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Abstract. The diel vertical migration of Pseudocalanus elongatus (Brady, 1865) and Calanus euxinus 
Hulsemann, 1991 (Copepoda, Calanoida) was investigated in the northeastern Black Sea in different 
seasons. The study was based on plankton sampling during cruises 114, 116, and 118 of RV “Professor 
Vodyanitsky”. The coefficient (KL%) was calculated to quantify and compare the intensity of diel vertical 
migrations of different copepod species, at different ages and in different seasons. The coefficient varied 
from a minimum of 0.4 % for P. elongatus copepodite stages С4-С5 in April 2021 to a maximum of 81 % 
for C. euxinus females in August 2021. The study showed that copepods of both species migrated most 
actively in August and September, while in April, migrations were weak. The coefficient of intensity of 
vertical migrations (KL%) of C. euxinus females was significantly higher than that of P. elongatus females 
during the study period. By contrast, the KL% of older C. euxinus copepodites was lower compared to 
the KL% of older P. elongatus copepodites. These distinctions are discussed as related to the biology of 
the study species.

Keywords: copepods, the Black Sea, diel vertical migration, coefficient of intensity of vertical migrations, 
intensity of migrations, Calanus euxinus, Pseudocalanus elongatus.
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Интенсивность суточных вертикальных миграций  
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Аннотация. Исследована интенсивность вертикальных суточных миграций Pseudocalanus 
elongatus (Brady, 1865) и Calanus euxinus Hulsemann, 1991 (Copepoda, Calanoida) в северо-восточной 
части Черного моря в разные сезоны 2020 и 2021 гг. Анализ выполнен на базе материалов 114, 116 
и 118 рейсов НИС «Профессор Водяницкий». Для количественной оценки и сравнения суточных 
ритмов разных видов копепод, разных возрастов и в разные сезоны был рассчитан коэффициент 
интенсивности вертикальных миграций. Значения коэффициента изменялись от минимума 0,4 % 
у старших копеподитных стадий (С4-С5) P. elongatus в апреле 2021 г. до максимума 81 % у самок 
C. euxinus в августе 2021 г. Было установлено, что наиболее активно копеподы обоих видов 
мигрировали в августе и сентябре, а в апреле миграции были слабо выражены. Половозрелые 
особи C. euxinus мигрировали более интенсивно, чем P. elongatus: коэффициент интенсивности 
вертикальных миграций самок C. euxinus был достоверно выше, чем самок P. elongatus, во все 
месяцы исследования. В то же время коэффициент миграций у старших копеподитов C. euxinus 

был ниже, чем у старших копеподитов P. elongatus. Эти отличия обсуждаются в связи с биологией 
видов.

Ключевые слова: копеподы, Черное море, суточные вертикальные миграции, интенсивность 
миграций, Calanus euxinus, Pseudocalanus elongatus.
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Введение

На вертикальное распределение зооплан-
ктона значительное влияние оказывают суточ-
ные вертикальные миграции. Они характер-
ны для зоопланктона всего Мирового океана 
(Bandara et al., 2021) и описаны даже в условиях 
арктической полярной ночи (Hobbs et al., 2018). 
Суточные перемещения зоопланктона являются 
одной из важнейших характеристик популяций. 
Для того чтобы их описать, используют разные 
подходы: многие авторы указывают числен-
ность и биомассу зоопланктона в определенных 
слоях (Богоров, Виноградов, 1961; Пионтков-
ский, Гольдберг, 1985; Петипа, Островская, 
1989; Кособокова, Перцова, 2012), другие при-
водят центр положения массы зоопланктона 
(Tremblay, Sinclair, 1990; Romero et al., 2012) 
или применяют акустические методы (Mutlu, 
2005, 2006, 2007; Klevjer et al., 2016; Song et al., 
2022a, 2022b; Ostrovskii et al., 2021). М. Е. Ви-
ноградовым был разработан способ расчета 
коэффициента интенсивности вертикальных 
миграций (в дальнейшем KL%) и использован 
им в ряде работ (Виноградов, Воронина, 1962; 
Виноградов, 1968; Vinogradov et al., 1972). 
В дальнейшем KL% применялся другими ав-
торами (Huntley, Brooks, 1982; Драпун, 2002; 
Базаркина, 2004, 2018; Базаркина, Маркевич, 
2016). KL% описывает суточные вертикальные 
миграции зоопланктона, показывая количество 
животных (в процентах от их общего числа 
в обловленном слое воды), которое при той же 
интенсивности миграций переместилось бы 
на всю глубину облавливаемого столба воды 
из самого нижнего слоя облова в самый верх-

ний. Коэффициент KL% позволяет сравнивать 
интенсивность миграций у разных видов или 
у одного вида в разных районах, а также про-
водить дальнейшие расчеты энергетических 
затрат на миграцию.

