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1. ВВЕДЕНИЕ

В настоящее время в пелагиали Черного 
моря происходят стремительные ухудшения 
экологических условий для обитателей его глу-
бин. Эти изменения обычно связывают с ан-
тропогенным загрязнением, эвтрофикацией, 

интенсивным рыболовством, вселением новых 
видов-вселенцев и изменениями климата [1, 2, 
3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18, 19, 
20, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 28 и др.). Очевидно, 
что все эти факторы действуют взаимосвязано и 
достаточно сложно определить, то, что являет-
ся триггером тех иди иных изменений [8, 9, 10, 
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В статье приводится авторский анализ вопроса о возможном влиянии деоксигенации на структу-
ру распределения и трофические связи холодноводных видов зоопланктона и рыб Черного моря. 
Системное обобщение опубликованных данных, показало, что за последние 60 лет интенсивная 
деоксигенация глубин подняла нижнюю границу обитания холодноводных видов почти на 50 м 
вверх. Это граница между кислородными и бескислородными водами, соответствующая верхней 
границе субкислородного слоя (О2 10 μM, t = 15,8), к которой ежедневно днем опускаются холод-
новодные виды зоопланктона, снижая энергетические затраты, скрываясь от рыб, и где часть из 
них находится в теплое время года в диапаузе. В преэвтрофикационный период (в 1960-1980 гг., 
когда была хорошая аэрация водной толщи) эти организмы ежедневно опускались до глубины 120-
130 м и черноморский шпрот (обитающий до 100 м) мог питаться ими лишь во время их суточных 
вертикальных миграций: пищи было много, а шпрота мало. В период эвтрофикации (1980-1990) 
когда деоксигенация подняла нижнюю границу скоплений зоопланктона по всей глубоководной 
зоне выше 100 м, рыбы получили неограниченный доступ к глубинным скоплениям кормового 
зоопланктона. Хищники и жертвы оказались в одном и том же слое воды и состав пищи шпрота 
стал на 100 % состоять из крупных холодноводных копепод Calanus euxinus Hulsemann, 1991. Оби-
лие корма привело к тому, что численность шпрота в 1980-1990 возросла почти на порядок, а его 
жирность стала максимальной. Выедание копепод привело к тому, что несмотря на обилие фи-
топланктона в период эвтрофикации, численность кормового зоопланктона стала стремительно 
сокращаться. В постэвтрофикационный период, в условиях уменьшения количества кислорода 
в глубинах моря, тенденция к сокращению запасов кормового планктона продолжилась вплоть 
до появления хищного гребневика-вселенца мнемиопсиса, который в период с 1988 г. по 1992 
г. уничтожил почти все живое в толще воды, включая зоопланктон, икру и личинок рыб. Таким 
образом, авторы настоящего исследования впервые выдвигают гипотезу о том, что наряду с уже 
описанными закономерностями многолетних изменений экосистемы Черного моря под влия-
нием загрязнения, изменений климата, появления вселенцев и перелова рыбы, существует еще 
один ранее не описанный фактор: хорическое изменения биологической структуры водных масс 
из-за подъема бескислородных вод, вытесняющих холодноводные виды к поверхности. Это не 
только влияет на их распределение и трофические связи, но и создает предпосылки к их скорому 
исчезновению в случае дальнейшего сокращения поступления кислорода в глубины моря. 
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15, 16 и др.]. На базе этих представлений были 
построены сложные многофакторные матема-
тические модели, объясняющие как изменение 
экологических условий и перелов рыбы, вызва-
ли каскадную трансформацию экосистемы ЧМ 
[19, 27].

Не подвергая сомнению достоверность этих 
исследований, в данной статье мы впервые 
представляем авторский анализ вопроса о воз-
можном влиянии деоксигенации глубин моря 
Черного моря на структуру распределения и 
трофические связи холодноводных видов зоо-
планктона и рыб.

