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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность. По мере развития в рыбохозяйственной науке экосистемного 

направления возникла необходимость расширения и углубления трофологических 

работ, прошедших путь от изучения качественных характеристик питания отдель-

ных видов гидробионтов до получения количественных оценок трофических связей 

в сообществах. Именно изучение структуры трофических сетей и происходящих в 

них изменений, является наиболее важным и актуальным аспектом трофологиче-

ских исследований и необходимо для понимания особенностей функционирования 

пелагических сообществ. Расширение знаний по трофологии водных животных, в 

совокупности с другими ихтиологическими и гидробиологическими данными, по-

зволяет выявлять и анализировать роль различных видов и групп планктона и нек-

тона в крупномасштабном биологическом балансе пелагических сообществ, опреде-

лять степень использования нектоном кормовой базы, а также оценивать условия 

нагула и пищевую обеспеченность ценных промысловых объектов. Особую важ-

ность подобные работы имеют при оценке состояния природных систем в условиях 

изменяющегося климата и значительной динамики обилия массовых видов нектона. 

В ходе проведения многолетних экспедиционных исследований были получены 

данные, использованные в многочисленных публикациях и обобщенные в ряде свод-

ных работ (Шунтов и др., 1993а, 2010а–в; Дулепова, 2002; Найденко, 2003; Беляев, 

2003; Иванов, 2005; Кузнецова, 2005; Чучукало, 2006; Шунтов, Темных, 2008а, 2011а; 

Naydenko, 2010; Шунтов, 2016а; Заволокин, 2014; Горбатенко, 2018;) о составе, оби-

лии и пищевых отношениях нектона, динамике и обилии кормовых ресурсов в раз-

личных районах российских вод и за их пределами в северо-западной части Тихого 

океана. Несмотря на различия в величинах, полученных разными авторами, в выше-

указанных публикациях показано, что кормовые ресурсы рыб и кальмаров в дальне-

восточных морях и Северной Пацифике жестко не ограничены и значительны. 

Однако часть исследователей, в той или иной степени касающихся темы пище-

вой обеспеченности нектона, имела и имеет другую точку зрения. В частности, среди 

лососевых специалистов высказываются мнения о дефиците пищи в морях и океане 

для тихоокеанских лососей, о высокой (внутри- и межвидовой) конкуренции за пищу 

(определяющей уровень численности видов р. Oncorhynchus), а также о «переполне-

нии» экологической емкости морской и океанической пелагиали в связи с высокой 

численностью кеты (Oncorhynchus keta) японского индустриального производства 

(Волобуев, Волобуев, 2000; Гриценко и др., 2000, 2001; Nagasawa, 2000; Кловач, 2003; 

Коваль, 2007; Kayeriyama et al., 2009; Карпенко и др., 2013; Batten et al., 2017; Debertin 

et al., 2017; Ruggerone, Irvine, 2018). В последние годы при поиске объяснений низких 
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уловов и слабых подходов лососей стали появляться предположения о значительных 

климато-океанологических изменениях, произошедших в Северной Пацифике, кото-

рые повлекли за собой резкое ухудшение условий обитания этих рыб (Бугаев и др., 

2020; Горохов и др., 2020). Также делаются заключения о недостаточности кормовых 

ресурсов в беринговоморских районах для успешного нагула минтая (Gadus (ранее 

Theragra) chalcogramma) (Степаненко, Грицай, 2016, 2018). 

Причины разногласий существующих взглядов на одну и ту же проблему 

кроются в первую очередь в качестве исходных данных (либо их отсутствии), а так-

же в сложности и недостаточной изученности некоторых вопросов функционирова-

ния пелагических сообществ. Для того чтобы получить реальную картину о пище-

вых связях нектона, судить об условиях нагула промысловых рыб и обосновывать 

их прогнозы, нужны количественные оценки о состоянии кормовой базы, объемах 

выедания и степени ее использования. Только такие данные позволяют подтвер-

ждать или опровергать выводы о достаточности кормовой базы рыб и кальмаров в 

местах их обитания или нагула. 

Выбор объекта и предмета исследования. В работе рассматриваются нектон-

ные и планктонные сообщества верхнего слоя эпипелагиали различных районов се-

веро-западной части Тихого океана (тихоокеанские воды Камчатки и Курильских 

островов, зона Субарктического фронта с прилегающими на севере субарктически-

ми и на юге трансформированными субтропическими водами, глубоководные кот-

ловины и наваринский район западной части Берингова моря). Для изучения трофи-

ческой структуры нектонных сообществ был выбран верхний слой эпипелагиали, 

так как именно для этого биотопа собран наиболее значительный объем материалов 

в связи с проведением в последние два десятилетия целого ряда комплексных экс-

педиций по учету тихоокеанских лососей.  

Предметом изучения являются структура планктонных и нектонных сообществ, 

трофические отношения нектона, его пищевая обеспеченность и влияние на кормо-

вую базу, а также роль отдельных видов нектона в структурно-функциональной ор-

ганизации сообществ. 

Степень разработанности темы. За сорокалетний период проведения иссле-

дований в Тихоокеанском филиале ФГБНУ «ВНИРО» («ТИНРО») сформирован 

уникальный банк данных количественного состава планктонных и нектонных пела-

гических сообществ дальневосточных морей и сопредельных вод Тихого океана. 

Одновременно собирались данные о питании и пищевых взаимоотношениях некто-

на. Результатом таких комплексных исследований стали публикации о структуре, в 

том числе трофической, и функционировании нектонных пелагических сообществ. 
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Большая часть работ базируется главным образом на материалах, собранных в экс-

педициях ТИНРО во второй половине 1980-х и первой половине 1990-х гг. (Шунтов 

и др., 1993а–в; Иванов О.А., 1998; Беляев, 2003; Шунтов, 2001; Дулепова, 2002; 

Найденко, 2002; Темных и др., 2004; Иванов А.Н., 2005; Чучукало, 2006).  

Продолжение исследований данного направления стало возможным благодаря 

комплексным экспедициям, проведенным в период с 2000 по 2020 г., которые сущест-

венно пополнили многолетний ряд наблюдений. Однако лишь часть результатов этих 

исследований была опубликована (Чучукало, 2006; Найденко, 2007; Шунтов, Темных, 

2008а, 2011а; Кузнецова, 2010; Кузнецова, Ефимкин, 2010; Шунтов и др., 2010а–г; Куз-

нецова и др., 2011а, б; Найденко, Кузнецова, 2011; Найденко, Хоружий, 2013, 2014; За-

волокин, 2014; Волков, 2014, 2016а, б; Дулепова, 2014, 2016, 2018; Шунтов, 2016а; Гор-

батенко, 2018). При этом трофическая структура нектонных сообществ верхней эпипе-

лагиали различных районов северо-западной части Тихого океана в сезонном и межго-

довом аспектах до сих пор малоизучена. Современные оценки запасов кормовых ресур-

сов, объемов их потребления и пищевой обеспеченности рыб и кальмаров отсутствуют. 

В то же время в связи с необходимостью объяснения механизмов динамики численности 

промысловых объектов и их рационального использования стала очевидной потребность 

дальнейшего изучения и мониторинга экологических взаимоотношений в сообществах, 

динамики кормовой базы и пищевой обеспеченности нектонных видов. 

Цель и задачи исследования. Главная цель работы — выявить основные зако-

номерности и динамику трофической структуры нектонных сообществ верхней эпи-

пелагиали тихоокеанских вод Курильских островов и Камчатки, зоны Субарктиче-

ского фронта с сопредельными водами и западной части Берингова моря, оценить 

современное состояние кормовой базы и пищевую обеспеченность нектона в этих 

районах. 

Для достижения поставленной цели решались следующие задачи: 

1. Описать состав и структуру планктонных сообществ, рассчитать биомассу и 

продукцию трофических уровней. 

2. Оценить запасы зоопланктона и мелкоразмерного нектона.  

3. Обобщить информацию о сезонной и межгодовой динамике состава и струк-

туры нектонных сообществ. 

4. Выявить сезонные, межгодовые и региональные особенности питания нектона. 

5. Определить количество и величину пищевых связей нектона, выявить глав-

ные пути передачи вещества между трофическими уровнями.  

6. Оценить объемы потребления кормовых ресурсов нектоном и степень ис-

пользования им кормовой базы.  
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7. Обосновать достаточность современного уровня пищевой обеспеченности 

нектона. 

Положения, выносимые на защиту:  

1. Кормовая база нектона верхней эпипелагиали тихоокеанских вод Куриль-

ских островов и Камчатки, зоны Субарктического фронта, а также глубоководных 

котловин и наваринского района западной части Берингова моря находится на вы-

соком уровне. 

2. Большое число консументов разных трофических уровней и многочислен-

ные трофические связи между ними обеспечивают связность и пластичность пище-

вых сетей и высокий резерв устойчивости нектонных сообществ верхней эпипела-

гиали районов исследований. 

3. Пищевая обеспеченность нектона верхней эпипелагиали в районах исследо-

ваний является относительно стабильной и достаточной для устойчивого функцио-

нирования нектонных сообществ данного биотопа.  

Научная новизна исследования. Обобщены и проанализированы данные о 

динамике обилия зоопланктона, дающие представление о современном состоянии 

кормовых планктонных ресурсов верхнего слоя эпипелагиали различных районов 

северо-западной части Тихого океана, и рассчитана его продукция. Изучена трофи-

ческая структура нектонных сообществ данного биотопа. Впервые для верхнего 

слоя эпипелагиали исследуемых районов рассчитаны биомасса и продукция трофи-

ческих уровней, а также количественно оценен транспорт вещества между ними. 

Приведены современные оценки объемов потребления кормовых ресурсов нектоном 

и его пищевой обеспеченности.  

Теоретическая и практическая значимость работы. Представленные резуль-

таты исследований структурных характеристик трофических сетей верхней эпипела-

гиали различных районов северо-западной части Тихого океана и происходящих в 

них изменений являются важными теоретическими предпосылками для понимания 

закономерностей функционирования и динамики эпипелагических сообществ. Рас-

четы запасов и продукции зоопланктона, объемов его потребления нектоном и пере-

носа вещества с одного трофического уровня на другой в пределах верхней эпипела-

гиали могут быть использованы в дальнейшем при построении трофодинамических 

и продукционных моделей пелагических сообществ. Полученные данные о состоя-

нии кормовой базы и степени ее использования, дающие представление о пищевой 

обеспеченности нектона, в том числе промысловых объектов, имеют большое прак-

тическое значение для планирования рыбохозяйственной деятельности. Знание и 

понимание закономерностей распределения вещества по трофическим уровням в за-
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висимости от состава и количественного соотношения элементов, их слагающих, 

могут учитываться при разработке рекомендаций для равномерной промысловой на-

грузки на различные трофические уровни морских экосистем, а также для развития 

пастбищной аквакультуры тихоокеанских лососей. 

Методология и методы диссертационного исследования. Сбор и обработка 

материала осуществлялись по стандартным и общепризнанным, в том числе отрабо-

танным и принятым в практике ТИНРО, методикам, которые применяются при изу-

чении нектона (Аксютина, 1968; Волвенко, 1998, 1999; Нектон …, 2004, 2005, 2006; 

Макрофауна …, 2011, 2012), планктона (Инструкция …, 1974; Современные методы 

…, 1983; Рекомендации…, 1984, Волков, 1986, 2008а, б; Горбатенко, 2007), питания 

гидробионтов, их трофических отношений и пищевой обеспеченности (Правдин, 

1939, 1966; Шорыгина, 1952; Желтенкова, 1955а, б; Руководство по изучению пита-

ния рыб, 1986; Горбатенко, Чучукало, 1989; Кончина, Павлов, 1995; Чучукало, 1996, 

2006; Dunne et al., 2002; Волков, 2008а; Gascuel, Pauly, 2009; Allhoff et al., 2015). 