Цель представленной работы – ​оценить 
интенсивность вертикальных миграций кала-
ноидных копепод Calanus euxinus Hulsemann, 
1991 и Pseudocalanus elongatus (Brady, 1865) 
в северо-восточной части Черного моря в раз-
ные сезоны; сравнить KL% половозрелых самок 
и старших копеподитных стадий развития этих 
видов.

Материалы и методы

Пробы мезозоопланктона собирали на 13 
станциях в северо-восточной части Черного 
моря в ходе 114 (сентябрь 2020 г.), 116 (апрель-
май 2021 г.) и 118 (август 2021 г.) рейсов НИС 
«Профессор Водяницкий» в разное время суток 
(рис. 1).

Сбор проб осуществляли серией вер-
тикальных послойных ловов сетью Джеди 
(диаметр входного отверстия 0,37  м, размер 
ячеи фильтрующего конуса 150 мкм) в  гра-
ницах аэробной зоны (до  140 м). Измерение 
температуры, солености, условной плотно-
сти проводили бортовым гидрологическим 
CTD‑зондом IDRONAUT OCEAN SEVEN 320 
Plus MK (IDRONAUT, Италия), оснащенным 
датчиком кислорода (116, 118 рейсы). Ниж-
нюю границу отбора проб устанавливали 
до значений условной плотности σ(t) = 16,2 – ​
границы субкислородной зоны в Черном море 
(Vinogradov et al., 1992; Oguz et al., 2000). 
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Дата, время и  слои отбора проб приведены 
в табл. 1.

На  суточных станциях в  114-м и  116-
м рейсах пробы собирали каждые 4 часа 
по  местному времени. В  118-м рейсе про-
бы собирали дважды в сутки, днем и ночью 
(табл. 1).

Пробы фиксировали нейтрализованным 
формальдегидом до  4  % конечной концен-
трации и  обрабатывали в  лаборатории под 
стереомикроскопом Leica M 50 по стандарт-
ной методике для мезозоопланктона (Postel et 
al., 2000; Alexandrov et al., 2014). Для каждо-
го обловленного слоя было проанализирова-
но не  менее 200 организмов каждой группы 
(самки C. euxinus, копеподиты C 5 C. euxinus, 
самки P. elongatus и C 4-C 5 P. elongatus). Ко-
пепод идентифицировали до вида на всех ста-
диях развития (С1-С6).

В  настоящей работе определяли коэф-
фициент интенсивности вертикальных ми-

граций (КL%) у  двух черноморских видов: 
C. euxinus и  P. elongatus. Оценке подлежали 
старшие копеподитные стадии и самки, кото-
рые относятся к наиболее активным мигран-
там в Черном море (Петипа и др., 1963). Мы 
сравнивали KL% между этими двумя видами 
и у каждого из них между самками и старши-
ми копеподитными стадиями в разные сезо-
ны года: в апреле-мае 2021 г., в августе 2021 
и  в  сентябре 2020  г. Младшие стадии С1-С3 
в исследуемой акватории не мигрировали, по-
этому расчетов для них не проводили.

Коэффициент интенсивности верти-
кальных миграций (KL%) рассчитывали 
по формуле 1:

KL% = (ML / MLmax)·100 %,	 (1)

где ML – ​интенсивность миграций, зависящая 
от глубины облова L, рассчитывается по фор-
муле 2; MLmax – ​максимальная возможная ин-

Рис. 1. Станции отбора проб в северо-восточной части Черного моря в 2020–2021 гг. ▲ – ​114 рейс,  – ​116 
рейс, ● – ​118 рейс НИС «Профессор Водяницкий»

Fig. 1. The sampling positions in the northeastern Black Sea in 2020–2021: ▲ – ​cruise 114,  – ​cruise 116, ● – ​
cruise 118 of RV “Professor Vodyanitsky”
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Таблица 1. Дата, время и слои облова на станциях в северо-восточной части Черного моря в 2020–2021 гг.

Table 1. Sampling date, time, and depth in the northeastern Black Sea in 2020–2021

Дата Время Слои облова, м
Рейс 114

23.09.2020

09:00 0–13 13–35 35–69 69–111
13:00 0–10 10–35 35–69 69–111
17:00 0–11 11–38 38–71 71–114
21:40 0–11 11–35 35–67 67–111

24.09.2020 01:00 0–10 10–34 34–69 69–112
Рейс 116

23.04.2021
14:10 0–25 25–55 55–81 81–89 89–104 104–132 132–169
20:25 0–20 20–36 36–65 65–73 73–83 83–107 107–137