2. ГИДРОЛОГИЯ И ГИДРОХИМИЯ

Черное море - один из наиболее изученных 
морских водоемов, в котором проведены сотни 
экспедиций, опубликованы десятки моногра-
фий и множество научных статей о функциони-
ровании его экосистемы. В конце позапрошлого 
века Н.И. Андрусов [29], впервые показал, что 
кислородный слой в этом море существует толь-
ко в поверхностных водах глубиной 80-200 м, а 
ниже находится зона сероводорода, в которой 
нет высших форм жизни. Это открытие создало 
научную парадигму о двухслойном море, кото-
рая просуществовала в гидрологии и гидрохи-
мии до конца прошлого века. 

Общие черты гидрологии Черного моря были 
описаны в первой половине XX века в работах 
Шпиндлера, Врангеля [30] и в исследовании 
Книповича [31], которые позже были обобщены 
и уточнены в обобщающих работах Филиппо-
ва [32] и Леонова [33]. Вопросы термохалинной 
структуры Черного моря и ее изменчивости в 
различных временных масштабах обсуждались 
в работах Блатова и др. [34], Овчинникова и По-
пова [35], Гертмана [36], Мюррея и др. [37], Озсоя 
и Унлуаты [12], Огузa и др. [38], Белокопытовa 
[39], Полонского и др., [40] и пр.

Знания о гидрохимии Черного моря до се-
редины 20-го века были обобщены в книге 
Б.А. Скопинцева [41] «Эволюция химической 
структуры Черного моря». В этой работе про-
странственная и временная изменчивость вер-
тикальной гидрохимической структуры была 
описана как совокупный результат взаимодей-
ствия поверхностного кислородного слоя воды 
с глубинными сероводородными водами в ре-
зультате вертикального водообмена с участием 
органического вещества: считалось, что между 
кислородной и сероводородной зонами моря 
существует обширный слой сосуществовании О2 
и H2S (Рис. 1, С-слой). Эта точка зрения была до-
минирующей вплоть до конца двадцатого века. 
Поэтому, когда в 90-х годах прошлого века на-
чала появляться информация об отсутствии 
С-слоя и открытии новой промежуточной во-
дной массы [37], эти данные были отвергнуты 

как несоответствующие основной гипотезе о 
С-слое. В то время считалось, что окисление 
сероводорода возможно только за счет кисло-
рода [42]. Это было доказано как способностью 
к бактериальному окислению, так и измерени-
ями общей скорости окисления сероводорода 
(химического и бактериального). Все это было 
близко к теоретически рассчитанной скорости 
окисления и образованию сероводорода. Поэто-
му выводы об отсутствии смешанного слоя были 
приняты очень осторожно. Однако дальнейшие 
исследования показали, что все предыдущие ис-
следования, предполагающие наличие С-слоя, 
были ошибочными [37, 43, 44, 45, 46, 47]. Ока-
залось, что при использовании стандартного 
метода Винклера для измерения концентрации 
растворенного кислорода не учитывалось при-
сутствие бактерий, которые выделяли соедине-
ния марганца в редокс зоне, что завышало ре-
зультат и приводило к обнаружению кислорода 
даже в слое сероводорода [48]. 

Мировому научному сообществу потребова-
лось 15 лет, чтобы согласиться с тем, что C-слоя 
не существует и что на самом деле над ним на-
ходится отдельная водная масса без кислорода 
и сероводорода, которая была названа «Субкис-
лородным слоем» (Рис. 1). Это открытие ради-
кально изменило представление о структуре 
вод Черного моря, существовавшее более ста 
лет: старая парадигма двухслойного моря была 
заменена идеей трехслойного моря [48].

На рисунке 1, опубликованном в работе В.Н. 
Еремеева и С.К. Коновалова [49], показаны про-
фили распределения кислорода в Черном море, 
основанные на результатах старых экспедици-
онных измерений вплоть до конца 1980-х го-
дов (пунктирная линия) и современных данных 
(сплошная линия). Слой 0-h1 – это поверхност-
ный слой с максимальным насыщением кисло-
родом (90-110%). 

Горизонт h1 соответствует минимальной 
температуре холодного промежуточного слоя 
(ХПС) и плотности воды t = 14,4-14,6. Слой h1 – 
h2 - это слой оксиклина, где концентрация кис-
лорода снижается до 20-10 μM. Слой h2-h3 явля-
ется «Субкислородным слоем», верхняя граница 
которого соответствует концентрации кислоро-
да 10 μM и плотности t = 15,8, а нижняя соответ-
ствует исчезновению кислорода и аналитически 
значимому появлению сероводорода (3  μM) 
и плотности t = 16,2 [46, 49]. Слой h3-h4 соот-
ветствует положению несуществующего C-слоя, 
толщина которого, согласно предыдущим изме-
рениям, могла достигать 150 м [48].