Статистический анализ полученных данных выполнен по общепринятым методикам 

(Лакин, 1973; Боровиков, 2001) с применением пакета Statistica (версия 6.0). 

Степень достоверности и апробация результатов. Достоверность получен-

ных в работе результатов подкрепляется значительным объемом проанализирован-

ного материала, собранного в 42 комплексных экспедициях (3,2 тыс. ихтиологиче-

ских тралений, 6,4 тыс. планктонных ловов, около 130 тыс. экз. желудков рыб и 

кальмаров), с применением методов статистического оценивания и широким анали-

зом отечественной и мировой литературы. 

Результаты работы и основные положения диссертации были представлены и 

обсуждены: на ежегодных отчетных сессиях Тихоокеанского (ТИНРО) и других фи-

лиалов ФГБНУ «ВНИРО» (Владивосток, Южно-Сахалинск, Петропавловск-

Камчатский) в период 2014–2020 гг.; 12-й международной конференции по промы-

словой океанологии (Калининград, 2002); международном симпозиуме NPAFC-

PICES (Jeju Island, R. Korea, 2005); международной конференции PICES (Seoul, 

Korea, 2003); международных семинарах NPAFC (Sapporo, Japan, 2006; Nanaimo, 

BC, Canada, 2011; Honolulu, Hawaii, USA, 2013); международных симпозиумах 

NPAFC (Seattle, USA, 2008; Kobe, Japan, 2015); международной конференции 

NPAFC-PICES (Yeosu, R Korea, 2014); международном симпозиуме ICES/PICES 

(Victoria, BC, Canada, 2017); Всероссийской научной конференция, посвященной 70-

летию С.М. Коновалова (Владивосток, 2008); международной конференции «Дина-

мика численности тихоокеанских лососей и прогнозирование их подходов» (Россия, 

Южно-Сахалинск, 2017); международной конференции «Лососевые рыбы: биоло-
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гия, охрана и воспроизводство» (Республика Карелия, г. Петрозаводск, 2017); науч-

но-практической конференции «Наука о море в интересах России» (Владивосток, 

2018); 2-м международном рыбопромышленном форуме и Выставке рыбной инду-

стрии, морепродуктов и технологий (Россия, Санкт-Петербург, 2018). 

Публикации. Общее количество публикаций по теме диссертации – 81. В реко-

мендованных ВАК журналах опубликовано 27 работ. 

Структура и объем работы. Диссертация изложена на 506 страницах машино-

писного текста, содержит 189 рисунков и 60 таблиц, состоит из введения, 5 глав с 

заключением, выводов, 50 приложений и списка литературы, включающего 816 ра-

бот, из которых 216 на английском языке.  

Личный вклад автора. Автор настоящего диссертационного исследования с 

1980-х гг. принимала участие в экосистемном изучении биологических ресурсов 

дальневосточных морей и сопредельных с ними тихоокеанских вод северо-западной 

части Тихого океана. В 2009–2013 гг. была участником морских экспедиций, три из 

которых были проведены в зимне-весенний период в зоне Субарктического фронта. 

В экспедициях руководила работой гидробиологической и ихтиологической групп, в 

задачу которых входил сбор материалов по количественным оценкам нектонных и 

планктонных сообществ, кормовой базы промысловых гидробионтов, а также по 

питанию рыб и беспозвоночных.  

В 2003 г. результаты исследований трофической структуры пелагических со-

обществ южнокурильского района были обобщены автором в кандидатской диссер-

тации, которая была успешно защищена в диссертационном совете Института био-

логии моря ДВО РАН. С 2004 г. продолжила исследования трофической структуры 

нектонных сообществ верхней эпипелагиали различных районов северо-западной 

части Тихого океана, пищевой обеспеченности тихоокеанских лососей, а также дру-

гих, в том числе промысловых, видов рыб и кальмаров. Огромные массивы уже 

имеющихся и полученных в последние годы гидробиологических, трофологических 

и ихтиологических данных позволили впервые количественно оценить трофические 

связи между отдельными звеньями трофической сети верхнего слоя эпипелагиали от 

северной части Берингова моря до южнокурильского района и зоны Субарктическо-

го фронта, определить роль отдельных видов и групп нектона в трофической струк-

туре и оценить пищевую обеспеченность промысловых видов нектона. 

Благодарности. Считаю приятным долгом выразить глубокую признательность 

и благодарность д.б.н. профессору В.П. Шунтову за внимание и интерес, проявлен-

ный к моей диссертационной работе, а также за ценные советы, консультации и все-

стороннее содействие по ее реализации. Особую признательность выражаю д.б.н. 
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О.А. Иванову и д.б.н. А.Ф. Волкову за конструктивные критические замечания, по-

лезные рекомендации и помощь при подготовке настоящей рукописи. Значительная 

часть данной работы была проделана в тесном взаимодействии с моими коллегами и 

соавторами А.А. Сомовым, А.А. Хоружим, д.б.н. О.С. Темных, к.г.н. А.Л. Фигурки-

ным, к.б.н. Н.А. Кузнецовой, творческий союз с которыми позволил решить задачи, 

поставленные в данном исследовании. Искренне благодарна всем участникам научно-

исследовательских рейсов, в том числе тем, с кем пришлось делить тяготы экспеди-

ционных работ, а также сотрудникам ТИНРО за их высококвалифицированные рабо-

ты по сбору и обработке материалов, ставших основой настоящей диссертации. 

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

Глава 1. Материалы и методы исследований 

Исходными первичными материалами являются данные о фоновых условиях, ви-

довом составе, распределении, обилии и питании гидробионтов, собранные в северо-

западной части Тихого океана (СЗТО) при проведении Тихоокеанским филиалом 

ФГБНУ «ВНИРО» («ТИНРО») (далее ТИНРО) 42 морских экспедиций: из них 17 — в 

тихоокеанских курило-камчатских районах и прилегающих океанических водах летом 

2004–2018 гг., 3 — в зоне Субарктического фронта (САФ) и прилегающих к ней водах 

зимой-весной 2009–2011 гг., 7 и 15 — в западной части Берингова моря соответственно 

летом 2003–2015 гг. и осенью 2002–2020 гг. (рис. 1), из которых в рамках международ-

ной программы BASIS (Bering-Aleutian Salmon International Survey) было проведено 10 

экспедиций. Кроме этого, использованы материалы 7 экспедиций в зоне САФ в февра-

ле-мае 1986–1992 гг. 

Обловы нектона во всех рейсах проводили разноглубинным тралом РТ 80/396 с 

мелкоячейной вставкой в кутце (дель 10 мм), с вертикальным раскрытием (среднее 

по съемкам) в пределах 30–33 м и горизонтальным — 46–48 м. Скорость тралений 

составляла в среднем не менее 4,5–4,6 уз. Всего в настоящей работе проанализиро-

ваны данные 3232 тралений. 

Во время проведения морских исследований проводился полный разбор трало-

вых уловов гидробионтов. Видовые названия рыб проверяли и уточняли в соответст-

вии с классификацией, принятой по Эшмайеру (Eschmeyer, 1998) и Фрике (Fricke et 

al., 2018, 2020), а кальмаров — по К.Н. Несису (1982) с учетом последних on-line об-

новлений (CephBase, 2018). Всех рыб, головоногих моллюсков, медуз и беспозвоноч-

ных просчитывали, проводили массовые промеры и взвешивали. Промысловых и 

наиболее массовых видов подвергали полному (или неполному) биологическому ана-

лизу (ПБА). Численность и биомассу видов нектона рассчитывали по стандартной 

методике, принятой в практике проведения ТИНРО аналогичных экосистемных съе-
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мок и подробно описанной в ряде публикаций (Волвенко, 1998; Нектон …, 2004, 

2005, 2006; Макрофауна …, 2011, 2012). Полученные данные занесены в «Ихтиоло-

гическую базу данных» ТИНРО, № ГР 0220006765. 

  

 

Рис. 1. Пространственное распределение учетных станций в тихоокеанских водах Курильских 

островов и Камчатки в июне-августе 2004–2018 гг. (черные точки) и в зоне Субарктического фронта 

в феврале-апреле 2009–2011 гг. (синие крестики) (а) и в западной части Берингова моря в июле-

ноябре 2002–2020 гг. (б) (цифры — номера биостатистических районов; а — северо-западная часть 

Тихого океана: 5 — Камчатская впадина, 6 — открытые океанические воды Камчатки и Командор-

ских островов, 7 — приостровные океанические воды средних и северных Курильских островов,  

8 — открытые океанические воды средних и северных Курильских островов, 9 — приостровные 

океанические воды южных Курильских островов, 10 — открытые океанические воды южных Ку-

рильских островов, 13 — зона Субарктического течения; б: 5 — наваринский шельф, 8 —  запад-

ная часть Алеутской котловины, 12 — Командорская котловина; красной пунктирной линией обо-

значена граница ИЭЗ РФ, черной — границы биостатистических районов) 

а 

б 
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Планктонные материалы, на которых базируется данное исследование, собира-

лись параллельно с океанографическими и нектонными данными и обрабатывались 

по стандартной методике, принятой в практике ТИНРО (Волков, 1984, 1996а, 2008а, 

б), в экспедиционных и лабораторных условиях сотрудниками лаборатории монито-

ринга кормовой базы и питания рыб. Во всех рейсах для облова планктона применяли 

одинаковое орудие лова — большую сеть Джеди (БСД), со стандартными параметра-

ми: диаметром входного отверстия 38 см (с площадью 0,1 м
2
) и фильтрующим кону-

сом из капронового сита № 48 (с размером ячеи 0,168 мм) (Современные методы …, 

1983; Волков, 2008а, б). Во время съемок выполняли тотальные обловы планктона по 

сетке станций (которая совпадала с сеткой траловых и гидрологических станций) в 

двух вертикальных слоях воды — эпипелагиаль 0–200 м и верхняя эпипелагиаль 0–50 

м — как в дневное, так и в ночное время. Всего выполнено более 3200 планктонных 

станции. При первичной обработке планктёров каждой пробы делили на 3 фракции — 

мелкую (с размерами животных до 1,2 мм), среднюю (1,2–3,2 мм) и крупную (> 3,2 

мм). Гидробионтов идентифицировали до вида, видовые названия проверяли и уточ-

няли по таксономическому каталогу European Register of Marine Species (MarBEF Data 

System http://www.marbef.org/ data/erms.php). Затем подсчитывали численность вида в 

каждой фракции каждого улова, определяли размер, пол и возраст. С учетом средних 

сырых масс рассчитывали биомассу зоопланктона, используя коэффициенты улови-

стости сети, обоснованность применения которых описана во многих работах (Грезе 

и др., 1975; Виноградов, Шушкина, 1983; Волков, 2008а, и др.). Используемые в рабо-

те планктонные материалы содержатся в двух базах данных (БД) ТИНРО: БД «Сет-

ной зоопланктон» (№ ГР 2016620026) и БД «Зоопланктон» лаборатории мониторинга 

кормовой базы и питания рыб. 