24.04.2021

10:02 0–18 18–32 32–49 49–56 56–68 68–92 92–122
15:10 0–18 18–33 33–55 55–61 61–72 72–97 97–129
23:55 0–17 17–33 33–52 52–59 59–72 72–100 100–130
03:05 0–18 18–32 32–50 50–60 61–70 70–101 101–130

06.05.2021 23:18 0–10 10–26 26–49 49–58 58–65 65–88

07.05.2021

02:57 0–20 20–32 32–43 43–51 51–64 64–87
07:37 0–20 20–30 30–48 48–55 55–65 65–86
12:25 0–20 20–27 27–45 45–53 53–62 62–85
16:09 0–20 20–25 25–47 47–53 53–67 67–91
20:08 0–10 10–30 30–46 46–54 54–69 69–88

Рейс 118

15.08.2021
10:10 0–10 10–20 20–46 46–78 78–93 93–120
20:53 0–14 14–36 36–61 61–71 71–85

18.08.2021 22:06 0–14 14–25 25–55 55–64 64–75

19.08.2021
09:17 0–16 16–27 27–56 56–67 67–80
18:14 0–15 15–25 25–48 48–56 56–70
23:00 0–16 16–25 25–48 48–57 57–70

21.08.2021
09:12 0–19 19–50 50–89 89–115 115–126 126–140
21:00 0–20 20–51 51–74 74–106 106–120 120–140

22.08.2021
09:35 0–14 14–40 40–71 71–107 107–117 117–140
21:00 0–14 14–25 25–56 56–100 100–107 107–120

23.08.2021
09:40 0–14 14–25 25–51 51–97 97–107 107–120
21:23 0–10 10–20 20–28 28–56 56–64 64–80

24.08.2021
09:29 0–6 6–17 17–27 27–56 56–75
21:30 0–7 7–18 18–56 56–68 68–80

25.08.2021
08:56 0–5 5–20 20–55 55–66 66–80
21:00 0–9 9–20 20–33 33–57 57–67 67–82
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тенсивность миграций при данной глубине 
облова L, рассчитывается по формуле 3.

Показатель ML позволяет сравнивать ин-
тенсивность миграций только в  том случае, 
если сбор материала проводился до  одной 
и той же глубины:

ML = (a1 – ​b1)·l1 + [(a1 + a2) – ​(b1 + b2)]·l2 + 
+ [(a1 + a2 + a3) – ​(b1 + b2 + b3)]·l3 + … + 
+[(a1 + a2 + a3 + … + an‑1) – ​ 
– (b1 + b2 + b3 + … + bn‑1)]·ln‑1,	 (2)

где a1, a2, a3, …, an‑1 – ​количество зоопланкто-
на в  дневное время (% от  общей численно-
сти организмов в обловленном столбе воды); 
b1, b2, b3, …, bn‑1  – ​количество зоопланктона 
в  ночное время (% от  общей численности 
организмов в  обловленном столбе воды); l1, 
l2, l3, …, ln‑1 – ​расстояние между серединами 
слоев облова.

При разных глубинах ML показывает раз-
ную интенсивность у одного и того же вида 
в  одном и  том  же месте. Поэтому  М. Е.  Ви-
ноградовым была сформирована рекоменда-
ция сравнивать не  величины интенсивности 
миграций (ML), а  отношение ML/MLmax, что 
есть не что иное, как коэффициент интенсив-
ности миграций (KL%). MLmax рассчитывается 
по формуле:

MLmax = 100·(l1 + l2 + … + ln‑1)%.	 (3)

Значение MLmax/100 %, выраженное в ме-
трах, мы можем оценивать как размах ми-
граций – ​максимальное расстояние, которое, 
в теории, преодолевают организмы во время 
суточного перемещения.

Коэффициент интенсивности миграций 
равен тому количеству планктона (в процен-
тах от  всей его численности в  обловленном 
слое воды), которое при той же интенсивно-
сти миграций переместилось бы на всю глу-

бину облавливаемого столба воды из самого 
нижнего слоя облова в самый верхний.

Коэффициент KL% удобен для сравне-
ния миграций разных видов или одного вида 
в разных районах, так как он объединяет и ам-
плитуду перемещения, и количество переме-
стившегося планктона. Зная KL% и количество 
планктона под 1 м2 поверхности во всем стол-
бе воды, охватываемом миграцией, можно 
определить интенсивность миграций, выра-
женную в килограммометрах, т.е. определить 
работу, совершаемую мигрирующими орга-
низмами. Отсюда уже легко перейти к расче-
ту энергетических затрат на миграцию.

Для точности оценки миграций нами был 
выбран 12-часовой интервал (9:00 и  21:00). 
Если данные не  позволяли удовлетворить 
этим условиям, учитывали максимальный 
доступный интервал. Статистическую оцен-
ку проводили с помощью программного обе-
спечения Past (v.4.13) (Hammer et al., 2001).

