
Trudy VNIRO. Vol. 178. P. 21–37 	 21

УДК 594.58:574

Новые данные об особенностях питания командорского 
кальмара в западной части Берингова моря

Д. О. Алексеев1, Н. П. Зименко1, Ч. М. Нигматуллин2

1 Всероссийский научно-исследовательский институт рыбного хозяйства и океанографии 
(ФГБНУ «ВНИРО»), г. Москва
2 Атлантический филиал ФГБНУ «ВНИРО» («АтлантНИРО»), г. Калининград
E‑mail: shellfish@vniro.ru

Представлены новые данные по составу диеты командорского кальмара Berryteuthis magister, со-
бранные в 1996–2001 гг. в западной части Берингова моря, расширяющие список кормовых объектов 
этого вида. Подтверждены существовавшие ранее представления об оппортунистической стратегии 
этого вида, в рамках которой кальмары могут реализовывать разные пищевые тактики. В отноше-
нии Euphausiidae командорский кальмар ведёт себя как «пасущийся хищник», при этом снижается 
его пищевая активность по отношению к другим объектам. По отношению ко всем другим пищевым 
объектам он реализует тактику «хищника-засадчика», без сколько-нибудь выраженных пищевых 
предпочтений. При изменении ловчего аппарата командорского кальмара в результате автотомии 
щупалец у зрелых особей происходят определённые изменения в составе пищевого спектра: су-
щественно снижается доля Euphausiidae и креветок в диете. Подтверждения гипотезы, согласно 
которой утрата щупалец может являться механизмом защиты молоди от каннибализма со стороны 
взрослых особей командорского кальмара, не получено.
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ВВЕДЕНИЕ
Различные аспекты питания и пищевых 

связей командорского кальмара Berryteuthis 
magister (Berry, 1913) в западной части Бе-
рингова моря изучены весьма неравномер-
но и, в основном, сводятся к описанию так-
сономического состава пищевого спектра, 
его изменчивости, и роли кальмара в тро-
фической структуре экосистемы этого рай-
она [Федорец, Кун, 1988; Радченко, 1992; Гор-

батенко и др., 1995; Алексеев, Нигматуллин, 
1996, 2000, 2002; Федорец, 2006; Чучукало, 
2006; Nesis, 1998; Katugin et al., 2013]. В то же 
время, достаточно поверхностно изучены 
экологический составы пищевого спектра 
и особенности пищевого поведения коман-
дорского кальмара.

В ходе ряда экспедиций ВНИРО по из-
учению командорского кальмара B. magister 
в западной части Берингова моря, в 1996–
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2001 гг. были получены данные по его пи-
танию. Результаты обработки части это-
го материала были опубликованы ранее 
[Алексеев, Нигматуллин, 1996, 2000, 2002]. 
Обработка всего собранного материала по-
зволила расширить список пищевых объек-
тов командорского кальмара. Полученные 
данные подтвердили существующие пред-
ставления об оппортунистическом типе его 
пищевой стратегии. Они также позволили 
оценить пищевые предпочтения командор-
ского кальмара в рамках реализации им раз-
личных пищевых тактик.

Накопленный материал оказался так-
же достаточным для анализа установлен-
ного ранее феномена автотомии щупалец 
зрелыми особями командорского кальмара 
[Okiyama, 1993] и проверки гипотезы о том, 
что такая автотомия является своеобразным 
механизмом предотвращения каннибализма 
[Алексеев, Нигматуллин, 1996; Нигматуллин 
и др., 1996].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Анализ состава пищевых комков из же-

лудков командорского кальмара выполнялся 
по материалам, собранным с 1996 по 2001 гг. 
из уловов донных тралений в западной ча-
сти Берингова моря от Олюторского залива 
на западе до границы исключительной эко-
номической зоны России на востоке, на глу-
бинах от 100 до 620 м. Сезоны сбора мате-
риалов в разные годы различались, в целом 
охватывая период с апреля по декабрь.

Для оценки качественного состава пи-
тания командорского кальмара в процессе 
проведения биологического анализа отбира-
лись желудки с наполнением не менее 2 бал-
лов, содержимое которых изучалось в судо-
вой лаборатории. Отобранные для изучения 
желудки изымались у кальмаров непосред-
ственно при проведении биологического 
анализа, который, в свою очередь, выпол-
нялся сразу после подъёма улова на борт. До 
начала анализа желудки хранились в холо-
дильнике при температуре +4–6 °C накры-
тые влажной тканью, смоченной в морской 
воде. Содержимое желудков разбиралось 
под бинокулярным микроскопом при уве-
личении х10–60. Для каждого обнаруженно-

го компонента питания визуально опреде-
лялась степень переваренности (в %, от 0 до 
90 %, обычно с дискретностью в 10 %) и доля 
этого компонента в пищевом комке, также 
в процентах и с дискретностью в 5 % (в ред-
ких случаях с дискретностью до 1 %) [Зуев 
и др., 1985]. Всего за этот период было про-
анализировано 690 желудков особей коман-
дорского кальмара с длиной мантии от 97 до 
320 мм и стадиями зрелости от 1 до 6–1.

