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В субарктических озерах Имандра, Куэтсъярви и Кривое исследованы пищевые 
спектры и трофические позиции основных видов рыб. Для этого использовались 
два метода: анализ содержимого желудка (SCA) и анализ стабильных изотопов 
(SIA). По результатам анализа стабильных изотопов углерода (δ13C) установлено, 
что ряпушка (Coregonus albula) в большей степени питается пелагическими орга-
низмами (величина δ13C от –27 до –25 ‰); окунь (Perca fluviatilis), сиг (Coregonus 
lavaretus, крупная малотычинковая форма), ерш (Gymnocephalus cernua) и другие 
виды рыб, напротив, больше зависят от бентосных и литоральных источников (их 
δ13C ближе к –24 ‰). Самые высокие средние значения азота (δ15N) обнаружены у 
налима исследованных озер (около 14 ‰), а также у корюшки и ерша (14–16 ‰) 
оз. Имандра. По пищевым предпочтениям окунь и сиг определены как виды-ге-
нералисты во всех водоемах. Кроме того, их трофические позиции были схожи-
ми в случае оз. Имандра. Сходство их рационов (по индексу Мориситы – Хорна) 
составило 42–49 % в сосуществующих популяциях озер, что может говорить об 
умеренном сходстве их рационов, свидетельствующем об использовании одних 
и тех же ресурсов, но пищевая конкуренция пока не является критичной для этих 
видов. Водно-воздушные насекомые (в первую очередь ручейники Trichoptera) 
были наиболее часто встречающимися компонентами в питании обоих видов. Од-
нако в будущем из-за потепления климата и расширения ареала окуня конкурен-
ция между ним и сиговыми может усилиться и стать одной из причин снижения 
численности сига в северных регионах.
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The food spectra and trophic positions of the main fish species were studied in the sub-
arctic lakes Imandra, Kuetsjarvi and Krivoe. Two methods were used: stomach contents 
analysis and stable isotope analysis. The analysis of stable carbon isotopes (δ13C) showed 
that vendace (Coregonus albula) primarily consumed pelagic organisms (δ13C values 
from –27 to –25 ‰), while European perch (Perca fluviatilis), European whitefish (Core-
gonus lavaretus, large sparsely rakered form), ruffe (Gymnocephalus cernua) and others 
were more dependent on benthic and littoral sources (their δ13C was near –24 ‰). The 
highest average nitrogen values (δ15N) were found in burbot from lakes of the Murmansk 
Region (about 14 ‰), as well as in smelt and ruffe (14–16 ‰) in Lake Imandra. In terms 
of their food preferences, perch and whitefish in all reservoirs were generalists. In addi-
tion, their trophic positions in Lake Imandra were similar. The similarity of their diets (mea-
sured by the Morisita-Horn index) was 42–49 % in coinhabitant populations, interpreted 
as moderate similarity, indicating the use of the same resources, but with competition for 
food not yet critical for these species. Aquatic and aerial insects (primarily Trichoptera) 
were the most common components in the diet of both species. However, the possible 
future range expansion by perch due to climate warming may escalate competition with 
whitefish, entailing a decline in whitefish numbers in the northern regions.

K e y w o rd s: trophic relationships; diet; competition for food; isotope analysis; stomach 
and gut content
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Введение

Арктика нагревается быстрее, чем осталь-
ная планета, из-за явления «полярного усиле-
ния» [Филатов и др., 2012]. Для глобального 
потепления и связанных с ним явлений, таких 
как повышение температуры воды, количество 
осадков и объем стока органических веществ 
с водосбора (включая гумификацию вод), ока-
зались наиболее уязвимы экосистемы субарк- 
тических озер, в том числе пострадали попу-
ляции холодолюбивых рыб [Reist et al., 2006]. 
Сиговые виды рыб в арктических и субарктиче-
ских водоемах дают основную долю суммарной 
ихтиопродукции [Решетников, 1980]. Текущее 
повышение температуры воды зачастую ве-
дет к ее значениям в водоемах, выходящим за 
пределы оптимального диапазона для сиговых 
рыб, что может повлечь локальное сокраще-
ние их популяций [Hayden et al., 2015; Smalas 
et al., 2023]. В Обь-Иртышском бассейне с по-
теплением климата существенно улучшились 
условия обитания частиковых рыб, что привело  