Результаты

Особенности термохалинной структуры 
вод на  исследованных станциях в  дневное 
и ночное время представлены на рис. 2, кро-
ме ст. 1, 4, 20, 22, 42 (118 рейс). Вертикальная 
стратификация в сентябре 2020 г., апреле-мае 
и  августе 2021  г. характеризовалась наличи-
ем сезонного термоклина. Глубина залегания 
ядра слоя температурного скачка варьирова-
ла от 12–20 м в апреле до 8–10 м – ​в августе-
сентябре (рис. 2). Однако на некоторых стан-
циях в  летнее время термоклин начинался 
от поверхности.

При сохранении общих закономерностей 
суточных перемещений копепод, характер 
их миграций мог меняться в  зависимости 
от  вида, стадии развития, сезона. Так, в  те-
чение всего периода исследований младшие 
стадии обоих видов С1-С3 не  мигрировали, 
тогда как самки и  старшие копеподиты ак-
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Рис.  2. Вертикальные профили распределения температуры (▬), солености (─), условной плотности  
(– – ​-) и растворенного кислорода (─ ─) на разных станциях в апреле, мае (116 рейс), августе (118 рейс) 
2021 г. и сентябре 2020 г. (114 рейс)

Fig. 2. Vertical distribution of (▬) temperature (°C), (─) salinity (psu), (– – ​-) density (σt), (─ ─) oxygen (ppm) at 
different positions in April and May (cruise 116), August (cruise 118), and September (cruise 114)

тивно перемещались в течение суток. Числен-
ности и вертикальное распределение каждой 
исследуемой группы в  относительном выра-
жении (в  процентах от  общей численности 
в обловленном слое) приведены на рис. 3.

По  нашим наблюдениям, наиболее ак-
тивно мигрировали самки C. euxinus в  сен-
тябре: ночью их численность на  суточной 
станции 248 в  верхних слоях была высокой, 

днем почти все особи опускались в глубокие 
слои. В  апреле (станция 75)  и мае (станция 
246) в  темное время суток часть самок рас-
средоточивалась в  разных слоях. В  апреле 
(на  станции 75)  67  % самок калянуса ночью 
находились в  верхнем перемешанном слое, 
8  %  – ​поднимались до  термоклина, 24  %  – ​
оставались в  зоне под термоклином. Днем 
в  верхнем перемешанном слое находилось 
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Рис. 2. Продолжение

Fig. 2. Continued
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Рис. 3. Вертикальное распределение C. euxinus и P. elongatus в дневное (слева) и ночное (справа) время

Fig. 3. Daytime (left) and nighttime (right) vertical distribution of C. euxinus and P. elongatus
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12 % особей, в термоклине – ​8 %, в зоне под 
термоклином – ​24 %, 48 % – ​в зоне оксиклина. 
В  зону кислородного минимума опускалось 
8  % самок. Похожую ситуацию наблюдали 
в  мае на  станции 246: ночью самки равно-
мерно распределялись в верхних слоях (10 %, 
26 % и 64 % в верхнем перемешанном слое, 
термоклине и зоне под термоклином, соответ-
ственно), тогда как днем почти вся популяция 
(97 % особей) находилась в оксиклине. В ав-
густе на станции 39 миграция была еще более 
выражена: ночью 29  % самок поднимались 
в термоклин, 68 % оставались под термокли-
ном, тогда как в светлое время суток 91 % осо-
бей опускались в зону кислородного миниму-
ма. В  сентябре (станция 248) днем и  ночью 
самки калянуса демонстрировали высокую 
интенсивность миграций: ночью 86 % самок 
поднимались в  зону термоклина, под ним 
оставалось всего 12 %, тогда как днем в глу-
бокий слой кислородного минимума опусти-
лись 100 % популяции.

Копеподиты С5 C. euxinus проявляли 
иной характер суточных миграций по сравне-
нию с  самками. В  апреле ночью на  станции 
75 копеподиты не  концентрировались в  од-
ном слое, а  были равномерно распределены 
по  нескольким слоям: 8  % особей находи-
лись над термоклином, 8  %  – ​в  термоклине, 
31 % – ​в зоне под термоклином, 24 % – ​в об-
ласти оксиклина, 28 % – ​в зоне кислородного 
минимума. Днем копеподиты калянуса так-
же присутствовали во  всех слоях приблизи-
тельно в одинаковых пропорциях: в верхнем 
перемешанном слое находилось 19 % особей, 
в  термоклине  – ​32  %, в  зоне под термокли-
ном – ​20 %, в оксиклине – ​16 %, в зоне низкого 
содержания кислорода – ​13 %. В мае на стан-
ции 246 «стратификация» распределения ко-
пеподитов С5 калянуса была более выражена: 
ночью над термоклином обнаружено 20  % 
особей, в  зоне термоклина  – ​8  %, в  области 