Определение компонентов пищевого 
комка осуществлялось по эталонным образ-
цам потенциальных объектов питания, со-
бранных из уловов тралений в районе взя-
тия пробы. Пища в желудке кальмаров 
сильно измельчена [Зуев и др., 1985; Несис, 
1982; Филиппова и др., 1996; Федорец, 2006], 
поэтому для определения систематической 
принадлежности жертв обычно использова-
лись чешуя и отолиты рыб, статолиты и клю-
вы кальмаров, характерные фрагменты ка-
рапакса ракообразных и глаза (у эвфаузиид). 
Всего в наших материалах было определено 
43 компонента питания. Кроме определения 
систематической принадлежности компо-
нентов питания, по размерам фрагментов 
оценивали, по возможности, также их разме-
ры, сравнивая размеры фрагментов в пище-
вом комке с размерами экземпляров из эта-
лонной коллекции. Отдельно учитывались 
случаи обнаружения переполненных (балл 
наполнения 5) желудков, содержащих очень 
слабо переваренные фрагменты крупных 
особей командорского кальмара (степень 
переваренности 0–10 %). Высока вероят-
ность, что в таких случаях имело место по-
едание кальмарами, находящимися в трале 
в состоянии шока, особей своего вида, нахо-
дящихся рядом с ними. Такие желудки поме-
чались как «шоковое питание».

Ранее, в публикациях, посвященных пи-
танию командорского кальмара в западной 
части Берингова моря, были представлены 
результаты сравнительного анализа так-
сономического состава пищевых объектов 
и частоты их встречаемости [Алексеев, Ниг-
матуллин, 1996, 2000; Горбатенко и др., 1995; 
Федорец, Кун, 1988, и др.]. В данном исследо-
вании, кроме частоты встречаемости каж-
дого компонента в составе пищи (в % числа 
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желудков данного компонента от общего 
числа проанализированных желудков), был 
применен также «объёмный индекс», учиты-
вающий долю компонента в пищевом ком-
ке и изменение объема рассматриваемой 
фракции в зависимости от степени её пере-
варенности, в отличие от использовавшей-
ся нами ранее характеристики под таким же 
названием [Глубоков и др., 2000]. Объёмный 
индекс (volumetric component index — ​VCI) 
рассчитывался для выборки из n экземпля-
ров по следующей формуле:

	 VCI = Σ1…n(I×Cv×Di),
где: I — ​доля компонента в пищевом ком-
ке, в %; Сv — ​коэффициент переваренности 
пищи (1 — ​при степени переваривания от 0 
до 30 %; 1,5 — ​при степени переваренности 
от 40 до 60 %; 2 — ​при степени переваренно-
сти от 70 % и более); Di — ​индекс наполнения 
желудка, в баллах.

Для сравнительного анализа выборок 
разного размера использовался относитель-
ный объёмный индекс:

	 VCI/N,

где N — ​объём (число особей) в выборке.
Объём группы, включённой в один ком-

понент, зависел от точности определения 
и был различным — ​в некоторых случаях си-
стематическая принадлежность компонента 
определялась до вида, в других случаях од-
ному компоненту соответствовала доста-
точно крупная систематическая группа (на-
пример Calanoida, Euphausiidae, Myctophidae 
и т. п.).

В процессе первоначального анализа ка-
чественного состава содержимого желудков 
нами было отмечено, что наполнение желуд-
ков крайне неоднородно, поэтому мы пред-
положили, что у кальмаров может сущест-
вовать избирательность при добыче пищи. 
Второй гипотезой было предположение 
того, что одновременное присутствие двух 
и более компонентов питания в желудке 
может носить не случайный характер. Для 
проверки этих гипотез использовали ста-
тистический анализ выборки значений VCI 
методами многомерного анализа, а именно, 
кластерного анализа и главных компонент. 

Многомерный анализ выполняли в програм-
ме STATISTICA Version 10.

В выборке переменной величиной явля-
лось значение VCI, признаками являлись 
компоненты питания (43 компонента), при 
первоначальном анализе выборка включала 
в себя 671 переменную для 43 признаков, об-
щий размер матрицы включал в себя 30195 
значений VCI. В процессе проведения анали-
за некоторые признаки объединяли в груп-
пы, в таком случае размер матрицы умень-
шался. Также размер матрицы уменьшался 
при проведении анализа части первоначаль-
ной выборки (например, при анализе соста-
ва пищевого комка кальмаров, относящихся 
к разным размерным группам, или той или 
иной стадии зрелости). В кластерном анали-
зе использовали метод иерархической клас-
сификации и метод К‑средних, в качестве 
стратегии объединения при иерархической 
классификации использовали метод Уорда. 
При применении метода К‑средних, задава-
ли максимально допустимое число класте-
ров, в которые программой должны были 
быть объединены признаки (компоненты 
питания). Качество классификации кла-
стерного анализа оценивали по таблицам 
дисперсионного анализа — ​по расстояниям 
между кластерами, коэффициенту F Фише-
ра сравнения средних и уровню значимости 
коэффициента F [Мешалкина, Самсонова, 
2008; StatSoft, 2012].

