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ВВЕДЕНИЕ

Создатель учения о биосфере В. И. Вернад-
ский (1965, 1977), анализируя макромасштабные 
биологические структуры, выявил среди них 
определенную структурированность сгущений 
жизни в Мировом океане, выделял планктон, 
морское дно, морское прибрежье и саргассо-
вые заросли. Это послужило отправной точкой 
к тому, что во второй половине прошлого века 
научной школой Одесского отделения ИнБЮМ 
под руководством академика Ю.П. Зайцева была 

сформулирована общая концепция контактных 
или контурных биотопов моря (Зайцев, 1960, 
1961, 2006, 2012, 2015). В соответствии с ней на 
основе обширных исследований были выявлены 
и описаны зоны, заселенные специфическими 
контурными биоценозами (Зайцев, 2006, 2012, 
2015), среди которых выделяются следующие 
(Рис. 1): аэроконтур – биотоп на границе море – 
атмосфера (Зайцев, 1960, 1961), псаммоконтур 
- биотоп песчаных пляжей с их надводными и 
подводными ярусами, (Маринов, 1975; Воробье-
ва и др., 1992), литоконтур - биотоп твердых 
поверхностей: камни, сваи и т.д. (Зайцев, 2015), 
пелоконтур - биотоп толщи воды на границе 
илистого берега и дна (Зайцев, 2015), потамо-
контур - биотоп на границе морских и речных 
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Работа посвящена вопросу выделения нового контурного биотопа в Черном море. В настоящее время 
в гидробиологии принято выделять следующие контурные биотопы или контактные зоны моря: аэ-
роконтур, псаммоконтур, литоконтур, пелоконтур, потамоконтур (Зайцев, 2012, 2015), которые опи-
сывают экологическую структуру любого водоема за исключением Черного моря. Связано это с тем, 
что большая часть глубоководной акватории этого водоема не имеет пелоконтура с высшими фор-
мами жизни из-за сероводородного заражения глубин. Пелоконтур существует здесь только в при-
брежных шельфовых районах до глубин 150–200 м, где еще есть кислород. До конца прошлого века 
считалось, что Черное море имеет только кислородную и сероводородную зоны со слоем смешения 
(или С-слоем) между ними. Однако, в начале этого века в гидрохимии было сделано революционной 
открытие (Konovalov, Murray, 2001; Konovalov et al., 2005): оказалось, что С-слоя не существует, что 
кислородный и сероводородный слои вод разделяет особая водная масса, где нет ни кислорода, ни се-
роводорода. Эта водная масса (названная Субкислородным слоем) имеет толщину около 30-50 м, ха-
рактерные физико-химические свойства и определенную историю происхождения (Konovalov et al., 
2005).  Как любая водная масса в море она представляет собой биотоп, который в гидробиологии еще 
не имеет названия, слабо описан и его роль в экосистеме недостаточно изучена. Однако уже имеются 
данные, что он играет исключительно важную роль в экосистеме Черного моря поскольку на его гра-
ницах, формируются массовые скопления гидробионтов и именно в нем происходит интенсивный 
хемосинтез, сопоставимый по продукции с фотической зоной (Поликарпов и др., 1990).  Этот биотоп, 
является очевидным контурным биотопом, противоположным аэроконтуру, который контактирует с 
кислородной средой. Он находится на границе с бескислородной седой и поэтому автор данной ра-
боты впервые назвал его «анаэроконтуром» Черного моря. На основании обобщения существующих 
данных и результатов собственных исследований в настоящей работе впервые приводится обобщен-
ное описание структурно-функциональных характеристик этого контурного биотопа и описывается 
его роль в функционировании экосистемы Черного моря. Результаты настоящей работы представля-
ют фундаментальный интерес для понимания биологических процессов в экстремальных условиях и 
их влияния на долгопериодные изменения экосистемы Черного моря. 
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вод (Зайцев, 1986, 2015). Как видно из этого 
перечня контактных биотопов, с их помощью 
можно описать экологическую структуру любо-
го водоема, за исключением Черного моря (ЧМ). 