к увеличению численности этой группы рыб и 
обострению конкурентных взаимоотношений с 
сигами [Матковский, 2019]. В Северо-Запад-
ном регионе окуневые виды рыб расширяют 
ареал, распространяясь на север, увеличивая 
свою численность во многих водоемах [Геор-
гиев, 2014]. В озерах Карелии речной окунь – 
один из самых распространенных видов рыб 
[Стерлигова и др., 2016], в Мурманской обла-
сти он до недавнего времени был достаточно 
редок [Smalas et al., 2023]. В реальности в озе-
рах этого региона происходит процесс реорга-
низации ихтиоценозов, известный как «боре-
ализация» [von Biela et al., 2023], при котором 
сиговые виды рыб постепенно заменяются ви-
дами преимущественно бореального распро-
странения (в том числе окуневыми) в ответ на 
потепление климата. В составе уловов начина-
ют доминировать карповые рыбы, увеличива-
ется доля налима и окуня. Кроме этого, числен-
ность сиговых рыб повсеместно сокращается 
из-за техногенной нагрузки и нелегального вы-
лова [Новоселов, Лукин, 2013]. 
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В таких условиях важно изучить трофиче-
ские взаимодействия окуневых и сиговых рыб, 
чтобы понять, в какой степени перекрываются 
их трофические ниши и насколько высока пи-
щевая конкуренция между ними. Сиг является 
видом, чувствительным к повышению темпера-
туры воды, и его популяции уже демонстриру-
ют признаки сокращения в северных регионах 
[Георгиев, Назарова, 2012], поэтому усиление 
конкуренции с более адаптивным окунем мо-
жет быть одной из причин уменьшения числен-
ности популяций сиговых рыб в субарктических 
водоемах. В предыдущих работах выявлены 
значительное пересечение трофических ниш и 
сильная ресурсная пищевая конкуренция меж-
ду сигами и окунем за пищу в некоторых водое-
мах Карелии и Мурманской области [Лесонен и 
др., 2017; Berezina et al., 2025].

В рамках данной работы проведено сравни-
тельное исследование структуры трофической 
сети и спектров питания окуневых и сиговых 
рыб в субарктических озерах (Кривое, Куэтсъ-
ярви и Имандра). Для решения поставленных 
задач использованы в комплексе два метода – 
анализ пищевых трактов рыб и стабильных изо-
топов углерода и азота в тканях рыб и их потен-
циальных пищевых объектов. На основе данных 
состава пищевого комка рыб рассчитан индекс 
общности пищевых спектров, а по данным изо-
топного анализа определена позиция рыб в 
трофической сети озер.

Материалы и методы

Изученные озера

Озеро Кривое – небольшой водоем (0,7 км2) 
ледникового происхождения с максимальной 
глубиной 32 м (средняя глубина 9 м). Оно рас-
положено в Северной Карелии, в 30 км ниже по-
лярного круга, в бассейне Белого моря (рис. 1). 
По уровню общего фосфора (12–20 мг/м3) и 
хлорофилла а (0,2–3,0 мг/м3) в воде относится 
к олиготрофным водоемам, прозрачность воды 
составляет 4,5–6 м [Berezina et al., 2024]. Из 
рыб в озере встречается окунь Perca fluviatilis L., 
1758, ряпушка Coregonus albula (L., 1758) (три 
формы: мелкая, обычная и крупная) и девяти-
иглая колюшка Pungitius pungitius (L., 1758). 
Ранее также обитал сиг Coregonus lavaretus  
(L., 1758), в последний раз самка сига выловле-
на в августе 2003 г. 

Озеро Имандра – крупнейшее озеро Мур-
манской области, расположено в западной ча-
сти Кольского полуострова. Оно состоит из трех 
отдельных плесов (частей), связанных проли-
вами: Большая Имандра (327,5 км2, максималь-
ная глубина 67 м), Йокостровская Имандра 
(361,9 км2, 42 м) и Бабинская Имандра (191 км2, 
43,5 м). Северная часть Большой Имандры 
находится в эвтрофно-мезотрофном и наибо-
лее загрязненном состоянии, что обусловлено 
влиянием предприятий горнопромышленной 

Рис. 1. Расположение изученных озер: 1 – оз. Кривое, 2 – оз. Имандра, 3 – оз. Куэтсъярви