Важной особенностью биологии коман-
дорского кальмара является автотомия щу-
палец при половом созревании. При этом 
происходит существенное изменение лов-
чего аппарата: щупальца, которые кальмар 
способен резко выбрасывать для поимки 
жертвы на расстояние, сравнимое с длиной 
мантии, вооруженные многочисленными 
мелкими присосками, утрачиваются; оста-
ются только относительно коротких 8 рук, 
вооруженных более крупными (по сравне-
нию с присосками щупалец) крючьями. При 
анализе возможного изменения пищевого 
спектра командорского кальмара в связи 
с утратой щупалец, в связи с тем, что авто-
томия щупалец не всегда регистрировалась 
в биологическом анализе, весь исследован-
ный материал разделялся на 2 выборки сле-
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дующим образом: незрелые кальмары ста-
дий зрелости 1–4, для которых ранее было 
показано отсутствие автотомии [Нигматул-
лин и др., 1996]; зрелые кальмары стадий 
зрелости 5 (у  значительной части особей 
щупальца автотомированы) и 6 (щупальца 
автотомированы у всех особей). Стадии зре-
лости определялись по доработанной специ-
ализированной шкале [Лищенко и др., 2018].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Определения систематического состава 

компонентов питания командорского каль-

мара, полученные в 1996–2001 гг. в ходе на-
ших исследований, позволили значительно 
расширить список кормовых объектов это-
го вида (табл. 1). Примечательно, что наши 
данные содержат гораздо более общие оп-
ределения ракообразных в питании коман-
дорского кальмара и, при этом, значительно 
расширяют список видов рыб и головоногих. 
Вероятно, это связано с различиями в мето-
дических подходах к определению компо-
нентов пищевого комка и специализации 
привлечённых специалистов по различным 
таксономическим группам. Важное значение 

Таблица 1. Список объектов питания командорского кальмара B. magister в западной части Берингова 
моря по литературным данным [Горбатенко и др., 1995; Федорец, 2006] и по результатам берингово-

морских экспедиций ВНИРО в 1996–2001 гг.

Систематическая группа, вид Литературные 
данные

Наши данные (N = 682)

Частота встречаемости, % Объёмный индекс 
(VCI)

Coelenterata +
Chaetognatha
Parasagitta elegans +
Crustacea spp. 3,04 0,144
Calanoida 0,29 0,017
Calanus cristatus +
Neocalanus plumchrus +
Eucalanus bungii +
Euphausiidae 37,83 1,836
Thysanoessa longipes +
Thysanoessa inermis +
Thysanoessa raschii +
Thysanoessa inspinata +
Hyperiidae + 5,94 0,230
Hyperia galba +
Parathemisto pacifica +
Parathemisto libellula +
Gammaridae 0,29 0,006
Pandalidae +
Pandalus sp. 5,94 0,202
Pandalus borealis + 1,59 0,059
Pandalus cf. goniurus 0,29 0,009
Hyppolitidae +
Sergestidae 0,87 0,019
Brachiura larvae +
Cephalopoda
Teuthida spp. + 7,97 0,196
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Систематическая группа, вид Литературные 
данные

Наши данные (N = 682)

Частота встречаемости, % Объёмный индекс 
(VCI)

Gonatidae + 8,41 0,335
B. magister + 4,78* 0,238
B. magister молодь менее 100 мм DML 3,77 0,138
Gonatus onyx + 6,67 0,263
Gonatus berryi +
Gonatus madokai + 0,87 0,041
Gonatus cf, pyros 0,14 0,008
Gonatopsis okutanii 0,29 0,017
Boreoteuthis borealis 0,14 0,009
неопределенная молодь Gonatidae 1,88 0,049
Cranchiidae
Galiteuthis phyllura + 0,14 0,004
Sepiolida
Rossia pacifica 0,14 0,004
Octopoda + 0,58 0,023
Cirrata
Opistoteuthis californiana 0,14 0,007
Pisces spp. 3,77 0,032
остатки переработки рыбы (судовые вбросы) 1,16 0,066
Myctophiformes
Myctophidae 9,86 0,423
Stenobrachius leucopsarus +
Stenobrachius sp,
Leuroglossus sp, +
Leuroglossus schmidti 1,88 0,072
Lampanychtus regalis 0,58 0,019
Lampanyctus cf, jordani 5,22 0,252
Argentiniformes
Microstomatidae
Bathylagus pacificus 2,03 0,060
Gadiformes
Macrouridae
Coryphaenoides cinereus 0,14 <0,001
Gadidae
Theragra chalcogramma + 5,80 0,220
Clupeiformes
Clupeidae
Clupea pallasi 1,01 0,064
Osmeriformes
Osmeridae
Mallotus villosus 0,72 0,033
Scorpaeniformes
Scorpaenidae

Продолжение табл. 1
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в расширении списка головоногих и рыб — ​
компонентов питания командорского каль-
мара, вероятно сыграло наличие эталонно-
го материала для определения видов рыб 
и кальмаров в питании (отолитов, чешуи, 
хрусталиков глаз, отолитов и клювов), кото-
рый собирался в течение ряда лет для всех 
видов, встречавшихся в уловах, которые по 
размерам и горизонтам поимки могли рас-
сматриваться в качестве потенциальных 
жертв командорского кальмара.

Из перечисленных объектов питания 
22 вида и систематические группы отме-
чены в питании командорского кальмара 
впервые. Особо следует указать на нали-
чие в пище фрагментов, идентифицирован-
ных как «судовые выбросы» — ​остатки пе-
реработки рыбы на промысловых судах, 
а также сельди и мойвы. Нахождение по-
следних в питании командорского кальма-
ра достаточно странно, учитывая их пре-
имущественно эпипелагический характер 
обитания. Вполне возможно, что их нахо-
ждение в пище кальмара связано с промы-
слом в этом районе и, соответственно, зна-
чительными судовыми выбросами отходов 

разделки рыб и целых не утилизируемых 
рыб [Нигматуллин, 2010б].