под ним  – ​67  % копепод. Днем практически 
все копеподиты опускались в зону оксиклина 
(89 %), а 9 % перемещались еще ниже. В ав-
густе на станции 39 ночью копеподиты были 
распределены по слоям, как и в апреле: в верх-
нем перемешанном слое присутствовало 6 % 
особей, в термоклине – ​20 %, под термокли-
ном – ​13 %, в оксиклине – ​40 %, в зоне кисло-
родного минимума – ​22 %. При этом в августе 
днем 88  % калянусов С5 опускалось в  зону 
кислородного минимума, а  8  % оставалось 
в  оксиклине. В  сентябре на  станции 248 но-
чью 32 % копеподитов находилось в области 
термоклина, 59 % – ​в зоне кислородного ми-
нимума. Днем в слое с дефицитом кислорода 
концентрировалось 99 % популяции (рис. 3).

Самки P. elongatus демонстрировали 
меньший размах миграции. В апреле на стан-
ции 75 в темное время суток они находились 
близко к поверхности (21 % в верхнем пере-
мешанном слое, 39 % – ​в области термоклина, 
33 % – ​под термоклином). Днем они не опу-
скались на  большую глубину, предпочитая 
оставаться в  слое под термоклином (54  %) 
и оксиклине (40 %). В мае на станции 246 вся 
популяция мигрировала синхронно, однако 
на  небольшое расстояние: днем 98  % нахо-
дилось в  оксиклине, ночью 97  % поднима-
лись в  область под термоклином. В  августе 
на  станции 39 самки псевдокалянуса также 
поднимались ночью в  область термоклина 
(20 %) и оксиклина (76 %), а в верхнем пере-
мешанном слое были обнаружены единичные 
экземпляры. Днем 53  % находилось в  окси-
клине, а 46 % опускалось в зону кислородного 
минимума. Аналогично в  сентябре на  стан-
ции 248 в  глубокие слои с  дефицитом кис-
лорода в  светлое время суток перемещалось 
98  % популяции, а  ночью они поднимались 
выше – ​в область оксиклина (рис. 3).

Схожие закономерности были обна-
ружены у  копеподитов С4-С5 P. elongatus. 
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В  апреле на  станции 75 30  % копеподитов 
находились ночью в  верхнем перемешанном 
слое, 32 % – ​в области термоклина, 28 % – ​под 
термоклином. Днем также особи концентри-
ровались под термоклином (78  %), и  только 
12  % опускались в  зону оксиклина. В  мае 
на  станции 246 98  % копеподитов поднима-
лись под термоклин ночью, а днем опускались 
в слой оксиклина, где их относительная чис-
ленность также составляла 98  %. В  августе 
на станции 17 ночью под термоклином обна-
ружено 12  % копеподитов псевдокалянуса, 
в оксиклине – ​54 %, в зоне кислородного ми-

нимума – ​28 %. Днем почти все особи (97 %) 
опускались в  зону кислородного минимума. 
В сентябре на станции 248 ночью копеподи-
ты С4-С5 P. elongatus поднимались в слой под 
термоклином (93 %), а днем опускались в зону 
кислородного минимума, где их численность 
составляла 89 %.

Наше исследование показало, что наибо-
лее активными мигрантами являлись самки 
C. euxinus, коэффициент миграции которых из-
менялся в сентябре от 73 до 76 %, в апреле-мае – ​
от 22 до 55 %, в августе – ​от 49 до 81 % (табл. 2). 
Также довольно высокий коэффициент мигра-

Таблица 2. Коэффициент интенсивности миграций (KL,%) и  теоретический размах миграций 
(MLmax/100 %) C. euxinus и P. elongatus в 2020–2021 гг. в северо-восточной части Черного моря

Table 2. The coefficient of intensity of vertical migrations (KL%) of C. euxinus and P. elongatus in the northeastern 
Black Sea in 2020–2021

Рейс Дата Время MLmax/
100 %

KL,% KL,% KL,% KL,%
C. euxinus

f
C. euxinus 

С5
P. elongatus 

f
P. elongatus 

С4-С5

114 23 и 24.09.2020

13:00–21:40 83 75 29 44 35
13:00–01:00 83 74 25 65 61
17:00–21:40 83 74 29 44 43
17:00–01:00 83 73 25 65 68
09:00–21:40 84 76 34 68 48

116

23 и 24.04.2021

10:02–23:55 102 25 12 16 15
10:02–03:05 102 24 6 5 2
15:10–03:05 105 22 7 2 0,4
15:10–23:55 105 23 2 13 13
14:10–20:25 125 40 32 20 13

