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Определены трофические отношения четырех видов опистоцентровых рыб (Perciformes: Opistho-
centridae): Opisthocentrus ocellatus, O. tenuis, O. zonope и Pholidapus dybowskii по результатам исследова-
ния содержимого желудков и анализа соотношений стабильных изотопов азота (δ15N) и углерода (δ13С)
в мягких тканях. Средние значения соотношений изотопов углерода варьировали от –20.04 ± 0.95 до
‒15.44 ± 0.98, что свидетельствует о широком спектре первичных источников углерода. Наиболь-
шие средние значения показателей азота (10.71 ± 0.55) и максимальная площадь изотопной ниши
обнаружены у Ph. dybowskii. Основным объектом питания всех изученных видов рыб являются ам-
фиподы, что подтверждено высокой вероятностью пересечения изотопных ниш. Разделение тро-
фических ниш обусловлено избирательным потреблением отдельных видов амфипод, специфич-
ных для каждого вида рыб, а также использованием в качестве дополнительного источника пищи
водных беспозвоночных, принадлежащих к разным таксономическим группам. Индекс сходства
Шенера, рассчитанный на основе относительной численности определенных до вида кормовых
объектов, обнаруженных в желудках рыб, показал отсутствие конкурентных отношений между все-
ми исследованными видами рыб; минимальные значения индекса отмечены между наиболее фило-
генетически близкими видами O. ocellatus и O. tenuis.
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Опистоцентровые рыбы родов Opisthocentrus и
Pholidapus – типичные представители донных
прибрежных ихтиоценов дальневосточных морей
(Соколовский и др., 2009), обитающие в при-
брежных зарослях макрофитов и морских трав
(Ochiai, Fuji, 1980; Баланов и др., 2010; Маркевич,
2014, 2015а, 2015б, 2018; Маркевич и др., 2015).
Опоясанный опистоцентр O. zonope Jordan et Sny-
der, 1902 – теплолюбивый вид, обычный в южных
районах Приморья, который встречается также сре-
ди валунов и на каменистых склонах (Маркевич,
2015а). Наиболее фенотипически схожие глазча-
тый опистоцентр O. ocellatus (Tilesius, 1811) и бе-
лоносый опистоцентр O. tenuis Bean et Bean, 1897
(Shiogaki, 1984) часто встречаются в уловах сов-
местно; безногий опистоцентр Pholidapus dybowskii

(Steindachner, 1880) обычен в более северных во-
дах Японского моря (Соколовский и др., 2014).
Сеголетки вышеперечисленных опистоцентро-
вых рыб составляют значительную долю при-
брежного ихтиоцена, однако до настоящего време-
ни их биология, в частности трофические отноше-
ния, изучены крайне слабо (Ochiai, Fuji, 1980).

На примере других совместно обитающих ви-
дов рыб показано, что дифференциация трофиче-
ских ниш между ними может быть реализована
благодаря разнесению во времени их пищевой
активности (Kronfeld-Schor et al., 2003; Fox et al.,
2011; Sánchez-Hernández et al., 2011), избиратель-
ности по размерам пищевых объектов (Colloca
et al., 2010), дифференцированному использова-
нию пространства (Маркевич, 1998; Sánchez-
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Hernández et al., 2013; Murillo-Cisneros et al., 2019)
или особенностям биохимических процессов рас-
щепления пищи (German et al., 2015). Показано, что
чем ближе друг к другу расположены таксоны на
эволюционном древе, тем более разобщены их
пищевые предпочтения (Пианка, 1981; Fedosov
et al., 2014). Даже высокие индексы сходства
спектров питания не всегда означают высокий
уровень конкурентных отношений, так как при
этом могут быть задействованы разные стратегии
использования пищевых ресурсов (Sánchez-
Hernández et al., 2011) или же кормового объекта
достаточно для питания двух и более видов, оби-
тающих совместно (Kwak et al., 2005).

