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Симпатрический комплекс северной мальмы Salvelinus malma в бассейне оз. Азабачье представлен
четырьмя формами, имеющими узкую трофическую специализацию, длительную во времени.
Озёрно-речные хищники питаются преимущественно трёхиглой колюшкой Gasterosteus aculeatus;
озёрно-речные бентофаги дифференцируются на две трофические группы, одна из которых (группа G)
питается амфиподами, другая (группа А) потребляет моллюсков (Mollusca) и личинок ручейников
(Trichoptera); ручьевые гольцы питаются амфибиотическими насекомыми (Insecta). Длительная пи-
щевая сегрегация форм мальмы подтверждается различиями в заражённости паразитами и в соот-
ношении стабильных изотопов 15N/14N и 13C/12C в мышцах. Паразиты-индикаторы озёрно-речных
хищников – Eubothrium salvelini и Dibothriocephalus spp., озёрно-речных бентофагов группы G – Cystidicola
farionis и Crepidostomum metoecus, группы А – Diplostomum spр., ручьевых гольцов – Salmonema ephemeri-
darum и Cucullanus truttae. Для хищников и бентофагов группы G характерны высокие значения соотно-
шения 15N/14N в мышцах, для бентофагов группы А – высокое значение 13C/12C, для ручьевых голь-
цов – низкие значения 15N/14N и 13C/12C. Озёрно-речные хищники и бентофаги обитают совместно и
распространены по всему озеру и озёрной протоке, ручьевые гольцы населяют притоки. Симпатриче-
ский комплекс S. malma бассейна оз. Азабачье является вторым по разнообразию после комплекса
гольцов оз. Кроноцкое.

Ключевые слова: северная мальма Salvelinus malma, трофический полиморфизм, экологические ни-
ши, питание, паразиты, стабильные изотопы, Восточная Камчатка.
DOI: 10.31857/S0042875222040051

В основе симпатрической дивергенции живот-
ных, в частности рыб, лежит трофическая специа-
лизация (Rüber, Adams, 2001; Litsios et al., 2012; Price
et al., 2012) на фоне развития репродуктивной изо-
ляции (Dieckmann, Doebeli, 1999; Funk et al., 2006).
Адаптация к питанию определенным видом пищи
приводит к появлению морфологических, физио-
логических и поведенческих различий (Sturmbauer
et al., 1992; Snorrason et al., 1994; Hooker et al., 2016).

Для изучения механизмов экологической дивер-
генции в качестве модельной группы традиционно
используют гольцов рода Salvelinus (Knudsen et al.,
2016). Гольцы характеризуются высоким уровнем
полиморфизма и способностью к образованию
симпатрических форм, различающихся по пита-
нию, морфологии, темпам роста, занимаемым био-
топам, местам и срокам нереста (Савваитова, 1989;
Jonsson, Jonsson, 2001; Klemetsen, 2010; Trout and
Char…, 2019).

Полуостров Камчатка является одним из “цен-
тров” разнообразия рода Salvelinus. Здесь обитают
три вида гольцов – северная мальма S. malma, кун-
джа S. leucomaenis и голец Таранца S. taranetzi (Есин,
Маркевич, 2017). Северная мальма преобладает сре-
ди гольцов на Камчатке, она распространена по-
всеместно и реализует полный спектр жизненных
стратегий, характерных для семейства Salmonidae:
от типично проходной до оседлой ручьевой (Есин,
Маркевич, 2017). В озёрах Кроноцкое, Азабачье,
Курильское и Ангре мальма образовала симпатри-
ческие комплексы, состоящие из нескольких форм.
Симпатрический комплекс мальмы оз. Кроноцкое
включает хищную, всеядную и бентосоядную фор-
мы из верхних горизонтов и профундальные бенто-
соядную и всеядную формы (Markevich et al., 2018),
при этом литоральный бентофаг дифференцирует-
ся на две группы по типу питания (Бусарова и др.,
2017б) и на три группы по морфологии головы
(Маркевич и др., 2017). Комплекс мальмы оз. Ку-
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рильское включает проходную форму и две озёр-
ные формы, обитающие на разных глубинах (Есин,
Маркевич, 2017). В оз. Ангре мальма представлена
планктоноядной и бентосоядной формами, ко-
торые различаются сроками и местами нереста
(Есин и др., 2019).

Структура симпатрического комплекса голь-
цов бассейна оз. Азабачье и таксономический ста-
тус форм являются предметом научной дискуссии в
течение нескольких десятилетий. По мнению Сав-
ваитовой (1989), гольцы бассейна оз. Азабачье пред-
ставлены внутривидовыми формами S. alpinus
(syn. S. malma): озёрно-речные гольцы по питанию
дифференцируются на две формы – хищников и
бентофагов, верхнее течение притоков озера на-
селяет третья форма – ручьевой голец. Альтерна-
тивный взгляд на гольцов бассейна оз. Азабачье
сформировался к концу 1970-х гг. По комплексу
морфологических и краниологических призна-
ков и особенностям экологии хищные гольцы
из нижнего течения р. Камчатка (в том числе
оз. Азабачье) и из оз. Кроноцкое были выделены в
самостоятельный вид – белый голец S. albus
Glubokovsky, 1977 (Глубоковский, 1977). В даль-
нейших работах гольцов бассейна оз. Азабачье, пи-
тающихся рыбой, называли белым гольцом S. al-
bus, а гольцов, питающихся бентосом, – мальмой
S. malma (Буторина, 1980; Черешнев и др., 2002;
Салменкова и др., 2009; Есин, Маркевич, 2017).
Для белого гольца оз. Азабачье, помимо озёрно-
речного, указывали проходной и полупроходной
экотипы (Глубоковский, 1977; Буторина, 1980;
Есин, Маркевич, 2017). Из-за отсутствия географи-
ческого барьера между оз. Азабачье и р. Камчатка в
бассейне озера встречаются проходная мальма и
“каменный” голец (Бугаев, Кириченко, 2008).

