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Аннотация. В работе приводятся данные исследований, посвященных характеру распределе-
ния биомассы тихоокеанской сельди (Clupea pallasii) по глубине ее обитания, а также связи 
этого распределения с биотическими факторами. Результаты, положенные в основу этой ста-
тьи, получены в ходе траловых исследований, проведенных в акватории Охотского моря в 2019 
году. Было показано, что для сельди распределение носит бимодальный характер с пиками, 
приходящимися на глубины до 20 метров и 90-100 метров. При этом установлено, что ≈ 70%  
всей биомассы сельди в летнее-осенний период приходится на глубины до 90 метров, а 29% 
оставшейся биомассы приходится на интервал 90-210 метров. Глубже 410 метров сельдь 
встречена не была. На основании изломов графиков параметров биологического разнообра-
зия (индекс Шеннона – Н) и соотношения логарифмов LgS/LgE, полученных методом SHE  
и для мест траления, распределенных по градиенту глубины, были установлены примерные 
границы распределения рыбных биоценозов (биофации) по глубине обитания: от 0 до 13-
15 метров, от 16 до 46-48 метров, от 49 до 121-123 метра, от 124 до 192-194 метров, далее 
до 250-252 метров. При этом было установлено, что сельдь представлена в трех биофациях 
с достаточной долей своей биомассы. Было высказано предположение, что сельдь находится 
с такими видами, как липарис охотский и бычок-ворон, северный одноперый терпуг в отно-
шениях нейтрализма или протокооперации, а с такими видами, как минтай, в отношениях 
конкуренции или хищничества.
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ВВЕДЕНИЕ
Согласно современным синэкологическим 

представлениям, элементы биоценоза, ко-
торыми выступают популяции тех или иных 
биологических видов, оказывают взаимное 
влияние на численность друг друга и на ха-
рактер пространственного распределения [1].  
В литературе подобное влияние закреплено 
под термином «биотические факторы среды». 

Все виды биоценоза вступают в те или иные 
межвидовые взаимоотношения, несмотря на 
наличие множественных форм межвидовых 
взаимодействий, чаще всего они представле-
ны: мутуализмом, конкуренцией, хищниче-
ством и нейтрализмом [1; 2]. Вышесказанное 
справедливо и для динамичных морских экоси-
стем. Эти системы сложены разными группами 
организмов, среди которых особое место зани-
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Annotation. The paper presents research data on the distribution of Pacific herring (Clupea pallasii) 
biomass by the depth of its habitat, as well as the relationship of this distribution with biotic factors. 
The results underlying this article were obtained during trawl studies conducted in the Sea of Okhotsk 
in 2019. It was shown that the herring distribution is bimodal with peaks at depths of up to 20 me-
ters and 90-100 meters. It was found that ≈ 70% of the total herring biomass in the summer-autumn 
period occurs at depths of up to 90 meters, and 29% of the remaining biomass occurs in the range  
of 90-210 meters. Herring was not found deeper than 410 meters. Based on the breaks in the graphs 
of the biological diversity parameters (Shannon index – H) and the ratio of the logarithms LgS / LgE 
obtained by the SHE method and for trawl stations distributed along the depth gradient, approximate 
boundaries of the distribution of fish biocenoses (biofacies) by habitat depth were established: from 
0 to 13-15 meters, from 15 to 46-48 meters, from 48 to 121-123 meters, from 123 to 192-194 meters, 
then up to 250-252 meters. At the same time, it was found that herring is represented in three biofacies 
with a sufficient share of its biomass. It was suggested that herring is in neutralism or protocooperation 
with such species as liparis ochotensis and raven goby, northern atka mackerel, and in competition  
or predation with such species as pollock.
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мают рыбы. Что касается России, то одни из 
самых крупных морских экосистем приходятся 
на дальневосточные моря [3].

Исследования, направленные на описания 
биомассы ихтиологических сообществ морей 
Дальнего Востока, а именно Охотского моря, 
показали, что преобладающими семействами 
в них являются тресковые и сельдевые [3-5]. 
Характерным представителем последнего яв-
ляется тихоокеанская сельдь (Clupea pallasii) –  
промысловый массовый вид, имеющий дли-
тельную историю изучения различных аспек-
тов ее биологии [3-7]. Несмотря на это, не-
достаточно изученными остаются вопросы 
влияния других видов рыб на пространствен-
но-глубинное распределение сельди, в том чис-
ле – в акватории Охотского моря [4]. 