Fig. 1. Location of the studied lakes: 1 – Lake Krivoe, 2 – Lake Imandra, 3 – Lake Kuetsjarvi
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и металлургической отрасли, бытовыми сточ-
ными водами городов Мончегорск, Кировск 
и Апатиты. В данном исследовании мы сосре-
доточили внимание на остальных двух плесах 
озера (Йокостровской и Бабинской Имандре), 
где антропогенное загрязнение не так замет-
но. В этих районах Имандры доминирующими в 
уловах видами были окунь P. fluviatilis, сиг C. la-
varetus и ерш Gymnocephalus cernua (L., 1758), 
на долю которых вместе приходилось до 90 % 
улова. Сиг был представлен в основном одной 
крупной формой с редкими жаберными тычин-
ками числом от 16 до 27 (то есть малотычинко-
вой). Более редки ряпушка, щука Esox lucius L., 
1758, налим Lota lota (L., 1758), язь Leuciscus 
idus (L., 1758), кумжа Salmo trutta L., 1758, хари-
ус Thymallus thymallus (L., 1758).

Озеро Куэтсъярви (площадь 17 км2, макси-
мальная глубина 37 м) расположено в Мурман-
ской области, в северо-западной части Коль-
ского полуострова (2–3 км от российско-нор-
вежской границы). Оно относится к бассейну 
Баренцева моря. Оз. Куэтсъярви входит в при-
даточную систему р. Шуонийоки, впадающей в 
нижнее течение р. Пасвик, и является одним из 
наиболее загрязненных тяжелыми металлами 
природных водоемов Евро-Арктического реги-
она из-за деятельности расположенных на его 
берегах плавильных цехов металлургическо-
го комбината «Печенганикель» [Кашулин и др., 
2013]. В озере отмечено повышенное содержа-
ние меди и никеля из-за прошлых сбросов пла-
вильного цеха медно-никелевого концентрата в 
пос. Никель (закрыт в 2020 г.).

Наибольшая концентрация общего фосфора 
в озере в летний период достигает 60 мкг/л, а об-
щего азота – 390 мкг/л [Зубова и др., 2019]. Опи-
сано 9 видов рыб: сиг C. lavaretus, окунь, ряпуш-
ка, кумжа, хариус, щука, налим, гольян Phoxinus 
phoxinus L., 1758 и девятииглая колюшка [Зубо-
ва и др., 2019]. Сиг оз. Куэтсъярви представлен 
двумя основными формами: малотычинковой, 
обитающей преимущественно в мелководной и 
профундальной зонах, и среднетычинковой, об-
итающей в мелководной зоне и пелагиали [Ре-
шетников и др., 1999; Зубова и др., 2019]. Наибо-
лее многочисленной является малотычинковая 
форма. Ранее в оз. Куэтсъярви был описан сиг, 
нерестящийся на первом-втором году жизни при 
длине 7–9 см [Лукин, Кашулин, 1991]. В послед-
ние годы доля сигов в уловах снизилась, а доля 
окуня, напротив, возросла [Зубова и др., 2019]. 

Методы отбора и обработки проб

Исследование рыб проводили в августе и 
сентябре 2019–2024 гг. Рыбу отлавливали стан-

дартными наборами ставных жаберных сетей  
из монофиламента. Использовались сети дли-
ной 30 м, высотой 1,5 м и размером ячеи 10–
60 мм. Отлов осуществляли в каждом озере на 
двух-трех станциях, расположенных в мелко-
водной части озер (глубины от 3 до 18 м), что 
обеспечивало вылов рыбы длиной ⩾ 8 см. Всего 
на анализ питания было собрано 248 экз. окуня 
(общей длиной тела 11–32,4 см), 82 сига (17,2–
36 см), 68 экз. ряпушки (9–21 см) и 21 экз. ерша 
(9,2–12 см). Остальные рыбы, встреченные в 
уловах в небольшом количестве, взяты только 
для анализа стабильных изотопов (не менее трех 
для каждой станции). Обработку рыб проводили 
по стандартной методике [Правдин, 1966; Сан-
димиров и др., 2019]. Массу рыб определяли 
с точностью до 1 г. Общую длину (AB), длину по 
Смиту (АС) и промысловую длину рыб (АД) из-
меряли с точностью до 1 мм. После измерений 
и взвешивания тела рыб желудок удаляли из по-
лости тела, его содержимое сразу анализиро-
вали под микроскопом. Наполненность желудка 
оценивалась по пятибалльной шкале. Анализи-
ровали только желудки с наполнением > 60 % 
(наполненность III–V). Содержимое желудка 
взвешивали, затем переносили в чашку Петри, 
все пищевые компоненты были разделены по 
таксономическим группам и идентифицированы  
(до рода или вида по возможности). Массовую 
долю (%) компонентов в пищевом комке опреде-
ляли волюметрическим методом [Hyslop, 1980].