3. ГИДРОБИОЛОГИЯ

Переход от концепции слоя «Сосущество-
вания» к «Субкислородному» слою потребовал 
изменения фундаментальных представлений 
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о структуре и функционировании экосистемы 
Черного моря, поскольку водные массы харак-
теризуются не только своим происхождением, 
местоположением или определенными гидро-
логическими и гидрохимическими показателя-
ми, но и определенным составом его обитателей 
[50].  Субкислородный слой (СС), представляет 
собой отделенную водную массу с устойчивыми 
характеристиками среды [46], которая является 
биотопом для населяющих его организмов. Для 
обозначения этого биотопа авторы использова-
ли термин «анаэроконтур» [51] т.е. биотоп, кон-
тактирующий как с аэробной, так и с анаэроб-
ной зонами (Рис. 2).

Этот биотоп имеет две контактные зоны, 
которые «притягивают» скопления организмов 

из разных сред обитания. Эти «пленки жизни», 
согласно Вернадскому [52], играют ключевую 
роль в функционировании водных экосистем, 
размножении и миграции водных организмов 
и очень чувствительны к внешним факторам. 
Верхняя граница СС находится в середине ос-
новного пикноклина, нижняя граница соответ-
ствует середине хемоклина. Основное население 
анаэроконтура составляют бактерии, однако у 
его верхней границы наблюдаются также плот-
ные скопления холодноводного зоопланктона, 
который концентрируется здесь в дневные часы 
и в период диапаузы при концентрации кисло-
рода около 10 μM [3, 53]. В данной работе мы сфо-
кусируем свое внимание именно на этой группе, 
организмов, как наиболее уязвимой в условиях 

Рис. 1. Схема расположения субкислородного слоя и несуществующего С-слоя 
(совместного присутствия O2 и H2S в водах Черного моря [49]

Рис. 2 Схема, объясняющая гидробиологическое определение термина “Анаэроконтур” 
как биотопа, населенного специфическими организмами в субкислородной водной массе [51]
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стремительной деоксигенации поверхностных 
вод Черного моря  [54, 55, 56]. 

4. ДЕОКСИГЕНАЦИЯ

Согласно С.К. Коновалову [46], резкие из-
менения концентрации кислорода в глубинах 
Черного моря начались в середине 1980-х годов 
из-за начавшейся антропогенной эвтрофика-
ции [45, 46, 47, 57, 58]. В период с 1960-х по 1990-е 
годы поступление питательных веществ в реки 
Дунай, Днепр и Дон увеличилось примерно в 
10 раз. Переизбыток питательных веществ, по-
ступающих в основном из сельского хозяйства и 
городских сточных вод (примерно 80% из сель-
ского хозяйства, 15% из городской воды и 5% из 
других источников, [59] привел к тому, что в се-
редине 1980-х началась гиперэвтрофикация [18, 
60]. В эти годы количество выпадающего орга-
нического вещества почти удвоилось по сравне-
нию с предыдущими десятилетиями [45, 46]. Это 
органическое вещество опускалось и концен-
трировалось у верхней границы СС. Вертикаль-
ный водообмен не обеспечивал достаточного 
количества кислорода, чтобы компенсировать 
растущее потребление кислорода для окисления 
этой массы органики [45, 46, 54]. В результате 
этого за последние 60 лет глубина проникнове-
ния кислорода уменьшилась (Рис. 3). со 140 м в 
1955 году до 90 м в 2013 году [55, 56], что привело 
к уменьшению количества кислорода в глубинах 
Черного моря почти на 44% [55].

