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1. ВВЕДЕНИЕ

Проблеме возникновения и изменениям 
экосистемы Черного моря посвящено большое 
количество публикации [1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 
10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18, 19, 20, 21, 22], и 
многие другие В настоящее время на базе кос-
венных данных (палеонтологических, кисло-
родно-изотопных, гляциологических и др.), с 
использованием радиоуглеродного метода, по-
казано, что периоды оледенений и потеплений 
в Средиземноморском бассейне отличались су-
щественными колебаниями уровня моря [23, 24, 
25]. Последние данные свидетельствуют о том, 
что в голоцене Черноморский бассейн пережил 
завершение цикла опускания вод в ледниковую 
эпоху и начало подъема уровня вод в период 

климатического оптимума голоцена, что приве-
ло к возникновению современной пелагической 
фауны Черного моря. Вопрос о её происхожде-
нии является предметом давних дискуссий [1, 
18, 20, 26, 27, 28, 29]. Было подтверждено, в част-
ности, что важную роль в распределении пела-
гической фауны Чёрного моря большую роль 
играет вертикальная стратификация и свойства 
водных масс. 

Так, например, в Черном море среди морских 
средиземноморских рыб по происхождению 
выделяются две подгруппы – холодолюбивые 
бореальные атлантические виды и теплолюби-
вые субтропические [29]. Первую группу, как 
считал Т.С. Расс [18], составляют холодолюбивые 
«бореально-атлантические реликты», которые 
попали в Чёрное море «после прорыва Босфора 
в период охлаждения вод, связанного с ледни-
ковой эпохой» в конце плейстоцена – начале го-
лоцена. В этот период, по его мнению, уровень 
Атлантики существенно повысился, в результа-
те чего из Лузитанской зоны океана, т.е. вдоль 
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южного побережья Северного моря и западных 
берегов Европы вплоть до северо-западной Аф-
рики, холодные воды Атлантики перенесли бо-
реальные виды сначала в Средиземное и затем 
Чёрное моря. С другой стороны, В.А. Водяниц-
кий [1], был уверен, что вселение как холодо-
любивых, так и теплолюбивых видов в Чёрное 
море происходило одновременно. Наличие «бо-
реально-атлантических планктонных реликтов» 
постледникового периода было показано также 
и трудами Т.С. Петипа и др. [28], утверждавшей, 
что в Черном море существует как теплолюби-
вый – эпипланктонный, так и холодолюбивый – 
батипланктонный комплексы видов планктона. 
У некоторых исследователей это утверждение 
вызвало, сомнение поскольку часть видов ак-
тивно мигрирует из слоя в слой [30]. С другой 
стороны, способность совершать вертикальные 
суточные миграции большой протяженности 
– это характерное свойство большинства боре-
альных пелагических видов Атлантики1. Можно 
даже утверждать, что это – как раз и есть маркер 
для водных масс, несущих бореальную пелаги-
ческую фауну. 

Сейчас наступил межледниковый период, 
когда через Босфор в Черное море происхо-
дит постоянный подток субтропических видов 
[31, 32], который назван «медитерранизацией». 
Однако так было не всегда и в определенные 
исторические периоды, через тот же пролив, по-
ступали и холодноводные бореальные пелаги-
ческие виды, принесенные из Атлантики в пе-
риоды оледенений. 

В настоящее время опубликовано мно-
го обобщающих работ по истории биоты Сре-
диземноморья [24, 33, 34, 35, 36, 37], которые 

убедительно показали, что закономерности 
изменений биоразнообразия всего Средизем-
номорского бассейна связаны процессами пе-
риодических изменений климата (оледенения-
ми и потеплениями), колебаниями уровня моря, 
сменой течений и стратификации водных масс, 
палеогеографическими и экологическими при-
чинами (Рис. 1). 

Столь разительные изменения в жизни ги-
дробионтов Средиземного моря определялись 
изменениями в гидрологии, т.е. направлениями 
течений и свойств водных масс. Впервые идея 
об этом была опубликована в работе Жан-Мари 
Переса «История средиземноморской биоты и 
колонизация глубин» [38], в которой он сфор-
мулировал основные положения теории о смене 
биоценозов Средиземного моря в ледниковые и 
межледниковые периоды  из-за изменений на-
правлений течений и структуры водных масс. 