Общность пищевых спектров окуня и сигов 
оценивали по массовой доле i-го пищевого 
компонента у обоих видов с помощью расчета 
индекса Мориситы – Хорна [Horn, 1966]. Дан-
ный индекс принимает значения в интервале 
от 0 до 1. Равенство нулю означает отсутствие 
совпадений, единица – это полное перекрыва-
ние ниш. Значение индекса > 0,6 биологиче-
ски означало перекрывание пищевых спектров 
[Wallace, 1981].

Анализ стабильных изотопов азота (15N/14N) 
в мышцах рыб проводили для определения ме-
ста видов в пищевой сети, а углерода (13C/12C) – 
для понимания источников питания рыб (пела-
гические или бентические). Кроме того, эти же 
стабильные изотопы определяли в тканях по-
тенциальных пищевых объектов рыб. Образцы 
тканей у отловленных организмов немедленно 
брали в пробирки и замораживали при –20 °C, 
затем в лаборатории их высушивали 48 ч в тер-
мостате при температуре 60 °C. Образцы хра-
нили при –20 °C до момента анализа стабиль-
ных изотопов. 

Измерения стабильных изотопов проводи-
ли в непрерывном потоке на масс-спектроме-
тре изотопного соотношения Thermo Finnigan 
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Delta V Plus (США) и элементном анализато-
ре Thermo Scientific Flash EA 1112 (США) в ла-
боратории Института экологии и эволюции  
им. А. Н. Северцова (Москва, Россия) по ранее 
описанному методу [Berezina et al., 2025]. На-
вески тканей (~300 мкг) заворачивали в оло-
вянную фольгу и взвешивали на весах Mettler 
Toledo MX5 (США). В качестве потребителей 
первого порядка (базовых) были выбраны ли-
чинки хирономид с минимальными значениями 
изотопов азота (δ15N

b
). Трофическую позицию 

рыб (TP) определяли по формуле: TP
c
 = (δ15N

c
 – 

δ15N
b
) / Δ15N + TP

b
, где δ15N

c
 – изотопный состав 

азота потребителя; Δ15N = 3,4 ‰ – константа 
трофического обогащения и δ15N

b
 – величина 

базового потребителя [Post, 2002].

Результаты и обсуждение

Анализ состава пищевого комка

Анализ спектров питания рыб в изученных 
озерах приведен в табл. 1. В летне-осенний пе-
риод в озерах Имандра и Куэтсъярви в питании 
окуня (в возрасте 3–9 лет) доминировали рыбы 
(20–26 %) – ряпушка и колюшка, иногда ерш.  
В отличие от них в оз. Кривое окунь был ско-
рее бентосоядным, а рыбы в его рационе со-
ставляли немногим более 10 %. В питании 
кривоозерского окуня доминировали амфипо-
ды Gammarus, Monoporeia и Gammaracanthus, 
составляя вместе 63,5 % по массе. Из осталь-
ных представителей отмечены личинки хиро-
номид Sergentia и личинки ручейников рода 
Limnephilus и Phryganea, поденок Ephemera и 
моллюски Lymnaeidae и Sphaeriidae. Зооплан-
ктонные организмы (кладоцеры Sida, Bosmina 
и Ceriodaphnia и копеподы Megacyclops и 
Cyclops) составляли около 5 %. Гораздо боль-
шее значение имели планктонные рачки (круп-
ные кладоцеры Bythotrephes и Eurycercus и ко-
пеподы Acanthocyclops) в питании окуня в озе-
рах Имандра и Куэтсъярви. Личинки и куколки 
ручейников (Phryganea) были вторым по значи-
мости источником пищи для окуня. Также об-
наруживали мизид (Mysis), амфипод, хироно-
мид и брюхоногих моллюсков. Для сравнения, 
основа питания окуня в Выгозерском водохра-
нилище была сходной: крупные кладоцеры ро-
дов Bythotrephes и Polyphemus, а также другие 
ракообразные [Березина и др., 2013]. Из бен-
тосных беспозвоночных окуни потребляли ли-
чинок и куколок ручейников. 

У окуня из всех водоемов наблюдали харак-
терное возрастное изменение состава раци-
она: переход от бентосоядного к рыбоядному 
способу питания [Terentjev, Berezina, 2022].  