В настоящее время разработаны методы 
определения границ биотопов биологических 
сообществ (биофации) по градиенту выровнен-
ности параметров биологического разнообра-
зия [2; 8]. Ранее термин биофация применялся 
в отношении групп видов чаще всего в контек-
сте палеоэкологических и геологических работ 
[2; 8]. В настоящее время этот термин применя-
ется и для экологических исследований, в част-
ности, для описания биотопов и их комплексов, 
в рамках которых обитает тот или иной набор 
видов – биоценоз [8]. Для определения границ 
биоценозов (биофаций) чаще всего применяют 
несколько параметров: индекс Шеннона (H), ло-
гарифм выровненности видового разнообразия 
(LgE) и логарифм численности видов (lgS) [8]. 

Как было показано ранее, при последова-
тельном накоплении данных со станций (мест 
траления) вдоль глубинного (или высотного) 
градиента, количество вновь встречаемых ви-
дов увеличивается. Соотношение часто встре-
чаемых видов и редко встреченных использует-
ся для расчета индекса разнообразия Шеннона 
и других параметров, относительно ожидае-
мых модельных значений. Каждая вновь оце-
ниваемая станция, увеличивая сумму проа-
нализированных образцов, способствует либо 
увеличению разнообразия параметра (за счет 
редких видов), либо его снижению (за счет ча-
сто встречаемых видов) [2; 8].

Таким образом, если все траловые станции 
распределить по их глубине, тогда можно оце-
нить равномерность расчета данных на каж-
дый шаг в графике и по инкременту (декре-
менту) значений оценить приблизительные 
границы биофации и, как следствие, устано-
вить границы биоценозов морских рыб. Также 
представляется возможным оценить привязан-
ность тихоокеанской сельди к тому или иному 
биоценозу, а также ее пространственно-глу-
бинное распределение. 

Отсюда следует, что целью данного исследо-
вания является описание глубинно-простран-
ственного распределения тихоокеанской сельди 
Охотского моря, а также влияние на это распре-
деление других видов рыб (рыбных сообществ). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Эколого-биологические данные были соб- 

раны в ходе траловой съемки, выполненной 
в июне-октябре 2019 г., в акватории Охотско-
го моря, совместными усилиями нескольких 
филиалов ФГБНУ «ВНИРО»: «ТИНРО», «Ма-
гаданНИРО» «ХабаровскНИРО», «СахНИРО». 
Районы тралений представлены на рисунке 1,  
суммарно было выполнено 430 тралений. Стан-
ции располагались на глубинах от 9 до 740 м,  
для анализа были использованы только дан-
ные станций, выполненных по государствен-
ному заданию. Массовые промеры составили  
44,4 тыс. экз. сельди, масса тела определена  
у 6,03 тыс. экз. 

По итогам сбора данных, была составлена 
таблица, куда были внесены все виды по тралам 
и ранжированы по глубине в порядке ее увели-
чения. Расчет данных биологического разно-
образия производился в программе Past [9].  
Таблицы составлялись в редакторе Excel, гра-
фические данные обрабатывались с примене-
нием CorelDraw. Процедура определения гра-

Рисунок 1. Карта-схема акватории Охотского 
моря и районы мест проведения траловой 
съемки (обозначены розовым) 
Figure 1. Schematic map of the Sea of Okhotsk 
and the location of the bottom trawl survey  
(pink color)
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ниц биофации состояла в поэтапной оценке 
всех данных на первом цикле, затем удаление 
данных по первой биофации (согласно реко-
мендациям разработчиков метода) и повтор-
ной оценке оставшихся данных, затем снова 
удалялись данные для второй биофации и т.д. 
по циклу. Помимо прочего, производилась 
оценка кривизны графиков значения биологи-
ческого разнообразия по глубине, а также рас-
пределение биомассы сельди, согласно этому 
же параметру.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные данные показывают, что более 

98% биомассы сельди в 2019 г. концентрирова-
лось на глубинах, не превышающих 210 м (рис. 2).

