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Обсуждаются различные подходы расчетов трофических уровней гидробионтов – од-
ного из основных параметров экосистемных моделей «Экопас». Условность полученных 
величин данных уровней в международных компьютерных базах, в том числе Fishbase, 
Seaaroundus и Sealifebase, представлена показателями первичной обработки фактиче-
ского материала питания потребителей и их жертв в морских экосистемах. Дискутиру-
ется необходимость коррекции величин трофических уровней в этих базах данных.
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Введение

В динамике численности рыб важную 
роль играют такие экологические процессы, 
как трофодинамические взаимодействия, т. е. 
хищничество и  конкуренция (Bax, 1998). 
Хищничество является ключевым вопросом 
экосистемного подхода по  управлению ры-
боловством в  Мировом океане. Этот под-
ход, заявленный в Декларации в Рейкьявике 
(Исландия) в  2001 г., был принят на  Ми-
ровом форуме в  Йоханнесбурге (ЮАР) 
в 2002 г., чтобы соединить научные резуль-
таты, социальные нужды и  эффективный 
подход по  управлению рыболовством (Cury 
et al., 2005).

Необходимость в  использовании 
экосистемного подхода по  управлению ры-
боловством возникла несколько десятилетий 
назад, когда стали наблюдать существенные 
изменения структуры и  функционирования 
многих экосистем Мирового океана. Эти из-
менения нередко сопровождались вспышка-
ми численности ранее малочисленных видов 
и  снижением фактически до  нуля таковой 
у экс-доминантов. Такие изменения, напри-

мер, были отмечены у  перуанских анчоуса 
и сардины у берегов Перу и Чили, у капских 
сардины и ставриды неритической зоны Бен-
гельского течения, у  хамсы и  гребневиков 
в Черном море (Кончина, Павлов, 2004).

При разработке подхода к  экоси-
стемному моделированию был создан ком-
плекс многовидовых моделей, основой кото-
рого служит модель «Экопас» (Christensen, 
Pauly, 1992). Эта модель представляет собой 
пакет компьютерных программ, основой ко-
торых является схема трофической структу-
ры водного сообщества. Следует отметить, 
что трофическая структура водной экосисте-
мы представляет собой трофическую пира-
миду, в которой пищевая энергия, накоплен-
ная на одном трофическом уровне (ТУ), при 
переходе по трофической цепи на более высо-
кий ТУ в огромном количестве (около 90%) 
расходуется на  поддержание, размножение 
и другие аспекты жизнедеятельности гидро-
бионтов. Поэтому каркас схемы трофиче-
ской структуры в модели «Экопас» построен 
на знании трофических связей гидробионтов, 
общем принципе экологии о переносе (транс-
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формации) энергии пищи по  трофической 
цепи, что предполагает 10-кратное сниже-
ние количества пищевой энергии при пере-
ходе с  одного ТУ на  следующий и  балансе 
биомассы в  трофической структуре живых 
сообществ. Подчеркнем, что коэффициент 
переноса энергии между ТУ, равный 10%, 
был рассчитан как среднее значение при ам-
плитуде от 2 до 24% на основе результатов 
48 трофических моделей для разных водных 
экосистем (Pauly, Christensen, 1995). Для 
унификации расчетных параметров моделей 
схема трофической структуры строго ограни-
чена пятью ТУ – от продуцентов (1‑й ТУ) 
до  высших хищников (5‑й ТУ)  – с  обяза-
тельным расчетом ТУ для каждого из вклю-
ченных в модель гидробионтов вида.

По основному уравнению баланса 
биомасс, по  которому продукция плюс им-
миграция (поступление, вход в  экосисте-
му извне) всех гидробионтов экосистемы 
за вычетом всех их потерь по причине гибели 
от  хищничества, промысла, эмиграции (вы-
хода из экосистемы) равна нулю, рассчиты-
вают потоки энергии между ТУ (Christensen, 
Pauly, 1992). Расчетные данные модели 
«Экопас» для всех включенных гидроби-
онтов используют далее в  последующих 
моделях, в  том числе в  моделях «Экосим» 
и «Экоспейс». В последних моделях вводят-
ся новые значения определенных параметров 
в  модель «Экопас», проигрывая различные 
варианты изменений состояния экосистемы, 
например, биомассы промысловых объектов 
(«Экосим») или океанографических измене-
ний («Экоспейс»). В настоящее время стан-
дартным инструментом экосистемного моде-
лирования считается модель «Экопас» плюс 
«Экосим» («Э+Э») (Walters et al., 1997; 
Pauly et al., 2000; Gascuel et al., 2011), кото-
рая включает трофические блоки видов, или 
возрастные стадии отдельных видов, или их 
сообщества со сходными показателями про-
дукции, составом пищи и хищниками, что по-
зволяет рассчитать биомассу каждого блока 
и ее перераспределение между блоками.