Таким образом, альтернативные взгляды на на-
звание и таксономию гольцов, использование раз-
ных признаков для дифференциации форм, воз-
можность присутствия рыб с разной степенью
анадромии не позволяют получить чёткое пред-
ставление о структуре симпатрического комплекса
гольцов бассейна оз. Азабачье. Между тем этот ком-
плекс, представленный как минимум тремя форма-
ми, является одним из наиболее разнообразных для
S. malma.

Цель работы – оценить современное разнооб-
разие симпатрического комплекса мальмы бас-
сейна оз. Азабачье и выяснить трофическую спе-
циализацию обнаруженных экологических форм.

Для выделения трофически однородных групп
рыб и оценки их длительной пищевой специали-
зации наиболее эффективна комбинация несколь-
ких методов, отражающих питание рыб за раз-
ные временные отрезки: анализ содержимого
желудков, состава паразитов в теле и соотноше-
ния стабильных изотопов азота 15N/14N и углеро-
да 13C/12C в мышечной ткани (Knudsen et al., 2011).

Содержимое желудков рыб характеризует их пи-
тание в течение последних нескольких часов, со-
став паразитов косвенно отражает питание рыб в
период от нескольких месяцев до нескольких лет
в зависимости от путей попадания паразитов в
рыбу и срока их жизни в ней (Frandsen et al., 1989;
Curtis et al., 1995; Knudsen et al., 2004), состав ста-
бильных изотопов азота и углерода в мышцах рыб
отражает изотопный состав потребляемой ими
пищи в весенне-летний период (Perga, Gerdeaux,
2005; Eloranta et al., 2010).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Озеро Азабачье (56°14′ с.ш. 161°79′ в.д.) являет-
ся третьим по величине пресным водоёмом
п-ва Камчатка, располагается в 40 км от устья
р. Камчатка (Бугаев, Кириченко, 2008). В озеро
впадает 15 притоков (самый крупный из которых –
р. Бушуйка) и вытекает р. Азабачья, являющаяся
правым притоком р. Камчатка (рис. 1). Площадь
озера составляет 56.5 км2, длина – 13 км, ширина –
7.7 км, максимальная глубина – 36.8 м, средняя –
18.2 м. Озеро имеет высокую трофность, дно по-
крыто мощными илами, литораль каменисто-га-
лечная с примесью песка, в ихтиофауне насчитыва-
ют 15 видов (Бугаев, Кириченко, 2008).

Сбор материала проводили в июле 2017 и в ав-
густе 2021 г. Озёрно-речных гольцов ловили жабер-
ными сетями (30 м) с размером ячеи 25–35 мм по
всей акватории оз. Азабачье и в р. Азабачья в 6 км от
её устья. Ручьевых гольцов ловили сачком в
притоках оз. Азабачье – руч. Сновидовский,
руч. Первый Дьяконовский, р. Пономарка.
Гольцов из озера и р. Азабачья анализировали в
течение нескольких часов после поимки. Ручьевых
гольцов фиксировали 4%-ным формалином и изу-
чали в лаборатории.

У каждой рыбы (277 экз.) определяли пол, из-
меряли длину по Смитту (FL) и массу тела. У рыб,
пойманных в 2021 г. (по 30 экз. каждой формы),
дополнительно определяли стадию зрелости го-
над (Мурза, Христофоров, 1991). Особенности пи-
тания, заражённость паразитами и изотопный со-
став в мышцах изучали у рыб, отловленных в 2017 г.

Анализ питания 105 гольцов проводили по со-
держимому их желудков, подсчитывая число жертв
разных групп. Пищевые объекты определяли с
использованием стереомикроскопа МБС-10 (×12–
20) и дифференцировали на следующие группы:
моллюски (Valvata (Cincinna) sp., Lymnaea sp., Sphae-
riidae gen. sp.), амфиподы (Monoporeia affinis, Mysi-
da), насекомые Insecta (личинки и куколки хи-
рономид (Chironomidae), личинки ручейников
(Trichoptera), подёнок (Ephemeroptera), чешуе-
крылых (Lepidoptera), имаго амфибиотических
насекомых), рыбы (Gasterosteus aculeatus, Hypome-
sus olidus), икра нерки Oncorhynchus nerka (Череш-
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нев и др., 2001; Чертопруд М., Чертопруд Е., 2010).
Для каждого пищевого объекта рассчитывали ча-
стоту встречаемости (отношение числа рыб с дан-
ным видом пищи к числу рыб в выборке, %) и сред-
нее число пищевых объектов каждой группы,
приходящееся на одну рыбу в выборке (n, экз.).
Общность пищевых ниш оценивали с примене-
нием индекса Мориситы в модификации Хорна
(Horn, 1966), долю групп в питании определяли
по числу жертв.