Как можно заметить, гистограмма распре-
деления биомассы сельди на рисунке 2 указы-
вает на отклонение от нормального распреде-
ления (синяя кривая) и демонстрирует явный 
бимодальный характер плотности вероятности 
(красная кривая). Примерно 70% всей биомас-
сы тихоокеанской сельди приходятся на глу-
бины до 90 м, оставшаяся треть биомассы не 
встречена глубже 210 метров. Примерно схожие 
значения у вероятности встречи в трале сельди, 
чуть менее 40%, приходится на диапазон глубин 
90-210 м (на рис. 2, обозначено буквой Р).

Помимо указанного, было рассчитано рас-
пределение значений кривизны излома ин-
декса биоразнообразия Н по глубине (рис. 3). 
Как можно увидеть, график производит резкий 
излом величин индекса разнообразия на зна-
чениях глубин 46-48 м, а также на значениях 

глубин в 121-122 м, остальные 
изломы недостаточно вырази-
тельны, однако мы можем ус-
ловно выделить еще два значе-
ния для глубины 191-194, и для 
глубины в 250-252 метра.

Подобные данные тракту-
ются как признак наличия гра-
ницы распределения биоцено-
за прибрежных морских рыб. 
В настоящее время известно, 
что ихтиологические сооб-
щества, как и любые другие 
биоценозы, имеют оптимумы 
и границы для своего распро-
странения. Индекс видового 
разнообразия рассчитывается  
с учетом редких и массовых ви-
дов, на распространение кото-
рых влияют абиотические фак-
торы, в первую очередь такие 
как температура, соленость, 
глубина, освещенность и т.д. 

В случае, когда на длящихся 
трендах появляется излом можно утверждать, 
что видовой состав биоценоза резко изменяет-
ся в виду изменения, в том числе и абиотиче-
ских факторов. В данном случае этот фактор –  
глубина, который в океанических водных мас-
сивах влияет как на освещенность, так на тем-
пературу, и на соленость.

Следовательно, можно обоснованно пред-
полагать, что на глубинах до 46-48 м и в диапа-
зонах от 48 до 121 м и далее будут различные 
преобладающие ихтиологические группы. 

Схожий тренд демонстрирует правая часть 
рисунка 3, на которой демонстрируется соот-
ношение логарифмов индексов выровненности 
и видового обилия. Было показано ранее, что 
он является очень чувствительным при оценке 
биофаций и границ биоценозов, в том числе – 
вдоль градиента абиотических факторов, таких 
как глубина. Таким образом, бесспорно можно 
выделить следующие границы видовых сооб-
ществ: от 0 до ≈13-15 м (только на правом гра-
фике), от 15 до ≈46-48 м, от 49 до ≈121-122 м, 
от 123 до 192-194 м (границы с глубиной, по-ви-
димому, расширяются), далее до 252 м и т.д. 

Согласно литературным публикациям, дан-
ные, предваряющие первый излом на графи-
ке, являются по сути первой биофацией [8]. 
В нашем случае, обоснованно предположить, 
что они соответствуют глубинам от края бере-
говой линии – 0 м, до глубины 13-15 метров. 
На эти глубины более 53% биомассы приходит-
ся на камбаловых рыб, на навагу – 22,5%, а на 
минтай и керчаки – по 10%, при этом на сельдь 
приходится не более 0,3-0,5% биомассы.

Рисунок 2. Гистограмма глубинного распределения биомассы 
тихоокеанской сельди в летне-осенний период в Охотском море 
Figure 2. Histogram of the deep distribution of biomass of pacific 
herring in the summer-autumn period in the Sea of Okhotsk
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На глубинах от 16 до 46-48 м, согласно иссле-
дованным данным, доля минтая возрастает поч-
ти в 3,3 раза до 33%, доля биомассы наваги пада-
ет в 3,1 раза – до 7%, доля биомассы камбаловых 
рыб падает до 32%, доля керчаков остается при-
мерно такой же и составляет 10%, а доля биомас-
сы сельди резко возрастает до 10,6% (в 21-35 раз,  
в среднем – 28 раз). Таким образом, можно пред-
положить, что вторая от берега биофация (15-48 м  
по глубине) является первым биотопом массо-
вого обитания сельди (если не считать личинок 
и мальков из первого прибрежного биотопа, т.к. 
масса их незначительна). Это предположение со-
гласуется с гистограммой глубинного распреде-
ления на рисунке 2.