Как правило, окунь длиной тела до 19 см в воз-
расте от 2 до 4 лет питался бентосными бес-
позвоночными. Рыба появилась в рационе 
окуня возраста 3+, когда его длина достигала 
19 см, но даже при общей длине до 30 см при-
мерно 40 % особей окуня в популяции изучен-
ных озер продолжали питаться донными бес-
позвоночными. Большинство же особей раз-
мером тела > 20 см питались рыбой (ряпушкой, 
колюшкой, ершом и молодью сигов). В других 
озерах Карелии основу питания взрослого оку-
ня составляли ряпушка и корюшка, в меньшей 
степени – ерш, плотва и уклея, а молодь сига, 
мелкий налим и колюшка были его редкой до-
бычей [Стерлигова и др., 2016]. 

Во многих других водоемах основу питания 
окуня в возрасте 2+ и 3+ (при общей длине тела 
7–14 см) составляют бентосные организмы, а 
к хищному питанию окунь переходит, достигая 
размеров 15 см [Попова, Ассман, 1993]. В ма-
лых озерах Финляндии при длине тела 10 см 
он становился бентосоядным, а достигая 15 см 
длины – рыбоядным хищником [Haakana et al., 
2007]. Кривоозерские окуни и окуни кольских 
озер в основной массе превосходили этот ти-
пичный для окуня «порог перехода» (то есть при 
длине 10–15 см) от бентосоядности к рыбояд-
ности. В пределах одного водоема окунь может 
быть представлен двумя формами – медлен-
но- и быстрорастущей, различающимися по 
темпу роста, поведению и характеру питания и 
месту обитания (прибрежный и глубоководный) 
[Дгебуадзе, 2001]. В уловах изученных озер в 
основном попадались прибрежные формы. 

Сиги в оз. Имандра по питанию более при-
урочены к бентосу, потребляя широкий спектр 
донных организмов. В питании крупного ма-
лотычинкового сига доминировали амфиподы 
(Monoporeia) и моллюски (в основном Sphaeri-
idae и Lymnaeidae). Намечалась тенденция сме-
ны доминантов в питании сига с увеличением 
размера тела. В пище мелких сигов (менее 
20 см) отмечены и планктонные организмы – 
крупные кладоцеры (Bythotrephes, Chydoridae), 
а также бентосные амфиподы (Monoporeia) 
и личинки хирономид, но они отсутствова-
ли в питании крупных сигов. Зоопланктон был 
более важен в питании сигов оз. Куэтсъярви 
(32 %), а крупные личинки хирономид (р. Chi-
ronomus) были вторым избираемым сигами 
пищевым объектом. Важную долю по массе в 
питании сигов играли водно-воздушные насе-
комые (табл. 1). По мере увеличения размера 
сига возрастала доля бентосных организмов в 
пище, в основном сиги питались моллюсками 
и личинками ручейников (Phryganea). У экзем-
пляров общей длиной > 30 см в желудках были 
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Таблица 1. Массовая доля (%) объектов питания в пищевом комке окуня, сига, ряпушки и ерша в озерах

Table 1. Proportion by mass (%) in the food bolus of the main prey items of perch, whitefish, vendace, and ruff in lakes

Пищевой объект
Food item

Имандра (Imandra) Куэтсъярви (Kuetsjarvi) Кривое (Krivoe)

X SE X SE X SE

Perca fluviatilis

Зоопланктон
Zooplankton

25,4 12,7 12,9 9,0 4,5 2,0

Амфиподы
Amphipods

11,1 8,9 0 0 63,5 11,0

Моллюски
Mollusks

3,6 0,9 12,0 8,1 7,5 5,1

Хирономиды (личинки)
Chironomids (larvae)

6,7 5,1 7,0 6,4 3,1 1,9

Воздушные насекомые
Aerial insects

1,0 0,9 13,8 3,7 3,0 1,1

Ручейники (личинки)
Trichopterans (larvae)

35,0 13,5 15,2 10,2 4,1 2,0

Поденки (личинки)
Ephemeropterans (larvae)

0 0 4,7 4,0 6,1 4,3

Колюшка
Stickleback

5,6 5,1 4,1 1,2 3,3 0,3

Ряпушка
Smelt

11,6 4,3 22,7 16,4 7,9 1,7

Coregonus lavaretus

Зоопланктон
Zooplankton

10,4 9,9 32,2 11,7 - -

Амфиподы
Amphipods

28,8 6,3 0 0 - -

Моллюски
Mollusks

29,7 17,1 21,3 9,2 - -

Хирономиды (личинки)
Chironomids (larvae)

