до 2 – 0°С [33]. 

С 1980-х гг. в Чёрном море проводится ин-
тенсивное исследование гребневиков-вселенцев: 
выясняются особенности их распределения по рай-
онам, в связи с глубиной, температурой и солёно-
стью; изучаются особенности питания, дыхания и 
размножения. Было выяснено влияние температуры
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среды на вертикальное распределение популяции в 
пелагиали [7, 8, 10, 12, 13, 31], активность размно-
жения [11], интенсивность метаболизма [1, 2], осо-
бенности свечения в экспериментальных условиях 
[19, 23]. Подобные сведения получены и для берое 
[16, 23, 25]. 

Известные к настоящему времени данные 
позволяют сопоставить температурные предпочте-
ния трёх видов гребневиков, заведомо натурализо-
вавшихся в Чёрном море. Что касается только что 
вселившегося болинопсиса, то пока есть только 
упоминание о его тепловодности [32]. В данной ра-
боте использованы все имеющиеся полевые и экс-
периментальные сведения, в частности, новейшие 
данные по среде обитания, особенностям морфоло-
гии и экологии вида. Так, показано, что B. vitrea 
морфологически очень схож с M. leidyi, однако име-
ется ряд особенностей, которые характерны для бо-
линопсиса, и позволяют различать между собой 
упомянутые виды. Авторы [32] полагают, что B. 
vitrea, вероятнее всего, проник в Чёрное море из 
Эгейского с течением или балластными водами. B. 
vitrea широко распространён в субтропичесикх во-
дах [29], встречается также в восточном и западном 
средиземноморье, в том числе Эгейском и Адриати-
ческом морях [26, 35, 36]. Кроме того, собранные 
образцы, обнаруженные на глубине 0 – 50 м, в ос-
новном обитали в приповерхностном слое и на мел-
ководье. Исходя из вышесказанного, можно пред-
положить, что B. vitrea является эвритермным, но, 
вместе с тем, теплолюбивым видом. Толерантность 
к температуре черноморских популяций гребневи-
ков сопоставляется с доступными сведениями из 
других частей современного ареала. 

Глубины обитания гребневиков в Чёр-
ном море как отражение предпочитаемых тем-
ператур. Наиболее чётко приуроченность жи-
вотных к слоям с разной температурой про-
слеживается летом при резко выраженной вер-
тикальной стратификации вод [20]. Напомним, 
что «летняя термическая структура характери-
зуется максимальным прогревом (25°С) верх-
него 10 – 15-метрового слоя с резким пониже-
нием температуры (до 7.5°С) в слое ХПС (се-
зонный термоклин) и последующим медлен-
ным её ростом с глубиной …» [20]. 

Плевробрахия. Использование 150-лит-
рового батометра, в сочетании с другими мето-
дами учёта зоопланктона, позволило наиболее 

детально охарактеризовать вертикальное рас-
пределение плевробрахии [4]. Мелкие особи 
образуют пик в верхней части термоклина, а 
более крупные – в нижней части оксиклина, 
при содержании кислорода чуть выше 1 мл·л-1. 
Таким образом, взрослые особи плевробрахии 
предпочитают не только низкую температуру, 
но и гипоксические условия. Более поздние ис-
следования подтвердили, что плевробрахия об-
разует скопления в холодных водах (в слое 
термоклина и под ним) [2, 14, 30, 31]. Таким 
образом, данные о вертикальном распределе-
нии P. pileus в Чёрном море свидетельствуют о 
холодолюбивости данного вида. 

Мнемиопсис. Первая вспышка развития 
мнемипосиса наблюдалась в 1988 г. [12]. Была 
показана приуроченность данного вида к хо-
рошо прогретому поверхностному слою, в пре-
делах которого совершаются суточные верти-
кальные миграции [10, 13]. В открытом море в 
июле 56 – 82 % от общей численности нахо-
дится в слое 0 – 5 м круглые сутки, тогда как 
ниже термоклина в разные часы встречено 6 – 
20 % численности популяции [13]. В другом 
случае (для августа в северо-западной части 
моря) приведены данные, которые показывают, 
что 70.3 % биомассы мнемиопсиса расположе-
но выше термоклина, остальная часть популя-
ции (28.5 %) находилась в слое термоклина и 
ниже (1.2%). Заметим, что в работе [2] допу-
щены ошибки в расчётах процентов, поэтому 
приведены иные цифры, полученные после пе-
ресчёта. 

