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Представлены модели экологических ниш севрюги (Acipenser stellatus Pallas, 1771) в северной ча-
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Hediste diversicolor, моллюска Abra ovata и ракообразных. Приведены оценки влияния абиотических 
и биотических факторов на формирование экологических ниш севрюги в восточном и западном рай-
онах северной части Каспийского моря. Приводятся ординационные диаграммы пространственного 
распределения севрюги в разные годы мониторинга в плоскости двух главных компонент (PCA). 
Показано, что ведущими факторами для построения моделей экологических ниш являются солёность 
воды и плотность скоплений ракообразных.
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Введение
Распределение вида в ареале и занятие 

им определённых экологических ниш явля-
ется одним из важных направлений исследо-
вания экологии рыб. В настоящей работе мы 
вкладываем в понятие «распределение», как 
распространение, так и плотность скоплений 
вида в местах обитания. В практическом от-
ношении исследование распределения про-
мысловых рыб имеет большое значение, как 
для организации промысла, так и разработки 
мер рациональной эксплуатации и сохране-
ния биологических ресурсов. Исследования 
распределения осетровых рыб в Каспийском 
море имеют длительную историю, начи-
ная от первых сведений о распространении 
осетровых в Каспийском море [Книпович, 
1921]. Известно, что северная часть Каспий-
ского моря, хорошо прогреваемая летом из-
за малой глубины (средняя глубина состав-
ляет около 4.4 м, максимальная на границе 

со средней частью Каспийского моря 25–30 
м) обладает слабосолоноватыми водами 
и богата кормовыми ресурсами [Осадчих, 
1963, 1965]. Она в настоящее время про-
должает оставаться местом нагула молоди и 
половозрелых особей ценных промысловых 
рыб, в том числе осетровых [Молодцова, 
Полянинова, 2004; Сокольский и др., 2005]. 
В литературе широко обсуждается пробле-
ма вселения чужеродных видов различных 
таксономических групп в Каспийское море, 
но их роль в кормовой базе севрюги недо-
статочно изучена [Малиновская, Зинчен-
ко, 2010]. Например, интродуцированные в 
1940-х гг. азово-черноморские виды: Abra 
ovata (Philippi, 1893.) и Hediste diversicolor 
Muller, 1776 быстро адаптировались к новым 
экологическим условиям, расселились по ак-
ватории Каспийского моря, заняв свободные 
экологические ниши [Карпевич, 1975; Ма-
линовская, Зинченко, 2010]. Однако, оценка 
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их роли в питании и пространственном рас-
пределении севрюги отсутствует.

К настоящему времени накоплено много 
данных о встречаемости осетровых в различ-
ных частях Каспийского моря, сезонном из-
менении плотности скоплений в отдельных 
районах моря, связи распределения с отдель-
ными абиотическими (температура и солё-
ность воды) факторами среды и др. [Мирзоев, 
1932; Борисов, 1939; Борзенко, 1942, 1964; 
Державин, 1947; Бабушкин, Борзенко, 1951; 
Соколова, 1952; Бабушкин, 1964; Казанчеев, 
1965; Коробочкина, 1964; Пискунов, 1965; 
Таравердиева, 1965; Легеза, 1966, 1969, 1970, 
1973; Павлов, Захаров, 1971; Пироговский, 
1974; Захаров, 1975; Ходоревская, 1984; Ка-
спийское море, 1989; Vlasenko et al., 1989a; 
Vlasenko et al., 1989б; Пальгуй, 1992; Ходо-
ревская, Красиков, 1995; Ходоревская, Рома-
нов, 2006; Ходоревская и др., 2007]. В резуль-
тате этих исследований были установлены 
предельные и предпочитаемые значения пара-
метров среды (солёность и температура воды, 
глубина) и их сезонные изменения. Позднее 
для севрюги (Acipenser stellatus Pallas, 1771) 
был проведён анализ методом главных ком-
понент, позволивший выделить биотические 
и абиотические факторы, влияющие на плот-
ность скоплений севрюги в мелководной се-
верной части Каспийского моря в летний пе-
риод [Сафаралиев и др., 2019]. Однако роль 
чужеродных видов в питании севрюги и их 
влияние на пространственное распределение 
рыб остаются невыясненными. Известно, что 
многощетинковый червь Hediste diversicolor 
и моллюск Abra ovata - излюбленные пище-
вые объекты многих ценных рыб Каспий-
ского моря, в первую очередь, осетровых 
[Каспийское…, 1985]. Эти виды появились 
в Каспийском море в результате преднаме-
ренной интродукции из средиземноморского 
бассейна, направленной на улучшение кормо-
вой базы моря [Карпевич, 1975]. Из Crustacea 
севрюга использует в своём питании мизи-
ды (Mysidae), кумовые (Cumacea), гаммари-
ды (Gammaridea), корофииды (Corophiidae) 
и крабов (Rhithropanopeus harrisii (Gould, 
1841)). Последний вид также является все-
ленцем в Каспийское море, однако в пита-
нии севрюги встречается крайне редко. Ранее 