5,3 2,5 30,2 8,0 - -

Воздушные насекомые
Aerial insects

20,8 12,6 8,4 3,9 - -

Ручейники (личинки)
Trichopterans (larvae)

0 0 3,7 3,2 - -

Донные водоросли
Benthic algae

5,0 4,0 4,2 3,1 - -

Coregonus albula

Зоопланктон
Zooplankton

7,9 5,6 - - 31,5 7,0

Амфиподы
Amphipods

0,3 0,2 - - 14,0 9,2

Моллюски
Mollusks

3,8 2,8 - - 15,5 5,1

Хирономиды (личинки)
Chironomids (larvae)

7,3 5,2 - - 8,0 3,2

Воздушные насекомые
Aerial insects

59,7 12,6 100 - 8,0 0

Ручейники (личинки)
Trichopterans (larvae)

20,2 12,2 - - 23,0 11,5

Gymnocephalus cernua

Амфиподы
Amphipods

- - 32,0 15,2 0 0

Хирономиды (личинки)
Chironomids (larvae)

- - 62,9 15,1 86,7 7,1

Воздушные насекомые
Aerial insects

- - 2,0 2,0 10,0 0

Ручейники (личинки)
Trichopterans (larvae)

- - 3,1 2,0 3,3 2,0

Примечание. Приведены среднее значение (X) и стандартная ошибка (SE).

Note. Mean (X) and standard error (SE) are provided.
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обнаружены только представители этих двух 
групп. Мелкие моллюски семейства Sphaeriidae 
и брюхоногие моллюски (Lymnaeidae) часто от-
мечены в питании сига как в изученных озерах, 
так и в других водоемах [Журавлев, Кузменкин, 
2013; Zubova et al., 2024]. Ранее в тех же райо-
нах озера в желудках некоторых сигов (длиной 
20–30 см) обнаружены колюшки, а икра рыбы 
найдена у 50 % сигов [Zubova et al., 2024].

Водно-воздушные насекомые были основой 
питания ряпушки в озерах Имандра и Куэтсъ-
ярви. Личинки ручейников Phryganea (около 
20 %) в равной степени отмечены у ряпушки 
из озер Имандра и Кривое. Планктонные (Sida, 
Bosmina) и донные ракообразные (Gammarus, 
Monoporeia) составляли около 60 % рациона 
ряпушки (длина тела до 10 см). В желудках ря-
пушки более крупных размеров из оз. Иман-
дра (длина тела до 20 см) обнаружены круп-
ные кладоцеры рода Bythotrephes, личинки и 
куколки хирономид, имаго ручейников, а также 
брюхоногие моллюски (Valvata) и двустворча-
тые моллюски (Sphaeriidae). В оз. Куэтсьярви в 
уловах представленность ряпушки была мала, 
что не позволило нам провести полный анализ 
ее спектра питания (табл. 1). Возможно, это 
связано с тем, что в бассейне указанного озе-
ра она относится к видам-интродуцентам [Liso 
et al., 2011]. Выловлено всего 5 экз. ряпушки  
2+ – 3+ (АС 11–11,2 см), в желудках этих рыб обна-
ружены куколки хирономид р. Stictochironomus. 

Использование ряпушкой таких донных орга-
низмов, как личинки и куколки хирономид, ам-
фиподы и мизиды, в качестве основной пищи в 
летний и осенний период отмечено для озер се-
верной Карелии и Мурманской области [Berezi-
na et al., 2018; Зубова и др., 2020] и других озер 
[Scharf et al., 2008; Боровской, Новоселов, 2020;  

Strelnikova, Berezina, 2021]. В устье р. Оби 100 % 
содержимого желудка ряпушки С. sardinella со-
ставляли амфиподы M. affinis, до 600 экз. на 
одну рыбу [Strelnikova, Berezina, 2021]. В озерах 
бассейна Онежского озера ряпушка питалась 
в основном планктонными ветвистоусыми ра-
кообразными [Ilmast, Kuchko, 2023]. Переклю-
чение ряпушки с питания зоопланктоном на 
воздушных насекомых (и зообентос) в качест-
ве основной пищи может рассматриваться как 
адаптивное пищевое поведение из-за слабого 
запаса крупного кормового зоопланктона.