Связано это с тем, что около 87% объема вод 
ЧМ лишены кислорода (О2) и заражены серово-
дородом (H2S): глубже 80–150 м в черноморской 
воде отсутствует кислород, поэтому животные и 
растения тут не могут жить, и глубже существу-
ют только бактерии (Андрусов, 1890; Зайцев, 
2006). Большие глубины, занимающие основную 
часть моря, образуют застойную зону, где отсут-
ствуют условия для существования глубоковод-
ного пелоконтура1.Существующий в этом море 
пелоконтур хорошо развит на северо-западном 
шельфе, в мелководных бухтах и заливах, в рай-
онах континентального склона до глубин около 
200 м, где еще есть кислород (Зайцев, 2015). Ины-
ми словами, в глубоководной зоне моря илы не 
образуют «сгущение жизни», которое могло бы 
называться контурным биотопом (Рис. 2).

Однако, в толще воды, в зоне основного пик-
ноклина, над всей глубоководной акваторией 
моря существует своеобразное контурный био-
топ, где происходят активные биологические 
процессы, сопоставимые с тем, что происходят в 
аэроконтуре, как по значимости для функцио-
нирования экосистемы, так и по масштабу энер-
гетических процессов. Поэтому в данной работе 
предлагается выделить этот слой как особый пе-
лагический контурный биотоп и ввести поня-

тие - «анаэроконтур»: биотоп, субкислородного 
слоя, на границах которого существуют контур-
ные зоны (Рис. 2).

АНАЭРОКОНТУР ЧЕРНОГО МОРЯ

Любая контактная зона моря характеризует-
ся наличием зон раздела. Так, биотоп аэрокон-
тур характеризуется наличием границы разде-
ла в виде поверхностной пленки вокруг которой 
существует контурный биоценоз нейстона: эпи-
нейстон – над поверхностной пленкой, и ги-
понейстон – под ней (Зайцев, 1960, 1961, 1970, 
2015). До конца прошлого века считалось, что 
в тоще воды, между кислородной и сероводо-
родной зонами, такой резкой границы не суще-
ствует. Считалось, что между этими водами есть 
слой смешения O2 – H2S или С-слой (Фащук и 
др., 1987), в котором «близкое к стационарному 
распределение H2S в ЧМ поддерживается непо-
средственным взаимодействием О2 и H2S в слое 
их совместного сосуществования» (Скопинцев, 
1975; Стунжас, 2018). В настоящее время выяс-
н илось, что зоны смешения не существует и, что 
структура вод совсем другая (Konovalov, Murray, 
2001; Konovalov et al., 2005). В науке произошла 
концептуальная революция, так как на смену 
старой парадигме о двух слойном море (аэроб-
ная и анаэробная зоны, а между ними С-слой),  
ввели представление о трех слойном море 
(Стунжас, 2018). Выяснилось, что между кисло-
родной и сероводородной зонами существует 
четко очерченная субкислородная водная масса 
или Suboxic layer, который имеет толщину око-

1 В глубоководной зоне моря на дне существует лишь 
аноксибионтная (бактериальная) форма жизни 
(Зайцев, Поликарпов, 2002)

Рис. 1. Структура контактных зон морских водоемов: 
1. аэроконтур – биотоп на границе море – атмосфера (Зайцев, 1960, 1961), нейстон; 

2. псаммоконтур – песчаный биотоп с их надводными и подводными ярусами, 
(Маринов, 1975; Воробьева и др., 1992); 

3.литоконтур – каменистый биотоп: камни, сваи и т.д. (Зайцев, 2015); 
4. потамоконтур - биотоп на границе речных вод (Зайцев, 1986, 2015); 

5. пелоконтур - биотоп ила (Зайцев, 2015)
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ло 40 м и обладает особыми свойствами (Murray 
et al., 1989), с низкой концентрацией и низкими 
вертикальными градиентами O2 над началом 
сероводородной зоны (Murray et al., 1989, 1995). 
Переход от понятия слоя сосуществования к 
субкислородной зоне потребовал изменения 
фундаментальных представлений о процессах 
формирования биогеохимической структуры и 
распределения жизни в Черном море, что так-
же позволяет использовать принципы прогноза 
для оценки перспективных изменений структу-
ры экосистемы Черного моря под совместным 
влиянием антропогенных и климатических из-
менений (Коновалов, 2012). 