После окончания периода интенсивной эв-
трофикации в 1995 году [60] количество выпада-
ющей органики существенно уменьшилось и это 
должно было привести к большей аэрации глу-
бин моря, но вместо этого продолжилось стреми-
тельное уменьшение растворенного кислорода в 
поверхностных слоях моря [58]. Это произошло в 
результате изменения климата: процесс деокси-
генации глубин моря вступил в новую фазу, когда 
не биогеохимические, a изменения гидрологиче-
ских процессов стали определять дефицит кисло-
рода в морских глубинах [61].

Смена фаз гидрологических процессов в 
Черном море происходит регулярно, когда пе-
риоды потепления/похолодания и осолонения/
распреснения воды сменяют друг друга [39]. 
Изменения этих фаз в Черном море, имеющем 
ограниченный водообмен с Мировым океаном, 
в значительной степени обусловлены измене-
нием преобладающего режима атмосферной 
циркуляции: зонального или меридионально-
го. При преобладании меридиональной цир-
куляции наблюдается рост числа атмосферных 
циклонов и увеличение баланса пресных вод 
за счет увеличения речного стока, осадков и 
уменьшения испарения. При зональной цир-
куляции наблюдаются обратные тенденции. С 
1960 по 1980 год в Черном море преобладал те-
плый и соленый период, затем последовал хо-
лодный и пресноводный период (1980-1996), а 
после этого наступил теплый и пресноводный 
период (1996-2010) [39]. Начиная с 2010-2012 
годов, наряду с продолжающимся потеплением, 
соленость начала расти. Переход к каждой из 
этих фаз приводит к значительным изменениям 
в гидрологической структуре вод и плотностной 
стратификации, которая ослабевает в периоды 
осолонения или похолодания и становится бо-
лее интенсивной в периоды распреснения или 
потепления [39]. Максимальное увеличение 
стратификации происходит при сочетании по-
тепления и опреснения, когда эти процессы 
достигают верхней части главного пикноклина 
[39, 40]. Именно это происходило до настояще-
го времени: максимальная стратификация по-
верхностных вод, привела к дальнейшему осла-
блению аэрации морских глубин [58, 61]. 

5. ХОЛОДНОВОДНЫЙ ЗООПЛАНКТОН

Катастрофическое уменьшение количества 
растворенного кислорода в глубинах Черного 
моря [54, 55, 56] привело к тому, что за последние 
60 лет в глубоководных районах верхняя грани-
ца анаэроконтура поднялась на 50 м к поверхно-
сти. В результате этого слой жизни зоопланкто-

Рис. 3. Средняя глубина верхней границы верхней границы СС 
в Черном море за периоды 1955-1976 (а) и 1987-2011 (б) [54]
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на и рыб в центральных районах моря сжался со 
130 м в 1957 г. до 80 м в последние годы. Подоб-
ные изменения вертикальной стратификации 
вод с точки зрения гидробиологии можно отне-
сти к нарушениям стратификации «хорического 
типа» (от греч. χώρα — место, область, земля), ко-
торые наблюдаются в тех случаях, когда водная 
масса постепенно меняет свое пространствен-
ное положение и под воздействием другого со-
четания внешних факторов приобретает новые 
экологические свойства [62]. Например, когда 
слой обитания глубинных видов перемещается 
к поверхности и начинает нагреваться. 

Именно это происходит в настоящее время 
с биотопом холодноводных видов зоопланкто-
на Черного моря. Подъем к поверхности слоя их 
обитания привел к тому, что, начиная с 1990 г. он 
начал стремительно нагреваться и в последние 
годы температура ядра ХПС уже превысила 8 оС 
[39]. Из этого, можно сделать вывод, что под влия-
нием деоксигенации в пелагиали глубоководных 
районов моря произошли «хорические» измене-
ния экологической структуры вод (или ухудше-
ние условий существования), что в перспективе 
может привести сокращению численности кор-
мового зоопланктона и, соответственно, к умень-
шению обилия мелких рыб планктонофагов.