Паразитологический анализ 105 гольцов про-
водили методом неполного паразитологического
вскрытия, рыб обследовали на наличие гельмин-
тов в кишечнике, плавательном пузыре, мочеточ-
никах, глазах, полости тела и стенках желудка (Бы-
ховская-Павловская, 1985). Гельминтов родов Dibo-
thriocephalus (ранее Diphyllobothrium) и Diplostomum
до вида не определяли и указывали как Dibothrio-
cephalus spp. и Diplostomum spр. Видовую принад-
лежность паразитов устанавливали по “Опреде-
лителю …” (1987). Для каждого вида паразитов у
каждой формы гольцов рассчитали распространён-
ность (Prevalence, %) – отношение числа хозяев,
заражённых паразитом, к числу всех исследован-
ных хозяев и численность (Abundance, экз.) – число
особей паразита, приходящееся на одну рыбу в вы-
борке (Bush et al., 1997).

Анализ соотношения стабильных изотопов
15N/14N и 13C/12C в мышечной ткани гольцов (по
5 экз. каждой группы) проводили масс-спектро-
метрическим методом (Peterson, Fry, 1987) с исполь-
зованием масс-спектрометра МАТ 253 (“Thermo
Finnigan”, Германия), соединённого с элемент-
ным анализатором Flash EA 1112 (“Thermo Fin-
nigan”, Германия) в Центре коллективного поль-
зования Дальневосточного геологического инсти-
тута ДВО РАН (г. Владивосток). Изотопный состав
азота и углерода выражали в тысячных долях откло-
нения (δ, ‰) от международного стандарта (атмо-
сферный воздух и “венский” эквивалент белемнита
PeeDee). Нормализацию на жирность мышечной
ткани не проводили.

Для оценки статистической достоверности раз-
личий между формами гольцов в питании, заражён-
ности паразитами и изотопном составе применяли
попарный непараметрический критерий Манна–
Уитни (U-test) после подтверждения наличия раз-
личий с помощью теста Краскела–Уоллиса (H-test)
(Conover, 1999). Математическую обработку дан-
ных проводили в программе StatSoft Statistica v.13
(Боровиков, 2003).

Рис. 1. Карта-схема бассейна оз. Азабачье (d). Масштаб: 10 км.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Обозначение форм гольцов. Группировки голь-
цов обозначены названиями, предложенными
Савваитовой (1989): озёрно-речные хищники,
озёрно-речные бентофаги и ручьевые гольцы.
Озёрно-речные хищники рассмотрены тожде-
ственными (синонимичными) белому гольцу S. al-
bus. При обозначении трофических групп озёрно-
речных бентофагов (S. malma) для гольцов, пита-
ющихся подвижными амфиподами, использова-
но название группа G; для гольцов, питающихся
малоподвижным бентосом (моллюсками и личин-
ками ручейников) – группа А. Ранее аналогично
были обозначены трофические группы гольцов-
бентофагов из озёр Кроноцкое и Дальнее на
Камчатке (Бусарова и др., 2017а, 2017б; Markev-
ich et al., 2021). Ручьевыми гольцами названа ту-
горослая форма мальмы, которая населяет при-
токи оз. Азабачье (Савваитова, Романов, 1969).

Идентификация форм гольцов. Озёрно-речные
хищники и бентофаги встречались совместно в уло-
вах из оз. Азабачье и р. Азабачья. По внешним мор-
фологическим признакам озёрно-речные хищники
и бентофаги одинакового размера визуально не
различались. Хищные гольцы FL > 40 см хорошо
отличались от бентофагов мощным телом серого
цвета, крупной головой, массивными челюстями.
Бентофаги FL > 32 см в уловах отсутствовали.

Озёрно-речных хищников и бентофагов одной
размерной группы различали по трём показате-
лям: содержимому желудков, заражённости пара-
зитами и наличию/отсутствию спаек внутренних
органов. Хищники питались рыбой (преимуще-
ственно трёхиглой колюшкой Gasterosteus aculea-
tus) и разнообразным бентосом, были инвазиро-
ваны Eubothrium salvelini (цестоды в кишечнике),
Dibothriocephalus spp. (плероцеркоиды цестод в
стенке желудка), Philonema oncorhynchi и Anisakis
simplex s. lato (нематоды в полости тела). Внутрен-
ние органы хищников были сращены фиброзной
тканью и трудноразличимы. Озёрно-речных бен-
тофагов дифференцировали на две трофические

группы. Бентофаги группы G питались амфипо-
дами, были заражены Cystidicola farionis (немато-
ды в плавательном пузыре) и трематодами рода
Crepidostomum (в кишечнике). Бентофаги группы А
питались моллюсками и личинками ручейников,
были сильнее заражены Diplostomum spp. (тремато-
ды в глазах) и почти не содержали крупных гель-
минтов. Внутренние органы бентофагов были хоро-
шо различимыми и не были сращены между собой.

Ручьевые гольцы были отловлены в верхнем те-
чении притоков озера, в том числе в ручьях Первый
Дьяконовский и Сновидовский, нижнее течение
которых пересыхает с середины лета и до весны.
Озёрно-речные формы гольцов в верхнем тече-
нии притоков не встречаются (Савваитова, Рома-
нов, 1969). Ручьевые гольцы имели малые разме-
ры тела (FL 13.2 ± 0.29 см), питались личинками
амфибиотических насекомых и были заражены
Salmonema ephemeridarum (нематоды в желудке) и
Cucullanus truttae (нематоды в кишечнике), внут-
ренние органы были хорошо различимы.