Совсем иначе обстоят дела на глубине от 49 
до 122 м – на тресковые (в первую очередь, на 
минтай) приходится 62%, на сельдевые – 8%, 
на камбаловые – 11%, на скаты –3%, бычки  
и терпуги – 6,5% и на ликодовые – 2,5%. Таким 
образом, при увеличении глубины и переходе 
от одной биофации к другой, меняется доми-
нирующий видовой состав: доля минтая увели-
чивается в 2 раза, доля камбаловых падает ≈  
в 3 раза, доля сельди остается примерно той же, 
примерно в половину уменьшается доля терпу-
гов и бычков, появляются скаты и ликодовые 
рыбы. Конечно, в этом анализе мы не учитыва-
ем ряд минорных видов (<<1%).

Что касается диапазона глубин от 123 до 194 м,  
то на тресковые приходится 66% (преимуще-
ственно минтай), на сельдь – 8%, на скаты – 6,5%, 
на круглоперы, ликоды, шлемоносцы, карепрок-
ты – по 2%.

Сразу отметим, что тихоокеанская сель-
дь при этом является видом, не имеющим 

жесткой привязки к описанным биоценозам, 
что отчасти объясняет бимодальный график 
распределения биомассы сельди по глуби-
нам. Таким образом, этот вид присутству-
ет, как минимум, в 3 биофациях: прибреж-
ной – от 15 до 48 м, в диапазоне 49-123 м  
и от 124 до 194 метров. Можно ожидать, что по-
добное является ее биологической стратегией 
выживания, так как позволяет частично ухо-
дить от конкуренции и скрываться от пресса 
хищных рыб в границах другой биофации.

При попытке установления корреляции по 
значениям вылавливаемой биомассы видов, 
было установлено, что для первой прибрежной 
биофации не было обнаружено статистически 
значимых величин у сельди с другими видами.

В диапазонах глубин от 15 до 48 м была 
найдена положительная корреляция между 
биомассой тихоокеанской сельди и палту-
совидной камбалой (r=0,55 при p<<0,001),  
и сельдью и получешуйником Джордана 
(r=0,56 при p<<0,001). Вероятнее всего, эти 
виды находятся в отношениях нейтрализма, 
так как их средние линейные размеры не пре-
вышали размеров взрослой сельди.

В диапазоне глубин от 48 до 123 м была най-
дена положительная умеренная корреляция 
между сельдью и северным одноперым терпу-
гом (r=0,43 при p<<0,0001), а также слабая 
корреляция между сельдью и бычком-вороном 
(r=0,23 при p≈0,002), сельдью и японским во-
лосозубом (r=0,39 при p<<0,0001).

В диапазоне глубин от 123 до 194 м была 
обнаружена умеренная корреляция между ти-
хоокеанской сельдью и липарисом охотским 
(r=0,43 при p≈0,0018), а также сельдью и быч-

Рисунок 3. Графики распределения значений биологического разнообразия (индекс Шеннона)  
и соотношения индекса выровненности значений к обилию видов, исследованных выборок (LgE/LgS) 
по глубине, полученных согласно методу SHE 
Figure 3. Graphs of the distribution of biological diversity values (Shannon index) and the ratio  
of the index of evenness of values to the volume of the studied samples (LgE/LgS) in depth obtained 
according to the SHE method
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ком-вороном (r=0,3 при p≈0,026), что дает 
основания предполагать также отношения 
нейтрализма между ними или протокоопера-
ции. Более того, была выявлена отрицательная 
зависимость для сельди с минтаем (-0,13), хотя 
величина статистически не значима, тем не 
менее отрицательная корреляция может ука-
зывать на избегание одного вида другим вслед-
ствии хищнических отношений или конкурен-
ции между ними.

Таким образом, была найдена особенность 
пространственно-глубинного распределения 
тихоокеанской сельди в Охотском море. На рас-
пространение сельди, помимо абиотических 
факторов, вероятно, оказывают влияние и виды 
ихтиофауны, входящие в биоценозы Охотского 
моря. По излому графиков можно предполагать 
наличие как минимум пяти биоценозов (биофа-
ций), в трех из которых сельдь занимает значи-
тельное положение.
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