было показано, что представители ракообраз-
ных преимущественно встречаются в местах, 
где полихета H. diversicolor, моллюск A. ovata 
отсутствовали [Сафаралиев и др., 2019]. Поэ-
тому важно выяснить, какие же биотические 
и абиотические факторы определяют эколо-
гическую нишу севрюги.

Цель исследования – выявление биотиче-
ских и абиотических факторов, определяю-
щих пространственное распределение севрю-
ги, и построение математических моделей её 
экологических ниш в северной части Каспий-
ского моря на основе данных многолетнего 
мониторинга.

Методы и данные анализа
Данные мониторинга. Были использова-

ны данные о биомассе и составе макрозообен-
тоса, популяционной плотности севрюги, со-
лёности и температуре придонного слоя воды 
в северной части Каспийского моря, получен-
ные сотрудниками Волжско-Каспийского фи-
лиала ФГБНУ «ВНИРО» («КаспНИРХ») во 
время летних траловых съёмок в 1992, 1994, 
2002, 2003, 2006 гг. (рис. 1). В ходе этих работ 
были проведены ихтиологические, гидробио-
логические и гидрологические исследования. 
В процессе ихтиологических исследований 
были отловлены 107 экз. севрюги. В резуль-
тате гидробиологических исследований был 
определён состав и биомасса макрозообенто-
са на основе 411 проб, отобранных на глуби-
нах 1.2–30 м на 102 участках. Абиотические 
факторы среды (температура, солёность) 
определялись с использованием проб при-
донного слоя воды, полученных как во время 
тралений, так и на местах постановки сетей. 

В процессе дальнейшего анализа все дан-
ные мониторинга были представлены в виде 
обобщённой таблицы, состоящей из 411 за-
писей за все годы исследований и включаю-
щей площадь и географические координаты 
участков, год взятия проб, плотность скопле-
ния севрюги (экз./10 000м3); биомассу (г/м2) 
видов макрозообентоса Abra ovata (Philippi, 
1836), Hediste diversicolor (Müller, 1776) и ра-
кообразных (Crustacea), а также температуру 
(°С) и солёность воды (‰) на каждом участке. 

Сравнение параметров среды в местоо-
битаниях севрюги. Выявление и выбор био-
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тических и абиотических факторов, опреде-
ляющих реализованные экологические ниши 
севрюги были проведены на основе данных, 
указывающих присутствие или отсутствие 
вида. Сравнительный анализ ведущих пре-
дакторных абиотических и биотических пе-
ременных в западном и восточном районах 
северной части Каспийского моря важен для 
понимания их влияния на пространственное 
распределение вида. Для выявления диапазо-
на толерантности вида к абиотическим фак-
торам среды (температуры, солёности) с ис-
пользованием участков, в пределах которых 
было зафиксировано присутствие вида (то 
есть плотность скоплений больше 0), прове-
дён сравнительный анализ с использовани-
ем однофакторного дисперсионного анализ 
(ANOVA) в рамках общей линейной модели 
(GLM) с равными и неравными количества-
ми повторностей в ячейках. Во всех случаях 
применяли модели дисперсионного анализа I 
типа с фиксированными факторами. В каче-
стве фактора для моделей с двумя уровнями 
служило парное сравнение средних значе-
ний абиотических факторов среды севрюги, 
обитающей в западном и восточном районах 
северной части Каспийского моря. Оценка 
значимости средних значений проводилась с 
помощью t-критерия Стьюдента для двух не-
зависимых выборок [Zar, 2010].