Для оценки трофических отношений исполь-
зуют данные о содержимом желудка (SCA – sto-
mach contents analyses) (Berg, 1979) и результаты
анализа природных соотношений стабильных
изотопов (SIA – stable isotope analysis) углерода
(13C/12C) и азота (15N/14N), определяемых как ве-
личины δ13С и δ15N соответственно (Post, 2002;
Кияшко и др., 2011). Оба метода имеют достоин-
ства и недостатки, но дополняют друг друга при
совместном использовании (Pacioglu et al., 2019).
Одно из преимуществ SCA заключается в том, что
он дает информацию о таксономической принад-
лежности кормовых объектов, которая отсутствует
в случае использования SIA (Layman et al., 2007).
В то же время SIA предоставляет интегрирован-
ные данные о первичных источниках углерода и
положении в пищевой цепи в более длительных
временных масштабах, чем анализ содержимого
желудка (Peterson, Fry, 1987). По мере роста орга-
низма изменяются его пищевые предпочтения и
происходит онтогенетическое смещение пище-
вой ниши (German et al., 2014), а изменение пита-
ния отражается в изотопной подписи организма
(Hertz et al., 2016; Choi et al., 2021). Использование
обоих методов позволяет более полно проследить
трофоэкологические связи исследуемых организ-
мов (Davis et al., 2012; Pacioglu et al., 2019; Varela
et al., 2019) и наглядно представить онтогенетиче-
ское смещение экологической ниши (Rudolf, 2020).

Симпатрические виды опистоцентровых рыб –
хороший модельный объект для понимания того,
как разделяются трофические ниши близкород-
ственных видов при совместном обитании. Цель
настоящей работы – изучение трофических отно-
шений четырех видов опистоцентровых рыб:
глазчатого, белоносого, опоясанного и безногого
опистоцентров в прибрежных акваториях Япон-
ского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В основу работы положен материал, собран-

ный в трех районах ареала на базах морских экс-
периментальных станций в бухтах Киевка, Ви-
тязь и в зал. Восток Японского моря в период с
мая по октябрь 2005 и 2006 гг., а также в 2018 г. От-
лов рыб проводили тралом Сигсби (размер рамы
2.5 × 0.7 м) на глубине 0.5–5.0 м и неводом (высо-
та 1.3 м, раскрытие 7.25 м, размер ячеи 0.5 см, в
кутце мельничный газ) на глубине 0.5–1.3 м на
илисто-песчаных грунтах в сообществах много-
летних растений Zostera marina + Sargassum miy-
abei, Chorda filum и Z. asiatica. Площадь облова со-
ставляла около 1000–1400 м2 в зависимости от ло-
кации. Всего проанализировано 438 экз. рыб. Из
них для анализа SCA отобрано 82 экз. глазчатого
(15/67 – молодь/взрослые особи), 153 экз. бело-
носого (63/90), 30 экз. опоясанного (10/20) и 138 экз.
безногого (36/102) опистоцентров. Половой зре-
лости эти виды рыб достигают на втором году
жизни (Ochiai, Fuji, 1980), сеголеток и взрослых
особей (второго года жизни и старше) анализиро-
вали отдельно. Возраст определяли по целым ото-
литам (sagitta) в проходящем свете под микроско-
пом Zeiss Stemi DV4. Для изотопного анализа ис-
пользовали навески мышечной ткани рыб: по
12 экз. глазчатого, тонкого и опоясанного опи-
стоцентров, пойманных в летний период (июль),
а также 1 экз. опоясанного и по 5 экз. глазчатого,
тонкого и безногого опистоцентров, отловлен-
ных в осенний период (октябрь).

Пробы для SCA обрабатывали в соответствии с
методиками (Методическое пособие…, 1974). На-
полнение желудков определяли по шестибалль-
ной шкале (Лебедев, 1960). Все пищевые компо-
ненты, кроме остракод и гарпактицид, взвешива-
ли на электронных весах Pioneer PA 214 (цена
деления 0.0001 г.) Массу остракод и гарпактицид
восстанавливали по номограммам (Численко,
1968).