С другой стороны, сокращение толщины 
слоя обитания зоопланктона и рыб в Черном 
море, может повлиять и на трофические связи 
в экосистеме. Это связано с тем, что разные пе-
лагические виды имеют разные физиологиче-

ские границы, определяющие их положение в 
толще воды. Так, в частности, нижней границей 
распределения зоопланктона является верхняя 
граница анаэроконтура, где при концентрации 
кислорода ~10 μM регистрируются сверхплот-
ные скопления холодноводных копепод [3, 53]. 
В Средиземном и северных морях эти или близ-
кие к ним виды ежедневно мигрируют на сотни 
метров вглубь и поэтому в Черном море ниж-
няя граница их обитания определяется толь-
ко предельным уровнем кислорода (~10 μM), 
при котором они могут существовать. Одна-
ко, для черноморского шпрота Sprattus sprattus 
(Linnaeus, 1758) нижняя граница распределения 
определяется двумя факторами: концентрацией 
кислорода и предельной глубиной погружения, 
которая для этого вида, имеющего плаватель-
ный пузырь, составляет всего 80 – 100 м [63, 64].

6. ХОЛОДНОВОДНЫЕ 
РЫБЫ-ПЛАНКТОНОФАГИ

Основным потребителем холодноводного зо-
опланктона является черноморский шпрот, кото-
рый питается преимущественно в светлое время 
суток с 12 до 16 часов [65, 66]. Его нагул происходит 
в весенне-летнее время у берегов, а нерест проис-
ходит по всей акватории моря в холодное время 
года. В нерестовый период шпрот не прекращает 
и не снижает интенсивности питания [66].

В доэвтрофикационный период (1957-1985, 
Рис. 3, 4) в глубоководных районах моря холод-

Рис. 4. Долгопериодная изменчивость обилия черноморского шпрота 
и его жирности в период с 1960 по 2005 гг.: 

(a) - динамика запасов (1) и вылова (2) [по 68]; (б)- динамика показателя индекса жирности 
шпрота с 1960-2005 гг. (длинный пунктир – среднее многолетнее значение жирности, 

вертикальные отрезки – величины стандартных ошибок)
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новодные копеподы днем опускались на глуби-
ну 120-140 м, что значительно глубже предель-
ной глубины погружения шпрота (80-100 м) 
[63, 64]. Поэтому, питающийся днем шпрот, мог 
лишь «перехватывать» планктонных мигрантов 
в сумерках, во время их суточных вертикальных 
миграций [67]. В это время резервный фонд по-
пуляций холодноводных копепод (представ-
ленный особями в диапаузе) был полностью не 
доступен для рыб: т.к. скопления копеподитов 
на стадии СV в диапаузе могли месяцами на-
ходиться у верхней границы анаэроконтура без 
взаимодействия с рыбами. 

В период эвтрофикации, в середине 1980-х, 
произошел подъем анаэроконтура в поверх-
ностные слои в глубоководных районах моря 
и нижняя зона концентрации холодноводных 
копепод оказалась в пределах слоя обитания 
черноморского шпрота: хищники и их жертвы 
оказались в одном и том же объеме воды до глу-
бины 80-100 м. При этом как мигрирующие, так 
и не мигрирующие особи в диапаузе стали до-
ступны для рыб-планктонофагов в любое время 
суток и любой сезон года. Резкое увеличение 
жирности шпрота в 1980-1982 г., сочетавшееся 
с максимальным ростом его жирности, свиде-
тельствует о появлении большого количества 
доступной пищи. Дальнейшее уменьшение чис-
ленности и жирности шпрота в 1983 г. связыва-
ют с начавшимся пиком развития медуз Aurelia 
aurita (Linnaeus, 1758), которые резко уменьши-
ли численность кормового зоопланктона [69], 
выступив в роли пищевого конкурента для рыб. 
Однако на следующий год шпрот вновь дал су-
щественное увеличение запасов при высокой 
жирности. Наиболее точная информация, под-
тверждающая, что в период с 1980 по 1990 год 
черноморские шпрот получил доступ к запасам 
холодноводного зоопланктона была получена из 
содержимого желудков этих рыб. Так, в северо-
западной части моря в 1956-1958 годах пище-
вой спектр черноморского шпрота состоял в из 
15 таксономических групп (Рис. 5): Cosinodiscus 
sp. 0,3%, личинки Polychaeta 1,6%, Podon sp. 6%, 