Рис. 1. Распределение участков мониторинга в 1992–2006 гг. в северной части Каспийского моря (участки отме-
чены красными точками).

Сравнительный анализ долей участков 
присутствия кормовых ресурсов. Множе-
ственное сравнение долей участков присут-
ствия кормовых организмов (H. diversicolor, 
A. ovata, Crustacea) в разных частях ареала 
было выполнено с использованием критерия 
Хи-квадрат и множественного сравнения с 
помощью Post hoc теста Тьюки. Доверитель-
ные интервалы долей участков, на которых 
были зарегистрированы разные типы кормо-
вых ресурсов, определялись по методу Валь-
да [Zar, 2010].

Построение реализованных экологиче-
ских ниш и их сравнение. Модели экологи-
ческих ниш (ENM) видов были построены 
с использованием общей концепции Броен-
ниманна с соавторами [Broennimann et al., 
2012]. В рамках этой концепции модель реа-
лизованной экологической ниши видов пред-
ставляется на ординационной диаграмме в 
осях первых двух главных компонент (PCA) 
многомерной совокупности наиболее значи-
мых переменных среды обитания. При этом 
весь морской регион, где выполнялся мони-
торинг встречаемости изучаемого вида и ус-
ловий окружающей среды, локализованный 
по участкам («квадратам»), привязывался к 
сетке географических координат. 

Плотность популяции севрюги на участ-
ках преобразовывали в бинарный формат, 
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то есть при численности выловленных рыб 
больше 0 ей присваивалось значение 1, и 0 в 
противном случае. В результате этого модели 
переменных, определяющие реализованную 
экологическую нишу во времени и в про-
странстве, не зависели от нестационарных 
флуктуаций скоплений рыб и их численно-
стей в разные годы на разных участках мо-
ниторинга, а также возможных технических 
ошибок оценки плотности. Бинарные данные 
присутствия/отсутствия были преобразованы 
в плотности с использованием специальных 
сглаживающих ядерных (kernel) функций 
[Broennimann et al., 2012; Petitpierre et al., 
2012; Di Cola et al., 2017].

Для оценки изменения реализованных 
ниш во времени проводили их попарный ана-
лиз в начальный момент (1992 г.) с последую-
щими годами (1994, 2002, 2003, 2006) мони-
торинга в отдельности. Оценка перекрытия 
ниш проводилась на основе метода, описан-
ного в ряде работ [Broennimann et al., 2012; 
Petrosyan et al., 2019, 2020] с использовани-
ем индекса Schoener’s D [Warren et al., 2008]. 
Индекс D определялся в экологическом про-
странстве окружающей среды, ограниченном 
двумя осями главных компонент. Этот ин-
декс отражает меру совмещения двух ниш в 
заданном пространстве и колеблется между 
0 (отсутствие перекрытия) и 1 (полное пере-
крытие). Тест на сходство ниш определяет, 
является ли ниша, занимаемая видом в экс-
периментально установленной области рас-
пространения вида в конкретный год, более 
похожей на занимаемую нишу в другой год 
по сравнению со случайным распределением. 
Когда ниши вида в разные годы в многомер-
ном экологическом пространстве перекрыва-
лись, тогда для анализа рассматривались три 
категории: (1) стабильные области, в которых 
вид встречается в разные годы, (2) незапол-
ненные области, в которых вид встречался 
только в начальном периоде мониторинга, и 
(3) новые области, в которой вид встречается 
в другие годы мониторинга. Индексы, коли-
чественно определяющие эти три категории 
в пакете EcoSpat [Di Cola et al., 2017], оцени-
ваются следующим образом. Индекс стабиль-
ности – это доля ниши у вида в последующие 
годы наблюдений, которая пересекается с 

нишей в начальный момент времени. Индекс 
незаполнения – это доля ниши вида в началь-
ный момент, которая отсутствует в последую-
щие годы мониторинга. Индекс расширения 
– это доля ниши вида, которая отсутствует в 
начальный момент времени, но присутствует  
в последующий сравниваемый год монито-
ринга. Поскольку эти индексы оценивают-
ся в пространстве важнейших переменных, 
определяющих характер распределения вида, 
поэтому индекс расширения можно рассма-
тривать как изменения ниш, например, вы-
званные биотическими взаимодействиями с 
кормовыми видами, хотя внутрипопуляцион-
ная конкуренция вида и сокращения числен-
ности также могут внести свой вклад.