В связи с развитием и совершенство-
ванием многовидовых моделей для измерения 

структурных изменений экосистемы в  ре-
зультате воздействия промысла возникла не-
обходимость в создании трофодинамических 
индикаторов, которые, учитывая конкурен-
цию и  хищничество, характеризуют состоя-
ние всей экосистемы. В 2000‑е гг. в научной 
литературе к  наиболее известным индика-
торам экосистемного уровня отнесены три 
индикатора: морской трофический индекс 
(МТИ), усеченный МТИ (уМТИ), а так-
же промысел в балансе (ПвБ). Цель нашего 
исследования  – проанализировать приемы 
и  способы расчета величин ТУ у  морских 
гидробионтов, представленные в  научной 
литературе. В связи с тем что величины ТУ 
входят в один из элементов формулы расчета 
каждого из  трех трофодинамических инди-
каторов, от величины ТУ, вычисленного для 
каждого вида гидробионтов, зависит измене-
ние результирующих трендов в этих индика-
торах.

Результаты и обсуждение

Впервые расчет ТУ потребителя 
из  среднего ТУ его жертв был предложен 
в 1970‑е гг. (Odum, Heald, 1975). Дробная 
величина ТУ определяет его функциональ-
ную сущность, выражающую степень все-
ядности, т. е. диапазон потребления жертв 
с  разных ТУ. При этом ТУ потребителя 
представляет собой сумму произведений 
ТУ каждой жертвы на  ее долю в  пище по-
требителя, к  этой сумме прибавляется еди-
ница, которая определена как ТУ продуцен-
тов, т. е. водорослей и  детрита (Christensen, 
Pauly, 1992). Из приведенного примера для 
расчета ТУ по  вышеприведенной формуле 
у потребителя, который поедает 40% водо-
рослей (ТУ  = 1) и  60% растительноядных 
(ТУ  = 2), его ТУ: 1 + (0,41 + 0,6 2)  = 
= 2,6 (Christensen, Pauly, 1992). Таким об-
разом, получается, что величина 2-го ТУ 
условна, как и 1-го ТУ, о чем авторы расче-
та не упоминают. Следовательно, при схеме 
трофической структуры экосистемы в моде-
ли «Экопас», ограниченной пятью ТУ, рас-
чет ТУ происходит только с 3-го ТУ, а зна-
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чит, трофические взаимоотношения на  двух 
нижних ТУ экосистемы не рассматриваются. 
При таком расчете ТУ у  большинства рыб 
и других водных потребителей может прини-
мать значения от 2,0 до 5,0, об этом авторы 
сообщили в дальнейших статьях, указав, что 
ТУ, равный 2,0 у растительноядных, принят 
в соответствии со стандартом Международ-
ной биологической программы (Smith, 1968; 
Index …, 1969; Pauly, Christensen, 1995; 
Pauly et al., 1998a), а ТУ, равный 5,0, встре-
чается только у специализированных морских 
хищников, таких как кит-косатка Orcinus 
orca и белый медведь Ursus maritimus (Pauly 
et al., 1998b).

Итак, для расчета ТУ необходи-
ма точная величина доли каждой жертвы 
в пище потребителя. На наш взгляд, до сих 
пор при рассмотрении трофической струк-
туры сообществ проблемой остается вопрос 
временнóй и  пространственной динамики 
соотношения разных размерных фракций 
в  популяциях продуцентов и  потребителей, 
например, в сообществах планктона – пико, 
нано, микро, мезо и  макропланктон (Lenz, 
2000; Telesh et al., 2009). Одна из сложно-
стей у исследователей возникает тогда, когда 
в  питании потребителя минимальная и  мак-
симальная длина у жертв со сходным типом 
питания различается на несколько порядков. 
Например, у факультативных планктофагов, 
таких как перуанские анчоус и сардина, диа-
пазон размеров съеденных жертв составлял 
5–6 порядков: от  десятков и  сотен микрон 
у фитопланктонных водорослей и некоторых 
ракообразных до  десятка сантиметров  – 
у макропланктонных рыб (Кончина, Павлов, 
1995).

Еще в  конце 1980‑х гг. стало ясно, 
что среди продуцентов фитопланктона вы-
деляются две размерные фракции: мелкий 
фитопланктон с  размером клеток менее 5 
мкм, которым питается протозойный зоо-
планктон, т. е. зоофлагелляты и инфузории, 
и  водоросли, размеры клеток которых со-
ставляют сотни микрон, т. е. на  два поряд-
ка больше, чем первая фракция, которыми 
питаются виды-фильтраторы океанического 

мезопланктона, а  именно фильтраторы ко-
пеподы, эвфаузииды и  сальпы (Воронина, 
1989). Учитывая, что зоофлагелляты пита-
ются мелким фитопланктоном, а инфузории 
потребляют мелкий фитопланктон и  зооф-
лагеллят, до  фильтраторов ракообразных 
и  желетелых выделяются два протозойных 
ТУ. Таким образом, фильтраторы могут за-
нимать вершину пищевой цепи, длина кото-
рой будет меняться от 2 до 4 ТУ. При уче-
те протозойных ТУ исходная посылка для 
растительноядных, заложенная в «Экопас», 
некорректна: ТУ, равный 2, присущ только 
зоофлагеллятам и  фильтраторам, которые 
питаются фитопланктоном; ТУ инфузорий 
и фильтраторов – ракообразных и желете-
лых, потребляющих фито- и  протозойный 
зоопланктон, превышает величину 2.