Для характеристики спектра питания исполь-
зовали следующие показатели: частота встречае-
мости (F, %), число кормовых объектов на желу-
дочно-кишечный тракт одной особи (N, %), доля
каждого компонента пищи от общей массы пи-
щевого комка (P, %) (Методическое пособие…,
1974), а также модифицированный (Попова, Ре-
шетников, 2011) индекс относительной значимо-
сти (IR – index of relative significance):

где Fi – частота встречаемости каждого объекта
питания; Pi – доля по массе, величина i меняется
от 1 до n (n – число видов кормовых организмов в

( )= ×100%,
Σ
FiPiIR
FiPi
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пищевом комке). Индекс нормирован, поэтому
его колебания находятся в пределах от 0 до 100%
независимо от числа видов кормовых организмов.

Для выявления дискриминирующих пищевых
групп использовали SIMPER анализ (Kruskal,
Wish, 1978). На основании данных, переведенных
в матрицу сходства Брея–Кертиса (Beals, 1984),
проведен одномерный анализ ANOSIM (Clarke,
1993). Степень сходства спектров питания (IS) рас-
считана при помощи индекса Шенера (Schoener,
1970) по формуле:

где pxi и pyi – относительное количество пищевого
компонента i в желудках видов x и y. Пищевые
объекты были определены до вида, что значимо
увеличило информативность анализа.

Изотопный анализ проведен в Лаборатории
стабильных изотопов Дальневосточного геологи-
ческого института ДВО РАН. Относительное со-
держание тяжелых изотопов 13С и 15N в образцах
определяли в общепринятой форме как величины
отклонений δ13С и δ15N в промилле от соответ-
ствующего стандарта изотопного состава:

где X – стабильные изотопы углерода и азота (13C,
15N), а R – отношение содержаний стабильных
изотопов (13C/12C, 15N/14N). Все приведенные ни-
же значения δ13С и δ15N даны в отношении к об-
щепринятым международным стандартам изо-
топного состава: карбоната PDB, атмосферного
азота AIR для углерода и азота. Точность опреде-
ления величин δ13С и δ15N составляла ± 0.1‰.

Липидный состав тканей, вычисленный как
соотношение С/N (Layman et al., 2007), имел не-
большую дисперсию для всех образцов (3.25 ± 0.03),
что позволило пренебречь этими значениями.
Различия между выборками рассчитывали, ис-
пользуя непараметрический метод дисперсион-
ного анализа по Краскелу–Уоллесу (p ≤ 0.05). Для
визуализации трофических взаимоотношений с
помощью пакета SIBER (Jackson et al., 2011) по-
строены эллипсы с поправкой на малый объем
выборки (SEAc), так как ранее показано, что об-
щая площадь проекции изотопной ниши (ТА) за-
висит от объема выборки (Jackson et al., 2011), в то
время как размер SEAc (SEA для малых выборок),
построенного байесовским методом, не чувстви-
телен к объему выборки. Расчеты и визуализация
данных выполнены с помощью пакета статисти-
ческих программ Statistica 10 (StatSoft) и про-
граммной среды R (R Core Team, 2020).

= −  −100(1 0.5 ),xi yiIS p p

( ) ( ) образца  стандарта
‰   1000,

 стандарта
R R

X
R

−
δ = ×

РЕЗУЛЬТАТЫ
Трофические отношения по данным

содержимого желудков

За период наблюдений наименьший индекс
наполнения желудков (43‰) отмечен у белоно-
сого опистоцентра. У глазчатого и безногого опи-
стоцентров индекс составлял соответственно 67 и
68‰ или 3 балла по шкале Лебедева (Лебедев,
1960). Доля пустых желудков варьировала от 9% у
глазчатого опистоцентра до 19% у белоносого.

Наиболее значимым компонентом в питании
сеголеток опоясанного опистоцентра были ам-
фиподы (F = 100%, IR = 92.24%) (табл. 1), в основ-
ном амфипода Crassicorophium bonellii (табл. 2).
В желудках часто встречались гарпактициды и
остракоды (F = 100%), однако они были менее
значимой пищей (IR = 7.61 и 0.15% соответственно).
Роль амфипод оставалась ведущей и в питании
взрослых рыб (табл. 1). Из шести видов амфипод,
обнаруженных в желудках опоясанного описто-
центра, самым массовым был вид C. bonellii. Сре-
ди остракод взрослые особи опоясанного описто-
центра предпочитали Xestoleberis hanaii и Boreostoma
coniforme. Специфичным пищевым объектом для
этого опистоцентра был брюхоногий моллюск
Lottia angusta. Присутствие кумового рака Alam-
props quadriplicatus – еще одна особенность пита-
ния опоясанного опистоцентра.