Evadne sp. - 0,8%, Calanus euxinus Hulsemann, 
1991 - 0,2%, Paracalanus parvus (Claus, 1863) - 
0,4%, Pseudocalanus elongatus (Brady, 1865) - 2,7%, 
Acartia clausi Giesbrecht, 1889 - 53,3%, Oithona 
nana Giesbrecht, 1893 - 0,3%, Harpacticoida - 3,4%, 
Cirripedia n. - 8,4%, Cirripedia cipris - 0,2%, личин-
ки Decapoda - 0,3% и Lamellibranchiata - 22,1%. 
Как видно из этого списка пищевых объектов 
на тот момент, он состоял почти на 75% из те-
пловодных организмов поверхностных сло-
ев. Холодноводные копеподы C. euxinus почти 
отсутствовали в пище. Однако 30 лет спустя в 
том же районе (1987-1989) рацион черномор-
ского шпрота полностью изменился: теперь он 
представлен копеподами: C. euxinus - 76,5%, P. 
elongatus - 0,6%, A. clausi - 22,8%, O. nana - 0,1%: 
т.е. основу его рациона стали составлять холод-
новодные животные, среди которых доминиро-
вали веслоногие рачки, связанные с анаэрокон-
туром в течение своего жизненного цикла.

Аналогичные изменения произошли и в глу-
боководных районах моря у берегов Крыма. С 
1956 по 1958 год черноморский шпрот имел ши-
рокий пищевой спектр: Coscinodiscus sp. – 0,3%, 
Copepoda ova – 0,3%, Copepoda sp.sp.- 0,8%, C. 
euxinus -b30.6%, P. parvus - 11,8%, P. elongatus - 21,3, 
A. clausi - 1,7%, O. nana - 0,5%, Lamellibranchiata - 
0,4% и Oicopleura dioica Fol, 1872 -32,3 %. Однако 
в том же месте 30 лет спустя состав корма этих 
рыб на 96% состоял из холодноводной копеподы 
C. euxinus (Рис. 6).

Таким образом, в период 1980-1990 гг. черно-
морский шпрот перешел на питание калянусом, 
что привело значительному снижение биомассы 
кормового зоопланктона1. Об этом свидетель-
ствуют данные, полученные у берегов Болгарии 
и в районе северо-западного шельфа Черного 
моря (Рис. 7 а): запасы кормового зоопланктона 
начали стремительно уменьшаться с 1980 вплоть 
до 1988 г., т.е. до массового развития ктенофор 
вселенцев Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865. Не-

Рис. 5. Содержимое желудков черноморского шпрота в северо-западной части моря 
в 1956-1958 годах и в период с 1987 по 1989 год (расчет по данным 66]

1 Биомасса кормового зоопланктона в Черном море 
почти на 60-80 % формируется за счет холодноводно-
го вида копепод C. euxinus [70] 
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которые исследователи связывают это пиками 
развития медуз A. aurita [69]. Однако вспышка 
развития этих медуз, наблюдаемая на шельфе се-
веро-западной части Черного моря, длилась все-
го два года (1980-1981 г.), а процесс сокращения 
биомассы кормового зоопланктона продолжался 
непрерывно вплоть до 1988 г (момента массового 
развития ктенофоры вселенца M. leidyi).  

Основываясь на этом, мы впервые выдви-
гаем гипотезу, предполагающую, что быстрое 
уменьшение биомассы кормового зоопланктона 
в Черном море в период 1980-1990 годов может 
быть также связано с подъемом анаэроконту-
ра на 50 м к поверхности, что привело к хори-
ческому изменению биологической структуры 
водных масс, изменениям в трофических вза-
имодействиях мелких планктоноядных рыб и 
скоплений глубоководного зоопланктона, кото-
рый стал более доступным во всей глубоковод-
ной части моря. 

7. ЖЕЛЕТЕЛЫЕ

Период процветания мелких пелагических 
планктоноядных рыб закончился в 1988 году 
(рис. 7 б), когда массовое развитие гребневика 
вселенца M. leidyi привело к катастрофическим 
изменениям в экосистеме Черного моря. Это же-
леобразное животное, не имевшее естественных 
врагов в этом регионе, начало  уничтожать почти 
все живое в пелагиали: зоопланктон, икру и ли-
чинок рыб [3, 20, 69]. В результате в начале 1990-х 
годов биомасса рачков C. euxinus, составляющего 
основу кормового зоопланктона, снизилась до 
0,5-1,1 г/м2 [71], уловы таких массовых планкто-
ноядных рыб, как черноморский шпрот и анчоус, 
сократились более чем на порядок [72, 73].