Перейдем к количественному расчету 
доли каждого вида жертв в пище потребите-
ля. Для анализа состава пищи потребителей, 
например рыб, применяют две группы ме-
тодов: субъективные (качественные)  – ме-
тоды частоты встречаемости и  числовой  – 
и объективные (количественные) – методы 
объемный и  весовой (Методическое посо
бие  …, 1974; Hyslop, 1980; James, 1987). 
При использовании четырех основных ме-
тодов обработки питания рыб вычисляют 
соответственно четыре показателя на основе 
первичной обработки фактического матери-
ала (в процентах) для каждого вида, таксо-
на или группы жертв: частоту встречаемо-
сти, а также доли по числу, объему и массе. 
По величине этих показателей судят о доле 
(значении) жертвы в  пище потребителя. 
В настоящее время зарубежные исследовате-
ли кроме четырех показателей на основе пер-
вичной обработки фактического материала 
по питанию потребителей и их жертв вычис-
ляют составной индекс – индекс относитель-
ной значимости (ИОЗ) (Pinkas et al., 1971). 
По  величине этого индекса (в  процентах) 
определяют долю жертв в  пище потребите-
ля и  его место в  трофической цепи (Cortes, 
1997, 1999; Cabrera-Chavez-Costa et al., 
2010; Rosas-Luis et al., 2011; Bornatowski et 
al., 2012; Kadri et al., 2014), а также величи-
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ну ТУ потребителя (Cortes, 1999; Ba et al., 
2013).

Напомним, что в  методической ли-
тературе подробно рассмотрены недостатки 
и достоинства четырех названных выше ме-
тодов для оценки доли жертв в пище потреби-
теля, а также дискутируется неприемлемость 
использования составных индексов для изу-
чения трофических взаимоотношений гидро-
бионтов, искажающих биологический смысл 
наблюдаемого явления (Berg, 1979; Hyslop, 
1980; Wallace, 1981; Rosecchi, Nouaze, 1985; 
Ahlbeck et al., 2012). Ниже кратко изложим 
самое главное.

Основное различие двух групп мето-
дов для анализа состава пищи потребителей 
состоит в том, что субъективные методы, т. е. 
частоты встречаемости и числовой, не изме-
ряют действительное количество, т. е. объем 
или массу жертв, съеденных потребителями, 
равно как не  учитывают размеров съеден-
ных жертв, а  метод частоты встречаемости 
не учитывает и численность этих жертв. Сле-
довательно, нецелесообразность использова-
ния этих методов для расчета количественной 
доли жертв в пище потребителя, так же как 
для расчета параметров моделей по управле-
нию многовидовым промыслом, очевидна.

Объективные методы, т. е. объем-
ный и  весовой, также не  лишены недостат-
ков. Объемный метод для исследования пи-
тания морских рыб мало приемлем, так как 
в морских условиях измерение объема жертв 
не всегда возможно: при замещении объема 
трудно экстрагировать воду, содержащуюся 
в  жертвах, также не  всегда возможны три 
измерения жертв (длина, высота, ширина). 
Следовательно, объемный метод не  обеспе-
чивает прямого перехода к биомассе потреби-
теля, измеряемой весовыми единицами. Кро-
ме того, часто используются модификации 
этого метода, ведущие к субъективной оцен-
ке доли жертвы по объему. Например, одна 
из модификаций – точечный метод и различ-
ные его вариации, где доля жертвы по объему 
оценивается визуально (на глаз) по отноше-
нию к общему объему пищи (Hyslop, 1980; 
Кончина, Павлов, 1995).

Как и  предыдущие методы, весовой 
метод также не  лишен недостатков. При 
определении сырой массы пищи основной 
источник ошибки – удаление воды с поверх-
ности жертвы. Кроме того, этот метод, как 
и  объемный, включает в  измерение части 
жертв, не  имеющие пищевой ценности для 
потребителя, т. е. неперевариваемый матери-
ал (хитиновый скелет, раковины моллюсков 
и  т. п.). В  то  же время весовой метод дает 
прямое измерение основной массы пищи 
и применим для измерения практически лю-
бых жертв, включая аморфную массу. В мно-
говидовых моделях обилие промысловых ви-
дов потребителей обычно представляется их 
биомассой, т. е. в весовых единицах. На наш 
взгляд, для расчета параметров этих моделей 
наиболее приемлем весовой метод, обеспечи-
вающий прямой переход к биомассе потреби-
теля, измеряемой весовыми единицами.

Как отмечено выше, сейчас в  зару-
бежной литературе для определения долей 
жертв в составе пищи потребителя, а также 
его места в трофической системе широко ис-
пользуется составной индекс ИОЗ (Pinkas 
et al., 1971). В  настоящее время известно 
более десятка составных индексов, по  ве-
личине которых исследователи судят о доле 
(значении) жертв в пище потребителя, сле-
довательно, о его месте в трофической цепи. 
В  этих индексах в  разных математических 
комбинациях объединяют величину двух или 
трех показателей первичной обработки фак-
тического материала по питанию потребите-
лей. Разные исследователи математически 
объединяют разные показатели, например, 
процентную долю от  числа, от  массы или 
объема жертвы, а  также частоту встречае-
мости. Некоторые исследователи соединяют 
в составном индексе процентные доли одних 
со средним арифметическим значением дру-
гих показателей, например, средним числом 
от  всех съеденных жертв из  расчета на  од-
ного потребителя. В табл. 1 представлен ряд 
наиболее известных составных индексов.