Озёрно-речные хищники, бентофаги (группы А
и G) и ручьевые гольцы различались по биологи-
ческим показателям, содержимому желудков, за-
ражённости паразитами, соотношению стабиль-
ных изотопов 15N/14N и 13C/12C в мышечной ткани
(табл. 1–3, рис. 2).

Биологические характеристики. Хищники име-
ли самую большую среднюю FL (31.8 см) и массу
(351.5 г) тела, ручьевые гольцы – самую малую FL
(13.2 см) и массу (24.3 г) тела (табл. 1). Ручьевые
гольцы статистически отличались от озёрно-реч-
ных форм по длине и массе тела (U-tests, р ≤ 0.01).
Хищники и бентофаги группы G различались по
массе тела (U-test, р ≤ 0.05).

В середине августа озёрно-речные бентофа-
ги (группы A и G) имели гонады IV–V, озёрно-
речные хищники – III, ручьевые гольцы – II ста-
дии зрелости. Соотношение полов у хищников и
ручьевых гольцов было сходным и число самок бы-
ло равным числу самцов или немного превышало
его: у бентофагов самок было в 1.5 раза больше, чем

Таблица 1. Биологические характеристики симпатрических форм Salvelinus malma бассейна оз. Азабачье

Примечание. Над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя. Здесь и в табл. 2, 3: H –
значения теста Краскела–Уоллиса, p – уровень значимости различий (H-tests), n – число рыб, экз.

Показатель
Озёрно-речные 

хищники
(n = 192)

Озёрно-речные бентофаги
Ручьевые гольцы

(n = 30)
H277 pгруппа А

(n = 30)
группа G
(n = 25)

FL, см 82.10 <0.001

Масса, г 85.95 <0.001

Соотношение полов (♀ : ♂) 1.1 : 1.0 1.5 : 1.0 1.5 : 1.0 1.0 : 1.0

31.8 0.42
18.5–51.5

± 30.2 0.42
25.5–32.5

± 30.1 0.67
25.2–36.0

± 13.2 0.29
9.5–15.8

±

351.5 15.71
99.0–1522.0

± 266.9 13.22
156.0–425.0

± 220.8 18.21
157.0–445.0

± 24.3 1.54
8.5–41.7

±
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Таблица 2. Питание симпатрических форм Salvelinus malma бассейна оз. Азабачье (июль 2017 г.)

Примечание. Над чертой – встречаемость пищевого объекта в желудках рыб, %; под чертой – средняя численность пищевых
объектов, приходящихся на одну рыбу в выборке, экз.

Пищевой компонент
Озёрно-речные 

хищники
(n = 30)

Озёрно-речные бентофаги Ручьевые 
гольцы
(n = 30)

H105 pгруппа A
(n = 30)

группа G
(n = 15)

Mollusca

1. Lymnaea sp. 0 0 56.74 <0.001

2. Valvata (Cincinna) sp. 0 0 0 46.33 <0.001

3. Sphaeriidae gen. sp. 0 0 7.90 0.050

Amphipoda

4. Monoporeia affinis 0 47.91 <0.001

5. Mysida 0 0 0 12.12 0.007

Insecta

6. Chironomidae (куколки) 7.18 0.070

7. Chironomidae (личинки) 50.68 <0.001

8. Trichoptera (личинки) 0 0 0 22.28 <0.001

9. Ephemeroptera (личинки) 0 0 0 33.42 <0.001

10. Lepidoptera (личинки) 0 0 0 53.18 <0.001

11. Имаго амфибиотических насекомых 0 72.15 <0.001

Pisces

12. Gasterosteus aculeatus 0 0 0 79.57 <0.001

13. Hypomesus olidus 0 0 0 5.05 0.170

14. Oncorhynchus nerka (икра) 0 0 3.09 0.380

76.9
12.3

9.1
0.1

61.5
15.2
15.4
0.1

9.1
0.1

3.3
0.5

7.7
0.1

90.9
6.4

18.2
3.2

33.3
1.2

7.7
0.7

45.5
2.1

36.7
1.5

6.7
0.3

7.7
0.2

36.4
1.1

80.0
10.6

38.5
5.1

40.0
0.6
60.0
2.6

10.0
0.6

9.1
0.8

93.3
5.7

83.3
1.9
6.6
0.2
6.6
0.3

7.7
0.2

самцов. В августе бентофаги концентрировались
у устья р. Лотная в северо-западной части озера;
хищники скоплений не образовывали.

Питание. У гольцов бассейна оз. Азабачье в
июле в пищевом комке обнаружено 14 групп пище-
вых объектов (табл. 2). Гольцы разных форм разли-
чались между собой (Н-tests, р ≤ 0.01) по содер-
жанию в желудках 10 групп пищевых объектов
(табл. 2). У 13.3% бентофагов группы А, 20% бенто-
фагов группы G и 10% хищников отмечены пустые

желудки. Ручьевые гольцы активно питались, среди
них не встречались особи с пустыми желудками.