Для анализа структурных изменений, происходящих в планктонных сообщест-

вах, были выделены три трофические группировки зоопланктона, объединяющие в 

своем составе виды с определенной трофической принадлежностью: «преимущест-

венно фитофаги», «преимущественно зоофаги» и эврифаги. Трофическую принад-

лежность гидробионтов устанавливали на основании обширных литературных сведе-

ний о составе пищевых рационов и данных о морфологии и специализации ротового 

аппарата животных (Беклемишев, 1954; Гейнрих, 1963; Вышкварцева, 1977; Петипа, 

1981; Пономарева, 1990; и мн. др.). 

Продукция зоопланктона для летнего и осеннего сезонов была рассчитана на 

основе данных о биомассе зоопланктонных видов, полученных во время проведения 

морских исследований, и опубликованной информации об их суточной удельной 

продукции (Дулепова, 2002, 2008, 2016; Coyle, Pinchuk, 2003; Шебанова, 2007, 2009, 
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2016а, б, 2020; и др.). Сезонная продукция вычислялась произведением суточной 

продукции на 90 суток. 

Сбор и обработку проб на питание проводили во всех рейсах в соответствии с 

существующими методиками (Богоров, 1934, 1947; Шорыгин, 1946; Правдин, 1966; 

Методическое пособие …, 1974) и стандартными методами, отработанными и приня-

тыми в практике ТИНРО (Руководство по изучению питания рыб, 1986; Горбатенко, 

Чучукало, 1989; Чучукало, 1996, 2006; Волков, 2008а). Всего было проанализировано 

питание более 123 тыс. экз. рыб и кальмаров. Кроме этого, были использованы мно-

гочисленные опубликованные материалы. 

Для анализа трофодинамики нектонных сообществ верхней эпипелагиали обследо-

ванных районов использованы следующие показатели: трофический уровень гидробио-

нтов (рассчитанный по количественному составу пищи в программе TrophLab (June 2000 

version)), число, состав и величина трофических уровней, число пищевых связей между 

видами (по типу потребляемый кормовой организм (жертва) → потребитель (хищник)) и 

связность пищевой сети (как отношение числа трофических связей к максимально воз-

можному их числу). Для оценки пищевой обеспеченности нектона были рассчитаны 

общий и частный индекс З/Н (показывающий сколько единиц общих кормовых ресурсов 

или отдельных групп приходится на единицу нектона); объемы потребления пищи нек-

тоном за сутки и сезон; коэффициенты (общий и для отдельных групп) использования 

кормовой базы (kuse); степень (%) выедания продукции зоопланктона, а также применя-

лись косвенные показатели (состав пищевого рациона, индекс пищевого сходства, ин-

тенсивность питания массовых видов нектона) (Желтенкова, 1955а, б; Чучукало, Дуле-

пова, 2002; Dunne et al., 2002; Чучукало, 2006; Allhoff et al., 2015). 

Для сравнения структурных характеристик разных районов, имеющих разную 

площадь, все величины (биомасса нектона, запас и продукция планктона, потребле-

ние пищи) приведены к единице площади — квадратный километр. 

Используя данные о количестве и величине пищевых связей между видами, при 

помощи графического редактора для визуализации данных Gephi 0.8.2 были по-

строены схемы трофических отношений гидробионтов в эпипелагических сообще-

ствах обследованных районов. 

Статистический анализ материала выполнен по общепринятым методикам (Лакин, 

1973; Боровиков, 2001) с применением пакета Statistica (версия 6.0). При описании коли-

чественных признаков использовались ординарные статистические процедуры: вычис-

ление среднего значения, его стандартной ошибки и стандартного отклонения. Для оп-

ределения количественной меры взаимосвязи между переменными проводился корреля-

ционный анализ по общепринятой методике (двумерная описательная статистика). Для 
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оценки статистической значимости различий средних значений использовался однофак-

торный дисперсионный анализ ANOVA. 

Глава 2. Краткие физико-географические и климато-океанологические  

особенности районов исследований 

Особенности и разнообразие физико-географических, климатических, гидрологи-

ческих и гидрохимических характеристик водной среды составляют основу абиотиче-

ского фона морских экосистем (Зенкевич, 1963; Моисеев, 1969; Гершанович и др., 

1990). В соответствии с этими особенностями происходит формирование региональ-

ных условий обитания видов, которые определяют пространственно-временную из-

менчивость структурных характеристик пелагических сообществ (Шунтов, 2001). По-

этому для понимания динамики функционирования морских сообществ необходимо 

учитывать общую динамику климато-океанологических процессов, происходящих во 

всей Северной Пацифике, а также абиотические условия в ее конкретных районах. 

В данной главе отдельно для каждого из исследованных районов приведены сведе-

ния о геоморфологии, гидрологии и климате. При описании региональных особенностей 

и характеристик изучаемых районов не проводилось самостоятельного оригинального 

исследования, а использовались многочисленные литературные источники, в том числе 

ряд обобщающих сводок (Морошкин, 1955, 1966; Удинцев, 1955, 1972; Леонов, 1960; 

Бурков, 1980; Самко, 1992; Гидрометеорология …, 1999, 2001; Шунтов, 2001; и др.). 

Глава 3. Трофическая структура нектонных сообществ верхней эпипелагиали 

тихоокеанских вод Курильских островов и Камчатки в летний период 

В настоящей главе, состоящей из пяти разделов, проанализирована динамика 

состава и обилия нектона и его кормовой базы, рассмотрены особенности питания 

гидробионтов, выделены основные элементы трофической структуры нектонных и 

планктонных сообществ, приведены расчеты продукции планктона разных трофиче-

ских уровней (TL). В заключительном 5-м разделе оценено потребление кормовых 

ресурсов рыбами и кальмарами и рассмотрена структура их пищевых связей. 

Тихоокеанские воды Курильских островов и Камчатки в летний период являются 

транзитным районом для тихоокеанских лососей и нагульной акваторией для НБ-СТ-T 

активно мигрирующих рыб (среди которых в период исследований доминировали сар-

дина (Sardinops melanostictus сем. Clupeidae), два вида скумбрии — японская и пятни-

стая крупночешуйная (Scomber japonicus и S. australasicus сем. Scombridae) и японский 

анчоус (Engraulis japonicus сем. Engraulidae). Также для данного региона характерна 

высокая биомасса бати- и мезопелагических рыб и кальмаров (Хоружий и др., 2013; 

Хоружий, Найденко, 2014; Шунтов, 2016а; Ivanov, Khoruzhiy, 2019). В верхней эпипе-
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лагиали, помимо этого, отмечается большое количество молоди разных видов нектона. 

В связи с различным количественным соотношением данных групп нектона в рассмат-

риваемый период лет выделены годы: 1) с доминированием бати- и мезопелагических 

рыб и НБ-СТ-Т-рыб (2004 г.); 2) бати- и мезопелагических рыб (2006–2008, 2011 и 2013 

гг.); 3) с высокой долей лососей (35–46 % общей биомассы нектона, 2009–2010 и 2012 

гг.) и 4) с явным доминированием НБ-СТ-Т-рыб (2014–2018 гг.) (рис. 2). В 2017 и 2018 

гг. биомасса бати- и мезопелагических рыб была также высокой, но эти годы отнесены 

к «сардино-скумбриевому» типу лет, так как в нектоне доминировали НБ-СТ-Т-рыбы, 

миграции которых в июне, как правило, только начинались. 

 

Рис. 2. Состав и биомасса (тыс. т) нектона в верхней эпипелагиали тихоокеанских вод Ку-

рильских островов и Камчатки летом 2004–2018 гг.: н/д — нет данных 

Общая биомасса рыб и кальмаров в 2004–2018 гг. изменялась от 1,3 до 11,2 млн 

т, составляя в среднем 4,0 млн т. В 2004–2013 гг. в глубоководных районах (8, 10 и 

13-й) плотность нектона составила 3,6 т/км
2
, а в «сардино-скумбриевые» 2014–2018 

гг. она возросла в 3,0 раза. Среднемноголетняя (за 2004–2018 гг.) плотность нектона 

для всей акватории оценена в 3,8 т/км
2
. 

Анализ пространственного распределения нектона показал, что районы и время 

миграций и нагула его основных видов и групп перекрываются лишь частично. Мас-

совые миграции НБ-СТ-Т-рыб начинаются во второй половине июня и начале июля и 

главным образом в южную часть обследованной акватории, и только в июле-августе 

они распространяются севернее. В это время основная масса половозрелых лососей 

уже заканчивает миграции через прикурильские и прикамчатские районы.  

Значительная протяженность обследованной акватории от южных Курильских 

островов до восточной Камчатки и от берега в открытые океанические воды, а также 

высокая динамичность вод и пестрота океанологических условий определяют раз-

нообразный состав кормовой базы нектона, пространственную и временную ее из-

менчивость. Летом 2004–2018 гг. биомасса зоопланктона в разных биостатистиче-

ских районах изменялась от 218 до 4292 мг/м
3
 в верхнем 50-метровом слое эпипела-

гиали и от 98 до 2229 мг/м
3
 в слое 0–200 м (рис. 3).  
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Рис. 3. Межгодовая динамика биомассы (мг/м

3
) зоопланктона в слоях эпипелагиали 0–50 и 

0–200 м в разных биостатистических районах тихоокеанских вод Курильских островов и восточ-

ной Камчатки летом 2004–2018 гг. (Средн. — средняя биомасса, рассчитанная для всей акватории 

с учетом площади каждого из районов) 

В межгодовой динамике биомассы в среднем для всей акватории отмечены 2–3-

кратные колебания в слое 0–50 м и 4–5-кратные в слое 0–200 м. Повышенное обилие 

зоопланктона в обоих слоях эпипелагиали в исследуемый период лет чаще всего на-

блюдалось в четные годы и было обусловлено изменениями биомассы копепод. 

Среднемноголетний за 2004–2018 гг. запас зоопланктона в слоях эпипелагиали 0–50 и 

50–200 м данного региона оценен в 91,5 и 85,4 млн т (табл. 1). Из этих оценок следу-

ет, что из общего запаса зоопланктона, учтенного в слое эпипелагиали 0–200 м, 52 % 

сосредоточено в верхнем 50-метровом слое, в котором обитает и нагуливается боль-

шинство массовых видов рыб и кальмаров. 

Таблица 1 

Запас (млн т) зоопланктона в разных слоях эпипелагиали в тихоокеанских водах Курильских  

островов и Камчатки летом 2004–2018 гг. 

 

Существенную часть зоопланктонных ресурсов составляли копеподы. Запас этой 

группы по среднемноголетним данным оценен в 54 и 44 млн т соответственно в слоях 

0–50 и 50–200 м. Запас других групп – сагитт, эвфаузиид и амфипод – был ниже: в слое 

0–50 м – 19, 7 и 1 млн т, а в слое 50–200 м — 30, 2 и 1 млн т. 

y = -0,7912x4 + 28,865x3 - 355,25x2 + 1655,9x - 450,83

R² = 0,385
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С учетом продукции среднемноголетнее за 2004–2018 гг. обилие планктонной 

части 1–3-го TL уровней в эпипелагиали (0–200 м) обследованной акватории оцене-

но для летнего периода в 3563 млн т сырого вещества. Cреднемноголетняя величина 

продукции только 2–3-го TL уровней в слое эпипелагиали 0–50 м составила 298 млн 

т. В межгодовой динамике наиболее высокая продукция зоопланктона отмечалась в 

2008 и 2016 гг., а пониженная — в 2004 и 2011 гг. (рис. 4), что обусловлено межго-

довой динамикой обилия массовых видов копепод и эвфаузиид. 