2.1 ГРАНИЦЫ РАЗДЕЛА СРЕД

Контактными зонами в анаэроконтуре ЧМ 
являются границы субкислородного слоя, на 
каждой из которых наблюдаются скопления 
жизни и происходит смена сообществ. У верхней 
границы субкислородного слоя (ВГСС) находит-
ся его аэробная часть, а под – субкислородная. 
Среднее положение ВГСС соответствует концен-
трации кислорода 10 μМ и средней изопикни-
ческой поверхности t 15,7–15,8. Это середина 
основного пикноклина, который существенно 
ограничивает интенсивность вертикального 
водообмена, а значит влияет на оседания ча-
стиц «морского снега» (Konovalov, Murray, 2001; 
Konovalov et al., 2005; Коновалов и др., 2018). 
Сюда сверху непрерывно оседает «дождь тру-
пов», частицы детрита и бактериальные агре-
гаты, которые концентрируются у ВГСС (Зеле-
зинская, 1968; Зайцев, 1970; Гулин и др., 1995; 

Самышев, 2009; Dzitsky et al., 2012; Melnikov et 
al., 2021б). В самом субкислородном слое кон-
центрация O2, как правило, варьирует в диа-
пазоне 3–5 μМ (Konovalov et al., 2005). Нижняя 
граница субкислородного слоя (НГСС) соответ-
ствует середине хемоклина2, изопикнической 
поверхности t 16,2 при концентрации серово-
дорода 3 μМ (Konovalov, Murray, 2001; Konovalov 
et al., 2005; Коновалов и др., 2018). 

2.2 АЭРОБИОНТЫ (О2 > 10 μм)

Это часть организмов кислородной зоны, 
жизненные циклы которых связаны с пребыва-
нием в нижней части кислородной зоны у ВГСС. 
В кислородной зоне у верхней границы анаэро-
контура встречаются высокоактивные прокари-
отические сообщества, играющие важную роль в 
биогеохимическом круговороте. Это различные 
цианобактерии, метанотрофы и нитрифици-
рующие бактерии. Некоторые специфические 
классы включают актинобактерии, гаммапроте-
обактерии и альфапротеобактерии (Schubotz et 
al., 2009; Kirkpatrick et al., 2006). Именно на этой 
границе наблюдается высокая концентрация 
седиментационных частиц, бактерий, бактери-
альных агрегатов, зоофлагеллят и метазойных 
организмов (Виноградов и др., 1986, 1987, 1990; 
Виноградов, Шушкина, 1982; Vinogradov et al., 
1992; Флинт, 1989). 

Нижней границей концентрации копепод 
является изооксигены 6–10 μМ (Флинт, 1989; 
Murray et al., 1989, 1995; Vinogradov et al., 1992). 
2 Под хемоклином понимается слой с резким измене-
нием химического состава воды

Рис. 2. Структура контак тных зон ЧМ: 
1. аэроконтур – биотоп на границе море – атмосфера (Зайцев, 1960, 1961; 1970), нейстон; 

2. псаммоконтур – песчаный биотоп с их надводными и подводными ярусами, (Маринов, 1975; Воробьева и др., 1992); 
3. литоконтур – кам енистый биотоп: камни, сваи и т.д. (Зайцев, 2015); 
4. потамоконтур – биотоп на границе речных вод (Зайцев, 1986, 2015); 

5. пелоконтур – биотоп ила (Зайцев, 2015); 
6. анаэроконтур – биотоп субкислородного слоя
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Исследования в других районах Мирового оке-
ана также показали, что такой уровень O2 явля-
ется нижней границей для скоплений многих 
видов копепод (Childress, 1975; Флинт, 1989; 
Judkins 1980; Longhurst, 1967; Wishner et al., 
1995, 1998). Днем они опускаются в слой с мини-
мальным содержанием O2 (Рис. 3), а ночью ми-
грируют к поверхности (Besiktepe, 2001; Флинт, 
1989; Виноградов и др. 1982, 1986, 1990, 1992; 
Виноградов, Флинт, 1985).