Подчеркнем, что исследователи вво-
дили составные индексы, предполагая, что 
с  их помощью можно сгладить недостатки, 
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свойственные тому или иному методу об-
работки питания потребителей. Однако они 
не учитывали, что по величине самого состав-
ного индекса невозможно составить пред-
ставление о значении одного из включенных 
показателей первичной обработки фактиче-
ского материала, в результате получаются ис-
кусственные (условные) величины, которые 
лишены биологического смысла. Не  говоря 
уже о дополнительных громоздких расчетах 
для вычисления составных индексов, раз-
нообразие этих индексов и их модификаций 
исключает сравнение результатов, получен-
ных разными авторами, что делает данные 
результаты несопоставимыми.

Судя по  табл.  1, ИОЗ в  оригина-
ле представляет собой произведение суммы 
процентных долей от числа и объема жертвы 
на  процент ее частоты встречаемости, чаще 
всего рассчитываются процентные значения 
этого индекса (Cortes, 1997, 1999; Cabrera-
Chavez-Costa et al., 2010; Rosas-Luis et al., 
2011; Bornatowski et al., 2012). Кроме того, 
в  последнее время при отсутствии объем-
ной доли жертв исследователи вместо этой 
доли рассчитывают ИОЗ, вводя в формулу 
долю по массе жертв (Cortes, 1997; Cabrera-
Chavez-Costa et al., 2010; Rosas-Luis et al., 
2011; Kadri et al., 2014). Предположим, 

основная причина использования этого ин-
декса заключается в том, что он уравнивает 
погрешности во  включенных показателях 
первичной обработки фактического матери-
ала, т. е. в величинах долей от числа, объема 
и  частоты встречаемости жертвы (Cortes, 
1997). Подчеркнем, что в И ОЗ величина 
двух показателей из трех, т. е. частота встре-
чаемости и числовая доля, зависит от разме-
ра съеденных жертв. При мелких жертвах, 
доля которых по объему или массе ничтожна, 
значение этих показателей резко возрастает. 
Как мы отмечали выше, оба этих показателя 
характеризуют только качественную картину 
питания, так как в обоих показателях не учи-
тываются размеры жертв, а  по  показателю 
встречаемости не рассматривается и числен-
ность жертв, поэтому включение величин 
ИОЗ в дальнейший расчет, например в рас-
чет ТУ, искажает смысл наблюдаемого явле-
ния, приводя к ошибочным выводам.

Сколь велика разница при опреде-
лении значения жертв в  составе пищи по-
требителя по весовой доле и по ИОЗ, про-
иллюстрируем на  примере исследований 
трофических взаимоотношений гигантского 
кальмара Dosidicus gigas и  винцигуэррии 
Vinciguerria lucetia в  водах Перуанского 
течения у  берегов Перу (Rosas-Luis et al., 

Таблица 1. Составные индексы для оценки доли жертв в пище потребителя

Название Формула Источник
Индекс плотности (%F×%W) ½ Богоров, 1934
Пищевой коэффициент % N×% W Hureau, 1969
Индекс относительной 
значимости

(% N +% Vol.)×% F Pinkas et al., 1971

Индекс относительной 
значимости кормового объекта

100 (% F +% N +% W) George, Hadley, 1979
n

∑ (% F +% N +% W)
a = 1

Индекс основной пищи  ½ Zander, 1982

Примечание: n – число (групп) кормовых компонентов (объектов);% F – частота встречаемо-
сти,% N – числовая доля,% W – весовая доля,% Vol. – объемная доля.
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2011). Состав пищи кальмара определили 
по анализу содержимого желудков 829 осо-
бей, пойманных в  разные три сезона года 
(Южное полушарие): летом (март) 2007 г., 
осенью-зимой (июнь-июль) и  весной (но-
ябрь-декабрь) 2008 г. (табл.  2). Кальма-
ров ловили до 300 морских миль от берегов 
Перу (напомним, что ширина шельфа Перу 
не превышает 70 морских миль). Длина ман-
тии у основной массы кальмаров составляла 
10–30  см, а  амплитуда размерного ряда  – 
3–104 см. Основываясь на величине ИОЗ, 
авторы утверждали, что в  2008 г. главной 
жертвой кальмаров была винцигуэррия, ко-
торую они потребляли все три сезона, а  ее 
значение в питании кальмара увеличивалось 
на протяжении года. Второе место в питании 
кальмаров занимали их сородичи, чья доля 
в пище гигантского кальмара в 2008 г. сни-
зилась.

Авторы высказывают точку зрения 
о  том, что каннибализм связан с  тем, что 

кальмары откусывают куски от  сородичей, 
пойманных на джиггер, так как особей лови-
ли в районах промысла кальмара.

Однако если проанализировать долю 
по массе, то летом 2007 г. главной жертвой 
кальмаров были особи своего вида, состав-
лявшие около половины пищи, второе место 
занимали рыбы, среди которых преобла-
дал перуанский анчоус (около 1/4 по  мас-
се), а  винцигуэррия составила около 10%. 
В  2008 г. осенью-зимой на  первое место 
в питании кальмаров встали рыбы, среди ко-
торых 1/3 занимал перуанский анчоус, око-
ло 16% – винцигуэррия, а кальмары своего 
вида сместились на второе место по значимо-
сти, составив более 40% (по массе). Весной 
2008 г. рыбы были главной жертвой кальма-
ров (87% по  массе), сменился видовой со-
став рыб-жертв: до  60% (по  массе) среди 
рыб составила винцигуэррия. Доля соро-
дичей в  пище кальмаров сильно снизилась, 
лишь немного превышая 1/10. Таким обра-

Таблица 2. Состав пищи гигантского кальмара в 2007–2008 гг. (по: Rosas-Luis et al., 2011, с из-
менениями)

Кормовые компоненты Март 2007 г. Июнь-июль 2008 г. Ноябрь-декабрь 
2008 г.