Хищники отличались от всех форм гольцов
(U-test, р ≤ 0.01) наличием рыб (G. aculeatus и H. oli-
dus) в желудках. Бентофаги группы А отличались
от других форм (U-tests, р ≤ 0.01) наличием в же-
лудках Valvata (Cincinna) sp. и личинок ручейни-
ков, от хищников и ручьевых гольцов – наличием
Lymnaea sp. (U-tests, р ≤ 0.01) и Sphaeriidae gen. sp.
(U-tests, р ≤ 0.05). Бентофаги группы G отличались
от других форм наличием Mysida (U-tests, р ≤ 0.05) и
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большим числом M. affinis (U-tests, р ≤ 0.01) в же-
лудках. Ручьевые гольцы отличались от других
форм наличием в желудках личинок чешуекрылых
(U-tests, р ≤ 0.01) и подёнок (U-tests, р ≤ 0.05), много-
численных личинок хирономид (U-tests, р ≤ 0.01), а
также большим числом имаго амфибиотических
насекомых (U-tests, р ≤ 0.01).

Пищевые ниши гольцов не перекрываются. Ин-
декс Мориситы имел максимальное значение в па-
ре хищники–ручьевые гольцы (0.24), минималь-
ные значения – в парах группа А–группа G (0.02)
и группа А–ручьевые гольцы (0.02). Биологическая
значимость индекса составляет 0.6 (Horn, 1966).

Характер питания озёрно-речных бентофагов
(группы А и G) и ручьевых гольцов не различал-
ся у рыб разных размеров. Питание озёрно-реч-
ных хищников разного размера различалось: у
рыб FL < 25–30 см в желудках преобладал разно-
образный бентос, встречалась молодь G. aculeatus;
большинство особей FL > 30 см питались почти
исключительно рыбой.

Паразиты. У гольцов бассейна оз. Азабачье от-
мечено 18 видов паразитов (табл. 3). Наиболее бо-
гатая по числу видов фауна паразитов была у хищ-
ного гольца (15 видов или 83.8% отмеченных), наи-
более бедная – у группы G (8 видов, 44.4%), группа
А и ручьевые гольцы имели по 10 видов (55.6%)
(табл. 3).

Озёрно-речные хищники, бентофаги (А и G) и
ручьевые гольцы различались по числу особей па-
разитов 12 видов на уровне р ≤ 0.01 (Н-tests) и двух
видов на уровне р ≤ 0.05 (Н-tests) (табл. 3). Хищ-
ники отличались от других форм гольцов наличи-
ем Dibothriocephalus spp. (U-tests, р ≤ 0.01) и бóльшим
числом P. oncorhynchi и E. salvelini (U-tests, р ≤ 0.01) и
Neoechinorhynchus salmonis (U-test, р ≤ 0.05). Бенто-
фаги группы А содержали большее число Diplosto-
mum spр. (U-tests, р ≤ 0.01). Бентофаги группы G от-
личались наличием Cyathocephalus truncatus (U-tests,
р ≤ 0.05) и бóльшим числом Crepidostomum farionis,
C. metoecus и Cy. farionis (U-tests, р ≤ 0.01). Ручьевые
гольцы характеризовались наличием S. ephemeri-
darum (U-tests, р ≤ 0.01) и бóльшим числом C. truttae
(U-tests, р ≤ 0.01). Формы гольцов различались по
общей численности всех видов паразитов (Н-tests,
р ≤ 0.01): самая высокая численность отмечена у
бентофагов группы G (248.7 экз/рыбу), самая низ-
кая – у ручьевых гольцов (23.3).

Стабильные изотопы. Все формы гольцов бас-
сейна оз. Азабачье различались между собой по
изотопному составу азота и углерода в мышцах
(Н-tests, р ≤ 0.01) (рис. 2). Самое высокое значение
δ15N в мышцах имели крупные хищные гольцы, са-
мое низкое – ручьевые гольцы (U-test, р ≤ 0.05). Вы-
сокое значение δ13C в мышцах было характерно
для мелких хищников, низкое – для бентофагов
группы G и ручьевых гольцов. Хищные гольцы
FL < 30 см и > 40 см различались между собой по
изотопному составу азота (U-test, р ≤ 0.05). От всех
форм по соотношениям 15N/14N и 13C/12C отлича-
лись ручьевые гольцы (U-test, р ≤ 0.05). По соот-
ношениям 15N/14N и 13C/12C различия не были до-
стоверными между бентофагами группы А и круп-
ными хищниками, а также между бентофагами
группы G и мелкими хищниками. Диапазоны зна-
чений 15N/14N и 13C/12C частично перекрывались
между мелкими хищниками и бентофагами груп-
пы А. Диапазон значений 13C/12C частично пере-
крывался между крупными хищниками и бенто-
фагами группы G.

ОБСУЖДЕНИЕ

По полученным данным, симпатрический ком-
плекс мальмы бассейна оз. Азабачье представлен
четырьмя экологическими формами, различающи-
мися по питанию, заражённости паразитами, соот-
ношению стабильных изотопов азота и углерода в
мышцах. Озёрно-речные хищники FL > 25–30 см
питаются преимущественно трёхиглой колюшкой,
до достижения этого размера – различным бенто-
сом, в основном хирономидами. Озёрно-речные
бентофаги дифференцируются на две трофические
группы: группа А питается моллюсками и личинка-
ми ручейников, группа G – амфиподами. Ручьевые
гольцы потребляют амфибиотических насекомых в

Рис. 2. Соотношение стабильных изотопов азота
15N/14N и углерода 13C/12C в мышечной ткани голь-
цов Salvelinus malma бассейна оз. Азабачье: 1 – озёр-
но-речные хищники FL > 40 см, 2 – озёрно-речные
хищники FL < 30 см, 3 – озёрно-речные бентофаги
группы А, 4 – озёрно-речные бентофаги группы G,
5 – ручьевые гольцы; (d) – средние значения, (─) и
(│) – ошибки среднего.
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притоках озера. Низкие значения индекса Мориси-
ты свидетельствуют, что трофические ниши голь-
цов не перекрываются.