Все оценки проводились в среде RStudio 
v. 1.4.1106 c использованием базовых, специ-
альных R-пакетов (Ecospat, ENMTools) и до-
полнительных функций, созданных нами для 
оценки пригодности моделей.

Результаты
Анализ параметров среды. Результаты 

сравнительного анализа абиотических фак-
торов среды ˗ температуры и солёности в 
западном (W) и восточном (E) районах об-
следованной северной части Каспийского 
моря представлены в рисунке 2. По темпера-
туре воды (Т) существенное различие между 
восточными и западными районами выявле-
но только в 2002 г. E: T= 26.6 °С (±0.32); W: 
T=27.9 °С (±0.51) (рис. 2). В остальные годы 
мониторинга температура изменялась в диа-
пазоне от 25.9 до 27.04 °С, и не различалась в 
разных частях ареала. Однако при сравнении 
всего периода мониторинга за исключени-
ем 2002 г. средняя температура в восточном 
районе значимо больше, чем в западном (E: 
T=25.5±0.21  °С; W: T=24.9±0.24  °С; F=3.75, 
P=0.05). В отличие от температуры солёность 
более изменчива в разные годы мониторинга. 
Значимое различие солёности (S) выявлено 
между западным и восточным районами за 
два года 1992 (E: S=6.8‰ (±0.5); W: S=2.8‰ 
(±0.4) ) и 2003 (E: S=5.8‰ (±0.4); W: S=8.4‰ 
(±0.6)) гг. (рис. 2). Сравнение за весь пери-
од мониторинга показывает, что солёность в 
восточном районе (E: S=5.82‰ (±0.4)) не зна-
чительно выше (F=2.6, P=0.1), чем в запад-
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Рис. 2. Средние значения параметров среды в местообитаниях севрюги в восточном и западном районах северной 
части Каспийского моря (A: t=0.18, P=0.84; B: t=0.07, P=0.95; C: t=3.4; P=0.02; D: t=2.1, P=0.11; E: t=1.98, P=0.08; 
F: t=6.18, P<<0.01; G: t=0.46, P=0.66; H:t=0.05, P=0.96; I:t=3.81, P=0.01; J: t=1.54, P=0.16.
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ном (W: S=4.2‰ (±0.5)). Из сравнительного 
анализа следует, что севрюга обитает в вос-
точном районе северной части Каспийского 
моря в более тёплых и солёных водах, чем в 
западном.

Сравнительный анализ пространствен-
ного распределения кормовых ресурсов. 
Доля участков, на которых присутствовали 
ракообразные (Crustacea) значительно боль-
ше, чем доля участков, где были чужеродные 
виды (H. diversicolor, A. ovata) за все годы 
мониторинга (рис. 3). Из рисунка видно, что 
в восточном районе доля участков, на кото-
рых присутствовали ракообразные, не значи-
тельно больше, чем в западном. В отдельные 
годы (1994, 2006) в восточном районе рако-
образные присутствовали на всех участках. В 
остальные годы ракообразные присутствова-
ли на участках в восточном районе не значи-
тельно больше, чем в западном (процент при-
сутствия обозначен как Pрак): 1992 – E: Pрак 
= 96%, W: Pрак = 77%; 2002 – E: Pрак = 78%, 
W: Pрак = 66%; 2003 – E: Pрак = 86%, W: Pрак 
= 65% (рис. 3).