Амфиподы играли ведущую роль и в питании
сеголеток глазчатого опистоцентра (F = 100%,
IR = 58.1%). В желудках рыб встречались преиму-
щественно виды C. bonellii, Pontogeneia intermedia и
Caprella cristibranchium (табл. 2). Второстепенным
кормовым объектом глазчатого опистоцентра были
изоподы (IR = 36.1%). Гарпактициды (F = 100%,
IR = 5.7%), которых использовали в пищу все се-
голетки, в основном относились к роду Parathalestris.
Остракоды (F = 100%, IR = 0.1%) были представ-
лены всего двумя видами, наиболее многочис-
ленным из которых был вид X. hanaii. Спектр пи-
тания взрослых рыб этого вида был значительно
уже. Основным объектом питания оставались ам-
фиподы (IR = 71.43%), среди которых доминиро-
вали Atylus collingi, P. intermedia и Caprella bispinosa.
Необходимо отметить, что только в желудках
глазчатого опистоцентра встречались амфиподы
Anisogammarus locustoides, Parapleustes derzhavini и
Ischyrocerus elongatus. Второстепенными компо-
нентами пищи были изопода Idotea ochotensis и
брюхоногий моллюск Siphonacmea oblongata. Гар-
пактициды и остракоды в желудках взрослых рыб
глазчатого опистоцентра не обнаружены.

Наряду с амфиподой C. cristibrachium основ-
ным объектом питания сеголеток белоносого
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Таблица 1. Таксономическая принадлежность пищевых объектов и количественные характеристики питания
четырех видов опистоцентровых рыб из прибрежных вод западной части Японского моря

Примечание. F – частота встречаемости; P – доля по массе; IR – индекс относительной значимости; n – объем выборки.
*Здесь и далее: перед чертой – показатель для сеголеток, под чертой – для взрослых особей.

Кормовой
объект

Opisthocentrus zonope,
n = 10/20*

Opisthocentrus ocellatus,
n = 15/67

Opisthocentrus tenuis,
n = 63/90

Pholidapus dybowskii,
n = 36/102

F, % P, % IR, % F, % P, % IR, % F, % P, % IR, % F, % P, % IR, %

Amphipoda 100/93 92.2/73.1 92.2/95.8 100/80 53.3/30.4 58.1/71.43 84/39 33.3/65.6 58.2/83.4 96/64 30.13/48.7 60.7/73.1

Ostracoda 100/36 0.15/01 0.15/0.01 100/0 0.12/0 0.1/0 43/1.4 0.01/0.2 0/0.1 66/20 0.05/0.1 0.1/0.1

Harpacticoida 100/36 7.61/01 7.61/0.01 100/0 5.19/0 5.7/0 64/2.8 1/8.2 1.3/0.1 93/8 3.4/0.2 6.7/0.1

Gastropoda 0/21 0/6.9 0/2.08 0/12 0/27.6 0/9.5 39/1.6 41.9/8.2 34/0.4 36/36 36.7/17.4 27.7/14.6

Izopoda 0/7 0/6.0 0/0.61 80/18 41.4/34 36.1/18.3 0/0 0/0 0/0 6/36 29.7/10.7 3.7/7.1

Mysida 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/63 0/6.8 0/14.5 0/3 0/3.3 0/0.3

Cumacea 0/7 0/6.9 0/0.7 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0

Tanaidacea 0/7 0/7.1 0/0.7 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0

Decapoda 0/0 0/0 0/0 0/3 0/8.1 0/7.9 0/4.3 0/6.7 0/0.93 0/16 0/2.2 0/0.9

Polychaeta 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 13/2.8 23.8/11.3 6.4/1.1 3/9.8 17.4/17.2 1.1/3.94