В целом, полученные данные о пищевом 
спектре командорского кальмара подтвержда-
ют многократно высказывавшееся утвержде-
ние о широко-оппортунистическом характере 
питания командорского кальмара [Алексеев, 
Нигматуллин, 1996; Федорец, 2006]. Вместе 
с тем, ранее указывалось на закономерные 
изменения в диетах командорского кальмара 
в онтогенезе. В основном, они связаны с ро-
стом кальмаров и изменением, в связи с этим, 
предпочтительных размеров жертв, а также 
с сезонными изменениями обилия ряда объ-
ектов питания, вследствие чего изменяется 
их доступность и, как следствие, доля в диете 
кальмара.

Изменения в питании командорского каль-
мара носят достаточно чётко выраженный 
циклический сезонный характер, в связи с го-
дичной постэмбриональной частью жизнен-
ного цикла. В конце весны — ​начале лета в ди-
етах преимущественно молодых кальмаров 
относительно небольших размеров с длиной 
мантии до 200 мм абсолютно доминируют ма-
кропланктонные ракообразные (Euphausiidae, 

Систематическая группа, вид Литературные 
данные

Наши данные (N = 682)

Частота встречаемости, % Объёмный индекс 
(VCI)

Sebastes sp, 0,87 0,046
Cottidae
Triglops scepticus 0,72 0,017
Icellus spiniger 0,43 0,021
Icellus canaliculatus 0,29 0,009
Psychrolutidae
Malacocottus zonurus 0,14 0,005
Liparidae 0,72 0,039
Stomiformes
Stomiidae
Chauliodus sp. 0,14 0,002
Gonostomatidae
Gonostoma gracilis 0,58 0,025
Неопределенные остатки пищи 0,58 0,024

Примечания: из оценок встречаемости и VCI командорского кальмара исключены желудки, в отношении которых 
имеются подозрения в «шоковом» характере их содержимого; курсивом выделены объекты, отмеченные в наших 
исследованиях и ранее не указывавшиеся в качестве объектов питания командорского кальмара; в списке не указан 
«Gonatopsis ochotensis» — ​несуществующий вид, упомянутый Горбатенко с соавторами [1995] для Берингова моря.

Окончание табл. 1
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Hyperiidae). Затем, по мере роста и созревания 
кальмаров, к осени в их пище начинает воз-
растать доля более крупных объектов — ​рыб 
и головоногих [Алексеев, Нигматуллин, 2000]. 
На эти особенности накладываются также из-
менения в интенсивности питания кальмаров 
по мере созревания [Алексеев, Нигматуллин, 
1996].

Степень избирательности питания по от-
дельным объектам ранее детально не обсу-
ждалась, но может быть рассмотрена сейчас 
в связи с обобщением данных за все годы ис-
следований и достаточно большой выборкой 
исследованных кальмаров. Кластеризация 
всех переменных — ​компонентов питания ме-
тодом К‑средних на максимально допущенное 
программой число кластеров не позволила 
выявить значимое объединение компонен-
тов питания между собой. При этом наиболее 
удаленным от всех компонентов питания ока-
зался кластер Euphausiidae, обособленность 

которого от других кормовых объектов вы-
явилась и в результате факторного анализа. 
Квадрат евклидова расстояния между этим 
кластером и наиболее близким к нему другим 
кластером оказался равным 10,72, при этом 
расстояния между остальными кластерами 
не превышало 3,9 (в основном, не более 1). Та-
ким образом обособился кластер Euphausiidae, 
включающий только один кормовой объект 
Euphausiidae, что хорошо иллюстрирует ден-
дрограмма кластерного анализа методом ие-
рархической классификации (рис. 1).

Такая картина может быть интерпрети-
рована с точки зрения существования неких, 
вероятно поведенческих, особенностей пита-
ния командорского кальмара эвфаузиидами, 
в отличие от всех других кормовых объектов, 
при которых в диете кальмаров, питающихся 
эвфаузиидами, резко снижается вероятность 
обнаружения в пищевом комке других ком-
понентов питания. Гипотетически, это мо-

Рис. 1. Дендрограмма иерархической кластеризации 42 компонентов питания командорского кальмара 
в Беринговом море, N = 671 (метод Уорда, квадрат евклидова расстояния)
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жет быть объяснено высокой численностью 
эвфаузиид и их способностью образовывать 
плотные и многочисленные стаи («рои»). Воз-
можно, попав в такой «рой» командорский 
кальмар имеет возможность ловить в тече-
ние короткого времени большое количество 
особей эвфаузиид. Это подтверждается на-
личием в исследованных желудках единов-
ременно остатков до 200 и более особей эв-
фаузиид на одном уровне переваренности. 
Вероятно, такой характер питания командор-
ского кальмара в большей степени соответ-
ствует определению «пасущегося хищника» 
по классификации пищевых поведенческих 
стратегий нектонных организмов [Нигматул-
лин, 2010 а]. В отличие от этого, по отношению 
к другим пищевым объектам, обнаруженным 
нами в питании командорского кальмара в Бе-
ринговом море, особенно более крупных и не 
склонных к образованию плотных стай, пище-
вая стратегия командорского кальмара, веро-
ятно, более соответствует определению «хищ-
ник-засадчик» по той же классификации.