Личинки хирономид (Chironomidae) были до-
минирующим (> 60 %) компонентом питания 
ерша во всех озерах (табл. 1), а также ерши в 
оз. Имандра потребляли амфипод р. Mono-
poreia. В меньшей степени отмечены крупные 
личинки и имаго поденок (Ephemera) и ручей-
ников (Phryganea). Количество особей других 
видов рыб (корюшки, колюшки и налима) в уло-
вах было недостаточным (табл. 2) для деталь-
ного анализа рациона, но, по предварительной 
оценке, основу питания корюшки (длина тела 
11–15 cм) составляли кладоцеры Bosmina, 
имаго ручейников и рыба (ряпушка и колюшка). 
Девятииглая колюшка во всех озерах питалась 
в основном личинками хирономид. В желудках 
налима отмечена только ряпушка, до семи осо-
бей в каждом желудке, реже ерш.

Индекс Мориситы – Хорна (0,42–0,49) ука-
зывал на умеренное сходство пищевых спек-
тров окуня и сига в озерах Имандра и Куэт-
сьярви, а также сига и ряпушки в оз. Имандра 
(табл. 2). Значение индекса между составом 
пищи сига и окуня было наибольшим в оз. Ку-
этсъярви (0,49), свидетельствуя о том, что эти 
виды используют одни и те же ресурсы, но 
конкуренция пока не является критической.  

Таблица 2. Индекс Мориситы – Хорна, рассчитанный по составу объектов питания в пищевом комке, для рыб 
из популяций разных озер

Table 2. Morisita-Horn index, calculated based on the composition of food items in the food bolus, between fish from 
populations of different lakes

Вид
Species

Сиг (И)
Whitefish (I)

Сиг (К)
Whitefish (K)

Ряпушка (Кр)
Smelt (Kr)

Окунь (К)
Perch (K)

Окунь (И)
Perch (I)

Ерш (И)
Ruff (I)

Окунь (И)
Perch (I)

0,42 - - 0,82 - 0,21

Окунь (К)
Perch (K)

- 0,49 - - - -

Окунь (Кр)
Perch (Kr)

- - 0,37 0,17 0,12 -

Ряпушка (И)
Smelt (I)

0,47 - 0,40 - - -

Сиг (И)
Whitefish (I)

- 0,36 - - - 0,37

Примечание. И – Имандра, К – Куэтсъярви, Кр – Кривое.

Note. I – Imandra, K – Kuetsjarvi, Kr – Krivoe.
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Окунь активно может конкурировать с сигом за 
пищу, потребляя бентос и личинок насекомых. 
В изученных озерах рационы окуня и сига ча-
стично совпадают, оба вида потребляют личи-
нок и имаго вылетающих ручейников и других 
водных насекомых, что усиливает пищевую 
конкуренцию [Berezina et al., 2025].

Очень высоким был уровень сходства пи-
щевых рационов у окуня из озер Имандра и 
Куэтсъярви (индекс Мориситы – Хорна = 0,82), 
основу их питания составляли ручейники и ря-
пушка (табл. 1). В то же время индекс указы-
вает на слабое сходство рациона (на 12–17 %) 
окуня из карельского озера Кривое и озер Мур-
манской области (табл. 2). 

Уровень перекрывания ниш между другими 
рыбами – ершом и окунем, окунем и ряпуш-
кой, ершом и сигом – был невысок (0,21–0,37), 
свидетельствуя о значительных отличиях в их 
спектрах питания и отсутствии заметной пи-
щевой конкуренции. В субарктической систе-
ме р. Пасвик ранее отмечена конкуренция за 
планктон между сигом и ряпушкой, имеющими 
идентичный рацион [Bøhn, Amundsen, 2001]. В 
оз. Имандра пищевая конкуренция между си-
гом и ряпушкой умеренная (индекс Мориси-
ты – Хорна = 0,47). В других водоемах (р. Уса) 
получены низкие значения индексов пище-
вого сходства и незначительное перекрытие 
рационов сига-пыжьяна и печорской ряпушки 
[Боровской, Новоселов, 2020]. Сиг питался в 
основном личинками хирономид, а ряпушка – 
имаго насекомых, вылетающими из водоема 
и роящимися у его поверхности, и в меньшей 
степени – личинками водных насекомых со дна 
[Боровской, Новоселов, 2020]. 

Изотопный анализ

Окунь в большей степени был связан с бен-
тосными и литоральными источниками углеро-
да, в то время как ряпушка – с пелагическими 
цепями, поэтому ее изотопный состав отли- 
чается более низкими значениями содержания 
углерода (рис. 2). 