Доля участков (в процентах Pdiv), на ко-
торых был зарегистрирован чужеродный вид 
H. diversicolor в разные годы мониторинга в 
целом значительно меньше, чем участков, где 
присутствовали ракообразные, и характери-
зуется следующими величинами: 1992 – E: 
Pdiv = 48%, W: Pdiv = 60%; 1994 – E: Pdiv = 
45%, W: Pdiv = 43%; 2002 – E: Pdiv = 41 %, 
W: Pdiv = 60% ; 2003 – E: Pdiv = 67 %, W: 
Pdiv = 72% ; 2006 – E: Pdiv = 78 %, W: Pdiv 
= 68% (рис. 3). Меньше всего было участков 
мониторинга, где присутствовал чужеродный 
вид A. ovata. Доля этих участков (в процен-
тах Pova) варьирует в диапазоне от Pova = 4% 
до Pova = 33%. Проведённый сравнительный 
анализ показал, что частота встречаемости A. 
ovata меньше, чем ракообразных и полихет, 
уровень значимости (P) ≤ 0.05 (рис. 3) и гипо-
теза не отклоняется на основе множественно-
го теста с помощью метода Тьюки.

Выбор важнейших предикторов для 
построения экологической ниши. Провё-
денный нами анализ по выбору наиболее 
важных переменных с использованием мето-
дов ординации показал, что для построения 
пространственного распределения севрюги 

Рис. 3. Доли участков с 95% доверительным интерва-
лом Вальда, на которых зарегистрированы кормовые 
ресурсы севрюги видов-вселенцев полихеты Hediste 
diversicolor, моллюска Abra ovata и ракообразные в 
восточном и западном районах Северного Каспия. 
Множественное сравнение было выполнено с исполь-
зованием критерия Хи-квадрат (A: E – χ2 =62.5, P << 
0.001; W – χ2 =34.18, P<<0.01; B: E  – χ2 =60.6, P << 
0.001; W – χ2 =58.4, P<<0.01; C: E – χ2 =31.8, P << 0.001; 
W – χ2 =16.7, P<<0.01; D: E – χ2 =40.7, P << 0.001; W – χ2 
=15.6, P<<0.01; E: E – χ2 =55.3, P << 0.001; W – χ2 =44.8, 
P<<0.01) и Тьюки Post hoc тестов.
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могут быть использованы три переменных – 
температура, солёность, биомасса ракообраз-
ных (рис. 4). Из рис. 4 следует, что дисперсия 
относительно двух осей главных компонент 
(ГК) при проецировании на плоскость объ-
ясняет 85.56% общей вариации данных. При 
этом ось Х ГК положительно коррелирует с 
фактором солёности воды и отрицательно – с 
температурой, а ось Y положительно связана 
c биомассой ракообразных. Вклад остальных 
переменных составляет менее 15%. Из этого 
можно сделать вывод о том, что эти три пе-
ременные могут быть использованы для по-
строения модели экологических ниш с помо-
щью метода PCA (ГК). 

Модели экологических ниш вида в 
плоскости главных компонент. На рис. 5 
представлены изменения реализованной эко-
логической ниши (РЭН) севрюги во времени 
в северной части Каспийского моря. Данные 
для РЭН 1994, 2002, 2003 и 2006 гг. в отдель-
ности сравниваются с РЭН в 1992 г. Красные 

Рис. 4. Корреляционный круг при использовании трёх 
факторов для построения модели PCA.

линии указывают области доступной среды 
севрюги в 1992 г., чёрные линии в другие годы 
в период 1994–2006 гг. Из рисунка видно, что 
в разные годы площади областей её обитания 
в значительной степени зависят от диапазо-
на изменчивости двух факторов: солёности и 
наличия кормовых ресурсов (ракообразных). 
Например, в 1992 г. было выявлено суще-
ственное различие солёности в западном и 
восточном районах в узком диапазоне изме-
нения этого параметра (рис. 2F). Присутствие 
ракообразных в 1992 г. на участках монито-
ринга в восточной и западной частях ареала 
составляло 96 и 77%, соответственно (рис. 
3А). В 1994 г. различие солёности между рай-
онами не выявлено, однако диапазон изме-
нения солёности значительно шире по срав-
нению с 1992 г. (рис. 2F и 2G). Присутствие 
ракообразных в 1994 г. на участках монито-
ринга в восточной и западной частях ареала 
составляло 100 и 91%, соответственно (рис. 
3B). Совместное влияние этих двух факторов 
приводит к расширению РЭН в 1994 г. вдоль 
осей X и Y, то есть из рисунков 5A и 5B следу-
ет, что РЭН в 1994 г. сдвинулась в обе сторо-
ны по оси X (солёности) и оси Y (ракообраз-
ные) в сторону незначительного увеличения. 
Несмотря на это сходство РЭН в 1992 и 1994 
гг. составляет D=0.549 и I=0.767, статистиче-
ская значимость их различия не существенна 
P=0.05 (для D) и P=0.01 (для I) (Таблица). В 
целом РЭН в 1992 и 1994 гг. перекрываются 
на 96%, расширение составляет – 4%, а 2% 
ниши севрюгой не использовалось в 1994 г. 
по сравнению с 1992 г. Аналогичным спосо-
бом можно интерпретировать изменения РЭН 
в разные годы мониторинга в зависимости от 
уровня изменчивости ведущих факторов. 