8. ПЕРЕЛОВ РЫБЫ

После 1995 г. начался современный период 
существования экосистемы ЧМ, что связано с 

вселением и массовым развитием нового инва-
зивного вида гребневиков Beroe ovata Bruguière, 
1789, который резко сократил численность кте-
нофоры M. leidyi [4]. В результате этого началось 
постепенное увеличение биомассы кормового 
зоопланктона и численности рыб планктонофа-
гов (Рис. 7 б). Но, существенное отличие этого 
периода от такового в 1980-1990 гг., когда подъ-
ем анаэроконтура вызвал всплеск роста чис-
ленности и жирности черноморского шпрота, 
заключается в интенсивном перелове планкто-
ноядных рыб. 

Чрезмерный вылов является одной из основ-
ных причин снижения численности черномор-
ского шпрота [24, 74]. Если регулярно и непрерыв-
но вылавливается более 50% объема нерестовых 
запасов промысловых популяций пелагических 
рыб, то, в конце концов, они уменьшаются в раз-
мерах и теряют способность к восстановлению 
[24]. Последствия чрезмерного вылова черно-
морского шпрота в последние годы привели 
к снижению его абсолютной индивидуальной 
плодовитости в 2,39 раза, сокращению средней 
длины тела, сокращению средней нерестовой по-
пуляции в 1,23 раза и общему сокращению био-
массы запасов этой рыбы более чем в 2,5 раза. 
В результате общий репродуктивный потенци-
ал черноморского шпрота снизился более чем в 
семь раз [74]. Возможно именно это обстоятель-
ство снизило влияние черноморского шпрота на 
обилие копепод C. euxinus, которое почти достиг-
ла уровня, наблюдавшегося до экспансии инва-
зивного гребневика M. leidyi [70].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Экологическое значение деоксигенации 
глубин ЧМ заключается в «хорическом»2  изме-
нении экологической структуры вертикального 
распределения гидробионтов в глубоководных 
районах. Результаты этого исследования по-

Рис. 6. Содержимое желудков черноморского шпрота в глубоководной части Чёрного моря вблизи 
южного побережья Крыма в период с 1956 по 958 год и с 1987 по 1989 год [расчет по данным 66]

2 [62]
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казали, что за последние 60 лет наблюдается 
устойчивая тенденция подъема анаэроконтура 
в глубоководных районах моря. Это означает, 
что в ближайшие десятилетия биотоп холод-
новодного зоопланктона может достигнуть 
критического объема в стратификации, когда 
обитающие в нем организмы будут лишены 
возможности совершать ежесуточные верти-
кальные миграции. Поскольку эти организмы 
осуществляют перенос вещества и энергии от 
зоны фотосинтеза к зоне хемосинтеза и обрат-
но, поэтому остановка этого биологического 
«насоса» может повлиять на ход всех экоси-
стемных процессов в Черном море. 

Кроме того, хорические изменения эколо-
гической структуры вертикального распреде-
ления гидробионтов затрагивают и взаимоот-
ношения в системе хищник/жертва, поскольку 
изменения стратификации организмов связа-
ны с их видоспецифическими физиологиче-
скими ограничениями. Из-за этих различий в 
физиологии черноморский шпрот в доэвтро-
фикационный период (1957-1980) не мог по-
треблять глубинные скопления копепод на 

границе кислородной зоны (он мог питаться 
только мигрирующими особями, поднимавши-
мися из недоступных для него глубин). В пе-
риод интенсивной эвтрофикации (1980-1995), 
когда верхняя граница анаэроконтура подня-
лась выше глубины 100 м, глубинные слои хо-
лодноводного зоопланктона оказались в слое 
обитания черноморского шпрота (рачки уже не 
могли погружаться в более глубокие слои из-за 
деоксигенации). Поэтому рацион шпрота в эти 
годы стал на 100% состоять из холодноводных 
видов копепод, составляющих основу биомас-
сы кормового зоопланктона. Обилие корма 
привело к тому, что черноморский шпрот в пе-
риод 1980-1988 г. стал максимально жирным и 
увеличил численность почти на порядок. Об-
ратной стороной этого процесса стало то, что в 
те годы по всей глубоководной зоне моря нача-
лось стремительное сокращение запасов кор-
мового зоопланктона. 