Специализация гольцов на питании определен-
ным видом пищи подтверждается различиями их
паразитофауны, так как высокая пищевая избира-
тельность и постоянное потребление конкретного
вида пищи приводят к аккумуляции ограниченного
числа видов паразитов (Knudsen et al., 2004).

Для озёрно-речных хищников характерно зара-
жение Dibothriocephalus spp., E. salvelini, P. oncorhynchi
и N. salmonis. Хищники накапливают этих гельмин-
тов, реинвазируясь при питании мелкими рыбами,
которые, в свою очередь, приобретают личинок
гельминтов, потребляя планктон (Platzer, Adams,
1967; Smith, 1973; Knudsen, Klemetsen, 1994; Mikhai-
lova, 2013). Срок жизни в рыбе Dibothriocephalus
spp. составляет несколько лет (Knudsen, Klemetsen,
1994), E. salvelini – два года (Smith, 1973), P. oncorhyn-
chi – до четырёх лет (Platzer, Adams, 1967), N. salmo-
nis – менее года (Mikhailova, 2013). Высокий уровень
инвазии хищных гольцов этими гельминтами гово-
рит о том, что они долгое время питаются рыбой.

Паразитами-индикаторами озёрно-речных бен-
тофагов группы А являются трематоды рода Diplosto-
mum, заражающие рыб при контакте с моллюсками
рода Lymnaea (Karvonen et al., 2006). Только у груп-
пы А отмечен Ichthyocotylurus erraticus, заражаю-
щий рыб при контакте с моллюсками Valvata (Cin-
cinna) (Olson, 1970). Метацеркарии Diplostomum spp.
живут в рыбах не менее 5–6 лет и накапливаются
у них в течение жизни (Marcogliese et al., 2001),
I. erraticus – не менее 5 мес. и, возможно, несколь-
ко лет (Olson, 1970). Заражение группы А паразита-
ми, попадающими в рыб через моллюсков и имею-
щими долгий срок жизни в рыбах, подтверждает их
питание моллюсками у дна водоёма.

Для озёрно-речных бентофагов группы G ха-
рактерна инвазия Cy. farionis, трематодами рода
Crepidostomum и C. truncatus. Заражение рыб Cy. fari-
onis, C. metoecus и C. truncatus происходит при пита-
нии амфиподами (Vik, 1958; Awachie, 1968; Black,
Lankester, 1980). В качестве дополнительных хо-
зяев Cy. farionis указываются подёнки (Crawford,
1943) и амфиподы (Awachie, 1968). Срок жизни в
рыбе Cy. farionis составляет не менее двух лет (Black,
Lankester, 1980), C. truncatus – от 20 сут до 4 мес. (Vik,
1958; Knudsen et al., 2004), трематод рода Crepi-
dostomum – около года (Awachie, 1968). Сильное
заражение группы G паразитами, для которых
амфиподы являются промежуточными хозяева-
ми, подтверждает их систематическое питание
амфиподами.

Паразитами-индикаторами ручьевых гольцов
являются S. ephemeridarum и C. truttae. Промежуточ-
ными хозяевами S. ephemeridarum выступают ли-
чинки подёнок (Moravec, 1994). Заражение рыб
S. ephemeridarum происходит в проточных во-

доёмах, где концентрируются их промежуточ-
ные хозяева (Moravec, 1994). Развитие C. truttae
может быть как прямым (Пугачев, 1984), так и с
участием личинок миног (Moravec, 1994). Срок
жизни в рыбах S. ephemeridarum составляет не-
сколько лет (Moravec, 1994), C. truttae – не более
года (Gibson, 1972).

Таким образом, состав паразитов симпатриче-
ских форм мальмы бассейна оз. Азабачье отража-
ет долговременные различия в их питании. Хищ-
ники, питаясь рыбой, реинвазируются Dibothrio-
cephalus spp., E. salvelini и P. oncorhynchi. Бентофаги
группы А через моллюсков приобретают Diplosto-
mum spp. и I. erraticus. Бентофаги группы G, пита-
ясь амфиподами, заражаются Cy. farionis, C. metoecus
и C. truncatus. Ручьевые гольцы, питаясь насекомы-
ми в ручьях, инвазируются S. ephemeridarum и C. trut-
tae. Судя по имеющимся данным, питание и зара-
жённость паразитами разных форм мальмы не ме-
няется с 1960-х гг. (Коновалов, 1971; Кохменко,
1970; Буторина, 1980).