опистоцентра был брюхоногий моллюск S. oblon-
gata (IR 58.2 и 34% соответственно). Более часто
по отношению к другим кормовым объектам в
желудках рыб встречались остракоды и гарпакти-
циды (F = 43 и 64% соответственно), однако из-за
малой массы они не были значимым компонен-
том питания (IR = 0.1 и 1.3% соответственно).
Спектр питания взрослых рыб был представлен в
основном амфиподами, среди которых наиболее
значимыми были Ischyrocerus anguipes и Caprella
eximia (табл. 2). Следующим по значимости ком-
понентом питания была мизида Neomysis mirabilis
(IR = 14.05%).

Основным компонентом пищи сеголеток без-
ногого опистоцентра были амфиподы и брюхоно-
гие моллюски (IR = 60.7%, IR = 27.7%) (табл. 1),
второстепенные компоненты были представлены
гарпактицидами (IR = 6.7%) и остракодами, в ос-
новном X. hanaii и редко Hemicytherura sp. (табл. 2).
У взрослых рыб основу питания также составляли
амфиподы (IR = 73.13%) и брюхоногие моллюски
(IR = 14.62%). Изоподы и остракоды имели вто-

ростепенное значение. Видовой состав остракод в
пищевом комке расширился за счёт потребления
Boreostoma ussuricum и Cythere nishinipponica, отме-
ченных в составе пищи только безногого описто-
центра. Случайными компонентами пищи были
мизиды и декаподы. Безногий опистоцентр ха-
рактеризовался наиболее широким спектром пи-
щевых объектов, который включал 29 видов бес-
позвоночных.

Сравнение спектров питания сеголеток всех
исследованных видов рыб с использованием ANO-
SIM-анализа не показало значимых различий в
процентном соотношении пищевых объектов на
уровне высоких таксонов (R = 0.06, P = 0.063). До-
стоверные различия определены только при по-
парном сравнении состава пищи белоносого и
безногого (R = 0.12, P = 0.002), глазчатого и опоя-
санного опистоцентров (R = 0.34, P = 0.01). Со-
гласно данным SIMPER-анализа, глазчатый и бе-
лоносый опистоцентры различались по соотно-
шению количества брюхоногих моллюсков в
содержимом желудков, глазчатый и опоясанный –
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Таблица 2. Видовой состав кормовых объектов опистоцентровых рыб из прибрежных вод Японского моря на ос-
нове анализа содержимого желудков рыб