 
Рис. 4. Биомасса (тыс. т) элементов разных трофических уровней в верхней эпипелагиали 

тихоокеанских вод Курильских островов и Камчатки летом 2004–2018 гг.: TL — трофический уро-

вень, н/д — нет данных (исследования в 2005 г. не проводились) 

Обобщение значительного количества опубликованных материалов по питанию 

планктона позволило выделить три трофические группировки зоопланктона и про-

анализировать межгодовую динамику их обилия. Летом в планктонных сообществах 

тихоокеанских вод Курильских островов и Камчатки доминировала функциональная 

группировка «преимущественно фитофаги» (рис. 4), представленная главным обра-

зом растительноядными копеподами. Среднемноголетняя доля фитофагов в слое 0–50 

м составила 62 %, а «преимущественно зоофагов» и эврифагов — 27 и 11 %. В слое 

0–200 м доля этих функциональных групп оценена соответственно в 56, 35 и 9 %. За 

период с 2004 по 2018 г. значительных межгодовых изменений в соотношении хищ-

ного и нехищного планктона, свидетельствующих о серьезных перестройках в 

структуре планктонных сообществ данного региона, отмечено не было. 

Кроме зоопланктона, кормовую базу рыб и кальмаров здесь формирует молодь 

нектона с длиной тела и размерами мантии до 4 см (Заволокин, 2014). В 2004–2018 

гг. обилие молоди нектона, рассчитанное только по данным траловых уловов, не 

превышало 251 тыс. т. Однако рыбы и кальмары потребляют не только молодь нек-

тона, но и его различные мелкоразмерные виды. Общий запас молоди и мелкораз-

0

20 000

40 000

60 000

80 000

100 000

120 000

140 000

160 000

2
0

0
4

 г
.

2
0

0
5

 г
.

2
0

0
6

 г
.

2
0

0
7

 г
.

2
0

0
8

 г
.

2
0

0
9

 г
.

2
0

1
0

 г
.

2
0

1
1

 г
.

2
0

1
2

 г
.

2
0

1
3

 г
.

2
0

1
4

 г
.

2
0

1
5

 г
.

2
0

1
6

 г
.

2
0

1
7

 г
.

2
0

1
8

 г
.

Б
и

о
м

а
сс

а
, 
т
ы

с.
 т

4-й и 5-й TL хищники (хищные рыбы, консументы IV–V порядков)
3-й и 4-й TL хищники (нектонные виды, консументы III–IV и более порядков)
3-й TL зоофаги (зоопланктонные виды, консументы II–III порядков)
3-й TL эврифаги (зоопланктонные виды, консументы II–III порядков)
2-й TL фитофаги (зоопланктонные виды, консументы I порядка)
1-й TL сетной фитопланктон

н/д



17 

мерных видов нектона в верхней эпипелагиали данного региона летом 2004–2018 гг. 

изменялся от 0,5 до 5,7 млн т, составив в среднем 1,9 млн т. 

Таким образом, несмотря на динамику обилия и пространственную неоднород-

ность распределения, суммарная биомасса зоопланктона и мелкоразмерного нектона 

достигает в верхней эпипелагиали значительной величины — в среднем 93,5 млн т. 

Полученные оценки биомассы и продукции зоопланктона, обилия мелкоразмерного 

нектона и анализ их многолетней динамики, свидетельствуют о стабильно высоком 

уровне запасов кормовых ресурсов для рыб и кальмаров в данном регионе. 

В настоящем исследовании проведен анализ трофических характеристик массо-

вых видов нектона, определены их тип питания и трофические уровни. По количест-

венному составу рациона массовые виды нектона разделены на 3 основные группы: 

планктонофаги, нектонофаги и эврифаги (рис. 5). Независимо от трофической при-

надлежности у всех исследованных рыб и кальмаров отмечены как избирательность, 

так и высокая пластичность питания. Избирательность и размерная селективность пи-

тания обусловливали расхождение пищевых спектров нектона: из 1245 пар разных 

его видов и размерных групп 840 имели пищевое сходство ниже 50 % (в том числе и 

нулевое). За счет пластичности питания общее число пищевых связей (включая глав-

ные, второстепенные и случайные) массовых видов рыб и кальмаров было высоким 

(около 300), что определило связность пищевой сети на уровне 0,32. Отмеченные 

трофические характеристики являются важным моментом пищевых отношений нек-

тона, так как способствуют снижению пищевой конкуренции и позволяют использо-

вать широкий спектр пищевых ресурсов, имеющихся в районах его нагула.  

Эффективность использования пищевых ресурсов не только зависит от видовых 

особенностей питания рыб и кальмаров, но и обусловлена совокупностью таких фак-

торов, как обилие, доступность, динамичность во времени и дискретность в про-

странственном распределении кормовых объектов, что в предлагаемой работе рас-

смотрено довольно подробно. Так, в годы исследований наиболее высокая доля копе-

под в питании рыб отмечалась в глубоководных 8 и 13-м районах, в которых биомас-

са этих рачков в планктоне была обычно выше, чем в других. Но в этих же районах 

при повышении обилия других важных кормовых групп потребление копепод снижа-

лось. В 2014–2018 гг., когда в рассматриваемом регионе биомасса эвфаузиид и гипе-

риид была повышенной, их доля в рационе лососей увеличивалась. Однако синхрон-

ное изменение обилия кормовых объектов и их доли в питании нектона наблюдалось 

не во всех случаях, в связи с чем получены низкие (r от 0,22 до 0,36) коэффициенты 

корреляции между этими показателями. В 2006, 2009, 2015 и 2018 гг. у лососей от-

мечалась пониженная (по сравнению со среднемноголетней) интенсивность питания 
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(рис. 6), но корреляционная связь между запасом зоопланктона (наиболее важных 

кормовых групп) и накормленностью рыб (разных видов и размерных групп) также 

была слабой (r не более 0,1). Приведенные примеры указывают на то, что связи меж-

ду рассматриваемыми показателями не являются однофакторными. 

 

Рис. 5. Среднемноголетний состав пищевого рациона массовых видов рыб и кальмаров в 

верхней эпипелагиали тихоокеанских вод Курильских островов и Камчатки летом 2004–2018 гг. 

 

Рис. 6. Межгодовая динамика интенсивности питания (ИНЖ, ‱) лососей и биомассы (т/км
2
) 

4 групп зоопланктона (копепод, эвфаузиид, амфипод и птеропод) в верхней эпипелагиали тихо-

океанских вод Курильских островов и Камчатки летом 2004–2018 гг.  

Главные потоки вещества к нектону формировались копеподами и эвфаузиидами (в 

качестве примера приведена схема 2018 г., рис. 7), среднемноголетняя совокупная доля 

которых в общем потреблении пищи достигала 70 %. Доля амфипод составляла 12 %, а 
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прочего зоопланктона и нектонной пищи, образующих второстепенные потоки, — со-

ответственно 10 и 8 %. Заметную долю в пищевой сети имели связи «фитопланктон → 

сардина», «сардина → скумбрия» и «молодь скумбрии → взрослая скумбрия». 

 

Рис. 7. Схема пищевых связей зоопланктона и нектона в верхнем слое эпипелагиали тихо-

океанских вод Курильских островов и Камчатки летом 2018 г. 

В 2004–2013 гг. суточное потребление ресурсов оценено в среднем в 72,5 тыс. 

т, а в 2014–2018 гг. оно увеличилось в 3 раза (до 220 тыс. т). При доминировании в 

нектоне японского анчоуса и миктофид диаф-тета (Diaphus theta) и японского ното-

скопела (Notoscopelus japonicus) (в 2004 г.), основные потоки вещества на верхние 

TL поступали главным образом через эвфаузиид (составляющие в общем потребле-

нии пищи 45 %) и копепод (26 %). В годы повышенного обилия мезопелагических 

рыб и лососей (например, 2007 г.) копеподы и эвфаузииды выедались почти в рав-

ном количестве (40 и 36 %). При высокой доле в нектонном сообществе лососей и 

кальмаров (например, в 2009 г.), в большом количестве потреблялись эвфаузииды 

(37 %), молодь нектона (20 %), копеподы (21 %), также гиперииды (7 %). В годы, ко-

гда скумбрия и сардина были главными потребителями кормовых ресурсов, перенос 

вещества к нектону через копепод был выше, чем через эвфаузиид. Схемы трофиче-
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ских связей (представленные в рукописи) наглядно демонстрируют изменчивость объ-

емов и путей поступления вещества с низших на верхние TL в зависимости от состава 

и обилия рыб и кальмаров (консументов верхних TL). За счет совокупности разнооб-

разных пищевых связей и распределения потоков вещества между разными TL форми-

руется и поддерживается трофическая структура нектонного сообщества. 

Глава 4. Трофическая структура нектонных сообществ верхней эпипелагиали 

зоны Субарктического фронта в зимне-весенний период 

В данной главе проанализированы материалы о зимне-весеннем состоянии 

планктонных и нектонных сообществ, трофических взаимоотношениях планктона и  

нектона и рассчитаны объемы потребления рыбами и кальмарами пищевых ресур-

сов. Полученные результаты исследований использованы для оценки пищевой обес-

печенности тихоокеанских лососей в зимне-весенний период в океане. 

В зимне-весенний период 2009–2011 гг. основу нектонного сообщества верхней 

эпипелагиали зоны САФ формировали главным образом тихоокеанские лососи, ме-

зопелагические рыбы (в основном сем. Myctophidae), кальмары, а в трансформиро-

ванных субтропических водах — субтропические рыбы (в период исследований 

японский анчоус) (табл. 2). Биомасса нектона составляла 0,6 т/км
2
 и была в среднем 

в 6 раз ниже, чем летом в тихоокеанских водах Курильских островов. 

Таблица 2 

Биомасса (тыс. т) рыб и кальмаров в верхней эпипелагиали в западной и центральной частях зоны 

Субарктического фронта в феврале-апреле 2009–2011 гг.  

(Найденко, Темных, 2016; Найденко, Хоружий, 2017; с изменениями) 

Вид и группа нектона 

Зона Субарктического фронта 

Центр. часть Западная часть 

Февраль-март 

2009 г. 

Март-апрель 

2009 г. 

Февраль-

март 2010 г. 

Февраль- 

апрель 2011 г. 