В соответствии с положениями этой уже об-
щепринятой концепции С. Bianchi с коллегами 
[24] показал, что в периоды оледенений проис-
ходит понижение уровня моря, которое вызыва-
ет подток холодных атлантических вод с боре-
альной биотой. Распресненная поверхностная 
вода вытесняется водными массами Атлантики, 
а в глубинах моря формируется гомотермия, т.е. 
формируются условия, подходящие для жизни 
бореальной пелагической биоты. Большинство 
бореальных видов зоопланктона совершают 
вертикальные суточные миграции в широком 
диапазоне глубин и для них гомотермия холод-
ных глубинных вод создавала благоприятные 
условия для существования

В холодные периоды оледенений (Рис. 2), 
когда вода накапливалась в ледниках, уровень 
воды в океане постепенно понижался, однако, 
со временем, влажная и прохладная теплая по-
года вызывала увеличение количество осадков, 
которые попадали в водосборные бассейны рек 
и стекали в море.

1 В Североатлантическом регистре морских видов, 
или NARMS, приводятся подробные сведения о видо-
вом биоразнообразие северной части Северной части 
Атлантического океана, Средиземного и Черного мо-
рей: сайт https://www.vliz.be/vmdcdata/narms/

Рис. 1. Колебания уровня Средиземного моря за последние 400 тыс лет: 
а – теплые  межледниковые периоды, б – холодные влажные периоды оледенений [по 39]
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В результате этого водный баланс менялся, 
уровень моря вновь начинал поднимался, и по-
верхностный распресненный поток воды на-
правлялся в сторону Атлантики, а ниже возникал 
противоток холодной и соленой атлантической 
воды, направленный в сторону Средиземного 
моря. В теплые периоды (Рис. 2 б) водные мас-
сы субтропической Атлантики втекали в бассейн 
Средиземного моря, нагревались и постепенно 
меняли стратификацию водных масс. 

Связано это с тем, что зимняя температу-
ра поверхностной воды в Средиземном море 
определяет температуру глубинных водных 
вод, которые в это время постепенно прогре-
ваются и образуется сложная структура водных 
масс с разными физико-химическими пара-
метрами. Прогрев толщи воды Средиземного 
моря в межледниковые периоды приводил ги-
бели большинства видов холодноводной боре-
альной биоты.

2. ВОЗНИКНОВЕНИЕ МОРСКОЙ 
ЭКОСИСТЕМЫ В ЧЕРНОМ МОРЕ

В настоящем разделе автор впервые рас-
смотрит исторические процессы, происхо-
дившие в Черном море, с позиции уже обще-
принятой теории Жан-Мари Переса «История 
средиземноморской биоты и колонизация 
глубин» [24, 38], касающихся процессов воз-
никновения современного состава гидроби-
онтов Средиземного моря. Автор данной ра-
боты предполагает, что закономерности этих 
процессов были едины для всего средизем-
номорского бассейна, включая Черное море. 
На основании этого предлагает следующую 
схему возникновения современной структуры 
морской пелагической экосистемы на месте 
пресного озера, которое было в черномор-
ской котловине. К моменту образования связи 
между водоемами (Рис. 3) уровень Атлантиче-
ского океана был выше, чем в Средиземном и 
Черном морях приблизительно на 40 м.