Масса,% ИОЗ,% Масса,% ИОЗ,% Масса,% ИОЗ,%

Pisces, в том числе:
Myctophum nitidulum
Diogenichthys laternatus
Vinciguerria lucetia
Engraulis ringens

37,1
0,5
-

9,6
23,6

59,1
0
-

14,3
3,2

55,2
0,2
2,2
15,8
29,7

86,0
0

2,3
31,6
1,7

87,4
9,0
11,1
59,1
0,1

98,4
4,2
1,3

44,8
0,3

Teuthida,
в том числе Dosidicus gigas

62,0
48,2

39,8
11,7

43,8
42,9

12,3
4,0

12,5
12,2

1,6
0,4

Неопределенные Teuthida 13,8 7,0 0,2 0 0,1 0

Прочие 0,9 1,1 1,0 1,7 0,1 0

Число кальмаров
с пищей в желудках 59 576 194

Примечание. ИОЗ – индекс относительной значимости (по: Pinkas et al., 1971).
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зом, винцигуэррия была основной жертвой 
кальмара только весной, подчеркивая сезон-
ную смену состава пищи у этого хищника.

Исследования состава пищи гигант-
ского кальмара в  других районах Тихого 
океана показали, что он является хищником-
оппортунистом, использующим в  питании 
разнообразных пелагических и донных рыб, 
ракообразных и кальмаров, многие из кото-
рых совершают суточные вертикальные ми-
грации, и охотится за жертвами, образующи-
ми многочисленные скопления в  местах его 
обитания (Zeidberg, Robison, 2007; Alarcon-
Munoz et al., 2008; Silver, 2010). По видео
съемкам у  Центральной Калифорнии уда-
лось обнаружить смену структуры питания 
у  гигантского кальмара в  разных биотопах: 
в океанической пелагиали за пределами края 
шельфа кальмар охотился за эвфаузиидами, 
светящимися анчоусами и  веретенниковы-
ми рыбами, тогда как на  шельфе и  матери-
ковом склоне его главной жертвой служила 
тихоокеанская мерлуза Merluccius productus, 
которая являяется самым многочисленным 
промысловым видом рыб у калифорнийско-
го побережья США (Zeidberg, Robison, 
2007). У берегов Центрального Чили каль-
мар охотился за  важными промысловыми 
рыбами: чилийско-перуанской мерлузой 
M. gayi, чилийской сельдью Strangomera 
bentincki, перуанскими ставридой Trachurus 
symmetricus murphyi и  анчоусом Engraulis 
ringens. Кроме того, кальмар питался све-
тящимися анчоусами и  эвфаузиидами. Од-
нако основным объектом питания кальмара 
у  Центрального Чили являлась чилийско-
перуанская мерлуза (Alarcon-Munoz et al., 
2008). Ряд авторов высказали опасения, что 
хищничество кальмара влияет на  снижение 
биомассы обоих видов мерлуз (Zeinberg, 
Robison, 2007; Alarcon-Munoz et al., 2008). 
Таким образом, гигантскому кальмару при-
суща пространственная и  временнáя дина-
мика смены состава пищи, что необходимо 
учитывать при определении доли жертв в со-
ставе его пищи и расчете его ТУ. Как явству-
ет из материалов табл. 2, гигантский кальмар 
у  берегов Перу – явный каннибал, так как 

в течение двух сезонов особи своего вида со-
ставляли примерно половину всей массы его 
пищи. Расчет ТУ гигантского кальмара в на-
стоящее время вряд ли возможен, так как не-
известны ТУ многих его жертв, в том числе 
собственных сородичей.

Проанализируем определение соста-
ва пищи и расчет ТУ у морских млекопита-
ющих (Pauly et al., 1998a) и  акул (Cortes, 
1999) Мирового океана, основываясь на ли-
тературных данных. В конце 1990‑х гг. уда-
лось впервые выполнить расчет нормали-
зованного состава пищи и ТУ для 97 видов 
морских млекопитающих Мирового океана 
(Pauly et al., 1998a). Результаты этого рас-
чета в  дальнейшем были использованы для 
оценки количества биоресурсов, съедаемых 
морскими млекопитающими в  Тихом океане 
(Trites et al., 1997; Predation by marine …, 
2000), т. е. для решения сложнейшей про-
блемы конкуренции между рыболовством 
и  морскими млекопитающими. Для опреде-
ления состава пищи у  каждого из 97 видов 
морских млекопитающих все их жертвы были 
разделены на весемь групп: донные беспоз-
воночные, крупный зоопланктон, мелкие 
кальмары, крупные кальмары, мелкие пе-
лагические рыбы, мезопелагические рыбы, 
прочие рыбы и  высшие позвоночные. Для 
каждой из восьми групп жертв представили 
средние ТУ, опубликованные в более ранних 
статьях авторов моделей разных экосистем 
Мирового океана, например, для группы ме-
зопелагических рыб – из Южно-Китайско-
го моря (Pauly et al., 1998a).