06 и 07.05.2021

12:25–23:18 68 31 32 22 21
12:25–02:57 65 55 21 13 13
12:25–20:08 69 29 22 9 7
16:09–02:57 67 54 19 13 13
16:09–23:18 70 31 31 22 21
16:09–20:08 71 30 21 9 7
07:37–20:08 72 27 18 8 6
07:37–23:18 71 28 28 21 19
07:37–02:57 68 53 18 12 12

118
15.08.2021 10:10–20:53 86 81 33 54 48

18 и 19. 08.2021 09:17–22:06 64 75 31 46 38
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ции был отмечен у самок P. elongatus в сентябре 
(44–68 %) и в августе (17–54 %), в апреле-мае он 
был заметно ниже, составляя 2–22 %. По срав-
нению с самками копеподиты обоих видов ми-
грировали, как правило, менее интенсивно. Так, 
KL% С5 C. euxinus составлял в сентябре 25–34 %, 
в  апреле-мае  – ​2–32  %, в  августе  – ​10–45  %, 
а у копеподитов P. elongatus – ​35–68 %, 0,4–21 % 
и 4–48 % соответственно.

В среднем значения коэффициентов ми-
грации самок C. euxinus за  весь период ис-
следований составляли 51  %, копеподитов 

C. euxinus – ​22 %, самок P. elongatus – ​31 %, 
копеподитов P. elongatus – ​25 %.

На  рис.  4 представлены изменения ин-
тенсивности KL% в  среднем для каждого ме-
сяца исследований. При этом очевидны раз-
личия между видами, возрастами и сезонами 
(рис. 4).

Так, для самок C. euxinus KL% в апреле из-
менялся в диапазоне от 22 до 40 %, для копе-
подитов С5 – ​от 2 до 32 %. Слабо мигрировали 
особи P. elongatus: самки (KL% – ​от 2 до 20 %) 
и копеподиты С4-С5 (от 0,4 до 15 %). В мае все 

Рейс Дата Время MLmax/
100 %

KL,% KL,% KL,% KL,%
C. euxinus

f
C. euxinus 

С5
P. elongatus 

f
P. elongatus 

С4-С5

118

19.08.2021 18:14–23:00 56 70 14 44 23
21.08.2021 09:12–21:00 122 68 19 52 44
22.08.2021 09:35–21:00 114 58 45 28 4
23.08.2021 09:40–21:23 87 53 34 29 19
24.08.2021 09:29–21:30 67 66 11 51 27
25.08.2021 08:56–21:00 70 49 10 17 8

Таблица 2. Продолжение

Table 2. Continued

Рис. 4. Сезонные изменения коэффициента интенсивности миграций C. euxinus и P. elongatus в северо-
восточной части Черного моря

Fig. 4. Seasonal variations of the coefficient of intensity of vertical migrations of C. euxinus and P. elongatus in 
the northeastern Black Sea
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исследуемые группы копепод мигрировали 
интенсивнее. Коэффициент миграции самок 
C. euxinus составил от 27 до 55 %, копеподи-
тов С5 C. euxinus – ​от 18 до 32 %. Для самок 
P. elongatus этот показатель составлял от  8 
до 22 %, для копеподитов С4-С5 P. elongatus – ​
от 6 до 21 %. В августе интенсивность мигра-
ции стала еще выше. Для самок C. euxinus 
значения KL% изменялись в  диапазоне от  49 
до  81  %, для копеподитов С5 C. euxinus  – ​
от 10 до 45 %, для самок P. elongatus – ​от 17 
до 54 %, для копеподитов С4-С5 P. elongatus – ​
от 4 до 48 %. Самой высокой интенсивность 
миграций была в сентябре. KL% для самок ка-
лянуса составляли от 73 до 76 %, для копепо-
дитов С5 – ​от 25 до 34 %. Активно мигриро-
вали самки (44 до 68 %) и копеподиты С4-С5 
P. elongatus (от 35 до 68 %).

Сравнение значения KL% для разных 
месяцев показало достоверность различий 
во  все месяцы по  критерию Манна-Уитни 
(U‑test, р≤0,05), кроме августа и сентября. По-
видимому, в августе и сентябре интенсивность 
миграции копепод была близкой (табл. 2).

Таким образом, от  апреля к  августу-
сентябрю KL% увеличивался у  всех рассмо-
тренных групп копепод (рис. 4). В мае, авгу-
сте и сентябре самки C. euxinus мигрировали 
более интенсивно (р≤0,05), чем копеподиты 
С5. Разница в интенсивности миграций самок 
и  копеподитов P. elongatus не  была значима 
(р>0,05) в  течение всего периода исследова-
ния. Значения KL% самок C. euxinus были до-
стоверно выше, чем самок P. elongatus, во все 
месяцы наблюдений, причем различия были 
наиболее выражены в апреле, мае и  августе. 
При этом копеподиты C. euxinus мигрирова-
ли активнее копеподитов P. elongatus только 
в  апреле-мае. В  августе и  сентябре, напро-
тив, KL% был выше у С4-С5 P. elongatus, при-
чем в сентябре различия были более значимы 
и достоверны.