При кластеризации всех переменных  — ​
компонентов питания методом К‑средних на 
максимально допущенное программой чи-
сло кластеров компоненты питания не объ-
единились между собой в кластеры. Одна-
ко значения расстояний между некоторыми 
кластерами-компонентами питания, а также 
кластеризация методом К‑средних на мень-
шее, чем максимально допустимое програм-
мой число кластеров, а также дендрограммы 
иерархической классификации показали су-
ществование, вероятно, не случайного однов-
ременного присутствия в пищевом комке двух 
и более компонентов питания (ассоциации 
компонентов питания).

Наличие некоторых ассоциаций компо-
нентов питания оказалось трудно объясни-
мым с точки зрения экологии ассоциирован-
ных компонентов, их размеров или пищевых 
предпочтений самого кальмара. Возможно, 
различия результатов статистических анали-
зов первоначальной выборки одним и тем же 
методом, но разными стратегиями объедине-
ния и выбором разных мер сходства, а также 
результатов аналогичных статистических ана-
лизов дочерних выборок, сгенерированных по 
разным параметрам («стадия зрелости», «дли-

на», «пол») обусловлены недостаточностью 
размера первоначальной выборки. Поэтому, 
для того, чтобы проверить предположение 
о питании кальмаров сопряжёнными кормо-
выми объектами, из первоначальной выбор-
ки сгенерировали новую, с меньшим числом 
анализируемых признаков — ​групп объектов 
питания. Все объекты питания, за исключе-
нием Euphausiidae, которые во всех случаях 
проведённых статистических анализов как 
первоначальной выборки, так и дочерних вы-
борок, формировали самостоятельный стати-
стически достоверно обособленный от других 
кластер, были сгруппированы между собой по 
принципу экологического и размерного сход-
ства для последующего кластерного анализа 
этих групп.

Объединение кормовых объектов в груп-
пы проводили следующим образом: из таб-
лицы дисперсионного анализа, включающей 
43 кластера-компонента питания, выбрали те 
из них, которые характеризовались наиболее 
высоким значением коэффициента F и высо-
ким уровнем значимости этого коэффициен-
та (р <0,05). Таких кластеров, характеризую-
щихся достаточным уровнем своеобразия, 
оказалось 13 (табл.  2). Остальные объекты 
питания были присоединены к этим выде-
лившимся кластерам по признаку размерно-
го и экологического сходства. В случае, если 
объединение с каким-либо из первоначально 
выделенных кластеров оказывалось затрудни-
тельным, объекты объединяли произвольно, 
по возможности с учётом их экологических 
и размерных характеристик в дополнитель-
ные группы.

Таким образом были сформированы 16 
экологических групп кормовых объектов 
кальмара: Euphausiidae; Hyperiidae; прочие 
мезо- и макропланктонные ракообразные; 
крупные придонные ракообразные; редкие ме-
зопелагические виды разных систематических 
групп; взрослые B. magister; молодь B. magister 
и прочих Gonatidae; Gonatus onyx; прочие 
Gonatidae; придонные головоногие; неопреде-
ленные рыбы; рыбы, попавшие в питание, ве-
роятно, в результате промысла; Myctophidae; 
прочие мелкие мезопелагические рыбы; мин-
тай; демерсальные мезо- и батипелагические 
рыбы. Эти 16 «экологических» групп явля-
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Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа (кластерный анализ методом К‑средних) 43 объекта 
питания, отмеченных в желудках командорского кальмара в Беринговом море

Кластер или кормовой объект

Расстояние
Коэффициент 

F
Значимость (p) 

коэффициента Fмежду 
кластерами

внутри 
кластера

Coryphaenoides cinereus 0 0 1,9 0,029
Chauliodus sp. 0 1 6,1 0,000
остатки переработки рыбы (судовые выбросы) 6 320 1,1 0,343
неопределенные ракообразные 488 57 482,3 0,000
неопределенные остатки 1 87 0,5 0,920
неопределенная молодь Gonatidae 3 116 1,3 0,230
кальмары неопределенные 526 157 188,4 0,000
Triglops scepticus 0 49 0,4 0,961
Theragra chalcogramma 656 39 936,1 0,000
Sergestidae 1 43 0,7 0,760
Sebastes sp, 2 190 0,6 0,853
Rossia pacifica 0 9 0,2 0,999
Pisces неопределенные 6 241 1,3 0,224
Pandalus sp. 662 27 1364,2 0,000
Pandalus cf, goniurus 0 23 0,3 0,992
Pandalus borealis 3 162 0,9 0,553
Opistoteuthis californiana 0 25 0,2 0,999
Octopoda 1 73 0,5 0,918
Myctophidae spp. 1285 144 500,9 0,000
Mallotus villosus 2 146 0,6 0,844
Malacocottus zonurus 0 11 0,2 0,999
Lipariidae spp. 2 153 0,8 0,621
Leuroglossus shmidti 4 234 1,0 0,486
Lampanychtus regalis 0 53 0,5 0,919
Lampanychtus cf. jordani 77 816 5,3 0,000
Icellus spiniger 1 72 0,5 0,922
Icellus canaliculatus 0 36 0,2 0,999
Hyperiidae 64 630 5,7 0,000
Gonostoma gracilis 1 82 0,6 0,845
Gonatus onyx 725 80 508,9 0,000
Gonatus madokai 2 134 1,0 0,440
Gonatus cf. pyros 0 29 0,2 0,999
Gonatopsis okutanii 0 71 0,3 0,980
Gonatopsis borealis 0 36 0,2 0,999
Gonatidae 135 972 7,8 0,000
Gammaridae 0 16 0,2 0,999
Galiteuthis phyllura 0 9 0,2 0,999
Euphausiidae 4806 260 1037,7 0,000
Clupea pallasi 231 54 241,8 0,000
Calanoida spp. 0 16 0,2 0,999
B. magister молодь с длиной мантии менее 100 мм 353 32 614,5 0,000
B. magister 774 92 471,9 0,000
Bathylagus pacificus 4 139 1,7 0,064

Примечание: жирным шрифтом выделены объекты питания со значимыми коэффициентом F. Положение объектов 
в таблице соответствует степени сопряженности встречаемости объектов в питании.