Таксон/вид Opisthocentrus
zonope

Opisthocentrus 
ocellatus

Opisthocentrus
tenuis

Pholidapus
dybowskii

Amphipoda

Crassicorophium bonellii +*/+ +*/+ –/– +/+

Atylus collingi –/+ –/+* –/– –/+*

Atylus ekmani –/– –/– –/+ –/+

Pontogeneia intermedia –/+ +/+ –/+ –/+

Ampithoe dyakonovi +/+* +/– –/– +/+

Ampithoe lacertosa –/– –/+ –/– +/+

Sunamphithoe mea –/– –/+ –/– +/+

Caprella cristibrachium –/– +/+ +*/– +/+

Caprella bispinosa –/– –/+ –/+ –/–

Caprella eximia –/– –/+ –/+ –/+

Caprella penantis –/– –/– –/+ –/–

Caprella acanthogaster –/– –/– –/– –/+

Accedomoera melanophthalma –/– –/– –/– –/+

Anisogammarus locustoides –/– –/+ –/– –/–

Anisogammarus pugettensis –/– –/+ –/– –/+*

Parapleustes derzhavini –/– –/+ –/– –/–

Ischyrocerus elongatus –/– –/+ –/– –/–

Ischyrocerus anguipes –/– –/+ –/+* –/–

Protomedeia fasciatoides –/– –/– –/– –/+

Vonimetopa zernovi –/+ –/– –/– –/–

Pareurystheus gurjanovae –/+ –/– –/– –/–

Aoroides sp. –/– –/– –/– +/–

Photis sp. –/– +/– –/– +/–

Parhyale zibellina –/– –/– +/– –/–
Mysida

Neomysis mirabilis –/– –/– –/+* –/+
Cumacea

Alamprops quadriplicatus –/+ –/– –/– –/–

Tanaidacea

Pseudotanais sp. –/+ –/– –/– –/–

Decapoda

Pandalus latirostris –/– –/+ –/+ –/+

Heptacarpus longirostris –/– –/– –/– –/+

Eualus leptognathus –/– –/– –/– –/+
Ostracoda

Xestoleberis hanai +/+ +/– +/+ +/+

Hemicytherura sp. –/– –/– –/– +/+
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по соотношению гарпактицид, а глазчатый и без-
ногий – по потреблению остракод. Спектр пита-
ния белоносого опистоцентра отличался высокой
частотой встречаемости брюхоногих моллюсков
(табл. 1).

Исследование трофических отношений взрос-
лых рыб с помощью ANOSIM-анализа показало,
что выборка белоносого опистоцентра значимо
отличалась от выборок остальных видов описто-
центров (R = 0.2, P = 0.001). Согласно данным
SIMPER, присутствие Mysida являлось отличи-
тельной особенностью питания белоносого опи-
стоцентра. По результатам этого анализа досто-
верные различия обнаружены также между глаз-
чатым и безногим опистоцентрами.

Рассчитанные попарные индексы сходства
Шенера (Schoener, 1970) не выявили конкурент-
ных отношений (рис. 1). Обнаружено, что сход-

ство состава пищи у сеголеток изученных видов
было выше, чем у взрослых рыб: значение индек-
са сходства варьировало от 10 до 37% у сеголеток
и от 4 до 12% у взрослых рыб, за исключением па-
ры опоясанный/безногий опистоцентры с индек-
сом сходства 34%.

Пищевые отношения на основе
анализа изотопного состава

Исследованные рыбы имели сходный изотоп-
ный состав азота. В летний период диапазон меж-
видовых вариаций δ15N составил 0.43‰, а δ13С –
2.64‰. Наименьшие значения тяжелого углерода
(–20.04 ± 0.95) отмечены у опоясанного опистоцен-
тра, который значимо отличался (H = 19.66290,
p = 0.0014) от остальных видов рыб по обоим по-
казателям. В осенний период соотношение ста-

+* Таксоны, массово представленные в выборке данного вида и возрастной категории.

Boreostoma coniforme –/+ –/– –/– –/–

Boreostoma ussuricum –/– –/– –/– –/+

Cythere nishinipponica –/– –/– –/– –/+

Harpacticoida
Parathalestris sp. –/– +/– –/+ +/–
Scutellidium sp. +/+ +/– +/– +/+*
Paramenophia platysoma –/– –/– –/– +/–
Zaus sp. –/– +/– +/– +/–
Harpacticoida gen. sp. 1 –/– +/– –/– –/–
Harpacticoida gen. sp 2 –/– +/– –/– –/–

Gastropoda
Siphonacmea oblongata –/– +/+ +*/+ +/+*
Pusillina plicose –/– –/– –/– –/+
Lottia angusta –/+ –/– –/– –/–

Isopoda
Idotea ochotensis –/– –/+* –/– –/+
Syniodotea brashnikovi –/+ –/– –/– –/+
Idoteidae gen. sp. –/– –/– –/– –/+
Sphaeromatidae gen. sp. –/– –/– –/– –/+
Isopoda spp. +/– +/– –/– +/–

Polychaeta spp.
–/– –/– +/+ +/+

Pisces spp.
–/– –/– –/+ –/–

Таксон/вид Opisthocentrus
zonope

Opisthocentrus 
ocellatus

Opisthocentrus
tenuis

Pholidapus
dybowskii

Таблица 2.  Окончание
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бильных изотопов значимо отличалось от летних
данных. Максимальное значение δ15N отмечено у
безногого опистоцентра (10.71 ± 0.55), а мини-
мальное – у белоносого (9.74 ± 0.54). Осенние вы-
борки характеризовались большей гетерогенно-
стью соотношений изотопов азота, чем летние;
диапазон вариаций составил 0.97‰. Самые низ-
кие значения δ13С отмечены у белоносого описто-
центра (–18.08 ± 0.98).