Для определения доли каждой 
из восьми групп жертв в пище каждого вида 
потребителя предприняли ранжирование 
групп жертв (по массе или объему). Прини-
мая за единицу общий состав пищи каждого 
потребителя, значение 0,5 присваивали тем 
жертвам, которые по литературным данным 
классифицировались как его основная пища. 
Жертвам с  меньшим значением в  пище по-
требителя снижали ранг (с шагом 0,1), вклю-
чая тех жертв, которые указаны в литератур-
ных источниках по  качественным данным. 
Затем, используя полученный состав пищи 
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каждого вида потребителя и  средние ТУ 
каждой из  восьми групп жертв, рассчитали 
среднее значение ТУ для каждого вида по-
требителя по  формуле, представляющей со-
бой частное от  суммы произведений доли 
каждой из групп жертв в пище потребителя 
и ТУ этой группы жертв на сумму долей всех 
восьми групп жертв. Полученные результа-
ты показали, что средний ТУ потребителей 
изменялся от 3,2–3,4 у усатых китов и ка-
лана до  3,8–4,4  – у  большинства видов 
ластоногих и зубатых китов. Максимальные 
значения ТУ получены для кита-косатки O. 
orca – 4,5–4,6 (Pauly et al., 1998a).

Авторы расчета (Pauly et al., 1998a) 
отметили, что полученный подобным обра-
зом состав пищи каждого вида потребителя 
носит ориентировочный характер. На  наш 
взгляд, условность величины ТУ для 97 ви-
дов морских млекопитающих Мирового оке-
ана вызвана следующими обстоятельства-
ми: 1) субъективностью выделения восьми 
групп; 2) несопоставимостью исходных дан-
ных осреднения количественного (по  массе 
или объему) и  качественного (описательно-
го характера) материала, 3) ранжированием 
жертв в составе пищи каждого потребителя.

По отношению к  разноплановости 
выделения трофических групп жертв от-
метим, что в  расчете, рассмотренном выше, 
из  восьми групп жертв для всех потребите-
лей группа высших позвоночных объединяет 
животных, относящихся к  разным система-
тическим классам животного мира  – мле-
копитающим, птицам и  пресмыкающимся. 
В то же время животные из отряда кальма-
ров, которые наряду с  наутилусами, осьми-
ногами и каракатицами входят в один класс 
головоногих моллюсков, разделены на  две 
отдельные группы на  основании длины их 
спинной мантии  – мелких и  крупных каль-
маров с длиной мантии соответственно менее 
или более 50 см.

Кроме того, морские млекопитаю-
щие включают представителей нескольких 
отрядов, к  ним относятся усатые и  зубатые 
киты, ушатые и  настоящие тюлени, моржи 
и  морские выдры  – каланы. Разнообра-

зие поедаемых морскими млекопитающими 
жертв огромно: от  зоопланктона и  донных 
беспозвоночных до  тюленей и  китов. На-
пример, одна из экологических группировок 
кита-косатки O. orca, а  именно транзитные 
косатки, охотится за  усатыми китами (ма-
лым полосатиком и горбачами), дельфинами 
и тюленями (Кончина, Павлов, 2005). Ав-
торы расчета для группы высших позвоноч-
ных установили ТУ = 4.0, указав, что это 
средний ТУ для всех морских млекопитаю-
щих, которые не охотятся за высшими позво-
ночными (Pauly et al., 1998a). В то же время 
для группы мелких кальмаров ТУ определи-
ли равным 3,2 в  соответствии с  величиной 
ТУ для головоногих моллюсков шельфовых 
экосистем (Pauly, Christensen, 1995). В свою 
очередь для группы крупных кальмаров при-
нят ТУ, равный 3,7, с предположением, что 
у этой группы ТУ на 1/2 выше, чем у груп-
пы мелких кальмаров. При таком выделении 
групп жертв условность величины ТУ оче-
видна.

Далее, при расчете доли жертв 
в  пище потребителя выполнено осредне-
ние количественного (по массе или объему) 
и  качественного (описательного характера) 
материала, т. е. неверны исходные посылки: 
объединены несопоставимые данные. Что 
касается ранговой корреляции, которую ис-
следователи вынуждены применять при мо-
делировании водных сообществ, необходимо 
подчеркнуть, что коэффициенты ранговой 
корреляции, например коэффициент Спир-
мана, подходят для обработки данных оби-
лия (или биомассы) видов, что достаточно 
для ранжирования видов, но непригодно для 
оценки их долей. Хотя эти коэффициенты 
проверяются статистически (с помощью ко-
эффициента Стьюдента), они могут иметь 
отрицательные значения, поэтому их нельзя 
использовать для определения степени сход-
ства (Wallace, 1981; Песенко, 1982).