Д. О. Алексеев, Н. П. Зименко, Ч. М. Нигматуллин

30	 Труды ВНИРО. Т. 178. С. 21–37 

лись признаками новой выборки тех же, что 
и в первоначальной выборке, 671 переменных. 
Каждой переменной соответствовало значе-
ние VCI экологической группы. VCI экологи-
ческой группы представляла собой сумму зна-
чений VCI компонентов питания, вошедших 
в экологическую группу. Таким образом, если 
в первоначальной выборке число нулевых 
значений признака (VCI каждого компонен-
та питания) было очень большим, то в новой 
выборке напротив существенно увеличилось 
число не нулевых значений признака, что по-
зволило улучшить качество кластеризации.

Затем был выполнен кластерный анализ 
новой выборки методами К‑средних и Иерар-
хической классификации. Качество классифи-
кации оценивали по таблицам дисперсионно-
го анализа по расстояниям между кластерами, 
коэффициенту F Фишера сравнения средних 
и его уровню значимости. При кластериза-
ции в максимальное число кластеров методом 
К‑средних все экологические группы досто-
верно разделились между собой с высоким 
уровнем значимости, не выявив наличия бо-

лее крупных комплексов кормовых объек-
тов (табл. 3). Иерархическая классификация 
стратегией объединения Уорда подтвердила 
результат кластеризации методом К‑средних. 
Оба метода показали, что кластер Euphaisiidae 
оказался отдалён наиболее значимо от всех 
других кластеров-экологических групп 
(рис. 2). Этот результат совпал с результатом 
статистических анализов первоначальной вы-
борки, который был показан выше (см. рис. 1).

На дендрограмме групп, выделенных по 
размерным и экологическим характеристи-
кам, прослеживается ещё один кластер, ха-
рактеризующийся недостаточной степенью 
статистической достоверности, но хорошо 
объяснимого с точки зрения экологических 
характеристик вошедших в них объектов. Он 
включает в себя Myctophidae, Gonatidae (кро-
ме B. magister) и сборную группу «прочие ме-
зопелагические рыбы» (рис. 2). Вероятно, это 
отражает естественную сопряжённость этих 
микронектонных объектов питания в желуд-
ках кальмаров, питавшихся преимуществен-
но в мезопелагиали, в отрыве от дна. Однако, 

Таблица 3. Таблица значений дисперсионного анализа групп кормовых объектов командорского каль-
мара (метод К‑средних)

Экологическая группа (название кластера)
Квадрат евклидова 
расстояния между 

классами
Коэффициент F Значимость 

коэффициента F

Мезо- и макропланктонные пелагические 
ракообразные 10196,29 1075,85 0,00

Euphausiidae 14566,97 3095,90 0,00
Hyperiidae 10805,66 23479,94 0,00
Крупные придонные ракообразные 10942,56 10817,82 0,00
Редкие мезопелагические виды 10181,85 10791,53 0,00
B. magister 10248,16 746,97 0,00
Молодь B. magister и прочих Gonatidae 10591,96 11800,54 0,00
Gonatus onyx 10827,29 5525,79 0,00
Прочие Gonatidae 11578,94 2745,75 0,00
Придонные головоногие 10181,26 5361,35 0,00
Myctophidae spp. 10423,27 519,73 0,00
Прочие мезопелагические рыбы 11350,73 4234,62 0,00
Theragra chalcogramma 10216,17 906,54 0,00
Демерсальные мезо- и батипелагические 
рыбы 10665,43 10314,06 0,00

Clupea pallasi, Mallotus vilosus, судовые 
выбросы 10180,85 1351,71 0,00

Pisces, неопределенные 10175,59 2329,24 0,00
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в целом, попытка кластерного анализа объ-
ектов питания командорского по группам, 
сформированным по экологическому и раз-
мерному признакам, также не выявила в пи-
тании командорского кальмара статистически 
достоверного сочетания среди всех объектов 
питания, за исключением эвфаузиид.

В целом, это ещё раз подтверждает ши-
рокооппортунистический характер питания 
командорского кальмара, с очень слабо вы-
раженной предпочтительностью по отноше-
нию к жертвам, за исключением случаев, ког-
да в своём поведении он переходит от тактики 
«хищник-засадчик» к тактике «пасущийся 
хищник» при питании эвфаузиидами, образу-
ющими плотные обширные скопления.