В результате этого около 12,8–11,5 тысяч лет 
назад [40] холодные воды Атлантики с бореаль-
ной биотой сначала устремились в Средизем-
ное море [24], а затем, после прорыва его вод 
в котловину будущего Черного моря, эта биота 
выносилась в экстремальные условия пресного 
озера. Это процесс произошел по мнению боль-
шинства исследователей в период 11– 7 тыс. лет 
назад: 11 тыс. [40], 10 тыс. [9], 9 тыс. [33], 8-9 тыс. 
[41, 42], 7–8 тыс. [10, 43] лет назад. По мнению 
американских исследователей Райана и Питме-
на [44, 45, 46] приблизительно 7600 лет назад, 
средиземноморские воды хлынули через Бос-
фор огромным водопадом (в 200 раз большего, 
чем Ниагарский) и со скоростью 10 см в день за-
полнили бассейн, подняв его уровень на 120 м 
за два года. С опровержением этой гипотезы вы-
ступили многие исследователи [22, 23, 47, 48] и 
другие. – эта гипотеза вызвала большой публич-
ный резонанс и способствовало организации 
новых экспедиций в бассейн Черного моря. Не 
смотря на эти разногласия о том, когда и с ка-
кой скоростью заполнялось пресноводное Чер-
ное море-озеро, ясно одно что бореальная биота 
пелагиали Атлантики появилась в этом бассейне 
около 8 тыс. лет назад. 

Попав в условия пресноводного озера, хо-
лодноводные обитатели океанических вод, ве-
роятно, массово гибли из-за низкой солености, 
образуя поток мертвой органики в его глуби-
ны. Одновременно с этим происходила и ги-
бель пресноводных организмов, которые также 
осаждались на дно этого уже мертвого озера. 
Анализ донных осадков показал, что вторжение 
соленых океанских вод (38 ‰), в пресноводное 
озеро привело к массовой вспышке развития 
фитопланктона, что направило на дно бассей-
на дополнительный поток мертвой органики, 
вызвавшей стремительное уменьшение кисло-
рода в глубинах водоема [44, 49]. В результате 
этого в глубинах моря стало не хватать кисло-
рода для окисления этого потока тонущей ор-
ганики. Началась масштабная деоксигенация 

Рис. 2. Схема переноса водных масс и населяющих их организмов в Средиземном море [24]: 
а – в периоды оледенений, б – в периоды потеплений
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глубин, которая, возможно, была подобна тому, 
что произошло в Черном море в конце 1980-х, 
когда гиперэвтрофикация сократила запасы 
кислорода в глубинах Черного моря на 44% [50, 
51]. В первые годы после прорыва средиземно-
морских вод деоксигенация столь масштабной, 
что должна была охватить всю водную толщу от 
дна до поверхности [49], дав начало появлению 
сероводородной зоны. Пикноклина в то время, 
вероятно, еще не существовало, поскольку осо-
лонение вод Черного моря происходило посте-
пенно на протяжении 1,5 тыс. лет [49].

Так продолжалось до тех пор, пока уровень 
вод в Средиземноморском бассейне не срав-
нялся с уровнем вод в Атлантике (рис. 3). По 
современным оценкам это произошло око-
ло 3.5 тыс. лет назад [24]. Тогда поверхностная 
вода из субтропической Атлантики поступать в 
Средиземное море. В результате испарения те-
плая поверхностная вода приобретала большую 
плотность и опускалась в глубины, формируя 
там более слой более соленой воды, которая, в 
конечном счете стала выходить через Гибрал-
тар с нижним течением обратно в Атлантику. 
Постепенно вся толща вод Средиземного моря 
прогрелась и стала не пригодной для жизни 
большинства реликтовых холодноводных видов 
северной Атлантики. Почти вся бореальная био-
та вымерла и на ее место пришла субтропиче-
ская и тропическая флора и фауна.

Судьба бореальных реликтов в Черном море 
сложилась более благополучно: благодаря нали-
чию плотностного барьера в толще воды между 
кислородной и сероводородной зонами. В этом 
море охлажденная зимняя вода не погружается 
в глубины моря до дна (Рис. 4), а «растекается» 
над слоем основного пикноклина, образуя в те-
плое время года своеобразный природный хо-

лодильник или холодный промежуточный слой 
(ХПС), в котором и нашли свое спасение боре-
альные североатлантические реликты послед-
него оледенения. 

Условия образования ХПС в Черном море 
идентичны таковым в умеренных и полярных 
широтах, где вертикальная конвекция ограни-
чена по глубине галоклином (как в Балтийском, 
Охотском морях или субарктических районах). 
Именно благодаря такому стечению обстоя-
тельств бореальные организмы в этом море ока-
зались «запертыми» в небольшом объеме ХПС 
(Рис. 4, Чм), толщина которого составляет всего 
несколько десятков метров над анаэроконту-
ром [52]: зимой холодноводные животные могут 
подниматься до самой поверхности, а в теплое 
время года диапазон их обитания ограничен 
слоем между термоклином и анаэроконтуром.