Лососи, из них: 65,2 270,7 57,7 77,0 

Горбуша 20,0 208,5 24,5 35,2 

Кета 16,0 44,8 22,1 31,4 

Нерка 15,9 16,7 10,9 10,3 

Прочие лососи 13,3 0,7 0,2 0,1 

Мезопелагические рыбы 20,9 428,7 64,7 66,4 

Японский анчоус + + 288,7 + 

Прочие рыбы 37,8 19,0 7,6 5,4 

Все рыбы 123,9 718,4 418,7 148,8 

Северный кальмар 193,5 204,3 125,1 98,0 

Прочие кальмары 58,6 81,0 18,8 88,6 

Все кальмары 252,1 285,3 143,9 186,6 

Все рыбы и кальмары 376,0 1003,7 562,6 335,4 

Площадь, тыс. км
2
 824,8 994,9 956,5 916,21 

Биомасса, т/км
2
 0,5 1,0 0,6 0,4 

Оценки биомасс зоопланктона, полученные в зимне-весенний период 2009–

2011 гг. в зоне САФ, отличаются от летних и осенних в открытых водах СЗТО. Но 
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не так значительно, как, например, это указывается в ряде работ японских исследо-

вателей (Sugimoto, Tadokoro, 1998; Nagasawa, 1999, 2000; Nagasawa et al., 1999), по 

данным которых зимняя биомасса зоопланктона в океане составляет всего 20–29 

мг/м
3
 или 10 % от его летнего количества. По нашим данным биомасса зоопланкто-

на (в зависимости от сроков проведения исследований) в западной части зоны САФ 

изменялась от 588 до 1254 мг/м
3
 в слое 0–50 м и от 470 до 839 мг/м

3
 в слое 0–200 м, 

а в центральной части (приалеутские воды) в этих слоях составляла соответственно 

369 и 339 мг/м
3
 (рис. 8). Запасы зоопланктона в слое эпипелагиали 0–200 м в цен-

тральной и западной частях зоны САФ оценены соответственно в 60 и 127 млн т 

(или 68 и 133 т/км
2
). Из них около 35 % сосредоточено в верхнем 50-метровом слое. 

 
Рис. 8. Биомасса зоопланктона (мг/м

3
) в эпипелагиали САФ в зимне-весенний период 2009–

2011 гг.: МФ — мелкая фракция, СФ — средняя фракция, КФ — крупная фракция; Ц/ч — цен-

тральная часть САФ, З/ч — западная часть САФ (Найденко, Темных, 2016; Найденко, Хоружий, 

2017; с изменениями) 

Основу биомассы зоопланктона составляла крупная фракция, но ее доля по 

сравнению с летним периодом была ниже и варьировала в слое 0–50 м пределах 66–

72 %, а в слое 0–200 м составляла 70–80 %. Среди крупноразмерного планктона в 

обоих слоях эпипелагиали доминировали копеподы, эвфаузииды и сагитты, а в слое 

0–200 м кроме этого кишечнополостные (гребневики и медузы) и полихеты. 

В данной главе проанализирована динамика биомассы разных видов копепод и 

эвфаузиид с учетом обилия их разных стадий в эпипелагиали в феврале-апреле. Как 

в зимнем, так и в весеннем планктоне среди копепод доминировали бореальные ви-

ды Neocalanus cristatus, N. plumchrus (+ N. flemingeri), Eucalanus bungii и Metridia 

pacifica, представленные копеподитами разных стадий, а из эвфаузиид — Euphausia 

pacifica, Thysanoessa longipes и Th. inspinata разных размерных групп. Обилие копе-

под в поверхностном слое эпипелагиали имеет сезонную зависимость (различную у 

разных видов и генераций), связанную с опусканием рачков в мезопелагиаль для 

размножения в осенне-зимний период (у некоторых генераций раньше), и подъемом 
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их ранних стадий в верхние слои эпипелагиали в конце зимы и весной (Гейнрих, 

1961, 1993; Бродский, 1983; Чучукало и др., 1989; Terazaki, 1994; Шебанова, 1997; 

Кузнецова и др., 2011б). У эвфаузиид нерест проходит весной в верхней эпипела-

гиали с дальнейшим опусканием части взрослых рачков на глубину, но науплии жи-

вут в верхнем 25-метровом слое воды, а калиптопис и особенно фурцилии опуска-

ются до 50 и 100 м (Дробышева, 1985; Пономарева, 1990). 

В районе исследований общая биомасса копепод в верхнем слое эпипелагиали 

от февраля к апрелю увеличивалась в среднем в 2 раза. При этом в центральной час-

ти САФ дневные биомассы (за счет молоди) были выше ночных (рис. 9).  

 

Рис. 9. Динамика среднемесячных значений биомассы (мг/м
3
) основных групп зоопланкто-

на в верхнем слое эпипелагиали в западной и центральной частях зоны САФ в феврале-апреле 

2009–2011 гг. 

Существенно с февраля по апрель возрастала и среднемесячная биомасса эв-

фаузиид Th. inspinata и E. pacifica, в то время как биомасса эвфаузииды Th. longipes, 

напротив, от февраля к апрелю снижалась в среднем в 2 раза в связи с опусканием в 

весенние месяцы части взрослых рачков этого вида на глубину. Обилие сагитт уве-

личивалось к апрелю (более чем в 2 раза). 

За счет различий в сроках нереста, развития и нахождения в верхних слоях 

эпипелагиали разных видов (и различных стадий) эвфаузиид и копепод катастрофи-

ческого снижения запасов зоопланктона зимой-весной в верхней эпипелагиали не 

происходит, и здесь создаются вполне благоприятные кормовые условия для рыб и 

кальмаров, особенно в весеннее время. Об этом свидетельствуют доминирование 

излюбленных кормовых объектов в составе пищевых рационов рыб и кальмаров, а 

также их средняя и высокая интенсивность питания.  

Пространственные отличия зимне-весеннего состояния планктонных сообществ 

отражались на питании нектона, определяя структуру трофических связей «планк-

тон → нектон». Например, в 2009 г. в западной части района исследований при по-

вышенном обилии и доступности копепод эта группа доминировала в рационе рыб, 

в частности лососей, а в центральной части в феврале наиболее потребляемой груп-

пой были эвфаузииды (рис. 10).  
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Рис. 10. Состав рациона лососей в верхнем слое эпипелагиали в западной и центральной час-

тях зоны САФ в феврале-апреле 2009 г. 

Несмотря на доминирование массовых кормовых объектов в рационе рыб и каль-

маров, отмечено расхождение состава их пищи. В то же время сравнение питания и кла-

стерный анализ показали высокое пищевое сходство (80–90 %) горбуши (Oncorhynchus 

gorbuscha) размером 20–30 и 30–40 см, кеты (O. keta) 20–30 и нерки (O. nerka) 40–50 см. 

Анализ материалов по питанию лососей, собранных в зимне-весенний период, 

показал заметные отличия накормленности разных видов и размерных групп этих 

рыб. Относительно невысокую интенсивность питания (ИНЖ от 25 до 70 ‱) имели 

средне- и крупноразмерные кета и нерка. У горбуши размерных групп 20–30 и более 

30 см средние ИНЖ составили соответственно 93 и 108 ‱, а в апреле — 104 и 127 ‱. 

Но в некоторых случаях у этого вида отмечалась гиперфагия, когда ИНЖ достигали 

300–600 ‱ (рис. 11). Мелкая кета и кижуч имели более высокую накормленность, 

чем молодь нерки. Факт, что при одинаковом уровне обеспеченности пищей лососи 

имеют разную накормленность, свидетельствует о том, что не кормовые условия яв-

ляются причиной изменения интенсивности питания в зимний период. Выявленные 

различия, вероятно, обусловлены отличиями в физиологии и жизненных стратегиях 

разных видов данной группы рыб.  

В период исследований в зоне САФ главными консументами 3–4-го TL были 

лососи, кальмары и миктофиды, а в субтропических трансформированных водах, 

кроме них, субтропические рыбы. 

Объемы суточного потребления пищи этими группами нектона варьировали от 6 до 

28 тыс. т (или от 0,007 до 0,028 т/км
2
), составляя в среднем 19 тыс. т. Зимне-весенние по-

казатели оказались ниже летних в среднем в 4,5 раза за счет низкой биомассы потреби-

телей в зоне САФ в этот период. Наибольшее количество пищи к консументам верхних 

TL поступало через копепод, эвфаузиид и гипериид. Хетогнаты, мелкий нектон, желете-

лый планктон и птероподы формировали второстепенные потоки. В целом трофическая 

структура нектона в зимне-весенний период в океане характеризуется низкой биомассой 
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потребителей и отсутствием пищевых связей, которые в весовом выражении составляли 

бы ≥ 0,01 т/км
2
. В то же время отмечаются большое число пищевых связей нектона, зна-

чительная разветвленность и связность пищевой сети. 

 
Рис. 11. Динамика интенсивности питания горбуши в феврале-апреле 2009–2011 гг. в зоне 

Субарктического фронта (Найденко, Темных, 2016) 

Глава 5. Трофическая структура нектонных сообществ верхней эпипелагиали 

западной части Берингова моря в летний и осенний периоды 

Целью данной главы является анализ межгодовой и сезонной динамики планк-

тонных и нектонных сообществ верхнего слоя эпипелагиали, анализ трофических 

отношений нектона и оценка объемов потребления пищи при различном его обилии 

в летне-осенний период 2002–2020 гг. в разных районах Берингова моря. 

Для нектонных сообществ верхнего слоя эпипелагиали глубоководных и шель-

фовых беринговоморских районов характерны выраженная межгодовая и сезонная 

изменчивости (Радченко, 1994; Шунтов, 2016а; Сомов, 2017). Из имеющегося ряда 

летних наблюдений наиболее высокая биомасса нектона в глубоководных котлови-

нах наблюдалась в 2003, 2007 и 2009 гг., когда в нектонном сообществе доминиро-

вали кета, горбуша, северный кальмар (Boreoteuthis borealis) и в меньшей степени 

мезопелагические рыбы, а в наваринском районе — в 2003 и 2015 гг., при высоком 

обилии минтая и кеты. Низкую биомассу рыб и кальмаров одновременно в трех 

районах отмечали в 2013 г. (табл. 3).  

Таблица 3 

Межгодовая динамика состава и биомассы (тыс. т) рыб и кальмаров в верхнем слое эпипелагиали 

западной части Берингова моря летом в 2003–2015 гг. 

Район 2003 г. 2005 г. 2007 г. 2009 г. 2011 г. 2013 г. 2015 г. 

Командорская котловина 306 406 544 561 268 92 228 

Западная часть Алеутской котловины 627 310 305 455 261 69 322 

Наваринский район 105 50 14 12 68 3 271 

Осенью, при массовых миграциях минтая из восточной части моря в россий-

ские воды, а также высокой численности лососей или появлении урожайных поко-
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лений некоторых видов рыб (сельди Clupea pallasii, северного одноперого терпуга 

Pleurogrammus monopterygius, трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus), межгодо-

вые вариации обилия нектона могут быть довольно значительными (табл. 4). В меж-

годовых изменениях обилия нектона ведущую роль играли лососи и минтай. 

Таблица 4 

Межгодовая динамика состава и биомассы (тыс. т) рыб и кальмаров в верхнем слое эпипелагиали 

западной части Берингова моря осенью в 2002–2020 гг. 

 
* Обследовалась не вся площадь западной части Алеутской котловины; Н/д — нет данных. 

В ряде работ (Нектон…, 2006; Шунтов, 2016а; и др.) на материалах комплекс-

ных экспедиций, проводимых ТИНРО в западной части Берингова моря начиная с 

1982 г., показано, что обилие нектона от лета к осени в верхней эпипелагиали уве-

личивается в некоторых районах в несколько раз. В настоящем исследовании сезон-

ная динамика видового состава и обилия нектона рассмотрена для трех периодов, 

выделенных А.А. Сомовым (2017) в зависимости от сроков миграций массовых ви-

дов рыб и кальмаров: с I декады июня по II декаду июля — раннелетний; с III дека-

ды июля по II декаду сентября — летний и с III декады сентября по октябрь — 

осенний. Анализ подекадных количественных показателей нектона показал, что 

максимальное его обилие в глубоководных котловинах отмечалось в летний период, 

а в наваринском районе — в летний и осенний (рис. 12).  