У гольцов бассейна оз. Азабачье помимо пресно-
водных отмечены морские паразиты – A. simplex s.
lato, Pelichnibothrium speciosum и Brachyphallus crena-
tus. Личинки Anisakis встречались у 56.7% хищни-
ков, 13.3% бентофагов и 6.7% ручьевых гольцов,
только у хищников отмечены P. speciosum (20%) и
B. crenatus (13.3%) (табл. 3). Гольцы оз. Азабачье, по-
видимому, заражаются морскими паразитами в
озёрно-речной системе, не совершая морских ми-
граций. Оз. Азабачье расположено в нижнем тече-
нии р. Камчатка, не изолировано и является нере-
стово-выростным водоёмом для крупных локаль-
ных стад проходных нерки, кижуча и трёхиглой
колюшки (Бугаев, Кириченко, 2008). Морские па-
разиты, в том числе A. simplex, P. speciosum и B. crena-
tus, заносятся в пресные воды проходными рыба-
ми (Ахмеров, 1955; Коновалов, 1971). Личинки Ani-
sakis были найдены у всех форм гольцов. Известно,
что Anisakis в пресных водах сохраняют инвазион-
ную способность и заражают пресноводных рыб
(Гаевская, 2005; Wootten, Smith, 1975), они живут
в рыбах не менее двух лет и накапливаются в тече-
ние жизни (Køie, 2001). У хищных гольцов поми-
мо Anisakis отмечены P. speciosum и B. crenatus. По
всей видимости, хищники реинвазируются этими
морскими паразитами при питании проходной ко-
люшкой, поднимающейся в озеро на нерест. Мне-
ние о том, что гольцы оз. Азабачье заражаются мор-
скими паразитами без выхода в море подтверждает
и то, что на фоне разнообразия и обилия у них
пресноводных видов (15 видов с численностью
до 98.8 экз.) морские паразиты редки и малочис-
ленны (три вида численностью до 3.5 экз.). Об от-
сутствии морских миграций гольцов также свиде-
тельствует обилие у них пресноводных гельминтов
P. umblae, Cr. farionis, C. metoecus E. salvelini, P. longi-
collis, C. truncatus, E. salmonis и N. salmonis, которые
должны были бы погибнуть в случае миграции рыб-
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хозяев в море (Коновалов, 1971; Куперман, 1980;
Bailey et al., 1989). Но эти пресноводные виды были
многочисленны у тех же особей гольцов, у кото-
рых присутствовали (единично) морские парази-
ты. Приведённые факты свидетельствуют в поль-
зу того, что заражение жилых гольцов бассейна оз.
Азабачье происходит в пресных водах: хищники ре-
инвазируются морскими паразитами при пита-
нии проходной колюшкой, идущей в озеро на
нерест, а озёрно-речные бентофаги и ручьевые
гольцы приобретают морского A. simplex непо-
средственно из воды.

Долговременная трофическая сегрегация сим-
патрических форм мальмы бассейна оз. Азабачье
также подтверждается различиями состава стабиль-
ных изотопов (δ15N и δ13С) в мышцах (рис. 2). Ос-
новными факторами, определяющими изотоп-
ный состав тканей рыб, являются их диета и ме-
стообитание (Peterson, Fry, 1987; Post, 2002). По
изотопному составу животные похожи на свои пи-
щевые объекты, с учётом того, что при каждом пе-
реходе на следующий трофический уровень ткани
животных ассимилируют азот на 3–5% и углерод
не более чем на 1.0% (Peterson, Fry, 1987). Соотно-
шение 13C/12C в тканях животных мало изменяет-
ся при переходе на более высокие трофические
уровни (не более 1%), поэтому углерод менее при-
годен для оценки питания рыб. В озёрах δ13С пока-
зателен для различения литоральной и пелагиче-
ской ниш: в литорали источниками углерода
являются макрофиты и детрит, а в пелагиали –
фитопланктон, при этом в литоральной сети значе-
ния δ13С выше, чем в пелагической (France, 1995;
Post, 2002).

Различия в изотопном составе (δ15N и δ13C) у
хищных гольцов разного размера (рис. 2) демон-
стрируют онтогенетический сдвиг питания в тече-
ние жизни. Гольцы меньших размеров питают-
ся разнообразным бентосом в литорали, при дости-
жении FL 25–30 см гольцы перемещаются в
пелагическую нишу, где питаются рыбной пищей,
при этом значение δ13C в их тканях снижается,
а δ15N – повышается (Eloranta et al., 2010). Пе-
реход в течение жизни с питания бентосом на пи-
тание рыбой – широко распространённое явле-
ние у гольцов и отмечено в оз. Чёрное на Курилах
(Савваитова и др., 2000), оз. Кроноцкое на Кам-
чатке (Есин, Маркевич, 2017), в озёрах Забайка-
лья (Alekseyev et al., 2009), Шпицбергена (Hammar,
2000), Финляндии (Kahilainen, Lehtonen, 2003; Elo-
ranta et al., 2010).

Различия в соотношении стабильных изотопов
15N/14N и 13C/12C у двух групп бентофагов (А и G)
также подтверждают их трофическую сегрегацию.
Гольцы, питающиеся амфиподами (G), по сравне-
нию с гольцами, питающимися моллюсками (А),
имеют значения δ15N в среднем на 2.3‰ больше и
δ13C – на 4.7‰ меньше. Соотношение 15N/14N и

13C/12C в мышцах бентофагов соотносится со значе-
ниями состава изотопов их жертв (Eloranta et al.,
2010). У амфипод, по сравнению с моллюсками,
больше 15N, так как первые питаются беспозвоноч-
ными и находятся на более высоком трофическом
уровне, при этом у моллюсков больше 13C, потому
что они питаются перифитоном или растительно-
стью (Markevich et al., 2021). Различия соотноше-
ния 13C/12C в мышцах бентофагов групп А и G
обусловлены не только их диетой, но и, по всей
видимости, топической разобщённостью: груп-
па А активнее использует прибрежную зону, где
обитают лёгочные моллюски, группа G питается
амфиподами на больших глубинах.