В конце 1990‑х гг. вслед за  расче-
тами, представленными выше, была пред-
принята попытка рассчитать ТУ у  149 ви-
дов акул Мирового океана (Cortes, 1999). 
В этом расчете, на наш взгляд, выявляются 
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два источника некорректного осреднения 
использованного литературного материала 
по питанию акул. Первый источник – выде-
ление 11 групп жертв в основном очень высо-
кого таксономического ранга для всех видов 
потребителей  – акул (Cortes, 1999). Эти 
группы жертв таковы: морские растения, зо-
опланктон, головоногие моллюски, прочие 
моллюски, десятиногие раки, прочие беспоз-
воночные, хрящевые рыбы, костистые рыбы, 
морские птицы, морские рептилии и морские 
млекопитающие. Для каждой группы жертв 
представлен ТУ, который заимствован или 
расчислен на  основе литературных данных. 
Например, ТУ для костистых рыб (3,24) 
получен как средняя величина из  19 ТУ, 
рассчитанных для разных групп видов,  – 
от  сельдевых (2,6) до  скумбриевых (4,2). 
ТУ для 19 групп видов, рассчитанные по мо-
дели «Экопас», заимствованы из статьи Пау-
ли и Кристенсена (Pauly, Christensen, 1995).

Второй источник некорректного ос-
реднения  – объединение несопоставимых 
данных. Определение доли каждой группы 
жертв в пище того или иного вида акул вы-
полнено как осреднение составных (комби-
нированных) индексов обработки питания 
рыб, например ИОЗ (Pinkas et al., 1971) 
или его процентов, наряду с  показателями 
первичной обработки фактического матери-
ала по питанию рыб, в том числе качествен-
ными (частота встречаемости и  число,%) 
и количественными (масса и объем,%). Если 
для данного вида акул в литературе находили 
два показателя первичной обработки фак-
тического материала, то вычисляли среднее 
значение; например, число жертв и  объ-
ем, выраженные в  процентах, суммировали 
и делили на два. Несопоставимость данных 
по  питанию акул, полученных с  помощью 
комбинированных индексов и  показателей 
первичной обработки фактического матери-
ала по  питанию рыб, ранее уже отмечалась 
(Cortes, 1997). На наш взгляд, в результате 
подобных осреднений величина ТУ для каж-
дого вида акул оказалась далека от реально-
сти. Даже у очень крупных рыб величина ТУ 
не достигала 5,0: у большой белой акулы его 

величина составила 4,5, у семижаберной аку-
лы – 4,7 (Cortes, 1999).

Несмотря на развитие экосистемных 
моделей «Экопас» на  протяжении трех по-
следних десятилетий, в настоящее время при 
использовании модели «Э+Э» субъектив-
ность выделения трофических групп потре-
бителей и их жертв очевидна, а их отнесение 
к  трофическим уровням во  многом условно. 
Например, для экосистемы восточной части 
Большой Австралийской бухты для получе-
ния представлений о  трофических взаимо-
отношениях главных функциональных групп 
и  оценки влияний промысла за  18-летний 
период (1991–2008) применили модель 
«Э+Э» (Goldsworthy et al., 2013). Cудя 
по  рисунку, в  трофической системе моде-
ли «Экопас» этой экосистемы выделена 41 
функциональная группа, тогда как основное 
внимание в  статье уделено пяти главным 
трофическим группам высших хищников 
5-го ТУ, включая морских млекопитающих, 
морских птиц, пелагических акул, крупных 
пелагических рыб и головоногих моллюсков, 
а также их жертвам 4-го ТУ – группе мел-
ких пелагических рыб. Если дельфины и ла-
стоногие рассмотрены на видовом уровне, то 
функциональные группы пелагических акул, 
так  же как и  группы крупных бентопелаги-
ческих рыбоядных рыб, включают разные 
виды. Например, отмечено, что группа пе-
лагических акул состоит из  четырех видов, 
в  том числе узкозубой, темной, белой акул 
и  мако. Сколько разных видов включено 
в  разнородные группы крупных бентопела-
гических рыбоядных рыб, кальмаров-теу-
тид, средних донных беспозвоночных или 
мелких донных всеядных, не представляется 
возможным установить, так как эти сведе-
ния в  статье (Goldsworthy et al., 2013) от-
сутствуют (рисунок). Также трудно понять, 
как получена величина ТУ этих разнород-
ных групп, например, для группы средних 
донных беспозвоночных ТУ = 4,00, а  для 
группы мелких донных всеядных ТУ = 3,77. 
Напомним, что в  модели «Экопас» каждая 
функциональная группа рассматривается 
в  виде отдельной биомассы, следовательно, 
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число видов, включенных в функциональную 
группу, влияет как на величину вычисленных 
ТУ, так и на конечный результат моделиро-
вания. На  последний, естественно, влияет 
и  число выделенных в  трофической струк-
туре экосистемы функциональных групп. 
Отметим, что до  сих пор модели «Экопас» 
не  учитывают онтогенетические изменения 
состава пищи, особенно для крупных видов, 
например рыб. Эти виды по  мере развития 
переходят от  планктофагии к  рыбоядности, 
поэтому, как заключили разработчики этих 
моделей, представить поток биомассы через 
ТУ для особей, переходящих с  одной онто-

генетической ниши на  другую, невозможно 
(Pauly et al., 2000).