Обсуждение

В настоящем исследовании был проведен 
анализ интенсивности суточных вертикаль-
ных миграций копепод C. euxinus и P. elongatus 
в  апреле-сентябре 2020–2021  гг. в  северо-
восточной части Черного моря. Эти виды отно-
сятся к активным мигрантам среди черномор-
ских копепод. Было показано, что KL% зависит 
от вида копепод, от того, на каких стадиях раз-
вития они находятся, и от сезона года.

По  нашим данным, интенсивность 
миграций меняется с  возрастом: наиболь-
шая зарегистрирована у  самок, тогда как 
у  старших копеподитных стадий С4-С5 она 
была меньше, а  младшие копеподиты С1-
С3 не  мигрировали. Эти данные согласуют-
ся с  результатами, полученными в  районе 
Курило-Камчатской впадины (Виноградов, 
1968). Так, у  вида Metridia pacifica величина 
K500  % (интенсивность миграций в  процентах 
от  максимально возможной интенсивности 
при амплитуде 500 м)  на  суточной станции 
в  районе Курило-Камчатской впадины со-
ставляла 99 % у половозрелых самок и только 
15  %  – ​у  копеподитов. Сходные результаты 
были получены И. Е. Драпун (2002), которая 
рассчитывала K500 % при фиксированной глу-
бине, равной 500 м, для планктонных остра-
код в Южной Атлантике. Среди остракод наи-
более активно мигрировали половозрелые 
самки Mikroconchoecia curta (от 36 до 74 %), 
Discoconchoecia elegans (от  17 до  69  %), 
Obtusoecia antarctica (от 17 до 41 %). Личин-
ки младших стадий (С2-С3) не мигрировали 
(Драпун, 2002).

Термически стратифицированные слои 
пелагиали могут выступать в  качестве ба-
рьера для мигрирующего зоопланктона. По-
этому многие пресноводные и морские орга-
низмы остаются ниже термоклина в дневное 
время, когда стратификация наиболее вы-
ражена (Bandara et al., 2021). Было показано, 
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что копеподы в Черном море во время суточ-
ных вертикальных миграций в теплое время 
года не пересекали термоклин (Алтухов и др., 
2021). А поскольку коэффициент интенсивно-
сти миграции зависит от расстояния, которое 
преодолевали организмы, то  в  этом случае 
KL% снижается. Напротив, с  более глубоким 
залеганием термоклина связаны низкие зна-
чения коэффициента интенсивности верти-
кальных миграций весной по сравнению с ле-
том и осенью. Так, в апреле термоклин залегал 
на глубине 18–25 м, в мае – ​10–20 м, в августе 
и  сентябре  – ​10–11  м. При неглубоком зале-
гании термоклина увеличивается расстояние, 
на которое мигрируют организмы, что отра-
жается на росте KL%.

Калянусы мигрировали интенсивнее, яв-
ляясь активными мигрантами, способными 
достигать высоких скоростей перемещения. 
Например, в апреле 1995 года скорость пере-
мещения самок C. euxinus вверх достигала 
25 м ч‑1, вниз – ​75 м ч‑1 (Besiktepe et al., 1997). 
В  сентябре 1995  года скорость восходящих 
миграций была 34 м ч‑1, а вниз копеподы опу-
скались со скоростью 102 м ч‑1. Эксперимен-
тальные исследования скорости миграций 
Calanus показали, что скорость опускания 
мигрирующих калянусов была в 3 раза выше, 
чем скорость поднятия вверх, и  составляла 
в  экспериментальных условиях до  66  м ч‑1 
при поднятии вверх и 107 м ч‑1 при опускании 
вниз (Hardy & Bainbridge, 1954).

По  нашим данным, самки обоих видов 
мигрировали интенсивнее копеподитов. Это 
соотносится с общеизвестными фактами, что 
половозрелые особи мигрируют активнее 
и с большей амплитудой, чем копеподиты, осо-
бенно младших стадий (Hays, 1995; Ohman & 
Romagnan, 2016). У P. elongatus и Calanus spp. 
(C. finmarchicus и C. helgolandicus) увеличение 
амплитуды миграции с возрастом было отме-
чено в Ирландском море (Irigoien et al., 2004).