Следовательно, при летней стратифи-
кации мнемиопсис проявляет себя как типич-
ный тепловодный вид [7]. К зиме поверхност-
ная температура понижается и наступает гомо-
термия. В водах северо-западного шельфа тем-
пература даже растёт с увеличением глубины. 
В таких условиях мнемиопсис выбирает для 
зимовки глубины с максимально высокой тем-
пературой, обычно около 8°С [7]. 

Берое впервые был отмечен в 1997 г. у 
берегов Кавказа, Одессы и у болгарского побе-
режья [16], а в 1999 г. стал обычным у берегов
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Крыма [25]. В летнее время берое встречается 
преимущественно в поверхностном слое (0 – 5 
м) прибрежной зоны [16, 25], в прогретой воде. 
В октябре при ещё высоких температурах (14.4 
– 21°С) биомасса берое в водах над шельфом и 
континентальным склоном почти в 4 раза вы-
ше, чем в глубинных районах [3]. Ежемесячные 
наблюдения показали, что у Севастополя берое 
появляется в середине августа [5]. 

Таким образом, при летней темпера-
турной стратификации пространственное рас-
пределение гребневиков показывает, что 
плевробрахия обитает в холодных водах, тогда 
как мнемиопсис и берое предпочитают прогре-
тые прибрежные воды. При зимнем охлажде-
нии поверхностного слоя распределение срав-
ниваемых видов уже не позволяет различить 
температурные предпочтения гребневиков. 
Так, в декабре при температуре 9°С в Феодо-
сийском заливе в слое 10 – 35 м встречались 
одновременно берое и плевробрахия [6]. 

Влияние температуры на размножение 
гребневиков. Распределение гребневиков по 
размерам в уловах, данные по сезонной дина-
мике численности и размерного состава позво-
ляют в общих чертах определить, при каких 
температурах происходит размножение вида. 
Содержание гребневиков в экспериментальных 
условиях при разных температурах даёт воз-
можность уточнить термальные зависимости 
вымета яиц, темпа развития и роста личинок. 

Указывается [9, 15], что плевробрахия 
размером 3 – 8 мм наиболее многочисленна с 
сентября по декабрь: в это время особи разме-
ром 10 – 12 мм встречаются лишь единично. 
По этим данным трудно определить сезон раз-
множения вида.  

У мнемиопсиса массовое размножение 
было зарегистрировано сначала при темпера-
туре поверхностной воды 23°С [11]. Позже 
уточнили, что размножение может происхо-
дить и в 19°С [8], и даже в 16°С [25]. Но в каж-
дой части моря массовый вымет яиц наблюда-
ется один раз в году при температуре выше 
20°С, о чём свидетельствует единственный 

резко выраженный локальный максимум чис-
ленности популяции. В экспериментальных 
условиях чёткая связь количества вымётывае-
мых мнемиописисом яиц была выявлена у бе-
регов США в заливе Нарагансет [27].  

Было показано, что одиночные яйца 
появляются даже при 4 – 6°С, а при 10 – 12°С 
вымет составляет до 400 – 600 яиц в сутки, но 
массовый вымет (более 1000 яиц в сутки 
наблюдается при температуре не менее 18°С. 
Судя по расположению сезонных пиков чис-
ленности берое [5] она растет в сентябре, когда 
температура поверхностного слоя уже снижа-
ется до 20ºС. Возможно, решающее значение 
имеют условия питания, поскольку основной 
пищей берое является мнемиопсис. Пик раз-
множения имеет максимум в октябре, после 
пика размножения мнемиопсиса [25]. 

 Связь интенсивности дыхания гребне-
виков с температурой. В Чёрном море подоб-
ные исследования начаты давно на плевробра-
хии [15]. Поскольку в зоне обитания данного 
вида температура составляет около 8°С, не 
удивляет замечание автора, что при температу-
ре выше 18 – 20°С «гребневики чувствовали 
себя подавленно» и через несколько часов по-
гибали, а при температуре 26°С смерть насту-
пала почти сразу. Указывается, что только при 
температуре, не превышающей 14°С, 
плевробрахии оставались живыми в течение 2 
– 3 дней. Приведённые сведения свидетель-
ствуют, что температура выше 14°С близка к 
предельно допустимой для вида. Тем не менее, 
основные исследования интенсивности дыха-
ния автор выполнил при 17 – 20°С [15]. Полу-
ченные в таких условиях данные не вызывают 
доверия, поэтому укажем только, что интен-
сивность дыхания резко падала при 21 – 22°С. 

