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Представлены результаты количественной оценки ширины трофических ниш чёрного Reinhardtius
matsuurae, белокорого Hippoglossus stenolepis и азиатского стрелозубого Atheresthes evermanni палтусов
на западнокамчатском шельфе Охотского моря с использованием данных изотопных подписей уг-
лерода (δ13C) и азота (δ15N) их жертв. По скорректированной стандартной эллиптической области
ширина трофической ниши у азиатского стрелозубого палтуса составляет 11.35, у белокорого – 9.41,
у чёрного – 12.36. Диапазон значений изотопных подписей δ15N (8.80–17.61) соответствует трофи-
ческому уровню 2.63–5.22. Согласно пределам варьирования δ13C (–14.99…–22.9), базовыми источ-
никами углерода у палтусов являются планктонные, нектонные и нектобентосные группы жертв.
Максимальное значение параметра нишевого перекрывания принадлежит азиатскому стрелозубо-
му палтусу (93.25%) в нише чёрного палтуса, а минимальное, напротив, чёрному палтусу (73.19%) в
нише азиатского стрелозубого палтуса. Высокая степень сходства общесистемных нишевых показа-
телей, рассчитанных по изотопным подписям жертв палтусов, в конкретных местообитаниях ниве-
лируется расхождением по иным параметрам: глубине, температуре и по изменчивости рационов в
онтогенезе.
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лозубый Atheresthes evermanni палтус, изотопная подпись, углерод, азот, трофическая ниша, Охот-
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Количественное определение ширины трофи-
ческих ниш долгое время было затруднено из-за
отсутствия индексов, адекватно оценивающих пи-
щевые спектры в едином масштабе (Bearhop et al.,
2004; Jackson et al., 2011). В связи с этим экоси-
стемное обобщение трофологических данных
статистическими методами, в том числе у рыб,
было также ограничено. Беэрхоп с соавторами
(Bearhop et al., 2004) первыми предложили ис-
пользовать значения дисперсии стабильных изо-
топов тканей в качестве меры для определения
ширины трофической ниши. Использование это-
го метода, впоследствии модернизированного
(Layman et al., 2007; Newsome et al., 2007; Jackson
et al., 2011; Swanson et al., 2015), в наших трофоло-
гических исследованиях стало возможным благо-
даря накопленным данным по соотношениям
стабильных изотопов углерода (δ13C) и азота

(δ15N) в тканях массовых видов гидробионтов
дальневосточных морей (Горбатенко и др., 2008,
2012, 2013, 2014, 2015). Под влиянием климатиче-
ских, биологических и антропогенных факторов
состав и структура ихтиоценов подвержены изме-
нениям. В морских сообществах примеры подоб-
ных структурных перестроек многочисленны и
зачастую являются следствием конкурентных от-
ношений (Чучукало, 2006). Для прогнозирования
откликов, вызванных структурными перестрой-
ками, частота которых в меняющихся климатиче-
ских условиях, вероятно, будет возрастать, необ-
ходимо обобщение обширных трофологических
данных для определения и анализа пищевых от-
ношений в морских сообществах.

Цель исследования − по данным изотопных
подписей жертв оценить ширину трофических
ниш чёрного Reinhardtius matsuurae, белокорого
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Hippoglossus stenolepis и азиатского стрелозубого
Atheresthes evermanni палтусов и определить сте-
пень их перекрывания с использованием новых
статистических методов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал по питанию палтусов собран в Охот-
ском море на западнокамчатском шельфе
(июнь−июль 2005, 2008 и 2010 гг.) из уловов дон-
ного трала ДТ 27.1 с горизонтальным и вертикаль-
ным раскрытием соответственно 16 и 4 м. Содер-
жимое желудков исследовано количественно-ве-
совым методом (Методическое пособие …, 1974;
Руководство …, 1986). Всего собрано и исследова-
но 715 желудков трёх видов палтусов (табл. 1).
Значения δ13C и δ15N в тканях жертв палтусов взя-
ты из публикаций Горбатенко с соавторами (2008,
2012, 2013, 2014, 2015) и интегрированы в базу дан-
ных по питанию донных рыб.