В летний период площадь изотопной ниши
глазчатого опистоцентра, скорректированная для

малой выборки SEAc, составила 0.812, что в два с
лишним раза больше этих показателей для белоно-
сого (SEAc = 0.396) и опоясанного (SEAc = 0.407)
опистоцентров. В осенний период самую широкую
нишу занимал безногий опистоцентр (SEAc =
= 0.3902). Площадь изотопной ниши белоносого
опистоцентра (SEAc = 0.3648) уменьшилась по
сравнению с таковой в летний период, тогда как у
глазчатого опистоцентра, напротив, осенью ни-
шевое пространство было больше, чем летом
(рис. 2).

Рис. 1. Попарный индекс сходства питания четырех видов опистоцентровых рыб по Шeнеру. Обозначения: OZO –
Opisthocentrus zonope, OOC – O. ocellatus, OTE – O. tenuis, PDY – Pholidapus dybowskii.
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Рис. 2. Изотопные ниши (SEAc) четырех видов опистоцентровых рыб Японского моря в летний и осенний периоды.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ, основанный на двух взаимодополня-

ющих методах, показал существование достовер-
ных видоспецифических различий в спектрах пи-
тания четырех опистоцентровых рыб. По разно-
образию пищевых компонентов доминирует
безногий опистоцентр: у сеголеток и взрослых
рыб этого вида самый широкий спектр питания,
включающий 14 и 29 таксонов соответственно.
Для остальных видов характерны более узкие пи-
щевые ниши. По результатам нашего исследова-
ния наиболее специализированным оказался бе-
лоносый опистоцентр, изотопная ниша которого
была наименьшей и ее площадь уменьшалась по
мере роста рыб (рис. 2).

Показано, что изотопный состав тела рыб
формируется в период интенсивного соматиче-
ского роста и затем изменяется в онтогенезе (Гор-
батенко и др., 2015). Согласно нашим результа-
там, значимое изменение значений δ15N у молоди
глазчатого и белоносого опистоцентров в течение
трех месяцев (с июля по октябрь) свидетельствует
об их смещении в пищевой сети на один уровень
и о высокой скорости метаболических процессов,
приводящих к накоплению тяжелых изотопов.

Отмечено, что разные виды опистоцентров
после перехода от пелагического образа жизни к
демерсальному держатся в толще воды поблизо-
сти от куртин бурых водорослей (Галеев и др.,
2015) или антропогенных строений, покрытых
обрастателями (личные наблюдения), образуют
общие стайки и имеют сходный характер пита-
ния, что подтверждается перекрыванием изотоп-
ных ниш, обнаруженным в результате изотопного
анализа. Однако по первичным источникам угле-
рода выявлены межвидовые различия. Смещение
изотопной ниши в сторону накопления тяжелого
углерода предполагает увеличение доли бентос-
ных организмов в рационе.

Достоверное различие первичных источников
углерода отмечено для наиболее филогенетиче-
ски близких глазчатого и белоносого опистоцен-
тров. Меньшие значения δ13С в тканях белоносо-
го опистоцентра обусловлены заметным вкладом
в его пищу пелагических организмов, что под-
тверждалось значительным количеством особей
мизиды Neomysis mirabilis (F = 62%, IR = 14.05%) в
составе пищевого комка. Подобное дифференци-
рованное использование водного пространства
показано ранее и для других симпатрических ви-
дов рыб (Dineen et al., 2007; Sánchez-Hernández
et al., 2013).

Использование амфипод как основного ис-
точника питания исследованных видов рыб пред-

полагает возможность конкурентных пищевых
отношений, что подтверждается значительным
перекрыванием изотопных ниш (рис. 2). Для бо-
лее точного понимания механизма разделения
пищевых ресурсов необходимо рассматривать
таксоны объектов питания на более низком уров-
не, вплоть до видового (Шорыгин, 1952). Индекс
сходства Шенера, рассчитанный на основе отно-
сительной численности кормовых объектов,
определенных до вида, показал незначительный
уровень конкуренции за пищу, которая уменьша-
лась с возрастом и ростом рыб (рис. 1). Сходный
изотопный профиль, а также высокий уровень
вероятности перекрытия изотопных и пищевых
ниш при более детальном анализе пищевых объ-
ектов показали, что опистоцентры демонстриру-
ют пищевую избирательность на видовом уровне.
Основа рациона исследованных рыб – амфипо-
ды, однако для глазчатого опистоцентра это Atylus

collingi, для опоясанного – Crassicorophium bonellii,
для белоносого – Ischyrocerus anguipes, а для без-
ногого – Atylus collingi и Anisogammarus pugettensis.