В последнее десятилетие с  развити-
ем моделей «Э+Э» для хорошо изученных 
морских экосистем их трофическая структу-
ра включает большое число функциональных 
групп. Например, для экосистемы шельфа за-
лива Аляска модель представлена 122 функ-
циональными группами, включая 14 разных 
типов промысла (Gaichas et al., 2010). Из-
за сложности трофических взаимоотноше-
ний исследователи сосредоточили внимание 
на четырех основных функциональных груп-
пах: хищников высокого ТУ  – белокорого 

Схема трофической структуры экосистемы восточной части Большой Австралийской бухты в моде-
ли «Экопас» (по: Goldsworthy et al., 2013, с изменениями). ( ) – функциональные группы (их 41), 
диаметр круга пропорционален биомассе этих групп; ( ) – главные трофические группы, в том 
числе группы морских млекопитающих, морских птиц, пелагических акул, крупных пелагических 
рыб и  головоногих моллюсков; ( )  – группа мелких пелагических рыб; (—)  – трофические 
связи между функциональными группами. НЗМК  – новозеландский морской котик, АМК  – 
австралийский морской котик, АМЛ – австралийский морской лев, ПА – пелагические акулы, 
АТ – австралийский тунец, ДТС – другие тунцы и сериола, КБПР – крупные бентопелагические 
рыбоядные рыбы, ДА – донные акулы, ПМП – прибрежные мелкие планктофаги, СДР – сред-
ние донные рыбоядные рыбы, МДБ – мелкие донные беспозвоночные, СДБ – средние донные 
беспозвоночные, МДБ – мелкие донные всеядные, МДР – мелкие донные рыбоядные рыбы.
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палтуса Hippoglossus stenolepis (1) и  длин-
норылого ската Raja rhina (2) (ТУ  = 4,5 
и 4,7 соответственно) – и хищников средне-
го ТУ – минтая Theragra chalcogramma (3) 
и кальмаров отр. Teuthoidea (4) (ТУ = 3,7 
для обеих функциональных групп). Высшим 
хищником в  заливе Аляска по  результатам 
моделирования оказался ярусный промысел 
палтуса (ТУ = 5,4), следующее высокое по-
ложение в трофической системе занял трало-
вый промысел минтая (ТУ, как и у ската, = 
4,7). Для палтуса и минтая расчеты в модели 
выполнены на видовом уровне с разделением 
половозрелой и неполовозрелой частей попу-
ляций с учетом многолетних данных о соста-
ве пищи и  его изменениях в  1990–2007 гг. 
Для ската и  особенно кальмаров, как сооб-
щили авторы, данные для модели намного 
более низкого качества (Gaichas et al., 2010). 
Например, для скатов из  рода Raja расчет 
о  составе пищи основывали на  коллекцион-
ных сборах, модифицируя его с учетом каче-
ственных данных из залива Аляска в 2003 г. 
Функциональная группа кальмаров (отр. 
Teuthoidea) включает много пелагических ви-
дов среднего размера (<1 м). По предполо-
жению авторов, в нее могут входить 18 видов, 
обитающих в мезопелагиали Берингова моря. 
Наряду с  ними в  эту группу могут входить 
и другие виды кальмаров. Эта функциональ-
ная группа фактически оказалась неизучен-
ной, материалы о составе пищи этой сборной 
группы взяты из  литературных источников 
по кальмару Berryteuthis magister Берингова 
моря. Нам представляется, что серьезные 
несоответствия результатов моделирования, 
например, то, что потребление минтая в за-
ливе Аляска превышает величину его про-
дукции, объясняемое авторами превышением 
или недооценкой величины биомассы минтая, 
могут быть связаны с некорректной величи-
ной ТУ потребителей и их жертв, в том числе 
минтая.

В последнее десятилетие среди се-
мейства моделей «Э+Э» появилась новая 
модель «ЭкоТроф», рассматривающая по-
токи пищевой энергии в  экосистеме как 
полуфизический процесс (a  quasi-physical 

process), так как она основана на простых 
уравнениях, полученных для динамики 
жидкости (кинетики потоков). В  семей-
стве моделей «Э+Э» модель «ЭкоТроф» 
рассматривают как конечную стадию в ис-
пользовании ТУ для экосистемного моде-
лирования, потому что в ней виды и функ-
циональные группы «Экопас» замещены 
их ТУ. Средний ТУ этих видов и  функ-
циональных групп для модели «ЭкоТроф» 
предложено заимствовать из международ-
ных компьютерных баз данных (Gascuel et 
al., 2011).

Заключение

До настоящего времени знания о ТУ 
таковы, что нельзя определить критический 
порог их значений. ТУ для тысяч разных 
видов рыб, использующихся в  морском 
рыболовстве, представлены в Рыбной базе 
на  сайте www.fishbase.org, величина этих 
ТУ в  основном основана на  данных о  со-
ставе пищи этих видов рыб (Pauly, Watson, 
2005). В  настоящее время ТУ для огром-
ного числа гидробионтов содержатся еще 
в двух компьютерных базах данных: на сай-
тах www.seaaroundus.org (Pennino et al., 
2011) и  www.Sealifebase.org (Gascuel et al., 
2011). Как показал наш анализ, величины 
ТУ во всемирных компьютерных базах дан-
ных нуждаются в  серьезной коррекции, их 
необходимо рассчитать для каждого вида 
гидробионтов.
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Different approaches for estimating of hydrobionts trophic levels, regarded as ones of basic 
parameters for ecosystem models «Ecopath» are presented. The uncertainty of such levels 
values in international computer databases, including Fishbase, Seaaroundus and Sealifebase, 
was performed by the analysis of initial treatment indices on original diet data for consumers 
and their prey in marine ecosystems. The necessity of the correction for values of trophic levels 
in these databases are discussed.
Keywords: ecosystem models of «Ecopath» with «Ecosim», trophic level, compound indices, 
consumers and prey.