Для количественной оценки и сравнения тро-
фических ниш трёх видов палтусов по изотопным
подписям жертв использован пакет SIBER стати-
стической программы R (Jackson et al., 2011; Jackson,
2017; R Core Team, 2016). В этом пакете общие пло-
щади (TA − total areas) вычисляли для выпуклых обо-
лочек по самым внешним значениям на биплот-
графике δ13C и δ15N. Стандартные площади эллип-
сов (SEA − standard ellipse areas) рассчитывали для
40% данных (Jackson et al., 2011; Jackson, 2017).
Скорректированные стандартные площади эллип-
сов (SEAс − standard ellipse areas corrected) рассчи-
тывали как стандартные площади эллипсов, скор-
ректированные для малых выборок. Оценка пере-
крывания ниш выполнена в пакете nicheROVER
статистической программы R, которая учитывает
видоспецифичность распределения в нишевом
пространстве (Lysy et al., 2014; Swanson et al., 2015;
R Core Team, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Данные трофологических проб, собранные
классическим методом (Методическое пособие…,
1974), относятся к номинальному типу и имеют
самую простую измерительную шкалу, что объек-
тивно ограничивает применение методов матема-
тической статистики и, соответственно, дальней-
шее обобщение. Альтернативным методом изуче-
ния трофической структуры водных экосистем
стало определение соотношения стабильных изо-
топов, как правило δ13C и δ15N, в тканях гидро-
бионтов, так как значения изотопных подписей
обеспечивают единое представление о трофиче-
ских уровнях организмов в сообществе. Впервые
использование изотопных подписей для количе-
ственного определения общесистемных аспектов
трофической структуры было предложено Лей-
маном с соавторами (Layman et al., 2007). Всего
авторы этой публикации представили шесть об-
щесистемных показателей. Однако полноценное
использование этих метрик стало возможным
лишь после их переформулирования в байесов-
ской структуре (Jackson et al., 2011). Как указыва-
ют Лейман с соавторами (Layman et al., 2007), но-
вый метод не может обеспечить полного описа-
ния структуры и функционирования пищевой
сети, а является одним из дополнительных ин-
струментов для выявления специфической ин-
формации о трофической структуре сообщества.

В последние годы в нашей лаборатории прово-
дится работа по определению изотопных подпи-
сей массовых видов гидробионтов дальневосточ-
ных морей и к настоящему времени уже получены
данные для многих планктонных, нектонных и
нектобентосных видов (Горбатенко и др., 2008,
2012, 2013, 2014, 2015). В соответствии с концеп-
цией о том, что изотопная подпись может быть
мерой для количественного определения обще-
системных параметров трофической структуры и
для актуализации имеющихся материалов, значе-
ния изотопных подписей жертв были ретроспек-
тивно внесены в базу данных по питанию рыб. В
результате обновлённые материалы стали доступ-
ны для количественной оценки общесистемных
нишевых характеристик рыб в ихтиоценах. Как
мы полагаем, если изотопная подпись отражает
интегрированную во времени диету консумента,

Таблица 1. Объём материала, собранного в Охотском море в разные годы

Вид Год Число желудков, шт.

Чёрный палтус 2010 210

Белокорый палтус 2005 41

2008 78

2010 222

Азиатский стрелозубый палтус 2005 73

2010 91

Итого 715
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то ширина ниши, рассчитанная по индивидуаль-
ным изотопным подписям жертв, учитывает ин-
дивидуальный вклад каждого компонента пище-
вого рациона.

Для исследования выбраны чёрный, белоко-
рый и азиатский стрелозубый палтусы, которые
относятся к гильдии хищников с хорошо изучен-
ной биологией (Шунтов, 1965, 1966, 1971; Фадеев,
1987; Чучукало, 2006). Общесистемные парамет-
ры их трофических ниш, рассчитанные в стати-
стическом пакете SIBER, представлены в табл. 2.

Границы областей выпуклых оболочек (TA) ха-
рактеризуют ширину трофической ниши и вычис-
ляются по самым внешним значениям на биплот-
графике δ13C и δ15N. Оказалось, что у белокорого и
чёрного палтусов значения TA близки − соответ-
ственно 29.79 и 30.02, а у стрелозубого почти в два
раза меньше (табл. 2).