Значение этих суточных вертикальных ми-
граций рачков состоит в том, что ночью они под-
нимаются к поверхности для питания, а днем 
уходят в безопасную от рыб зону кислородного 
минимума, что также сокращает затраты энер-
гии в 7,2 раза (Svetlichny et al., 1998, 2006; Yuneva 
et al., 1999).  Именно в этих слоях скапливаются 
хищники (Maas et al., 2014) и здесь же находят-
ся слои «спящих» копепод в диапаузе и гребне-
виков (Wishner et al., 2000, 2013; Melnikov et al., 
2021а,б). Многие виды зоопланктона исполь-
зуют гипоксийные воды (О2 10 μМ) в качестве 
убежища от крупных пелагических рыб, уходя 
за пределы зоны обитания хищников.  У черно-
морского калянуса Calanus euxinus Hulsemann, 
1991,  слои с экстремально низкими значения-
ми O2 играют важную роль в жизненном цикле, 
поскольку с апреля по сентябрь поздние стадии 
копеподитов (IV и V) постоянно находятся в 
диапаузе в этом слое, образуя резервный фонд 
популяции (Виноградов, Шушкина, 1980; Флинт, 
1989; Svetlichny et al., 2006).

В центральных районах моря слои дневных 
скоплений зоопланктона находятся непосред-
ственно над ВГСС с толщиной зоны максималь-
ных концентраций всего 2–4 м. Исследования 
автора, выполненные в ноябре 2013 г.  на много-
суточной станции (Melnikov et al., 2021б) пока-

зали, что в центе западной халистазы основная 
масса зоопланктона концентрировалась непо-
средственно над изооксигеной 10 μМ и изопик-
ной t = 15,7 (Рис. 4, 5). Причем максимальная 
численность организмов была сконцентрирова-
на в узком слое, толщиной в 2 метра на глубине 
74–76 м. На горизонте 72 м располагался слой 
ктенофор Pleurobrachia pileus (O. F. Müller, 1776) 
с численностью 14 экз./м3, на два метра ниже 
был пик концентрации копепод С. euxinus с чис-
ленностью 140 экз./м3, глубже располагался слой 
максимума численности копепод Pseudocalanus 
elongatus (Boeck, 1865) –  1844 экз./м3  и  С. euxinus   
– 120 экз./м3, пик хетогнат Parasagitta setosa (J. 
Müller, 1847) – 64.4 экз./м3 приходился на самый 
глубокий слой до 83 м и уже на 88 метров начи-
налась плотная завеса «молочного слоя» мутно-
сти субкислородного слоя.

В районе континентального склона в зоне 
основного черноморского течения (ОЧТ) зоо-
планктон в дневное время концентрировался 
днем на 45 м глубже, чем в центральной части 
моря (Melnikov et al., 2021а). Слой зоопланктона 
начинался с глубины 119 м: гребневики P. pileus 
(2,7 экз./м3), крупные веслоногие C. euxinus (135 
экз./м3), мелкие копеподы P. elongatus были об-
наружены (405 экз./м3) и хетогнаты P. setosa (27 
экз./м3). По мере того, заглубления к ВГСС в этом 
регионе первыми исчезали гребневики P. pileus 
(при уровнях кислорода ниже 12 μМ).

Веслоногие рачки C. euxinus достигли своего 
пика в слое 119–123 м и исчезали при концен-
трации кислорода ниже 10 μМ. Мелкие копе-
поды P. elongatus увеличили численность в слое 
123–128 м (до 800 экз./м3). На глубине 125 м зо-
опланктон почти исчезал. Полное исчезновение 
зоопланктона произошло на глубине 128 м с на-
чалом «молочного слоя» (Рис. 6). Как видно из 

Рис. 3. Концептуальная модель классической (ночной) дневной вертикальной миграции 
по Zaret & Suffern (1976), измененная для отражения специфики миграций 

холодноводных копепод в центральных районах ЧМ

 



207

Гидробиология – биологические науки

рисунка основная масса зоопланктона находи-
лась в слое с концентрацией кислорода 6–10 μМ, 
т.е. непосредственно в слое ВГСС.