Более высокую активность миграций са-
мок калянусов, по  сравнению с  псевдокаля-
нусами, можно объяснить опусканием первых 
в зону кислородного голодания, где копеподы 
получают энергетическую выгоду за  счет 
замедления метаболических процессов 
(Svetlichny et al., 1998, 2000, 2006; Svetlichny & 
Hubareva, 2005). Амплитуда миграций у псев-
докалянусов меньше  – ​особи концентриру-
ются в слое плотности σ = 15,7–15,4, не опу-
скаясь в зону кислородного минимума, а при 
подъеме в  верхние слои не  достигают верх-
него перемешанного слоя (Erkan et al., 2000; 
Ostrovskii et al., 2021; Besiktepe, 2001; Eiane & 
Ohman, 2004; Mutlu, 2020).

Низкую интенсивность миграций копе-
подитов С5 C. euxinus, по сравнению с его сам-
ками и копеподитами С4-С5 P. elongatus, мож-
но связать с наличием диапаузы, характерной 
для старших копеподитов С5 калянусов, часть 
которых в течение 7 месяцев (с апреля по ок-
тябрь) находится в зоне кислородного голода-
ния и образует немигрирующее диапаузирую-
щее стадо (Vinogradov et al., 1992; Ostrovskii et 
al., 2021). По нашим данным, в августе и сен-
тябре численность копеподитов С5 C. euxinus 
была высокой в нижних слоях не только днем, 
но и ночью. Мы предполагаем, что эта неми-
грирующая часть копеподитов С5 находилась 
в диапаузе. Этим объясняются низкие значе-
ния коэффициента интенсивности миграций 
копеподитов по сравнению с самками. Однако 
мы не проводили более углубленных морфо-
логических исследований, чтобы подтвер-
дить, находились  ли эти копеподы в  диапау-
зе. Полученные нами значения согласуются 
с литературными данными: весной (в апреле 
и мае) было отмечено небольшое количество 
диапаузирующих копеподитов С5, а  летом-
осенью оно достигало 30–70  % от  популя-
ции (Виноградов и  др., 1992). Численность 
особей, находящихся в  диапаузе, достигает 
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пика в  августе и  начале сентября. Предвари-
тельно накопив запас липидов, копеподиты 
C 5 C. euxinus перестают питаться с середины 
весны и опускаются к нижней границе кисло-
родной зоны (Vinogradov et al., 1992; Svetlichny 
et al., 1998, 2009). При этом в диапаузу впадает 
только часть популяции, а  другая  – ​активно 
питается, совершая суточные вертикальные 
миграции (Arashkevich et al., 1998; Ostrovskii 
et al., 2021).

В  нашем исследовании мы связываем 
различие в интенсивности миграций у каля-
нусов и псевдокалянусов с разными размера-
ми тела. В ряде работ отмечено, что с увели-
чением размера тела рачков растет амплитуда 
и скорость их миграции (Irigoien et al., 2004; 
Holliland et al., 2012; Ohman & Romagnan, 
2016; Pinti et al., 2019; Gastauer et al., 2022).

Среди главных факторов, влияющих 
на  суточные вертикальные миграции в  Чер-
ном море, мы выделяем освещенность, тем-
пературу, избегание хищников, добычу пи-
щевых ресурсов, наличие сероводородного 
слоя. Так, освещенность является триггером, 
побуждающим копепод совершать верти-
кальные миграции. Температура воды в раз-
ных слоях  – ​также важный фактор, ограни-
чивающий амплитуду миграций. C. euxinus 
и  P. elongatus  – ​холодолюбивые виды, в  те-
плое время года они не  поднимаются выше 

термоклина. Поиск пищи (ради которого ор-
ганизмы совершают ночной подъем к поверх-
ности), а также защита от хищников играют 
важную роль в  стабилизации суточных вер-
тикальных миграций. При этом из-за наличия 
сероводородного слоя в Черном море размах 
миграций ограничен.

Заключение

Впервые рассчитан коэффициент ин-
тенсивности вертикальных миграций (KL%) 
свободноживущих копепод C. euxinus 
и P. elongatus в северо-восточной части Чер-
ного моря. Самый высокий коэффициент ми-
граций был обнаружен у  самок C. euxinus, 
у самок P. elongatus он был несколько ниже. 
В  целом половозрелые самки обоих видов 
перемещались активнее, чем копеподиты. KL% 
старших копеподитов C. euxinus был досто-
верно ниже, чем у самок во все месяцы, за ис-
ключением апреля. Интенсивность миграции 
копеподитов С4-С5 и самок P. elongatus была 
одинаковой, достоверных отличий не обнару-
жено во все месяцы исследования. Младшие 
стадии С1-С3 обоих видов не  мигрирова-
ли. Коэффициент интенсивности миграций 

копепод увеличивался от  апреля к  августу-
сентябрю. Статистические различия между 
его значениями в  сентябре 2020 и  августе 
2021 г. не были обнаружены.
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