Стандартная эллиптическая область (SEA) яв-
ляется альтернативой TA. В отличие от последней
вычисляется с учётом байесовской вероятности,
поэтому является более надёжным показателем
(Jackson et al., 2011). Расчётные значения этого
параметра у трёх видов оказались более сходными
между собой: для белокорого палтуса – 9.15, для
азиатского стрелозубого – 10.22 и для чёрного
палтуса – 11.97 (табл. 2). На рис. 1, подготовлен-
ном в пакете SIBER, сплошными линиями пока-
заны SEA, включающие 40% исходных данных
изотопных подписей δ13C и δ15N жертв. Отметим,
что между собой области выпуклых оболочек так
же, как и области стандартных эллипсов, сильно
перекрываются, что является следствием сход-
ства пищевых рационов.

Значения третьего параметра − скорректирован-
ной стандартной эллиптической области (SEAc) − у
стрелозубого, белокорого и чёрного палтусов со-
ставили соответственно 11.35, 9.41 и 12.36 (табл. 2).
Метрика δ15N range (NR), определяющая рассто-
яние между минимальными и максимальными
значениями изотопной подписи δ15N у пищевых
компонентов, характеризует вертикальную струк-

туру пищевой сети. Диапазон значений изотопных
подписей по этому параметру изменяется в преде-
лах 8.80–17.61, а в пересчёте на трофический уро-
вень − 2.63–5.22. Следовательно, палтусам пища
доступна со всех трофических уровней консумен-
тов, включая 5-й. Метрика δ13C range (CR) опреде-
ляет расстояние между минимальными и макси-
мальными значениями δ13C пищевых компонен-
тов. По содержанию δ13C можно определить
базовые источники пищи (Layman et al., 2007).
Значения изотопных подписей δ13C у жертв пал-
тусов изменяются от −14.99 до −22.9. Минималь-
ные значения были отмечены у черного палтуса
(−22.9), а максимальные у белокорого палтуса
(−14.99). Таким образом, весьма широкий диапа-
зон значений изотопных подписей жертв палту-
сов свидетельствует о том, что источниками угле-
рода служат одновременно несколько экологиче-

Таблица 2. Трофические нишевые параметры азиатского стрелозубого Atheresthes evermanni, белокорого Hippo-
glossus stenolepis и чёрного Reinhardtius matsuurae палтусов, рассчитанные по значениям изотопных подписей
углерода (δ13C) и азота (δ15N) пищевых компонентов

Примечание. TA − общая область выпуклой оболочки, SEA − стандартная эллиптическая область; SEAc − стандартная эллип-
тическая область, скорректированная для проб небольшого объёма; δ15N range (NR), δ13C range (СR) − расстояния между ми-
нимальными и максимальными значениями δ15N и δ13C жертв.

Показатель A. evermanni H. stenolepis R. matsuurae

TA 16.21 29.79 30.02

SEA 10.22 9.15 11.97

SEAc 11.35 9.41 12.36

δ15N range (NR) 8.80−15.04 10.10−17.61 8.80−16.67

δ13C range (СR) –16.08…–21.20 –14.99…–21.30 –16.08…–22.90

Рис. 1. Стандартные эллипсные области (SEA) азиат-
ского стрелозубого Atheresthes evermanni ( ),бело-
корого Hippoglossus stenolepis ( ) и чёрного Rein-
hardtius matsuurae палтуса ( ); SEA составляют 40%
исходных данных для каждого вида.

10

12

14

16

–22 –20 –18 –16

δ15
N

, ‰

δ13C, ‰



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 3  2020

КОЛИЧЕСТВЕННАЯ ОЦЕНКА И СРАВНЕНИЕ ТРОФИЧЕСКИХ НИШ 339

ских групп гидробионтов − планктон, нектон и
нектобентос.