К числу реликтов последнего оледенения 
(Рис. 5) относятся такие холодноводные виды 
фитопланктона - диатомовые Chaetoceros socialis 
H.S. Lauder, 1864, Leptocylindrus minimus Gran, 
1915, Pseudo-nitzschia delicatissima (Cleve) Heiden, 
1928 и динофитовые Heterocapsa triquetra 
(Ehrenberg) F. Stein, 1883, Scripsiella trochoidea (F. 
Stein) A.R. Loeblich III, 1976 (Нестерова, 2001), 
копеподы С. euxinus, P. elongatus, Oithona similis 
Claus, 1866, хетогнаты P. setosa, ктенофора P. 
pileus, черноморский шпрот S. sprattus phalericus, 
черноморский мерланг M. merlangus euxinus, 
умеренно холодноводные виды, такие как, чер-
номорский лосось Salmo trutta labrax Pallas, 1814 
, колючая акула Squalus acanthias ponticus Мяг-
ков и Кондюрин, 1986, камбала глосса Platichthys 
fl esus luscus (Pallas, 1814), а также такие дон-
ные виды как водоросли филлофора Броди 
Phyllophora brodiaea (Turner) Endlicher, 1843., 
филлофора пленчатолистная Р. membranifolia 

а – субтропическая; б – бореальная; п – пресноводная биота; 
1 – время прорыва морских вод в Черное море; 

2 – время подъема уровня вод, до современного в Средиземном и Черном морях; 
пунктир – вероятное время появления основного пикноклина

Рис. 3. Колебания уровня Средиземного моря в период голоцена и изменения состава организмов [24]
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(Goodenough & Woodward) J.Agardh, 1842) и фил-
лофора ложноцераноидная P. pseudoceranoides 
(S.G. Gmelin) Newroth & A.R.A.Taylor ex P.S. Dixon 
& L.M. Irvine, 1977).

Сейчас в составе планктона в этом море вы-
деляют два комплекса видов: поверхностные те-
пловодные – эпипланктон, и глубинные холод-
новодные виды – батипланктон [28]. Точно так 
же и среди рыб Черного моря выделяются два 
комплекса видов – теплолюбивые тропические, 
субтропические и, второй, – холодолюбивые бо-
реальные виды [29]. 

Около 3,5 тыс. лет назад уровень воды в Ат-
лантическом океане, Средиземном и Черном 
море выровнялся, что привело к возникнове-
нию современной системы течений в Босфоре и 
формированию современного химического со-
става вод Черного моря [53]. По другим данным 
относительная стабилизация структуры его вод 
произошла всего 1500 – 2000 лет назад [54].

С гидробиологической точки зрения это оз-
начает, что выделение двух комплексов план-
ктонных видов: эпипелагического и батипелаги-
ческого [28], а также «бореально-атлантических 
реликтов» среди рыб [18], было верным с точки 
зрения геохронологии. Эти виды существовали 
в акватории Черного моря 5-7 тыс. лет, до по-
явления первых тепловодных видов вселенцев, 
которые стали массово вселяться в Черном море 
только после того, как выровнялся уровень воды 
во всем Средиземноморском бассейне. С точки 
зрения функциональной, они, бесспорно, обра-
зуют единую [30], но очень своеобразную эколо-
гическую систему.

 3. СОВРЕМЕННАЯ ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ 
СТРУКТУРА ПЕЛАГИАЛИ

Стацией тепловодных поверхностных пела-
гических видов является верхняя черноморская 
водная масса (ВЧВМ), которая представляет со-

бой деятельный слой глубоководной части моря, 
характеризующийся значительной сезонной из-
менчивостью и высокими вертикальными гра-
диентами температуры и солености. Диапазон 
солености ВЧВМ 17.8-18.3‰, нижняя граница в 
среднем залегает на st = 14.0-14.2, средний объем 
2.3 %. Соленость 18.2-18.3 ‰ имеет локальный 
экстремум повторяемости на общей гистограм-
ме солености, что также является признаком 
для выделения ВЧВМ в качестве отдельной во-
дной массы [55].