Значения δ13C ряпушки варьировали от –27 
до –25 ‰ и были ближе к источникам планктон-
ного сообщества (δ13C = –27 ‰). По значениям 
δ13C окунь показал наибольшую изменчивость 
в озерах Имандра и Куэтсъярви по сравнению 
с ряпушкой и колюшкой. Его величины δ13C, как 
и других рыб (колюшки, налима и ерша), тоже 
были ближе к перифитонной и литоральной пи-
щевой цепи, чем у ряпушки. Сиги по значениям 
δ13C близки к окуню, ершу и колюшке в оз. Иман-
дра, а в оз. Куэтсъярви – к налиму и колюшке. 

Интересно, что в озерах Кривое и Куэтсъярви 
величины δ15N ряпушки и окуня находятся при-
мерно в одной области, полностью перекрыва-
ясь и не показывая статистических различий. 
Тут несколько причин, связанных с особенно-
стями пищевой стратегии и образа питания ря-
пушки и окуня в северных низкотрофных озе-
рах, то есть значительного вклада зообентоса в 
длительном периоде. Как отмечено выше, окунь 
переходит к хищничеству на более поздних ста-
диях, чем в озерах умеренных широт, а ряпушка 
(типичный планктофаг) питается не планктон-
ными, а воздушными насекомыми и бентосны-
ми организмами. В оз. Имандра отличия в тро-
фической позиции ряпушки и окуня были ста-
тистически значимыми (рис. 3). Окунь и щука 
занимали сходные позиции в оз. Куэтсъярви.  

Рис. 2. Структура трофической сети в изученных озерах в конце августа – сентябре 2019–2024 гг.

Fig. 2. Food web structure in the studied lakes in late August-September of 2019–2024
К хищным амфиподам относится / Predatory amphipods include Gammaracanthus, Cycl – Cyclopoida, Mon – Monoporeia, 
Eph – Ephemeroptera, Gam – Gammarus, Mega – Megaloptera, Trich – Trichoptera, Chir – Chironomidae, Gast – Gastropoda, 
Hir – Hirudinea, POM – сестон
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Несколько выше относительно остальных рыб 
была позиция ерша, однако из-за высокой ди-
сперсии величин эти различия недостовер-
ны (р > 0,05). Самую низкую по отношению к 
остальным видам трофическую позицию зани-
мала колюшка, особенно в оз. Кривое (рис. 3). 
Трофические позиции сига и окуня во всех слу-
чаях сходны (3,4–3,7), они занимают позицию 
хищника 2-го порядка, то есть в их питании 
кроме зообентоса присутствуют мелкие рыбы 
(ряпушка) и их икра. Поедание икры характерно 
и для ерша и ряпушки [Решетников и др., 2020; 
Попов, 2023; Berezina et al., 2025].

В случае изученных озер мы не получили 
изотопных доказательств потребления сигом 
зоопланктона, хотя в желудках планктонные 
организмы встречались. Наше исследование 
сига относится к форме малотычинкового сига 
с редкими жаберными тычинками, которая, как 
отмечалось ранее, питается в основном зоо-
бентосом, в отличие, например, от формы с 
частыми жаберными тычинками (среднетычин-
кового сига), в рационе которого обычно пре-
обладает зоопланктон [Amundsen et al., 2004]. 
Ряпушка частично питалась зообентосом и воз-
душными насекомыми (вылетающими имаго 
водных насекомых), компенсируя недостаток 
кормовых планктонных ракообразных. 

Заключение

Использование комплексного подхода, 
включающего анализ состава пищевого комка в 
желудке рыб и применение метода стабильных 
изотопов, позволяет лучше понять организа-
цию трофических связей в экосистемах север-
ных озер. В ходе исследования обнаружено, 

что все изученные виды рыб характеризуют-
ся высоким уровнем всеядности и смешан-
ным характером питания. Отмечена высокая  
степень «бентосоядности» у всех изученных 
видов рыб. Даже такие типичные планктофаги, 
как ряпушка, потребляют бентос и воздушных 
насекомых. Однако, несмотря на то, что в же-
лудках ряпушки отмечены преимущественно 
бентосные беспозвоночные, ее изотопный со-
став углерода наиболее близок к пелагическим 
источникам питания (зоопланктону), в отличие 
от других всеядных рыб, таких как окунь, ерш, 
налим и колюшка, которые имеют более тесные 
трофические связи с бентосной/литоральной 
пищевой цепью. Таким образом, широкие спек-
тры питания рыб и высокую пищевую пластич-
ность можно считать характерными чертами 
пищевых сетей изученных северных озер.

Авторы выражают признательность С. С. Сан-
димирову за помощь в отборе проб.
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