По данным расчёта перекрываний вероят-
ностных нишевых областей, выполненного в па-
кете nicheROVER (табл. 3, рис. 2), белокорый
палтус находится в нише стрелозубого с вероят-
ностью 77.58%; максимальное значение (93.25%)

метрики перекрывания принадлежит азиатскому
стрелозубому палтусу в нише чёрного палтуса, а
минимальное (73.19%), наоборот, – чёрного пал-
туса в нише азиатского стрелозубого палтуса. В
целом между всеми палтусами наблюдается высо-
кая степень перекрывания по трофической оси
экологической ниши.

Высокая степень сходства пищевых рационов
палтусов по всем общесистемным метрикам пред-
полагает острую межвидовую конкуренцию за пи-
щевые ресурсы и расхождение экологических
ниш. Факты нишевой дифференциации палтусов
по двум параметрам среды (глубине и температуре
местообитаний) приведены в работе Дьякова
(2006). Показано, что палтусы северных районов
дальневосточных морей на протяжении всего года
обитают в очень широком батиметрическом диа-
пазоне, а их сезонные миграции выражаются в
основном в перераспределении плотности попу-
ляций относительно глубины. Между собой пал-
тусы различаются широтой батиметрического и
термического диапазонов встречаемости, верти-
кальной локализацией местообитаний и распре-

Таблица 3. Средние значения нишевых перекрываний
между азиатским стрелозубым Atheresthes evermanni, бе-
локорым Hippoglossus stenolepis и чёрным Reinhardtius mat-
suurae палтусами, рассчитанные в пакете niсheROVER
(при заданной вероятности α = 95%)

Вид
Вид

A. evermanni H. stenolepis R. matsuurae

A. evermanni 84.15 93.25

H. stenolepis 77.58 87.70

R. matsuurae 73.19 82.20

Рис. 2. Апостериорное распределение вероятностной метрики нишевого перекрывания для 95% нишевой области ази-
атского стрелозубого Atheresthes evermanni (I), белокорого Hippoglossus stenolepis (II) и чёрного Reinhardtius matsuurae (III)
палтусов. Вероятность нахождения в нише другого вида отображена в направлении строка−столбец; (—) − средние
значения, (--) − 95%-ные доверительные интервалы; ост. обозначения см. на рис. 1.
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делением плотности популяций в границах фак-
торов среды обитания. По данным Мухаметова
(2014), трофические ниши палтусов в районе се-
верных Курильских о-вов перекрываются слабо:
они обитают на разных глубинах, их пищевые ра-
ционы различаются. Осенью в Беринговом море
белокорый палтус обитает в элиторали, а чёрный
и стрелозубые азиатский и американский A. sto-
mias − в мезобатиали; кроме пространственного
разделения у палтусов выявлена возрастная измен-
чивость питания (Напазаков, Чучукало, 2001; На-
пазаков, 2004). Таким образом, общесистемные па-
раметры, рассчитанные по изотопным подписям
жертв, имеют высокую степень сходства, однако в
конкретных местообитаниях экологические ниши
палтусов расходятся по другим нишевым измерени-
ям: глубине, температуре, онтогенетической из-
менчивости рационов.

Подводя итоги исследования, можно заклю-
чить, что для трёх видов палтусов пища доступна
со всех трофических уровней, включая 5-й. Ши-
рокий диапазон значений изотопных подписей
жертв палтусов свидетельствует о том, что базо-
выми источниками поступления углерода служат
такие экологические группы, как планктон, нек-
тон и нектобентос. Общесистемные нишевые па-
раметры трёх видов палтусов, рассчитанные по
изотопным подписям жертв, имеют высокую сте-
пень сходства, однако в конкретных местообита-
ниях их экологические ниши расходятся по дру-
гим параметрам экологической ниши: глубине,
температуре и по изменению рационов в онтоге-
незе. Изучение трофических ниш с использова-
нием дисперсии изотопных подписей жертв сов-
местно с традиционным трофологическим мето-
дом прямых наблюдений даёт возможность
получать общесистемные количественные метри-
ки без потери экологической информации, необ-
ходимой для корректной интерпретации получен-
ных результатов. Практическая ценность данного
метода заключается в возможности привлечения
архивных данных для проведения экосистемных
исследований обобщающего плана.
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