Годы сравнения
ниш

Индекс сходства D 
(значимость P)

Расширение 
E

Перекрывание 
S

Не использование
U

1992–1994 0.549 (0.05) 0.04 0.96 0.02

1992–2002 0.151 (0.09) 0.0 1.0 0.44

1992–2003 0.453 (0.05) 0.0 1.0 0.19

1992–2006 0.219 (0.05) 0.0 1.0 0.37

Таблица. Сравнение экологических ниш (сходства, перекрывания, расширения) севрюги в разные годы монито-
ринга в северном Каспии
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Рис. 5. Графическое представление перекрывания ниш севрюги в начале мониторинга (1992 г.) и в другие годы 
(1994, 2002, 2003, 2006) на основе учётных данных в северной части Каспийского моря, где S (сиреневый цвет) 
– зона стабильности, E (розовый цвет) – зона расширения, U (зелёный цвет) – зона «неиспользования». Стрелки 
указывают области экологической ниши (на рисунке затемнённые), занимаемой видом в 1992 г. и другие годы мо-
ниторинга. Сплошные и пунктирные линии показывают, соответственно, 100% и 90% области доступной среды в 
1992 г. (красные линии) и другие годы (чёрные линии), соответственно. Интенсивность цвета заливки зависит от 
плотности скоплений севрюги – большей плотности соответствует более интенсивный (тёмный) цвет.
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Оценки, приведённые в таблице, показы-
вают, что в целом происходит сужение эко-
логической ниши севрюги в западном и вос-
точном районах северной части Каспийского 
моря. Причём мера перекрывания за исклю-
чением 1994 г. составляет 100%, расширение 
0% и неиспользование варьирует в диапазоне 
от 19 до 40%. Различие РЭН выявлено только 
между 1992 и 2002 гг., которое подтвержда-
ется тестом на сходство с помощью индекса 
D – Шонерса (P=0.09). 

Из приведённого анализа следует, что 
среди пяти изученных факторов существуют 
лишь два (солёность воды и биомасса рако-
образных), которые могут быть использова-
ны для описания динамических изменений 
РЭН во времени. Полученные модели позво-
ляют утверждать, что распределение севрюги 
больше коррелирует с обилием ракообраз-
ных, которые в большей степени присутству-
ют в местах обитания вида. 

Обсуждение
Проведённый анализ биотических и абио-

тических факторов среды показал, что про-
странственное распределение севрюги в зна-
чительной степени зависит от двух факторов 
– биотического и абиотического. Несмотря 
на существующее в литературе представ-
ление о том, что чужеродные виды играют 
большую роль в питании рыб [Беляев, 1952; 
Бирштейн, 1952; Карпевич, Осадчих, 1952; 
Яблонская, 1952; Виноградов, 1955; Осад-
чих, 1963, 1965; Романова, 1963; Яблонская, 
Осадчих, 1973; Осадчих и др., 1989; Татарин-
цева, Малиновская и др., 2000; Степанова, 
Стритинская, 2001; Малиновская, 2003, 2007; 
Молодцова, Полянинова, 2004; Сокольский 
и др., 2005], наши результаты, основанные 
на данных комплексного исследования, про-
ведённого в 1992–2006 гг. не полностью его 
подтвердили. В целом, по-видимому, A. ovata 
и H. diversicolor играют определённую роль в 
питании севрюги при условии их равномер-
ного распределения с высокой плотностью. 
Однако наши данные показали, что A. ovata 
и H. diversicolor неравномерно распределены 
и отмечены на 4–33% и 41–72% участков, со-
ответственно. В отличие от них ракообразные 
распределены равномерно, и они отмечены 