Упомянем об интересных эксперимен-
тальных данных об особенностях поведения 
плевробрахии при разных температурах и ско-
рости биения гребней (ктен), полученных на 
материале из Гельголанда [28]. В этих опытах 
реакции гребневиков испытывали при темпера-
турах не выше 16°С, причём на предварительно
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акклиматизированных животных. На мнемио-
псисе данные по зависимости потребления 
кислорода от температуры были получены в 
специальных экспериментах на Чёрном море 
[2]. Интенсивность дыхания измеряли при та-
ких значениях температуры воды: 7.3, 12.8, 
20.2 и 23.6 °С. На графи-
ках видно (рис. 1), что 
даже при температуре 

23.6°С потребление кислорода продолжало 
плавно расти, тогда как у плевробрахии и ме-
дузы аурелии (Auralia aurita), при достижении 
температуры более 20°С, соответствующие 
кривые показывали явное снижение.  

 
Рис. 1 Влияние температуры 
на потребление О2 (R1, мкл 
О2 мг орг в-ва-1 ч-1) (R 1 = R 
/W0.84) тремя видами желете-
лых Чёрного моря (из [2]) 
Fig. 1 Influence of temperature 
on the O2 consumption (R1, 
mcL O2 mg of organic matter-1 
h-1) (R 1 = R /W0.84) by three 
species of jellyfish of the 
Black Sea [2] 

 
На этом основании 

мнемиопсис назван 
наиболее теплолюбивым, 
по сравнению с 
плевробрахией и аурелией 
[2].
Вскоре после этого были опубликованы до-
полнительные наблюдения о том, что в августе 
при температуре 24.5°С резко снижается ак-
тивность мнемиопсиса. Приведены также гра-
фики сезонного изменения скорости потребле-
ния кислорода мнемиопсисом для только что 
отловленных, а также для голодавших живот-
ных [1]. На кривой для свежевыловленных 
особей видно, что с увеличением температуры 
в летнее время скорость потребления кислоро-
да плавно растёт, а к зиме снижается (рис. 2). В 
августе кривая показывает небольшой прогиб, 
и это снижение дыхания уместно связать с 
максимальными температурами, когда отмече-
но снижение активности. Вторая кривая для 
выдержанных трое суток без пищи животных 
тоже имела прогиб, но в июле. Это создаёт не-
определённость в объяснении причин сниже-
ния скорости дыхания, впрочем, воздействие 

высокой температуры остаётся наиболее веро-
ятным. 
 
Рис. 2 Зависимость скорости дыхания гребневиков 
от температуры и биомассы кормового зоопланкто-
на: 1 – свежевыловленные; 2 – голодавшие [1] 
Fig. 2 Dependence of ctenophores respiration velocity 
on a temperature and biomass of feed zooplankton: 1 – 
freshly-caught; 2 – starving  [1] 
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Потребление кислорода гребневиком 
берое не было исследовано при разных темпе-
ратурах. Имеются, однако, данные, полученные 
при температуре 21°С [24], тогда как другие 
авторы и в ином районе побережья исследова-
ли дыхание берое при 24.6 – 26.1°С [34]. Выше 
упоминалось, что при температуре 24°С 
плевробрахия погибает почти мгновенно, но по 
берое получены величины потребления кисло-
рода, сравнимые с другими данными. Впрочем, 
учитывая методические расхождения, (разли-
чия в размерах животных, районе исследова-
ний и т.д.), возможное влияние соответствую-
щих температурных различий на скорость ды-
хания берое оставим без анализа. 

Экспериментальное исследование био-
люминесценции гребневиков. Измерение реак-
ций свечения животных, обладающих способ-
ностью биолюминесценции, после создания 
лабораторного приборного комплекса «Свет» 
[22], стало стандартизованным и надёжным 
биофизическим методом. Используя механиче-
скую и химическую стимуляцию, изучили ос-
новные характеристики биолюминесценции 
(амплитуда, энергия, а также длительность све-
тоизлучения). Была показана видоспецифич-
ность особенностей светоизлучения мнемио-
псиса и берое, а также возможность использо-

вания биолюминесценции для уточнения эко-
логических особенностей видов [23]. 