Для оценки возможных изменений в со-
ставе пищи командорского кальмара были 
сформированы выборки, соответствующие 
кальмарам, имеющим щупальца и без них. 
Задача несколько усложнялась тем, что при 
биологическом анализе кальмаров автото-

мия щупалец отмечалась не всегда. Поэтому 
формирование выборок было осуществлено 
по косвенному признаку — ​стадии зрелости. 
Автотомия щупалец командорского кальма-
ра происходит при его созревании. Щупальца 
автотомированы в 100 % случаев у физиоло-
гически и функционально зрелых (нерестя-
щихся) кальмаров (стадия зрелости 6). У фи-
зиологически зрелых кальмаров до начала 
нереста (стадия 5) автотомия отмечается у ча-
сти особей, однако мы объединили их с функ-
ционально зрелыми кальмарами для увеличе-
ния объёма выборки, понимая, что это может 
несколько снизить точность оценки. Таким 
образом, в выборку особей, предположитель-
но утративших щупальца, были включены все 
кальмары стадий зрелости 5 и 6. У незрелых 
кальмаров (стадии зрелости 1–4) щупальца 
присутствуют в 100 % случаев [Нигматул-
лин и др., 1996]. Эти особи составили вторую 
выборку. Также, для минимизации фактора 
влияния размера кальмаров на изменения их 

Рис. 2. Иерархическая кластеризация методом Варда (квадраты евклидова расстояния) объектов 
питания командорского кальмара, объединённых в группы по экологическому и размерному признакам, 

в Беринговом море, N= 682
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диеты [Алексеев, Нигматуллин, 1996, 2000], 
выборки зрелых и незрелых кальмаров были 
разделены на подвыборки для двух раз-
мерных групп: от 151 до 200 мм и от 201 до 
250 мм. Питание кальмаров размером менее 
150 мм и более 250 мм не анализировалось, 
так как в первом случае они были представ-
лены исключительно незрелыми, а во втором 
случае — ​почти одними зрелыми особями.

В результате были сформированы четыре 
подвыборки (табл.  4). Деление по признаку 
пола не осуществлялось во избежание даль-
нейшего дробления выборок. Некоторые груп-
пы пищевых объектов, выделенные ранее (см. 
табл. 3), имеющие определённые черты сходст-
ва по экологическим характеристикам и раз-
мерам, были дополнительно укрупнены. Часть 
объектов — ​очень редких, или тех, которые не 
характеризуют питание кальмара в естествен-
ных условиях — ​были исключены из анализа.

Полученные данные отражают, судя по 
всему, достаточно сложную картину взаимос-
вязанных изменений в составе пищи кальма-
ров по мере их роста, изменением пищевых 
предпочтений в связи с более тесной связью 

зрелых кальмаров с дном и с автотомией щу-
палец, а также со спецификой конкретных си-
туаций с составом и обилием потенциальных 
кормовых организмов. К сожалению, вычле-
нить изменения, связанные именно с автото-
мией щупалец, в таком материале затрудни-
тельно. Тем не менее, кроме снижения доли 
эвфаузиид в питании с ростом кальмаров, 
можно отметить и менее активное питание эв-
фаузиидами кальмаров, утративших щупаль-
ца, независимо от их размеров. Такая же кар-
тина наблюдается и для крупных придонных 
ракообразных — ​креветок и гаммарид.

Крупные особи командорского кальмара 
и придонные головоногие, наоборот, встреча-
ются в питании только более крупных каль-
маров, и чаще у особей, утративших щупаль-
ца. Такой относительно крупный объект, как 
минтай, ожидаемо чаще встречается в пита-
нии крупных кальмаров. Доля некоторых пи-
щевых объектов оказывается на удивление по-
стоянной, независимо от размеров и наличия 
или отсутствия щупалец (Hyperiidae, мезопе-
лагические рыбы). Наконец, встречаемость 
в питании молоди кальмаров, в зависимости 

Таблица 4. Относительные объёмные индексы групп пищевых объектов в питании командорского 
кальмара в Беринговом море

Группы объектов питания

Длина мантии 151–200 мм Длина мантии 201–250 мм

Стадии зрелости

1–4
N=122

5–6
N=38

1–4
N=178

5–6
N=142

Euphausiidae 3,044 2,384 1,950 1,390
Hyperiidae 0,245 0,624 0,229 0,230
Крупные придонные ракообразные 0,490 0,225 0,287 0,161
B. magister крупные 0 0 0,047 0,148
Молодь B, magister и прочих 
Gonatidae 0,153 0,183 0,216 0,165

Gonatus onyx 0,161 0,158 0,229 0,542
Прочие Gonatidae 0,737 0,350 0,476 0,808
Придонные головоногие 0 0 0,007 0,042
Рыбы мезопелагического комплекса 0,850 0,248 0,977 0,846
Theragra chalcogramma 0,116 0 0,300 0,156
Демерсальные рыбы мезали и ба-
тиали 0,101 0,079 0,114 0,126

Clupea pallasi, Mallotus vilosus, обрез-
ки рыбы 0,096 0,197 0,298 0,082

Pisces, неопределённые 0,009 0,158 0,115 0,144
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от размеров и наличия щупалец, демонстри-
рует небольшие и разнонаправленные измене-
ния в разных размерных выборках.