Описанные выше результаты полностью со-
ответствуют данным ИО РАН СССР, полученным 
более 40 лет назад (Виноградов и др., 1986, 1987, 
1990; Виноградов, Шушкина, 1982; Vinogradov 
et al., 1992;  Флинт, 1989) у изооксигены 10 μМ, 
наблюдались плотные скопления зоопланктона, 
концентрация которых была на порядок и бо-
лее, выше, чем в поверхностных слоях воды, и 
достигала для С. euxinus в дневные часы во вре-
мя весенних работ 400-640 экз./м3, а осенью – 
530–950 экз./м3 для P. pileus – 18–32 и 14–15 экз./
м3, соответственно, для и P. setosa 50–175 экз./м3. 
В слоях скопления мезопланктона от  мечен вы-

сокий уровень развития наногетеротрофов, сре-
ди которых преобладали инофлагелляты. Вели-
чины численности и биомассы зоофлагеллят на 
этих горизонтах превышали таковые на сосед-
них глубинах, соответственно, в 1,5–10 и 1,5–52 
раза (Флинт, 1989). Распределение всех исследо-
ванных видов в этих слоях было также наибо-
лее глубоким на периферии ОЧТ у свала глубин, 
в зоне конвергенции поверхностных течений 
напротив Крыма, а наиболее приближенным к 
поверхности – в центрах циклонических кру-
говоротов (Флинт, 1989). Разница в положении 
нижней границы распределения зоопланктона 
в центральных и прилежащих к свалу шельфа 
районах достигала 40–50 м. Подтверждается и 
строгая последовательность чередования слоев 

Рис. 4. Вертикальное распределение численности (экз..м-3) 
основных зоопланктона в слое 70–77 м в дневное время: 

О2 — кислород, мл.л-1; Т – температура, оС;  условная плотность t (Melnikov et al., 2021б)

Рис. 5. Вертикальное распределение основных групп зоопланктона в центре западной халистазы 
в слое 70–140 м в дневное время в зависимости от положен ия ВГСС (10  μМ) в ноябре 2013 

(Обобщенные данные по Schulz-Vogt er al., 2019 и Melnikov et al., 2021б)
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максимальных концентраций отдельных видов, 
формирующих глубинные скопления: наиболее 
высокое положение занимает максимум греб-
невиков P. pileus, глубже расположен максимум 
C. euxinus и еще ниже – хетогнат P. setosa. Кроме 
того, эти исследования показали (Флинт, 1989), 
что в этот слой у нижней границы кислородной 
зоны собираются копеподы в период диапаузы: 
в теплое время года копеподиты CV опускаются 
на глубину, перестают питаться и «зависают» тут 
на несколько месяцев. Какая именно часть из 
них перестает мигрировать – еще недостаточ-
но исследовано, однако есть данные, что в июне 
эта не мигрирующая часть гемипопуляции со-
ставляет около 50% (Besiktepe, 2001), в августе 
их  около 60–75% от все й численности этой ста-
дии (Vinogradov et al, 1992), в сентябре не более 
трети копеподитов CV находятся в диапаузе, а в 
октябре их остается лишь 13% (Besiktepe, 2001). 

ОБИТАТЕЛИ СУБКИСЛОРОДНОЙ ЗОНЫ 
(O2  3–5 μм)

МОЛОЧНЫЙ СЛОЙ И ЕГО СОСТАВ

Как было показано выше, сразу после про-
хождения вниз от границы ВГСС происходит 
полное исчезновение зоопланктона и начина-
ется слой мелкодисперсной взвеси. Временные 
ряды, полученные с помощью биогеохимиче-
ских поплавков Argo (BGC-Argo), показали, что 
этот слой мелкой взвеси постоянно присутству-
ет в субкислородной зоне (Whitmire et al., 2009; 
Wojtasiewicz et al., 2018). Этот, так часто назы-
ваемый, «молочный слой» или слой повышен-
ной мутности (Melnikov et al., 2021б) содержит 
скопление бактерий, состав которых и процес-
сы, связанные с ними, еще слабо исследованы. 

Достаточно отметить, что бактерии, осущест-
вляющие анаэробное окисление аммония (или 
анаммоксические), а это один из ключевых ми-
кробных процессов в круговороте азота, были 
открыты только в 1999 году (Strous et al., 1999), 
и в свое время описание этого процесса стало 
большим сюрпризом для научного сообщества. 