на 72–95% участков мониторинга. Причём в 
отдельные годы они присутствовали на всех 
участках мониторинга. Кроме этого, важно 
отметить, что средняя биомассам ракообраз-
ных на участках в 1992–2006 гг. также значи-
тельно больше, чем A. ovata и H. diversicolor 
(среднегодовая биомасса ракообразных на 
участках за все годы мониторинга составляла 
2.74 г/м2 (±0.2), A. ovata – 2.06 ±0.5 г/м2 и H. 
diversicolor – 2.53±0.2 г/м2). Это согласуется с 
известным положением о том, что виды рыб 
с широким спектром питания питаются наи-
более распространёнными и обильными ви-
дами корма [Никольский, 1974].

Важно отметить, что многощетинковый 
червь H. diversicolor, второй кормовой ресурс 
по обилию и пространственному распреде-
лению, предпочтение отдаёт мягким грун-
там и является детритофагом, выдерживает 
неблагоприятный кислородный режим при-
донного слоя воды. Различие в распростра-
нении и количественном развитии полихеты 
H. diversicolor на участках в западном и вос-
точном районах северной части Каспийского 
моря в значительной степени связано с ги-
дрологическими, гидрофизическими и ги-
дрохимическим условиям [Леонов, 2000], что 
подтверждается и нашими данными (рис. 3). 
Анализ литературных данных показал, что в 
1992–2006 гг. наблюдалось значительное па-
дение биомассы H. diversicolor в северной 
части Каспийского моря [Малиновская, Зин-
ченко, 2010]. Известно, что средняя биомас-
са этого червя в 1978–1992 гг. в восточных 
и западных районах составляла 4.6 и 3.4 г/
м2, соответственно. Переключение севрюги 
на питание ракообразными связано также с 
конкурентными отношениями с другими ви-
дами рыб. Литературные данные указывают, 
что в отдельные годы выявлено питание H. 
diversicolor многими рыбами – бентофагами, 
особенно осетровыми (до 80% состава пищи), 
лещом (Abramis brama L.) (до 10%), бычками 
(до 12%) [Научные основы…, 1998; Стыгар, 
Мутышева, 2000]. Наряду с полихетой H. 
diversicolor, другим видом кормовых ресурсов 
севрюги является моллюск A. ovata. Интен-
сивное распространение этого моллюска, так 
же как и H. diversicolor, происходило в 1978–
1982 гг. [Малиновская, Зинченко 2010]. В пе-
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риод наибольшего пространственного распре-
деления A. ovata частота встречаемости вида 
в северной части Каспийского моря достигала 
84%. В эти годы среднемноголетняя биомасса 
моллюска составляла 17.3 г/м2. Максималь-
ная биомасса моллюска наблюдалась 1978 г. 
и составляла 33.2 г/м2. В период мониторинга 
в 1992–2006 гг. частота встречаемости снижа-
лась до 4–33%. По данным наших исследова-
ний, в 1992–2006 гг. среднегодовая биомасса 
моллюска в северной части Каспийского моря 
составляла 2.06 г/м2. Существует мнение о 
том, что одной из основных причин сокра-
щения пространственного распространения и 
биомассы моллюска A. ovata является актив-
ное расселение гребневика Mnemiopsis leidyi 
в водах Каспийского моря [Самые опасные…, 
2018], который попал сюда в 1999 г. Резкое 
уменьшение популяций рыб сначала килек 
(Clupeonella delicatula (Nordmann,1840), C. 
engrauliformes (Borodin), C. grimmi Kessl.), а 
потом и осетровых, были отмечены во всех 
прикаспийских государствах [Самые опас-
ные…, 2018]. Именно с жизнедеятельностью 
гребневика учёные связывают массовую ги-
бель каспийских килек летом 2001 г. Массо-
вую гибель килек специалисты связывают с 
отсутствием кормовых ресурсов [Самые опас-
ные…, 2018, с. 240]. Снижение численно-
сти килек привело к снижению численности 
тюленя (Pusa caspica Gmelin, 1788) и осетро-
вых рыб [Шиганова и др., 2001; Shiganova et 
al., 2004; Самые опасные…, 2018; Cафаралиев 
и др., 2019].