Стацией бореальных атлантических релик-
тов в Черном море является ХПС или слоя мини-
мальных температур между сезонным и посто-
янным пикноклинами. Это подповерхностная 
водная масса, появляющаяся в результате зим-
него конвективного перемешивания. Это глав-
ное условие существования холодноводного 
комплекса видов в Черном море. Эти условия 
обитания в этом слое аналогичны таковым в 
морских и океанических бассейнах умеренных и 
полярных широт, где конвекция ограничена по 
глубине галоклином как, например, в Балтий-
ском, Охотском морях, субарктических районах. 
В тех районах Черного моря, где конвективные 
процессы зимой слабо развиты, ХПС имеет ад-
вективное происхождение. До начала 1950-х гг. 
считалось, что ХПС возникает по всему бассейну 
в результате вертикального перемешивания вод 
зимой – это так называемая «конвекционная» 
гипотеза [56, 57, 58]. Затем А.Г. Колесников [59] 
предположил, что зимнее выхолаживание всей 
толщи вод в северо-западной части моря приво-
дит к ее «сползанию» в открытые районы моря 
над основным пикноклином и распространяет-
ся по бассейну системой течений– это так назы-
ваемая «адвекционная» гипотеза. Дальнейшие 
исследования показали, что процессы возник-
новения ХПС в центральной части моря как 
стация обитания пелагических гидробионтов – 
являются основными и аналогичны с глубокой 

Рис. 4. Схема, объясняющая причину сохранения бореальных реликтов 
последнего оледенения в Черном море из-за наличия ХПС: 

Атл – Атлантика, Ср – Средиземное море, ЧМ – Черное море
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конвекцией в циклонических вихрях Гренланд-
ского моря или Лионского залива Средиземного 
моря [60, 61]. В настоящее время накоплены об-
ширные массивы данных о том, что в реальных 
условиях действуют как адвекционные, так и 
конвекционные процессы, которые происходят 
в трех основных зонах Черного моря (Рис. 6). 

С точки зрения гидробиологии это означает, 
что с началом 1980-х, когда в Черном море на-
чалась интенсивная эвтрофикация [62, 63], за-
грязненная вода, составляющая до 80% от обще-
го речного стока в Черное море [55], охлаждаясь, 
не перемешивалась во всей водной массе кисло-
родного слоя, а стекала в слой обитания релик-
товых холодноводных пелагических видов и, со-
ответственно, существенно ухудшая условия их 
обитания.

С другой стороны, началось постепенное 
нагревание слоя их обитания. Для этого рас-
смотрим критерии выделения ХПС. Обычно 
граница этого слоя определяется по изотерме 

8° С. В определенных районах моря (например, 
в его юго-восточной части) поверхностная тем-
пература не опускается ниже этого уровня [55]. 
Однако есть и иные способы выделения ХПС, 
основанные на параметрах градиентов термо-
халинных характеристик, при этом изотерма 8° 
С, уже не служит жестким критерием [64, 65].

В настоящее время имеется много публи-
каций по многолетней динамике температуры 
ХПС [55, 64, 65, 66, 67, 68, 69, 70, 71, и др.]. Было 
показано, что средняя температура поверхно-
сти моря стремительно повышается в течение 
последних 50 лет. Происходит аномальный рост 
температуры ядра ХПС и нагрев основного пик-
ноклина [55, 67; 70, 72, 73, 74, 75, и др.]. В резуль-
тате чего, стало сложно выделять границы ХПС, 
поскольку температура ядра ХПС существенно 
превысила 8 oC.