РАЗМЕРЫ ЧАСТИЦ

Бактерии «молочного слоя» содержит как 
аэробные, так и анаэробные микроорганизмы:  
цианобактерии, денитрифицирующие бак-
терии, метанотрофы, метаногены, бактерии, 
восстанавливающие железо, бактерии, восста-
навливающие марганец, анаммокс-бактерии, 
пурпурно-серные и магнитотаксические бак-
терии (Thamdrup et al., 2000;  Kirkpatrick et al., 
2006; Schubert et al., 2006; Leloup et al., 2007; 
Schubotz et al., 2009; Glaubitz et al., 2010; Henkel 
et al., 2019; Schulz-Vogt et al., 2019). 

Размеры этих бактерий меняются в широ-
ких пределах, например, свободно плавающие 
магнитотаксические бактерии могут достигать 
в диаметре 5 μm (Schulz-Vogt et al., 2019), среди 
анаммоксических и денитрифицирующих бак-
терий тут обнаружены как свободноживущие 
бактерии (0,2–2,0 μm), так и в составе бактери-
альных аггрегатов в виде мелких взвешенных (> 
2–30 μm) и крупных оседающих (> 30 мкм) ча-
стиц (Fuchsman et al., 2012, 2017; Ganesh et al., 
2014, 2015). 

ФОСФАТЫ И ВЕРТИКАЛЬНЫЕ 
МИГРАЦИИ БАКТЕРИЙ

В настоящее время известно, что субкисло-
родный слой ЧМ характеризуется выраженной 

 

 

Рис. 6. Вертикальное распределение основных групп зоопланктона в зоне континентального 
склона в слое 118–150 м в дневное время в зависимости от положения ВГСС (10 μМ) в ноябре 2013
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активностью хемоавтотрофных микроорганиз-
мов, которые, как полагают, являются ключевы-
ми игроками в денитрификации и окислении 
сульфидов и играют важную роль в углеродном, 
азотном и серном циклах окси-аноксических 
пелагических переходных зон (Glaubitz et al., 
2010; Henkel et al., 2019; Schulz-Vogt et al., 2019). 
В частности, в субкислородном слое (в непо-
средственной близости к редокс зоне) был за-
регистрирован максимум хемосинтеза и наи-
большего градиента фосфатов в Черном море 
(Поликарпов и др., 1990). Профили фосфатов 
в этом слое имеют выраженный минимум на 
верхней и максимум на нижней границе, с пи-
ком содержания фосфора в виде частиц между 
ними. Раньше предполагалось, что такие профи-
ли обусловлены только химическим процессом, 
связанный с сорбцией фосфатов на тонущих ча-
стицах оксидов металлов (Shaffer, 1986), но ба-
ланс не сходился, поскольку скорость оседания 
частиц была слишком мала. Недавно выясни-
лось (Schulz-Vogt et al., 2019), что в этом процес-
се могут принимать крупные магнитотаксиче-
ские бактерии, которые мигрируют вверх и вниз 
по субкислородной зоне, поглощая фосфаты у 
верхней границы и высвобождая их на нижней 
границе. В отличие от пассивного транспорта 
через оксиды металлов, этот бактериальный 
транспорт может количественно объяснить на-
блюдаемые профили фосфатов.

БАКТЕРИАЛЬНАЯ ДЕНИТРИФИКАЦИЯ 
И АНАЭРОБНОЕ ОКИСЛЕНИЕ АММОНИЯ

В субкислородных слоях Мирового океана 
(O2 ≤ 5 μМ) об итают анаммоксические и дени-
трифицирующие бактерии, которые производят 
от 20 до 40% азота путем гетеротрофной дени-
трификации и анаэробного окисления аммония 
(Gruber, Sarmiento,, 1997; Ward, 2013). Так в суб-
кислородных водных массах северно-восточной 
тропической части Тихого океана анаммокси-
бактерии и денитрифицирующие бактерии мо-
гут генерировать до 90% азота (Babin et al., 2014). 
В субкислородных водах ЧМ, по всей вероятно-
сти, наблюдается такой же процесс, поскольку 
именно здесь в основном развиваются бакте-
рии, которые обусловливают этот процесс (Rasse 
et al., 2020). Их численность в этих водах опре-
деляется уровнями O2, взвешенного органиче-
ского вещества (OВ), нитратов (NO3-), аммония 
(NH4

+) и сероводорода (H2S) (Murray et al., 1995; 
Ward et al., 2008; Dalsgaard et al., 2014; Bristow et 
al., 2016). 