Таким образом, очевидно, что наряду с уже 
описанными закономерностями многолет-
них изменений экосистемы Черного моря под 
влиянием загрязнения, изменений климата, 

Рис. 7. Долгопериодные изменения биомассы кормового зоопланктона 
у болгарского побережья (а) и в районе северо-западной части (б) [по 69].
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появления вселенцев и перелова рыбы, суще-
ствует еще один (еще не описанный) фактор: 
хорическое изменения биологической структу-
ры водных масс под влиянием деоксигенации, 
которая вытесняет холодноводные виды зоо-
планктона к поверхности в слой обитания рыб-
планктонофагов. 
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POSSIBLE INFLUENCE OF DEOXYGENATION ON THE DISTRIBUTION STRUCTURE AND TROPHIC 
CONNECTIONS OF COLD-WATER ZOOPLANKTON SPECIES AND FISHES OF THE BLACK SEA

© 2024 V.V. Melnikov1, V.N. Belokopytov2, A.V. Masevich2

1 FRC “A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of the Russian Academy of Sciences”,
Sevastopol, Russia

2 Marine Hydrophysical Institute of the Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia

The article presents the author’s analysis of the possible effect of deoxygenation on the distribution 
structure and trophic relationships of cold-water zooplankton and fi sh of the Black Sea. A systematic 
generalization of the published data showed that over the past 60 years, intensive deoxygenation of the 
depths has raised the lower boundary of the cold-water zooplankton vertical distribution of by almost 
50 m up. This is the boundary between oxic and anoxic waters, corresponding to the upper boundary 
of the suboxic layer (O2 10 microns, t = 15.8), where cold-water zooplankton species descend daily 
during the day, reducing energy costs, hiding from fi sh, and where some of them are in diapause in 
the warm season of year. In the preeutrophication period (in the 1960s and 1980s, when there was good 
aeration of the water column) these organisms sank daily to the 120-130 m depth, and the Black Sea 
sprat (living at depths up to 100 m) could only feed on them during their daily vertical migrations: at 
this there was a lot of food, but there were few sprats. During the eutrophication period (1980-1990), 
when deoxygenation raised the lower limit of zooplankton accumulations in the entire deep-sea 
zone above 100 m, fi sh gained unrestricted access to deep-sea accumulations of forage zooplankton. 
Predators and prey appeared in the same water layer, and the sprat’s food composition consisted of 100% 
large cold-water copepod Calanus euxinus Hulsemann, 1991. The abundance of feed led to the fact that 
the number of sprats in 1980-1990 increased by almost an order of magnitude, and their fat content 
became maximum. The eating of copepods led to the fact that, despite the abundance of phytoplankton 
during the eutrophication period, the number of fodder zooplankton began to decline rapidly. In the 
posteutrophication period, in conditions of a rapid decrease in the amount of oxygen in the depths of the 
sea, the tendency to reduce stocks of forage plankton persisted until the appearance of the predatory 
ctenophore mnemiopsis, which in the period from 1988 to 1992 destroyed almost all life in the sea, 
including zooplankton, eggs and fi sh larvae. Thus, the authors of this study for the fi rst time hypothesize 
that, along with the already described patterns of long-term changes in the Black Sea ecosystem under 
the infl uence of pollution, climate change, the appearance of invaders and overfi shing, there is another 
(previously undescribed) factor: “choric” changes in the biological structure of the Black Sea water 
masses. The anoxic waters rise displace cold-water species to the surface. This not only affects their 
distribution and trophic relationships, but also creates prerequisites for their disappearance in the event 
of a further reduction in oxygen supply to the depths of the sea.
Keywords: deoxygenation, ecosystem, hydrochemistry, climate changes, global warming, zooplankton, fi sh.
DOI: 10.37313/1990-5378-2024-26-5-94-108
EDN: WRBERL
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