С гидробиологической точки зрения это оз-
начает, что начался, нагрев слоя воды, в котором 
обитают холодноводные реликты последнего 

а – C. socialis; б – L. minimus, в – P. delicatissima, г – H. triquetra; д – S.trochoidea;e - P. elongatus; 
ж – O. similis; з – C. euxinus*; и – P. setosa*; к – P. pileus*; л – S. sprattus phalericus*; 

м - M. merlangus euxinus*; н – A. aurita; о – S. acanthias ponticus; п – S. trutta labrax; р – P. fl esus luscus
(* – фото автора)

а- д – холодноводные фитопланктон; е- к – холодноводный зоопланктон; 
л-м холодноводные рыбы; н-р – умеренно холодноводные виды

Рис. 5. Представители бореальных реликтов в Черном море, 
сохранившиеся в нем со времен последнего ледникового периода
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оледенения. Если эта тенденция сохранится, то 
они могут исчезнуть, как это уже произошло с 
большинством бореальных реликтов в Среди-
земном море [76].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Холодноводная пелагическая биота Черного 
моря, представленная бореальными реликтами, 
существует в этом море, благодаря его уникаль-
ной структуре вод: над слоем основного пик-
ноклина находится ХПС, который играет роль 
природного холодильника, сохранившего хо-
лодноводные виды на этих широтах. 

Возникновение пелагической биоты Черно-
го моря шло поэтапно. Первый этап наступил 
20-10 тыс. лет, когда с началом таяния ледников 
холодные океанические воды начали поступать 
Средиземное море.  Второй, наступил в период 
11– 7 тыс. лет назад, когда морская вода из Сре-
диземного моря с бореальной биотой заполни-
ла бассейн Черного моря. Третий этап начался 
около 2,0 – 3,5 тыс. лет назад, после завершения 
стабилизация уровня вод в Средиземноморском 
бассейне, что привело к началу переноса суб-
тропических видов из Атлантики, через Среди-
земного море, в Черное море. 

Поэтому заселение вод Черного моря про-
исходило в два этапа: сначала в него попали 
холодноводные реликты, которые обитают в 
нем 11–7 тыс. лет, а затем, после выравнивания 
уровня вод во всем Средиземноморье (2,0–3,5 
тыс. лет назад) началось массовое вселение те-
пловодных видов, которые начали приноситься 
с нижнебосфорским течением. 

За последние 50 лет в результате климати-
ческих изменений и антропогенной деятель-
ности произошло существенное ухудшение ус-
ловий существования холодноводных реликтов 
в Черном море. Процесс постепенного прогрева 

слоя их обитания может привести к гибели это-
го комплекса видов, что уже почти произошло 
в Средиземном море. В результате этого эко-
система Черного моря может потерять базовые 
зв енья трофических цепей в виде кормового зо-
опланктона, шпрота и мерланга. 
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OF BOREAL PELAGIC BIOTA IN THE BLACK SEA
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The work is devoted to the question of describing the uniqueness of the ecosystem of the Black Sea, 
which has preserved in its depths a complex of boreal pelagic relics preserved since the last glacial epoch. 
The author of this paper suggests that the processes of the emergence of boreal biota in the Black Sea 
should be considered on the basis of the theory of the change of biocenoses of the Mediterranean Sea in 
glacial and interglacial periods due to changes in the directions of currents and the structure of water 
masses (Pérès, 1985). Currently, many generalizing works on the history of the Mediterranean biota 
have been published (Bianchi et al., 2011), which convincingly showed that the patterns of changes in 
the biodiversity of the entire Mediterranean basin are associated with the processes of periodic climate 
changes (glaciations and warming), sea level fl uctuations, changes in currents and stratifi cation of water 
masses, paleogeographic and ecological causes. Based on this, the author identifi es the main stages of the 
transformation of the freshwater lake ecosystem into a boreal marine one, and then, about 3.3 thousand. 
years ago, into the modern ecosystem of the Black Sea, consisting of warm-water intruders living in 
the upper Black Sea water mass and relics preserved since the last glaciation in the Cold Intermediate 
Layer (CIL). The latter is a unique feature of the Black Sea, which allows it to preserve boreal species in 
this natural “refrigerator”. The author notes that the processes of global warming have already led to a 
gradual heating of the CIL core (Belokopytov, 2017), which in the future may lead to the gradual death of 
cold-water species, many of which are important in the trophic chains of the ecosystem.
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