Снижение численности севрюги в период 
мониторинга обусловлено не только описан-
ными изменениями условий обитания, но и 
в значительно большей степени нарушени-
ем воспроизводства и переловом. До введе-
ния запрета специализированного промысла 
севрюги в 2000 г. нелегальный вылов этого 
вида в северной части Каспийского моря пре-
вышал официальный в 18–20 раз [Бобырев 
и др., 2009]. Вследствие этого за 1991–2016 
гг. численность производителей, заходящих в 
р. Волга на нерест, сократилась в 135.3 раза. 
Величина нелегального вылова севрюги в 
северной части Каспийского моря в период 
наших наблюдений варьировала от 8211 т в 
1992 г. до 1223 т в 2006 г. Снижение числен-

ности севрюги сопровождалось и сокращени-
ем её ареала [Cафаралиев и др., 2019]. Это же 
характерно для белуги (Huso huso L.) и рус-
ского осетра (Acipenser gueldenstardtii Brandt) 
[Ходоревская и др., 2007].

Осуществлённый нами анализ литератур-
ных и собственных данных показывает, что 
северная часть Каспийского моря характе-
ризуется определённой динамикой развития 
азово-черноморских вселенцев, включающей 
период подъёма (1988–1992 гг.) и спада их ко-
личественного развития в 1992–2006 гг.

Из проведённого анализа можно заклю-
чить, что резкие колебания биомассы и 
распределения донных беспозвоночных, в 
частности, чужеродных видов A. ovata и H. 
diversicolor, связаны с комплексом факторов, 
среди которых можно отметить изменение 
гидрологического режима, солёности север-
ной части Каспийского моря, антропогенное 
загрязнение и эвтрофирование вод, а также 
вселение инвазионного вида гребневика M. 
leidyi. Совместное влияние этих факторов 
стало основной причиной изменения сложив-
шейся трофической структуры биоценозов 
моря в 1992–2006 гг. 

Потенциальная эффективность предло-
женного метода построения экологической 
ниши вида заключается в том, что она позво-
ляет строить графическую схему реализован-
ных ниш в плоскости главных компонент и 
проводить сравнительный анализ с оценкой 
их перекрывания, сходства и сдвига (измене-
ния) во времени. Построенные модели РЭН 
показали, что в период мониторинга в 1992–
2006 гг. произошло сужение ниши. Выделе-
ние ракообразных в качестве важнейшего 
предикторного переменного в значительной 
степени связано с высокой частотой их встре-
чаемости на учётных участках мониторин-
га и относительно большей среднегодовой 
биомассой по сравнению с другими альтер-
нативными видами кормовых ресурсов (A. 
ovata и H. diversicolor). Важно отметить, что 
предложенный нами методический подход 
в дальнейшем может быть использован для 
индикации изменения экологической ниши 
севрюги при наличии новых данных, а также 
для сравнительного анализа с другими вида-
ми осетровых.
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Models of ecological niches of stellate sturgeon (Acipenser stellatus Pallas, 1771) in the northern part 
of the Caspian Sea based on long-term monitoring data (1992–2006) are presented. The analysis of the re-
sults of the study of the long-term patterns of the spatial distribution of alien species of polychaete Hediste 
diversicolor, mollusc Abra ovata and crustaceans are reported. Estimates of the effect of abiotic and biotic 
factors on the formation of ecological niches of the stellate sturgeon in the eastern and western regions of 
the northern part of the Caspian Sea are presented. Graphical schemes of the spatial distribution of stellate 
sturgeon in different years of monitoring in the plane of two main components (PCA) are given. It is shown 
that the salinity of water and the density of crustaceans are the leading factors for constructing models of 
ecological niches.
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