Так, на мнемиопсисе удалось показать, 
что основные характеристики свечения явно 
угнетены весной, усиливаются летом, а осенью 
снова снижаются [17]. Кроме того, удалось вы-
явить циркадную ритмику биолюминесценции. 
Она проявляется при содержании гребневиков 
как на свету, так и в темноте: первый (боль-
шой) пик интенсивности светоизлучения 
наблюдается в 01 ч, второй – в 13 ч; минималь-
ные значения отмечаются между 7 и 10 ч. Эти 
данные неплохо увязываются с результатами 
наблюдений за периодичностью вертикальных 
миграций и ритмами пищевой активности. 

Как мнемиопсис, так и берое показали 
значительную зависимость интенсивности све-
чения от изменений температуры. Для иллю-
страции различий в воздействии температуры 
на биолюминесценцию мнемиопсиса и берое 
используем результаты измерений, полученные 
при механической и химической стимуляции 
свечения. У мнемиопсиса минимальное свече-
ние наблюдается в марте (рис. 3, 4), интенсив-
ность свечения при этом составляет 9.93 ± 
0.49·108 и 9.21 ± 0.46·108 квант∙с-1·см-2 при хи-
мической и механической стимуляции соответ-
ственно.  

 
 

Рис.  3 Сезонная динамика ампли-
туды светоизлучения M. leidyi 
Fig. 3 Seasonal dynamics of M. leidyi 
light-emission amplitude 
 

В весенний период угне-
тение биолюминесценции греб-
невика сказывается и на дли-
тельности сигналов: наблюда-
ются один – два слабых импуль-
са с небольшой (около 1.5 с) 
продолжительностью (рис. 4). В 
летний период, наоборот, отме-
чается резкое усиление биолю-
минесцентной активности М. 
leidyi.  
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На приведённом гра-
фике сезонной динамики ам-
плитуды светоизлучения (рис. 
3) видно, что данный показа-
тель имеет один пик, прихо-
дящийся на август и, в целом, 
соответствующий ходу тем-
пературной кривой. 

Рис.  4 Сезонная динамика дли-
тельности светоизлучения M. 
leidyi 
Fig. 4 Seasonal dynamics of M. 
leidyi light-emission duration 

Так, максимальные показатели ампли-
туды сигналов в данный период при 26°С до-
стигают 841.97 ± 42.09∙108 квант∙с-1·см-2. При 
этом интенсивность светоизлучения гребневи-
ков при химической стимуляции в 2 – 2.5 раза 
выше (p < 0.05), чем при механической. Сезон-
ные изменения сказываются и на характере си-
гналов, которые в летний период представляют 
собой ряд последовательных вспышек одной 
интенсивности, формирующие плато на уровне 
2/3 интенсивности, длительность светоизлуче-
ния максимальна и достигает 3.46 с [17].  

Этот пик можно сопоставить с кривой 
сезонных изменений скорости потребления 
кислорода мнемиопсисом (рис. 2). Обратим 
внимание на то, что в августе, при самой высо-
кой температуре, происходит некоторое сни-
жение скорости дыхания. В то же время кривая 
биолюминесценции сохраняет плавный ход с 
одним максимумом (как при механическом, так 
и при химическом стимулировании). У берое 
тоже после весеннего минимума с амплитудой 
свечения в мае 35.96 ± 1.79∙108 квант∙с-1·см-2 
наблюдается усиление свечения к лету (рис. 5) 

[18]. 

Рис. 5  Сезонная динамика амп-
литуды светоизлучения B. ovata 
Fig. 5 Seasonal dynamics of B. 
ovata light-emission amplitude 

В отличие от мнемиопсиса, 
берое показывает два пика ам-
плитуды светоизлучения, из 
которых основной наблюдает-
ся в июле, при повышении 
температуры до 20°С, и со-
ставляет 1382.25 ± 69.11·108 
квант∙с-1·см-2 .  В это время по-
вышается и численность бе-
рое. После  основного пика 
идёт резкий спад амплитуды 
светоизлучения, почти до 
весенних значений.
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Этот спад при амплитуде биолюминес-
ценции до 98.75 ± 4.93·108 квант∙с-1·см-2 прихо-
дится на август, когда температура достигает 
максимума. В сентябре наблюдается второй 
пик амплитуды светоизлучения – 852.56 ± 
42.62·108 квант∙с-1·см-2. Затем регистрируется 
постепенное снижение интенсивности свече-
ния к декабрю, по сравнению с осенним пиком, 
почти в 15 раз, составляя 56.7 ± 2.83·108 