Одно из первых сообщений об анаммоксе в 
толще воды, лишенной кислорода, поступило из 
Черного моря (Kuypers et al., 2003), Местополо-
жение и толщина этого слоя связаны главным 
образом вентиляцией нижних слоев кислород-

ной зоны и наличием нитратов для образования 
N2. Для Черного моря эта информация имеет 
решающее значение для понимания и количе-
ственной оценки того, как бактериальные про-
цессы могут влиять на изменение размеров 
гипоксийных зон, многолетнюю тенденцию 
подъема ВГСС и деоксигенацию глубин Черного 
моря (Keeling, Garcia, 2002; Stramma et al., 2008; 
Helm et al., 2011; Friedrich et al., 2014; Capet et al., 
2015; Schmidtko et al., 2017). 

ФОТОАВТОРОФЫ ГЛУБИННЫХ ВОД

У нижней границы субкислородного слоя 
обитают уникальные зеленые серные бактерии, 
которые используют остаточную солнечную ра-
диацию на глубинах 80–110 м, при недостатке 
кислорода и H2S как необходимых компонен-
тов для жизни.  Их максимальное обилие на-
блюдалось у нижней границы анаэроконтура 
в диапазоне глубин 82–99 м и было гораздо 
менее обильным в анаэробной зоне, где их от-
носительная численность снижалась до 0,08% 
(Pavlovska et al., 2021). 

АМЕБЫ И ЗООФЛАГЕЛЛЯТЫ

В верхней части слоя «белой мути» в боль-
шом количестве были обнаружены амебы раз-
мером от 5 до 8 мкм (90 экз./мл), зоофлагелляты 
и небольшое количество гетеротрофных диноф-
лагеллят (Копылов, Сажин, 1989). 

ОБИТАТЕЛИ АНАЭРОБНЫХ ВОД (O2 < 3 μм)

Ниже субкислородного слоя находится суль-
фидная зона, в которой преобладает сульфатре-
дукция, которая простирается до глубины 2200 
м. Эти организмы облигатно существуют за счет 
анаэробных процессов и не переносят кисло-
род. Это сульфатредуцирующие бактерии, кото-
рые концентрируются в бескислородных водах 
у нижней границы субкислородного слоя в так 
называемом эвксиническом слое (Pavlovska et 
al., 2021).  Это нижняя граница анаэроконтура 
или хемоклин, который определяется по перво-
му появлению сероводорода в толще воды), рас-
положенный на глубине от 81 до 99 м (Jørgensen 
et al., 1991). Исследования с использованием 
радиоактивного индикаторов H2S, показали, 
что здесь наблюдается самая высокая скорость 
окисления сульфидов, вплоть до нескольких 
микромолей на литр в сутки одновременно с са-
мыми высокими скоростями ассимиляции CO2 
(Jørgensen et al., 1991). Основными растворимы-
ми продуктами окисления сульфида были тио-
сульфат (68–82%) и сульфаты. Были представ-
лены косвенные доказательства образования 
частиц элементарной серы, которая накапли-
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валась максимум до 200 нмоль/л в самой верх-
ней части сульфидной зоны. Очевидно, именно 
этим объясняется повышение мутности у ниж-
ней границы субкислородного слоя (Рис. 6). Ми-
крофлора тионовых бактерий может составлять 
до 40% биомассы от всего бактериопланктона, 
а продукция в зоне максимума достигает 40-60 
мг/м3 и в отдельные периоды превышает пер-
вичную продукцию (Сорокин,1982). В этом слое 
обитают также пурпурные бактерии, ферменти-
рующие бактерии, метанотрофы, метаногены, 
марганецредуцирующие бактерии, анаммокси-
бактерии и различные археи (Thamdrup et al., 
2000; Kirkpatrick et al., 2006; Schubert et al., 2006; 
Leloup et al., 2007; Schubotz et al., 2009). 