Ручьевые гольцы отличаются от озёрно-реч-
ных форм самыми низкими значениями δ15N и
δ13C (рис. 2). Малое содержание 15N в мышцах ру-
чьевых гольцов указывает на их низкий трофиче-
ский уровень: основу их питания составляют
преимущественно хирономиды, которые неиз-
бирательно питаются детритом и составляющи-
ми его компонентами (Butakka et al., 2016). Низ-
кое содержание 13C в мышцах ручьевых гольцов
также может быть обусловлено малой жирностью
их мышечной ткани, поскольку δ13С отслеживает
как белки, так и липиды (Perga, Gerdeaux, 2005).
Диапазон различий δ13С в мышцах ручьевых голь-
цах по сравнению с озёрно-речными формами при-
ближается к 10‰. Такое различие связано не
столько с их питанием, сколько с особенностя-
ми прохождения продукционных циклов в эко-
системах ручьёв по сравнению с озёрами. Основ-
ным источником углерода в ручьях, особенно на
их затенённых участках, является наземная рас-
тительность (Rosenfeld, Roff, 1992), в то время как
в озёрах – фитопланктон и прибрежные водорос-
ли (France, 1995). Ручей (Первый Дьяконовский),
в котором отбирали ручьевых гольцов для анализа
стабильных изотопов, на всем протяжении проте-
кает по лесу в окружении деревьев. Для листвы де-
ревьев δ13С составляет –29.0 ± 0.8‰ (Rosenfeld,
Roff, 1992). У ручьевых гольцов δ13С составляет
‒28.4 ± 0.5‰, что соотносится со значениями
δ13С для листвы деревьев с учётом увеличения при
переходе через трофический уровень. Низкое
значение δ13С у ручьевых гольцов также можно
рассматривать как подтверждение отсутствия их
миграций в озеро.

В целом состав стабильных изотопов (δ15N и
δ13С) в мышцах разных форм гольцов бассейна
оз. Азабачье демонстрирует не только специали-
зацию их питания, но и пространственную разоб-
щённость.

Озёрно-речные хищники, озёрно-речные бен-
тофаги и ручьевые гольцы, по всей видимости, раз-
личаются местами и сроками нереста. В период 15–
24 августа 2021 г. хищники имели гонады III стадии
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зрелости, бентофаги – IV–V, ручьевые гольцы – II.
Поимки бентофагов обоих полов со зрелыми го-
надами в устье р. Лотная в конце августа позволя-
ют предположить, что они нерестятся в сентяб-
ре в р. Лотная и/или других притоках восточной
части озера. Хищные гольцы, вероятно, нере-
стятся в ноябре в р. Бушуйка. Сведения о нере-
сте гольцов в р. Бушуйка имеются в работе Сав-
ваитовой (1989). О наблюдении за скоплением
гольцов в устье р. Бушуйка в ноябре сообщил
С.А. Петров (КамчатНИРО). О репродуктивной
изоляции между озёрно-речными хищниками и
бентофагами (как S. albus и S. malma) могут свиде-
тельствовать различия по аллельным частотам мик-
росателлитных локусов ДНК (Салменкова и др.,
2009).

Ручьевые гольцы в середине августа имели го-
нады II стадии зрелости. II и III стадии зрелости
гонад – фаза роста половых клеток, которая мо-
жет наблюдаться у лососёвых рыб только в год за-
вершения созревания и нереста (Мурза, Христо-
форов, 1991). Интенсивность гаметогенеза у лосо-
сёвых рыб во многом зависит от температуры воды,
так как при низкой температуре гонады созревают
медленнее, а при температуре < 5–6°С процессы га-
метогенеза останавливаются (Мурза, Христофоров,
1991). Малая степень зрелости гонад у ручьевых
гольцов по сравнению с озёрными формами мо-
жет быть обусловлена температурным режимом их
местообитания: ручьевые гольцы населяют ручьи и
мелкие речки, которые питаются грунтовыми во-
дами и тающими снежниками, в то время как в
оз. Азабачье поверхность воды прогревается до
14–16°С (Бугаев, Кириченко, 2008). Ранняя стадия
зрелости гонад у ручьевых гольцов позволяет пред-
положить, что они нерестятся в зимний период. В
озёрах Кроноцкое (Камчатка) и Фьелсфросватн
(Норвегия) глубоководные тугорослые формы
гольцов, обитающие в условиях низких темпе-
ратур, нерестятся в зимний период, в то время как
гольцы из верхних прогреваемых горизонтов не-
рестятся в конце лета–осенью (Есин, Маркевич,
2017; Klemetsen et al., 1997). Изоляция ручьевых
гольцов от озёрно-речных форм достигается бла-
годаря значительному расстоянию между местами
их обитания: ручьевые гольцы держатся в верховьях
притоков, куда озёрно-речные гольцы не подни-
маются (Есин, 2015).

Таким образом, симпатрический комплекс
мальмы бассейна оз. Азабачье представлен че-
тырьмя экологическими формами – озёрно-реч-
ными хищниками, озёрно-речными бентофагами
(две трофические группы) и ручьевыми гольцами.
Комплекс мальмы оз. Азабачье является вторым
по разнообразию после комплекса гольцов оз. Кро-
ноцкое, насчитывающего шесть экологических
форм. Микроэволюционные процессы у голь-
цов оз. Азабачье проходят в условиях конкурен-
ции с другими видами рыб и при отсутствии гео-

графической изоляции, что делает этот комплекс
важным модельным объектом для решения фунда-
ментальных вопросов эволюционной биологии.
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