квант∙с-1·см-2 при механической стимуляции и 

27.01 ± 1.35·108 квант∙с-1·см-2 – химической. 
Длительность сигналов B. ovata в раз-

личные сезоны (рис. 6) при обоих методах сти-
муляции также существенно изменяется, при 
этом наиболее короткие сигналы наблюдаются 
у ктенофор в мае (1.06 – 1.27 с) и декабре (0.9 – 
1.36 с), более продолжительные – в июле – ав-
густе (2.54 – 2.86 с) (p < 0.05).  

Описанный характер се-
зонной динамики амплитуды 
светоизлучения берое наиболее 
логично интерпретировать как 
подавление свечения слишком 
высокой для данного вида греб-
невиков летней температурой. 

Рис. 6 Сезонная динамика длитель-
ности светоизлучения B. ovata 
Fig. 6 Seasonal dynamics of B. ovata 
light-emission duration  

После достижения тем-
пературы 20°С её дальнейшее 
увеличение вызывает все боль-
шее снижение свечения, и это 
продолжается, пока температу-
ра снова не возвращается к от-
метке 20°С (рис. 5, 6). 

 Выводы. 1. Совокупность приведён-
ных материалов позволила детально оценить 
особенности реакции обитающих в Чёрном мо-
ре гребневиков на вертикальное распределение 
температуры и её сезонные изменения в про-
греваемом слое. 2. Данные по эксперименталь-
ному измерению характеристик биолюминес-
ценции оказались наиболее воспроизводимыми 
и надёжными, что делает используемый при-
борный комплекс хорошим средством уточне-
ния экологии светящихся организмов. 3. У 
гребневика мнемиопсиса амплитуда светоизлу-

чения увеличивается с ростом температуры, 
тогда как у берое она резко снижается при тем-
пературе выше 20°С. 4. Из обитающих в насто-
ящее время в Чёрном море гребневиков 
плевробрахия является холодолюбивым видом, 
а два другие – теплолюбивые, причем мнемио-
псис более теплолюбив. 
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Видові відмінності реброплавів Чорного моря в реакціях на зміну температури. В. Є. Заїка, Ю. М. То-
карев, О. В. Машукова. Виявлені відмінності реакцій чорноморських реброплавів Pleurobrachia pileus, 
Mnemiopsis leidyi, Beroe ovatа і Bolinopsis vitrea на зміну температури. Показана їх віднесених до шарів з різ-
ною температурою і уточнені термальні залежності вимету яєць, темпу розвитку і зростання личинок тварин. 
З тих, що мешкають в даний час у Чорному морі реброплавів плевробрахія є холодоулюбливим видом, тоді 
як мнеміопсис найбільш теплоулюбливий. Визначений вплив температурних умов на характеристики біолю-
мінесценції реброплавів. Оптимум біолюмінесцентної реакції M. leidyi зареєстрований при температурі 26 ± 
1 ºС, а B. ovata – при 22 ± 1 ºС. Мінімум світловипромінювання для обох видів реброплавів відмічено при 10 
± 1 ºС. 
Ключові слова: варіабельність температури, характеристики світловипромінювання, реброплави, пелагіаль 

Specific distinctions of the Black Sea ctenophores in reactions on temperature change. V. E. Zaika, Yu. N. 
Tokarev, O. V. Mashukova. Distinctions of the Black Sea ctenophores Pleurobrachia pileus, Mnemiopsis leidyi, 
Beroe ovatа and Bolinopsis vitrea reactions on the temperature change are revealed. Their confinedness to the layers 
with different temperature has been shown and thermal dependences of eggs spawning, rate of development and 
growth of animals larvae has been specified. Among living now in the Black sea ctenophores pleurobrachia is cold-
loving species, while mnemiopsis is more thermophilic. Influence of temperature conditions on ctenophores 
bioluminescence characteristics has been defined. An optimum of bioluminescent reaction of M. leidyi is registered 
at temperature 26 ± 1 ºС, and B. ovata – at 22 ± 1 ºС. The minimum of light-emission for both species of ctenophores 
has been registered at 10 ± 1 ºС. 
Keywords: temperature variability, light-emission characteristics, ctenophores, pelagial 

Морський екологічний журнал, № 1, Т. XIII. 2014 25 