Сезонная изменчивость обусловлена разными сроками миграций и нагула в этих 

районах лососей (половозрелых, разноразмерных нагульных неполовозрелых рыб и 

покатников), молоди и взрослых особей кальмаров, северного одноперого терпуга, 

трехиглой колюшки, минтая и сельди. При одновременном нагуле этих массовых ви-

дов и групп нектона (и их размерно-возрастных групп) нагрузка на кормовые ресурсы 

рассматриваемых районов увеличилась бы в несколько раз. 

Существенная межгодовая и сезонная вариабельность отмечалась также и в со-

ставе и обилии кормовой базы (зоопланктона, молоди и мелкоразмерного нектона). 

Межгодовые изменения обилия зоопланктона в летний и осенний периоды в разных 

районах составляли 2–3 раза в слое 0–50 м и 4–5 раз в слое 0–200 м, за исключением 

очень теплого 2015 г. (табл. 5 и 6).  

В данной главе подробно описано, что в некоторые годы, особенно выделяю-

щиеся по аномалиям климатических показателей (теплые или холодные), увеличи-
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валось обилие зоопланктонных видов, принадлежащих к тепловодным или холодно-

водным группировкам. Но даже в пределах одного типа лет изменчивость в обилии 

этих видов была существенной, что свидетельствует о динамичности среды обита-

ния планктёров и многофакторном влиянии на их количественное развитие. Тем не 

менее, в западной части моря повышение общей биомассы планктона происходило 

чаще всего в теплые годы, а сагитт в холодные, что отмечается и другими исследо-

вателями (Волков, 2012а–в, 2016а, б; Дулепова, 2013; Шебанова, 2016а).  

 

Рис. 12. Подекадная динамика обилия (кг/км
2
) рыб и кальмаров в верхней эпипелагиали глу-

боководных котловин и наваринского района Берингова моря (Найденко, Сомов, 2019) 

Таблица 5 

Межгодовая динамика состава и биомассы (мг/м
3
) зоопланктона в слоях эпипелагиали 0–50  

и 0–200 м в западной части Берингова моря летом в 2003–2015 гг. 

Район 2003 г. 2005г. 2007 г. 2009 г. 2011 г. 2013 г. 2015 г. Средн. ± SE 

0–50 м 

Командорская котловина 1 823 1 568 1 174 1 067 1 167 1 287 2 215 1471 ± 159 

З/ч Алеутской котловины 1 557 1 948 826 1 538 1 328 1 282 5 634 2016 ± 616 

Наваринский район 345 867 968 521 980 942 1 901 932 ± 186 

0–200 м 

Командорская котловина 868 731 492 529 646 733 1 017 717 ± 70 

З/ч Алеутской котловины 684 802 569 731 951 856 2 520 1016 ± 255 

Наваринский район 692 707 476 855 1 283 737 1 495 893 ± 137 
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Таблица 6 

Межгодовая динамика состава и биомассы (мг/м
3
) зоопланктона в слоях эпипелагиали 0–50  

и 0–200 м в западной части Берингова моря осенью в 2002–2020 гг. 

 
* Обследовалась не вся площадь западной части Алеутской котловины. 

Сезонный ход развития планктона в глубоководных котловинах характеризо-

вался повышением его биомассы от раннего лета к лету и снижением осенью с I де-

кады октября. Уменьшение было обусловлено сезонным перераспределением копе-

под и хетогнат по вертикали, их выеданием и естественной элиминацией. На фоне 

снижения биомассы крупноразмерных копепод отмечалось увеличение в течение 

летне-осеннего периода обилия крупноразмерных гипериид и эвфаузиид. Их макси-

мальная биомасса наблюдалась в сентябре-октябре, при этом в слое 0–50 м обилие 

амфипод от раннего лета к осени увеличивалось в среднем в 5–6 раз, а эвфаузиид — 

в 2–6 раз. Что касается мелкого и среднеразмерного планктона, его максимальное 

обилие наблюдалось летом и снижалось осенью (рис. 13).  

В наваринском районе осеннее увеличение количества эвфаузиид было более 

существенным. В целом сезонная динамика количества планктона на шельфе и в 

глубоководных котловинах имела заметные различия.  

В трофической структуре планктона летом доминировали фитофаги, за исклю-

чением 2009 и 2013 гг., когда доля этой группы была низкой за счет увеличения 

обилия хищных гипериид и сагитт в холодный (и переходный) тип лет. Осенью, в 

связи с сукцессионными процессами, а также элиминацией, доля фитофагов снижа-

лась, а доля зоо- и эврифагов увеличивалась (рис. 14). Такая тенденция отмечалась в 

обоих слоях эпипелагиали. 

По нашим расчетам в верхнем 50-метровом слое в глубоководных котловинах 

летом и осенью находится значительное количество зоопланктонных ресурсов — 39 

и 23 млн т, что составляет 50 и 45 % от запаса зоопланктона, учтенного в 200-

метровом слое эпипелагиали. В наваринском районе запас зоопланктона в слое 0–50 

м оценивается летом и осенью соответственно в 1,7 и 1,3 млн т, или 32 и 26 % от его 

количества в слое 0–200 м. Среднемноголетняя величина продукции зоопланктона в 
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трех рассматриваемых районах в 50-метровом слое достигает значительной величи-

ны: летом 101 млн т, а осенью — 64 млн т, из которых на долю важных в кормовом 

отношении групп планктона приходится почти половина общих запасов планктона. 

 
Рис. 13. Подекадная динамика биомассы (мг/м

3
) зоопланктона в слоях эпипелагиали 0–50 и 

0–200 м глубоководных котловин Берингова моря (Найденко, Сомов, 2019)  

Из анализа гидробиологических данных сделан вывод, что в межгодовой и се-

зонной динамике устойчивых тенденций изменения структуры и обилия планктонных 

сообществ в беринговоморских районах в период с 2002 по 2020 г. не произошло. 
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Что касается молоди и мелкоразмерных видов нектона, входящих в состав кормо-

вой базы верхней эпипелагиали, то их запасы значительно меньше запасов зоопланк-

тона и оцениваются в среднем в 47 и 76 тыс. т соответственно летом и осенью. Однако 

в периоды массового появления в данном слое молоди нектона, его доля в рационе рыб 

и кальмаров возрастает, расширяя спектр потенциальных кормовых ресурсов. 

 

Рис. 14. Соотношение (%) трофических группировок зоопланктона в слое эпипелагиали 0–

50 м западной части Берингова моря летом и осенью  

По результатам проведенных трофологических исследований в последние два 

десятилетия в беринговоморских районах не выявлено каких-либо кардинальных 

изменений в питании нектона, указывающих на нестабильность и критическое 

ухудшение его кормовой базы. Массовые представители рыб и кальмаров, проявляя 

избирательность питания, потребляли преимущественно излюбленную пищу (в том 

числе осенью во время совместного нагула молоди лососей и других видов нектона), 

а высокая пластичность питания позволяла им в случаях снижения обилия пищевых 

ресурсов использовать наиболее обильные и доступные кормовые объекты. наблю-

даемые межгодовые различия касались в основном изменений количественного со-

отношения кормовых объектов в составе пищи. В сезонной динамике питания у 

большинства нектонных видов от раннего лета к осени уменьшалась доля копепод и 

увеличивалась доля гипериид и молоди кальмаров и рыб, что согласуется с обилием 

в верхней эпипелагиали этих кормовых групп. В отдельные годы отмечалось сниже-

ние интенсивности питания, в частности, у горбуши, кеты и нерки (как половозре-

лых, так и неполовозрелых нагульных рыб). Однако низкие (как и высокие) ИНЖ 

рыб отмечались при разном уровне обилия корма или численности его потребите-

лей. Коэффициенты корреляции между интенсивностью питания лососей и обилием 
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пищи или их численностью показали слабую зависимость между этими параметра-

ми, что было учтено при анализе пищевой обеспеченности этой группы рыб. 

Общее потребление кормовых ресурсов в трёх беринговоморских районах оце-

нено в среднем в 0,08 и 0,09 т/км
2
/сут соответственно летом и осенью. При высокой 

численности минтая осенью 2003 г. и летом 2015 г. объемы потребления достигали 

0,53 и 0,49 т/км
2
/сут. В сезонной динамике наибольшее суточное потребление пищи 

нектоном в глубоководных котловинах отмечалось летом (8.9 и 15,2 тыс. т) в период 

нагула неполовозрелых лососей и повышенного обилия кальмаров и их молоди 

(табл. 7). В наваринском районе потребление увеличивалось от раннего лета к осени 

при высокой численности минтая и сельди, а в годы их низкой численности и высо-

кого обилия лососей кормовых ресурсов выедалось больше летом.  

Таблица 7 

Суточное потребление пищи (тыс. т) и число пищевых связей нектона в верхней эпипелагиали  

беринговоморских районов  

Показатель 
Командорская котл. З/ч Алеутской котл. Наваринский район 

Раннее 

лето 
Лето Осень 

Раннее 

лето 
Лето Осень 

Раннее 

лето 
Лето Осень 

Потребление тыс. т/сут 5,4 8,9 5,4 5,1 15,2 6,7 1,7 3,3 10,1 

Число связей 282 158 188 202 197 150 144 112 108 

Трофическая структура сообществ верхней эпипелагиали в беринговоморских 

районах, как и в тихоокеанских водах, сформирована большим числом различных 

консументов с многочисленными пищевыми связями между ними. Связность пище-

вой сети составила в среднем 0,2–0,4. В межгодовой динамике число связей возрас-

тало в годы высокого обилия потребителей. В сезонной динамике наибольшее число 

связей отмечалось ранним летом, а в наваринском районе оно увеличивалось от 

раннего лета к осени (табл. 7). Это связано с изменениями в течение летне-осеннего 

периода количества потребителей, а также сезонной динамикой биомассы излюб-

ленных кормовых объектов, при снижении обилия которых у рыб и кальмаров на-

блюдался более разнообразный состав пищи. 

В настоящем исследовании пищевые связи нектона были оценены количест-

венно, а также подробно описана и проанализирована их пространственная, межго-

довая и сезонная динамика. В качестве примера на рис. 15 приведены схемы пище-

вых связей нектона в глубоководных котловинах, демонстрирующие значительную 

межгодовую изменчивость потоков вещества с нижних на верхние TL при разном 

составе и обилии кормовой базы и её потребителей. В общих чертах в рассматри-

ваемых районах в годы высокого обилия лососей, особенно кеты, увеличивалось по-

требление гипериид, птеропод и желетелых, а при повышенной биомассе кальмаров 

— эвфаузиид. При увеличении численности молоди северного терпуга и минтая 

возрастало выедание копепод, а в наваринском районе и эвфаузиид.  



31 

В сезонной динамике трофической структуры в глубоководных котловинах в 

раннелетний период главные связи нектона формировали эвфаузииды, птероподы, 

гиперииды и копеподы. Летом в обеих котловинах увеличивалось потребление ам-

фипод, птеропод и мелкоразмерного нектона, а в западной части Алеутской котло-

вины, кроме этого, эвфаузиид и желетелых организмов. Эти же кормовые группы 

планктона имели большое значение в питании нектона осенью. В наваринском рай-

оне в течение летне-осеннего сезона в трофических отношениях наибольшее значе-

ние имели эвфаузииды и копеподы, а во вторую очередь — гиперииды и мелкораз-

мерный нектон. Показано, что когда в составе эпипелагических сообществ иссле-

дуемых районов происходили изменения, то именно за счет многообразия пищевых 

связей и пластичности сети осуществлялось перераспределение потоков вещества 

между ее элементами и «обрыва» пищевых цепей, ведущих к необратимым струк-

турным перестройкам в сообществах, не случалось. 