Питание этими ракообразными дает сходную
изотопную подпись, что при отсутствии данных о
видовом составе пищи в желудках может быть ин-
терпретировано как конкурентные отношения.

Исследование пищевых отношений симпат-
рических видов опистоцентровых рыб путем
определения содержимого желудков, а также ана-
лиза соотношений стабильных изотопов азота и уг-
лерода в мягких тканях позволило выявить меха-
низмы разделения трофических ниш. Амфиподы –
это основной объект питания всех изученных ви-
дов рыб, что наглядно демонстрируют пересече-
ния изотопных ниш. Разделение трофических
ниш достигается за счет избирательного потреб-
ления разных видов амфипод, специфичных для
каждого вида рыб, а также благодаря использова-
нию в качестве дополнительного источника пищи
водных беспозвоночных других таксономических
групп – Gastropoda, Polychaeta, Decapoda и др.

По разнообразию пищевых объектов домини-
ровал безногий опистоцентр, который имел самый
широкий спектр питания. Согласно результатам
нашего исследования, наиболее специализирован-
ным видом оказался белоносый опистоцентр. Ин-
декс сходства Шенера, рассчитанный на основе от-
носительной численности определенных до вида
кормовых объектов в содержимом желудков рыб,
показал отсутствие конкурентных отношений
между изученными видами рыб; минимальные
значения этого индекса отмечены у наиболее фило-
генетически близких видов O. ocellatus и O. tenuis.

В заключение следует отметить, что совокуп-
ное использование двух методов дает целостное
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представление о трофоэкологических взаимоот-
ношениях изучаемых объектов, позволяя нагляд-
но представить пищевые ниши и их пересечения,
избежав при этом возможной неверной интер-
претации трофических отношений.
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Trophic Relationships of Sympatric Fish Species of the Genera Opisthocentrus
and Pholidapus (Perciformes: Opisthocentridae) in the Sea of Japan

O. A. Rutenkoa, b, V. N. Ivankova, S. I. Kiyashkob, and N. A. Nekrasovaa

aLaboratory for Ecology and Evolutionary Biology of Aquatic Organisms, Institute of the World Ocean, Far Eastern Federal 
University, Vladivostok 690922, Russia

bA.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,
Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

Trophic relationships of four sympatric fish species of the family Opisthocentridae (Perciformes)—Opistho-
centrus ocellatus, O. tenuis, O. zonope, and Pholidapus dybowskii—were studied by analyzing their stomach
contents and signatures of stable nitrogen and carbon isotopes (δ15N and δ13C) in soft tissues. The mean car-
bon isotope signature values ranged from –20.04 ± 0.95 to –15.44 ± 0.98, which indicated a wide range of
primary carbon sources. The highest mean nitrogen isotope signature values (10.71 ± 0.55) and the maximum
isotopic niche width were recorded for Ph. dybowskii. Amphipods are the major food item of all the fish spe-
cies under study, which was confirmed by a significant overlap of their isotopic niches. The partitioning of
trophic niches is explained by the selective consumption of prey crustaceans that are specific to each of the
fish species, and also by the use of aquatic invertebrates from different taxonomic groups as an additional food
supply. The Schoner’s similarity index, calculated on the basis of relative abundances of food items identified
to species, showed no competitive relationships between all of the fish species under study. The values of the
index between the most phylogenetically close species O. ocellatus and O. tenuis were minimum.

Keywords: Opisthocentrus, Pholidapus, trophic relationships, diet range, food bolus structure, stable isotopes,
carbon, nitrogen
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