Таким образом, полученные данные пока-
зывают, что, по крайней мере, по отношению 
к некоторым объектам питания (Euphausiidae, 
крупные особи командорского кальмара), 
утрата щупалец приводит к существенным 
изменениям в пищевых предпочтениях каль-
мара. Однако, следует признать, что по отно-
шению в большинству других объектов пи-
тания полученные нами результаты сильно 
«зашумлены» влиянием на изменения состава 
питания сразу нескольких факторов, и не под-
тверждают ранее высказывавшегося предпо-
ложения о том, что утрата щупалец может яв-
ляться своеобразным защитным механизмом, 
препятствующим поеданию командорским 
кальмаром своей молоди [Алексеев, Нигма-
туллин, 1996].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные нами данные позволили су-

щественно расширить список объектов пи-
тания командорского кальмара, в частности, 
за счёт ряда видов кальмаров, пелагических 
и демерсальных рыб. Учитывая полученные 
подтверждения о широко-оппортунисти-
ческом характере питания командорского 
кальмара, можно ожидать, что дальнейшие 
исследования еще более расширят его пище-
вой спектр, в который, вероятно, могут вхо-
дить практически все виды гидробионтов, 
которые встречаются совместно с коман-
дорским кальмаром и имеют размеры, при 
которых они могут рассматриваться как его 
потенциальные жертвы.

Вместе с тем, анализ сопряжённости кор-
мовых объектов в питании показал, что 
имеются отличия в поведенческой реакции 
командорского кальмара, по крайней мере, 
по отношению к одному объекту, к тому же 
играющему самую большую роль в его пита-
нии — ​эвфаузиидам. Можно предположить, 
что по отношению к этому объекту коман-
дорский кальмар реализует поведенческую 
стратегию «пасущийся хищник» (Нигматул-
лин, 2010 а) и при этом существенно снижа-
ется его пищевая активность по отношению 

в другим объектам, обнаруживаемым в его 
питании.

В отношении всех объектов питания, 
кроме эвфаузиид, нами не было обнаруже-
но каких-либо существенных предпочтений 
или значимой сопряжённости нескольких 
объектов в питании. Отмечено только, что 
у кальмаров, питающихся преимущественно 
в пелагиали, отмечена сопряжённость в пи-
щевом комке видов, обитающих в мезопела-
гиали, что достаточно естественно. Из это-
го можно заключить, что по отношению ко 
всем этим объектам командорским кальма-
ром реализуется пищевая стратегия «хищ-
ник-засадчик», без сколько-нибудь выра-
женного предпочтения по отношению к тем 
или иным объектам питания.

Нами подтверждены ранее приводимые 
данные [Алексеев, Нигматуллин, 1996, 2000], 
указывающие на изменение диеты коман-
дорского кальмара в связи с утратой им щу-
палец при созревании. По крайней мере, по 
отношению к Euphausiidae такие изменения 
ловчего аппарата командорского кальмара 
влекут за собой и заметные изменения его 
пищевых предпочтений. Также, в целом, от-
мечено увеличение роли в диете кальмаров, 
утративших щупальца, крупных объектов 
питания (крупные особи командорского 
кальмара, придонные головоногие). Однако 
для большинства объектов питания труд-
но отделить изменения, вызванные утратой 
щупалец, от изменений, связанных с ростом 
кальмаров.

Достоверных данных, которые подтвер-
ждали бы гипотезу о том, что автотомия щу-
палец является механизмом защиты молоди 
своего вида от поедания взрослыми особя-
ми [Алексеев, Нигматуллин, 1996], нами не 
обнаружено. Вероятно, для более детально-
го анализа изменений пищевых предпочте-
ний и поведенческих изменений в питании 
командорского кальмара требуется анализ 
выборки, многократно превышающей ту, ко-
торая имелась в нашем распоряжении.
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New data on diet composition of schoolmaster squid Berryteuthis magister in the Western Bering Sea 
presented in this article. A list of feeding objects of this species sufficiently expanded, mainly by cephalopods 
and teleost fishes. New data confirm previous reports on opportunistic feeding strategy of schoolmaster 
squid. Two kinds of feeding tactics of schoolmaster squid in relation to feeding different objects is 
shown: schoolmaster squid behaves like a grazed predator in relation to mas abundant macroplanctonic 
Euphausiidae. Feeding activity in relation to other feeding objects decreases in this case. From another 
hand, it implements feeding strategy of ambushing predator in relation to all another feeding objects, 
without any significant feeding preferences. Changes in diet composition related with changes of predatory 
apparatus of schoolmaster squid, such as tentacles autotomy of adult specimens, is shown. The proportion 
of Euphausiidae and shrimps decreased significantly in schoolmaster squid diet after tentacles autotomy. 
Evidences of hypothesis of tentacles autotomy as a protecting mechanism against juvenile specimens of 
schoolmaster squid cannibalism from side of adult specimens not confirmed.

Keywords: schoolmaster squid Berryteuthis magister, feeding, diet, feeding strategy, Western Bering Sea.
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Table captions

Table 1. A list of feeding objects of scoolmaster squid B. magister in the western part of the Bering Sea, by 
literature [Gorbatenko et al., 1995; Fedorets, 2006] and by results of Bering Sea expeditions  

of VNIRO during 1996–2001.

Table 2. Results of the analysis of variance (K‑means cluster analysis) of 43 feeding objects from stomaches 
of schoolmaster squid in the Bering Sea

Table 3. Table of values of the analysis of variance of groups of feeding objects of schoolmaster squid  
(K‑means method)

Table 4. Relative volumetric component indexes of groups of feding objects of schoolmaster squid  
in the Bering Sea

Figure captions

Fig. 1. Hierarchic classification of feeding objects of schoolmaster squid in the Bering Sea by Ward’s method  
(the square Euclidean distance), N=682

Fig. 2. Hierarchic classification of feeding objects of schoolmaster squid in the Bering Sea grouped by ecological 
and dimensional features by Ward’s method (the square Euclidean distance), N=682