 

 

Рис. 15. Схема пищевых отношений нектона летом и осенью в верхней эпипелагиали глубо-

ководных котловин 
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Глава 6. Пищевая обеспеченность рыб и кальмаров в верхней эпипелагиали  

северо-западной части Тихого океана и западной части Берингова моря  

В заключительной главе с учетом различных показателей, основанных на дан-

ных о запасах пищи и обилии потребителей, объемах суточного и сезонного потреб-

ления и коэффициентов использования кормовой базы, обосновывается пищевая 

обеспеченность (ПО) рыб и кальмаров верхней эпипелагиали различных районов. 

Обеспеченность нектона пищевыми ресурсами определяется условиями, которые 

складываются в разных районах в зависимости от состава и обилия кормовой базы и 

количества ее потребителей, существенно различаясь в сезонном и межгодовом ас-

пектах. В период исследований самая высокая среднемноголетняя биомасса зоо-

планктона (более 80 т/км
2
) получена в тихоокеанских районах и беринговоморских 

котловинах летом, а самая низкая (36 т/км
2
) — в наваринском районе осенью. По ко-

личеству нектона в верхней эпипелагиали районы исследований ранжированы в сле-

дующем порядке: на первом месте — тихоокеанские воды Курильских островов и 

Камчатки (max в годы массовых миграций сардины и скумбрии), на втором — берин-

говоморские районы (max в наваринском районе при высокой численности минтая), а 

зона САФ в зимне-весенний период является наименее заселенной (табл. 8). 

Таблица 8 

Среднемноголетние показатели обилия нектона, зоопланктона и его суточного потребления  

в верхнем слое эпипелагиали в разных регионах 

Показатель 

Тихоокеанские во-

ды Курильских 
о-вов и Камчатки 

Запад. часть 

зоны САФ 

Глубоководные 

котловины,  
Берингово море 

Наваринский 

район,  
Берингово море 

Лето 2004–2018 гг., 

обилие нектона 
низкое   высокое 

Зима-весна 
2009–2011 гг. 

Лето 
2003–

2015 гг. 

Осень 
2002–

2020 гг. 

Лето 
2003–

2015 гг. 

Осень 
2002–

2013 гг. 

Биомасса нектона, т/км
2
 2,6 5,8 0,6 1,5 1,6 2,0 1,6 

Биомасса зоопланктона, т/км
2
 89,7 84,4 46,0 85,8 51,7 46,6 36,1 

Индекс Зобщ/Н 45 21 72 79 34 39 52 

Потребление зоопланктона: 

т/км
2
/сут 

от его запаса в сутки, % 

 

0,06 

0,08 

 

0,19 

0,26 

 

0,02 

0,02 

 

0,05 

0,06 

 

0,06 

0,11 

 

0,09 

0,20 

 

0,15 

0,32 

Суточный kuse 0,0009 0,0023 0,0004 0,0007 0,011 0,0016 0,0074 

По среднемноголетним данным наиболее высокое количество зоопланктонных 

ресурсов на единицу их потребителей (индекс Зобщ/Н) имеется в беринговоморских 

котловинах летом и в западной части зоны САФ зимой-весной, а самое низкое — в 

тихоокеанских районах летом в 2014–2018 гг., в беринговоморских котловинах осе-

нью и в наваринском районе летом (табл. 8). При значительном увеличении биомас-

сы потребителей и/или снижении биомассы зоопланктона индекс Зобщ/Н снижался, а 

коэффициент использования (kuse) зоопланктонных ресурсов повышался. 
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По нашим расчетам в тихоокеанских водах Курильских островов и Камчатки 

самые низкие значения суточного kuse — в пределах 0,0003–0,0005 — отмечались в 

2006, 2008–2009, 2010 и 2012 гг., когда индекс Зобщ/Н был выше среднемноголетнего, 

т.е. в эти годы обеспеченность нектона пищей находилась на среднем и высоком 

уровнях. В годы высокой численности субтропических мигрантов и мезопелагиче-

ских рыб (особенно в июле-августе 2004–2018 гг.), когда объемы потребления зоо-

планктона возрастали (составляя от 0,08 до 0,50 т/км
2
/сут) суточный kuse увеличивался 

на порядок (изменяясь от 0,002 до 0,006), а индекс Зобщ/Н, наоборот, снижался. В эти 

годы потребление нектоном зоопланктонных ресурсов за летний сезон было довольно 

значительным — от 6 до 45 т/км
2
. Но для планктонной части эпипелагических сооб-

ществ характерно высокое продуцирование органического вещества. Летом в эпипе-

лагиали (0–200 м) рассматриваемого региона продукция планктона оценена в среднем 

в 3441 т/км
2
 (рис. 16), а продукция зоопланктона (консументов I и более порядков) в 

слое 0–50 м — в среднем в 282 т/км
2
 (рис. 17). Степень выедания продукции зоо-

планктона в период с 2004 по 2018 г. составила в среднем 4,4 %, т.е. в данном регионе 

запасы зоопланктона многократно превосходили потребности нектона. 

 

Рис. 16. Продукция (т/км
2
) планктона в эпипелагиали (0–200 м) в различных районах  

При анализе косвенных показателей установлено, что в некоторые годы сниже-

ние накормленности рыб, в частности, лососей совпадало с пониженными показате-

2 660

233

379
42 127

Тихоокеанские воды Курильских

о-вов и Камчатки      Лето

2 926

315

237
36 136

Беринговоморские районы

Лето

1 900

170

178
35 61

Зона САФ 

Зима-весна

1 672

295

112
63 139

Беринговоморские районы

Осень

1 TL, первичная продукция

1–2 TL, микрогетеротрофы (бактерии и простейшие)

2-й TL, фитофаги (зоопланктонные виды, консументы I порядка)

3-й TL, эврифаги (зоопланктонные виды, консументы II–III порядков)

3-й и 4-й TL, зоофаги (зоопланктонные виды, консументы II–IV порядков)



34 

лями ПО. Однако интенсивность питания зависит не только от относительного  

количества кормовых организмов, но и от их доступности (вертикальных миграций, 

распределения и т.д.), численности других потребителей и целого ряда иных факто-

ров. Поэтому коэффициент корреляции между интенсивностью питания горбуши и 

кеты и обилием планктона, оказался очень низким — соответственно 0,104 и 0,057. 

Кроме этого, на большом количестве материала показано, что изменения в составе 

пищи лососей и других видов нектона не были значительными и находились в пре-

делах обычной многолетней изменчивости. Следует также отметить, что тихоокеан-

ские прикурильские районы для лососей являются транзитными (во время миграций 

к местам нереста и нагула), поэтому состав и обилие кормовой базы этого региона 

вряд ли является основным фактором, определяющим численность и размерно-

весовые показатели этих рыб. Субтропические мигранты используют рассматривае-

мые районы только в качестве нагульной акватории, в пределах которой они рас-

пределяются довольно широко, обеспечивая тем самым успешность своего нагула. 

 

Рис. 17. Продукция (т/км
2
) зоопланктона в слоях эпипелагиали 0–50 и 0–200 м в различных 

районах  

Анализ полученных и литературных данных показал, что перемены, наблюдае-

мые в эпипелагических сообществах в данном регионе в 2004–2018 гг., не имели та-
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воздействия на планктонные сообщества (их состав и обилие) будут столь значи-

тельными, чтобы стать главной причиной снижения численности других видов рыб.  

Северная часть Тихого океана, включая зону Субарктического фронта, — 

это основной район зимне-весеннего обитания тихоокеанских лососей. Однако по 

вопросу об условиях нагула этих рыб в океане высказываются различные мнения. 

Утверждается, что зима в жизни лососей считается критическим периодом, в том 

числе из-за низких запасов пищи (Ishida et al., 2000; Nomura et al., 2000; Nomura and 

Kaga, 2007). Биомасса зоопланктона зимой в океане действительно ниже, чем в лет-

ний период. Но, как следует из результатов исследований (см. главу 4), в верхней 

эпипелагиали в зоне САФ в феврале 2009–2011 гг. наблюдались удовлетворитель-

ные, а в марте-апреле благоприятные кормовые условия, в то время как плотность 

нектона в пределах обследованной акватории была низкой, составляя, в частности, в 

западной части САФ в среднем 0,6 т/км
2
. Количество планктонных ресурсов на еди-

ницу нектона (индекс Зобщ/Н) в этом районе составило 72. Соответственно при низ-

ком обилии потребителей и суточном потреблении пищи в среднем всего 0,02 т/км
2
, 

kuse не превышал 0,0004 (табл. 8). Не подтверждают выводы о зимнем «голодании» 

рыб и кальмаров и данные об интенсивности их питания. В частности, в исследова-

нии показано, что накормленность лососей в океане была на среднем и высоком 

уровнях, что может быть обеспечено только достаточностью и доступностью пищи. 

Что касается снижения осенью-зимой показателей жиронакопления и темпов роста, 

то они обусловлены в первую очередь циклическими изменениями физиологических 

процессов лососей, т.е. эндогенными ритмами (Швыдкий, Вдовин, 1999; Горбатенко 

и др., 2008), а не «бедностью» пищевых ресурсов. 

На основе полученных и литературных данных о видовом и количественном 

соотношении и экологии зоопланктонных видов, а также учитывая информацию о 

климато-океанологической обстановке в океане, сделан следующий вывод. В по-

следние годы зимой в северо-западной части Тихого океана не произошло значи-

тельных изменений термического режима вод, которое бы повлекло за собой струк-

турные перестройки зоопланктонных сообществ, снижение обилия массовых видов 

планктона и ухудшение условий нагула лососей. 

Берингово море по количеству планктона и нектона на единицу площади за-

метно отличается от соседних регионов. По нашим расчетам в период исследований 

в беринговоморских котловинах индекс Зобщ/Н варьировал от 24 до 209 (   79) летом 

и от 10 до 106 (   34) осенью, а суточное потребление зоопланктона — в эти сезоны 

соответственно от 0,01 до 0,08 (   0,5) и 0,05 до 0,07 (   0,6) т/км
2
 (табл. 8). Самые 

низкие по сравнению со среднемноголетним уровнем индексы Зобщ/Н и повышенные 
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kuse наблюдались летом в 2003, 2007 и 2009 гг. и осенью в 2002, 2004, 2006, 2008, 

2012 и 2014 гг. В другие годы показатели ПО были на среднем и высоком уровнях. 

Сезонное выедание зоопланктонных ресурсов в глубоководных районах составило 

4,4 и 4,3 т/км
2
 соответственно летом и осенью. Но даже при повышенной биомассе 

нектона потребление им зоопищи не превышало в эти сезоны 9 и 14 т/км
2
. Продук-

ция зоопланктона в слое 0–50 м оценена летом и осенью в среднем соответственно в 

213 и 147 т/км
2
 (рис. 17), а выедалось её всего от 0,6 до 6,5 %. Это свидетельствует о 

высоком потенциале кормовой базы для рыб и кальмаров в рассматриваемых регио-

нах. В наваринском районе данные показатели варьировали в более широких преде-

лах вследствие значительной динамичности процессов, происходящих в шельфовой 

зоне. В этом районе при высоком обилии рыб (более 5–7 т/км
2
) и/или низкой био-

массе зоопланктона, например летом 2003, 2011 и 2015 гг. и осенью 2003 г., выеда-

ние ресурсов возрастало многократно. 