Кроме того, в микропланктоне на этой гра-
нице концентрируются инфузории, одна груп-
па изкоторых (Pleuronema marinum, Askenasia 
sp., виды семейств Tracheliidae, Holophryidae и 
Amphileptidae) обитает чуть выше нижней гра-
ницы анаэроконтура в слое скопления крупных 
бесцветных серных бактерий (Thiovulum spp.) и 
питалась ими. Другая группа инфузорий была 
ниже этой границы (виды отряда Scuticociliatida) 
в верхнем слое зоны H2S (Zubkov et al., 1992), 
значительная часть из которых обладала экто-
симбиотическими бактериями.  Это сообще-
ство протист считается основным потребителем 
продукции хемотрофных бактерий на границе 
этого раздела (Zubkov et al., 1992).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, структуру «анаэроконтура» 
ЧМ можно представить следующим образом 
(Рис. 7): контактными зонами являются верхняя 
и нижняя границы кислородной зоны. Эти гра-
ницы разделяют три сообщества с разным со-
ставом: 1 – обитатели кислородной среды (oxic), 
2 – обитатели субкислородного слоя (suboxic), 
3 – обитатели сероводородной зоны (anoxic). 
Первые не опускаются ниже изооксигены 10 

μМ, вторые существуют в гипоксийной среде с 
концентрацией кислорода 3–5 μМ, третьи – об-
лигатные анаэробы. Все эти организмы имеют 
тенденцию к концентрации вблизи контактных 
зон анаэроконтура: пикноклина и хемоклина, 
Вся совокупность организмов анаэроконтура 
представляет собой мощный биогеохимический 
«реактор», который по своей производительно-
сти сопоставим с продукцией фотической зоны. 
Холодноводный мигрирующий зоопланктон 
осуществляет передачу вежества и энергией 
между этими двумя зонами.  
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ANAEROCONTOUR OF THE BLACK SEA

© 2023 V.V. Melnikov

Federal Research Center “A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the South Seas
of the Russian Academy of Sciences”, Sevastopol, Russian Federation

The work is devoted to the issue of the allocation of a new contour biotope in the Black Sea. Currently, in 
hydrobiology, it is customary to distinguish the following contour biotopes or contact zones of the sea: 
aerocontour, psammocontour, lithocontour, pelocontour, potamocontour (Zaitsev, 2012, 2015), which 
describe the ecological structure of any reservoir except for the Black Sea. This is due to the fact that 
most of the deep-water area of this water basin does not have a peloconture with higher forms of life due 
to hydrogen sulfi de in its depths. This biotope exists is only in coastal shelf areas up to depths of 150–
200m, where there is still oxygen. Until the end of the last century, it was believed that the Black Sea 
had only oxygen and hydrogen sulfi de zones, with a mixing layer (or C-layer) between them. However, 
at the beginning of this century, a revolutionary discovery was made in hydrochemistry (Konovalov, 
Murray, 2001; Konovalov et al., 2005): it turned out that the C-layer does not exist and that the oxygen 
and hydrogen sulfi de layers of water are separated by a special water mass where there is neither oxygen 
nor hydrogen sulfi de. It turned out that this water mass (called the Suboxic layer) has a thickness of 
about 30-50 m, characteristic physicochemical properties and a certain history of origin (Konovalov et 
al., 2005). Like any water mass in the sea, it is a biotope that in hydrobiology does not yet have a name, 
is poorly described and its role in the ecosystem is insuffi ciently studied. However, there is already 
evidence that it plays an extremely important role in the ecosystem of the Black Sea because clusters 
of specifi c hydrobionts form on its borders and intensive chemosynthesis occurs in it, comparable in 
production with the photic zone (Polikarpov et al., 1990). This biotope is an obvious contour biotope, the 
opposite of the aeroconture, which is in contact with the oxygen environment. It is located on the border 
with anoxic layer and therefore the author called it the “anaerocontour” of the Black Sea. Based on the 
generalization of existing data and the results of his own research, the author of this work for the fi rst 
time provides a generalized description of the structural and functional characteristics of this contour 
biotope and describes its role in the functioning of the ecosystem of the Black Sea. The results of this 
work are of fundamental interest for understanding biological processes in extreme conditions and their 
impact on long-period changes in the ecosystem of the Black Sea.
Keywords: contour biotopes; Black Sea; ecosystem; oxygen defi ciency; chemosynthesis; communities
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