В сезонной динамике в глубоководных котловинах наибольшее потребление 

нектоном пищи (0,036–0,074 т/км
2
) и более высокий kuse характерны для лета. В на-

варинском районе выедание рыбами и кальмарами пищи в верхней эпипелагиали от 

раннего лета к осени в разные годы может возрастать в десятки раз, но в среднемно-

голетнем плане оно увеличивается всего в 1,3 раза (составив осенью 0,31 т/км
2
). Су-

точный kuse в данном мелководном районе выше, чем в глубоководных. Таким обра-

зом, в разных районах Берингова моря нагрузка на кормовые ресурсы меняется в те-

чение всего летне-осеннего периода, что является отражением пространственной 

неоднородности и сезонной динамики обилия как планктона, так и нектона. 

В исследовании проанализированы ситуации, когда при пониженных показате-

лях ПО, а также при высокой биомассе лососей снижалась интенсивность их питания 

и изменялся состав рациона. Показано, что изменение характера и интенсивности пи-

тания рыб не во всех случаях однофакторно сопряжено с изменениями в кормовой 

базе или высокой численностью рыб. Об этом свидетельствуют низкие коэффициен-

ты корреляции между накормленностью лососей и обилием пищи или их численно-

стью. Достоверной связи между условиями нагула осенью в глубоководных котлови-

нах и численностью возвратов производителей на следующий год, в частности гор-

буши, также не установлено. Хорошие возвраты производителей горбуши от высоко-

урожайных поколений, нагуливающихся осенью при разной обеспеченности пищей, 

указывают на то, что кормовые условия осеннего нагула в глубоководных районах не 

являются фактором, определяющим численность рыб, вернувшихся на нерест. 

В целом сосредоточенное в верхнем слое эпипелагиали обилие зоопланктонных 

ресурсов используется консументами верхних TL (хищный зоопланктон, рыбы и 
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кальмары, TL 3–5) не полностью. Ими потребляется только часть зоопланктонной 

продукции — в среднем от 35 до 65 % в разных районах и в разные сезоны. Получен-

ные данные о запасах кормовых ресурсов и степени их использования, а также раз-

личные косвенные показатели позволяют оценить современный уровень кормовой 

базы и пищевой обеспеченности рыб и кальмаров как относительно стабильный и 

достаточный для обеспечения нормального функционирования нектонных сооб-

ществ верхней эпипелагиали рассматриваемых районов. 

Заключение 

Представленные результаты исследований динамики трофической структуры и 

пищевой обеспеченности нектона касаются только верхнего слоя эпипелагиали, для 

которого в районах исследований собран наиболее полный объем данных. Однако 

при построении трофодинамических и продукционных моделей пелагических сооб-

ществ необходимо иметь количественные данные для всего слоя пелагиали и, воз-

можно, в будущем такие исследования будут проведены. Тем не менее полученные 

результаты уже сегодня дают представление о процессах, происходящих в эпипела-

гических сообществах, в том числе в условиях изменения климата. Выявленные за-

кономерности распределения вещества по трофическим уровням в зависимости от 

состава и количественного соотношения видов, их слагающих, могут учитываться 

при разработке рекомендаций для равномерной промысловой нагрузки, особенно в 

районах активного изъятия водных биологических ресурсов. Полученные оценки 

запасов кормовой базы и пищевой обеспеченности рыб и кальмаров являются осно-

ванием возможности и перспективности развития в Дальневосточном регионе одно-

го из направлений аквакультуры, которое базируется на использовании естествен-

ных кормовых ресурсов водоемов. 

Выводы 

1. В рассматриваемых районах летом до 50 % биомассы зоопланктона, учтен-

ной в слое 0–200 м, сосредоточено в верхнем 50-метровом слое воды, осенью она 

снижается до 45 и 26 % соответственно в беринговоморских котловинах и наварин-

ском районе и зимой — до 35 % в зоне САФ. По количеству зоопланктона в верхней 

эпипелагиали выделяются тихоокеанские воды Курильских островов и Камчатки ле-

том (с запасом и продукцией 92 и 298 млн т), на втором месте находятся западная 

часть зоны САФ в зимне-весенний период (44 и 139 млн т) и беринговоморские рай-

оны летом (41 и 101 млн т), на третьем — беринговоморские районы осенью (24 и 

71 млн т). На единицу площади больше всего зоопланктона продуцируется в тихо-

океанских (282 т/км
2
) и беринговоморских районах (207 т/км

2
) летом. Зимой-весной 
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в зоне САФ и осенью в беринговоморских районах продукция снижается соответст-

венно до 146 и 143 т/км
2
. 

2. Межгодовые изменения обилия зоопланктона в разных районах составляют в 

среднем 2–3-кратные колебания в слое 0–50 м и 4–5-кратные – в слое 0–200 м. В берин-

говоморских районах отмечена тенденция повышения общей биомассы планктона в те-

плые по гидрологическим условиям годы. В сезонной динамике максимальная биомасса 

копепод и сагитт в 50-метровом слое наблюдается в июне, снижаясь к октябрю-ноябрю, 

а биомасса гипериид и эвфаузиид, наоборот, увеличивается в августе-сентябре. В зимне-

весенний период биомасса этих групп повышается с февраля по апрель. За счет несовпа-

дения и растянутости сроков нереста, развития и повышенных концентраций массовых 

видов зоопланктона в верхнем слое эпипелагиали в течение весны и лета для рыб и 

кальмаров создаются благоприятные кормовые условия, а осенью и зимой не происхо-

дит снижения запасов зоопланктона до критически низких значений. 

3. В размерной структуре зоопланктона во всех районах доминировала крупная 

фракция, достигавшая 70–91 % общей биомассы планктона. Трофическая структура 

планктона определялась сезонными сукцессионными процессами. Летом и зимой-

весной в верхнем слое эпипелагиали преобладали фитофаги, составлявшие 59–67 % 

биомассы планктона. Для осени характерно снижение доли фитофагов и увеличение 

доли зоо- и эврифагов. В межгодовой динамике лишь в некоторых случаях летом до-

ля зоофагов превысила долю фитофагов за счет увеличения биомассы сагитт и гипе-

риид в холодные по гидрологическим условиям годы. Устойчивых и значительных 

изменений в составе и количестве зоопланктона и соотношении его функциональных 

группировок, указывающих на масштабные экосистемные перестройки в планктон-

ных сообществах рассматриваемых районов, в период с 2002 по 2020 г. не выявлено. 

4. Биомасса мелкоразмерного нектона в разных районах изменялась от 0,1 до 1,9 

млн т, но в составе общей кормовой базы его среднемноголетняя доля не превышала  

1 %. Полученные оценки биомассы и продукции зоопланктона, обилия мелкоразмерного 

нектона и анализ их многолетней динамики свидетельствуют о стабильно высоком 

уровне запасов кормовых ресурсов в верхней эпипелагиали рассматриваемых районов. 

5. Пищевая сеть сообществ верхней эпипелагиали районов исследований обра-

зована большим числом планктонных и нектонных видов и многочисленными свя-

зями (по типу «потребитель – кормовой объект») между ними. Общее число пище-

вых связей массовых видов нектона в пищевой сети составляет от 200 до 300, что 

определяет её связность на уровне 0,3–0,4. Отмечены избирательность и высокая 

пластичность питания нектона, которые позволяют ему использовать широкий 

спектр кормовых ресурсов, имеющихся в местах его обитания или нагула. В годы 
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значительного изменения обилия консументов разных трофических уровней (TL) 

благодаря многообразию пищевых связей и связности пищевой сети наблюдалось 

перераспределение потоков вещества между ее элементами и не случалось необра-

тимых структурных перестроек в сообществах. 

6. Районы исследований характеризуются неравномерным распределением нек-

тона. Наиболее высокая его плотность в верхней эпипелагиали отмечена в тихооке-

анских водах Курильских островов и Камчатки (среднемноголетняя — 3,8 т/км
2
, мак-

симальная — 7,9–11,8 т/км
2
). В беринговоморских районах биомасса нектона ниже: ле-

том и осенью среднемноголетнее обилие находится в пределах 1,5–2,1 т/км
2
, а макси-

мальное — в пределах 4,7–7,3 т/км
2
. Наименее заселенной (0,6 т/км

2
) является зона 

САФ в зимне-весенний период. В рассматриваемых районах выявлена размерно-

возрастная пространственная и временная разобщенность массовых видов рыб и каль-

маров. Динамичность обилия и распределения нектона обусловливала высокую измен-

чивость нагрузки на кормовую базу рассматриваемых районов. 

7. Наиболее высокий пресс на кормовую базу верхней эпипелагиали наблюдал-

ся в тихоокеанских водах Курильских островов и Камчатки в годы высокой численно-

сти сардины и скумбрии при выедании 1,06 т/км
2
 кормовых ресурсов в сутки в от-

дельных районах. Среднемноголетнее потребление пищи в данном регионе оценено 

в 0,14 т/км
2
/сут. В беринговоморских районах кормовых ресурсов потреблялось 

меньше: в среднем 0,08 и 0,09 т/км
2
/сут летом и осенью. При высокой численности 

минтая в этих районах осенью 2003 г. и летом 2015 г. объемы потребления достига-

ли соответственно 0,53 и 0,49 т/км
2
/сут. Самое низкое потребление нектоном пищи 

(0,02 т/км
2
/сут) отмечалось в водах САФ в зимне-весенний период.  

8. В годы значительной биомассы потребителей (более 1,5–2,0 т/км2
) и низкой 

биомассы зоопланктона (менее 40–50 т/км
2
) индекс Зобщ/Н (количество единиц зоо-

планктона на единицу нектона) снижался, а коэффициент использования ресурсов 

повышался. В некоторых случаях изменение показателей пищевой обеспеченности 

(ПО) совпадало со снижением интенсивности питания лососей, но корреляция меж-

ду показателями ПО и накормленностью рыб, а также численностью молоди горбу-

ши и её накормленностью была слабой. Достоверной связи между обилием пищи в 

летне-осенний период и численностью вернувшихся на нерест рыб не обнаружено. 

Хорошие возвраты производителей горбуши от высокоурожайных поколений, нагу-

ливавшихся летом-осенью в морях и зимой-весной в океане при разном уровне ПО, 

указывают на то, что условия нагула в это время не являются основным фактором, 

определяющим численность лососей, вернувшихся на нерест. При различном уровне 
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ПО изменения других косвенных показателей, характеризующих питание нектона, 

не выходили за пределы многолетней динамики. 

9. В верхнем слое эпипелагиали зоопланктонными и нектонными консументами 

используется в разных районах от 35 до 65 % продукции зоопланктона, из которых 

нектоном выедается только от 1 до 15 %. Порядок величин свидетельствует о том, 

что общие объемы зоопланктонных ресурсов многократно превышают потребности 

нектона. Полученные данные о запасах кормовых ресурсов и степени их использо-

вания, а также различные косвенные показатели позволяют оценить современный 

уровень пищевой обеспеченности рыб и кальмаров как относительно стабильный и 

достаточный для обеспечения нормального функционирования нектонных сооб-

ществ верхней эпипелагиали рассматриваемых районов. Приведенные в настоящем 

исследовании данные могут рассматриваться в пользу выводов о перспективности 

развития пастбищной аквакультуры в Дальневосточном регионе. 
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