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Аннотация. На основе сетных уловов получены оценки плотности и био-
массы арктических гольцов Salvelinus alpinus (L.) из различных точек озер Лама 
и Капчук (Красноярский край); построена динамика отношения «масса-длина» 
для локальных популяций из каждой точки. Путем попарных сравнений количе-
ственных параметров выявлены статистически значимые различия по плотности 
и биомассе изучаемых группировок в отдельных точках. Уникальная для каждой 
станции динамика отношения «масса – длина» свидетельствует о стабильности 
плотностных параметров на период сбора данных. Относительно высокая плот-
ность гольца в предустьевых зонах нерестовых рек указывает на аттрактивное 
действие аллохтонного органического вещества. Выдвинута гипотеза о формиро-
вании градиента плотностных показателей в соответствии с градиентом кормно-
сти в отдельных озерах. Голец-«пучеглазка», считающийся глубоководным ви-
дом, представлен в уловах, полученных с глубин 12–28 м, где доля самок с икрой 
на III–IV стадии зрелости достигает 30%. 
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Summary. This investigation is aimed to estimate density and biomass of Arctic 
char Salvelinus alpinus (L.) from four points, different in trophic level and located in 
two oligotrophic lakes – Lama and Kapchuk, in Krasnoyarsk Territory and Taimyr, 
respectively. The samples were collected by gillnets from August 5 to September 3, 
2019, near the mouths of two spawning rivers: the Nikita-Yuryah river flowing into 
Lake Kapchuk (69º48´N, 90º98´E) and the Bunisyak river flowing into Lake Lama 
(69º39´N, 91º59´E). One station was also chosen for each lake ~ 4 km away from the 
rivers’ mouths: the point (69º48´N, 91º88´E) on Lake Kapchuk and the point (69º41´N, 
91º52´E) on Lake Lama. The sampling was conducted by placing single-walled gillnets 
with a mesh size of 20, 30 and 40 mm on the bottom, with 12 hours of fishing time. In 
total, there were 239 specimens of charr belonging to five morphotypes.  

Charr density in the four points was as follows, point 1-0.014 ind/m3, point 2-0.024 
ind/m3, point 3-0.011 ind/m3, and point 4-0.027 ind/m3; charr biomass was: point 1-
1.69 g/m3, point 2-4.72 g/m3, point 3-3.55 g/m3, and point 4-5.04 g/m3. In addition, the 
weight-length relationship was plotted jointly for all morphotypes from the four points. 
By means of pairwise comparisons of quantitative parameters (density and biomass), 
statistically significant differences in density and biomass were revealed between pop-
ulations from the lake points and those from rivers’ mouths. The weight-length rela-
tionship is unique for each station that indicates stability of density and biomass values 
for the period of data collection. The relatively high charr density in the pre-mouth 
zones of spawning rivers demonstrates attractive effect of allochthonous organic intro-
duced by the river flow. One of the morph, the “Goggle-eyed” charr (considered a deep-
water species), is represented in the catches obtained from depths of 12–28 m, where 
the ratio of females at maturity stages III-IV reaches 30%. 

A comparative analysis of density and biomass carried out in different habitats al-
lows assuming that there are background density and biomass of charr (and other spe-
cies of fish) in both lakes, which is significantly lower than those in the high-trophic 
areas confined to the pre-mouth zones of spawning rivers. This hypothesis is also con-
firmed by the statistical analysis results which indicate non-random differences in den-
sity and biomass values. The fact that all morphotypes inhabit the same biotope may 
indicate wide feeding spectra of each morph, which makes it possible to effectively 
consume food resources in oligotrophic lakes. Therefore, it can be assumed that if Bar-
anov’s principle of the dependence of fish abundance on food abundance is true for 
individual water bodies, it will also be true for zones/biotopes of one water body with 
different trophic levels. In this regard, the hypothesis that the gradient of density and 
biomass of charr population is equivalent to the gradient of trophic levels will be valid. 

The article contains 2 Figures, 2 Tables, 54 References. 
Keywords: arctic charr, “goggle-eyed” charr, density, biomass, weight–length re-

lationships, Lama, Kapchuk 
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Введение 

 
Распределение рыб в экологическом отношении является фундаменталь-

ной проблемой современной ихтиологии, тесно связанной с такими явлени-
ями, как миграция, нагул и воспроизводство [1]. В рамках современных под-
ходов учет распределения гидробионтов важен для изучения демографиче-
ских и экосистемных процессов, разработки рабочих моделей биосистем, а 
также решения ряда хозяйственных вопросов [2, 3]. Относясь к числу базо-
вых понятий при определении биоресурсного потенциала водных экоси-
стем, динамика численности рыб в пространстве и времени учитывается в 
различных стратегиях рационального использования биоресурсов [4–6]. 
Корректное описание распределения рыб и его интерпретация как много-
планового экологического явления, таким образом, актуальны в любых сфе-
рах биологических исследований.  

Формирование представлений о распределении рыб в конкретном водоеме 
базируется на оценках, полученных с помощью так называемых статичного и 
динамического подходов [1]. Статичный подход связан с выявлением распре-
деления рыбы по акватории в текущий момент времени [7–9], динамический 
подход подразумевает описание динамики количественных характеристик по-
пуляции, плотности и биомассы, в пространстве и времени с учетом как слу-
чайного (ситуационного) перемещения рыбы по водоему, так и направленного, 
обусловленного миграционным поведением [10–12]. Хотя динамический под-
ход предоставляет существенно более полную информацию, в силу ограничен-
ных возможностей и прежде всего времени исследователь чаще всего доволь-
ствуется именно статичной картиной плотностных параметров.  

Распределение рыб в озерных и речных системах имеет свои особенно-
сти. В речных системах течение играет ключевую роль как фактор среды, 
обусловливающий биотопическую неоднородность как в поперечном, так и 
в продольном направлениях водотока [13–16], являясь также движущей си-
лой и для самих гидробионтов, канализируя их перемещение в пространстве 
[17, 18]. В противоположность этому водная среда озерных систем характе-
ризуется значительно меньшей лабильностью, а сами озерные системы – бо-
лее высокой монотонностью биотопов и размытостью количественных ха-
рактеристик абиотических параметров [19, 20]. Это накладывает свой отпе-
чаток на характер распределения ихтиофауны по акватории водоема, на осо-
бенности перемещения рыбы и на величины плотностных показателей.  
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Величины локальной плотности и биомассы вида по акватории форми-
руются одновременно под влиянием как случайных причин, не поддаю-
щихся количественному анализу, так и факторов / параметров среды, кото-
рые можно непосредственно оценить и измерить [21, 22]. Множество слу-
чайных причин ответственно прежде всего за мозаичность распределения 
рыбы по акватории [23], а под воздействием факторов среды, среди которых 
особую роль играет трофический фактор, формируется порядок величин 
плотностных характеристик, определяющий среднее значение плотности и 
биомассы по водоему, а также границы колебания этих величин [24, 25]. 
В этой связи ключевая роль в озерных экосистемах отводится трофическому 
статусу, на фоне которого совместно с другими параметрами среды опреде-
ляются видовой состав ихтиофауны, внутривидовая структура и количе-
ственные популяционные характеристики [26].  

Работы, связанные с анализом пространственного распределения рыб в 
зависимости от величин параметров среды, представляются актуальными 
как в теоретическом плане – в связи с необходимостью выявления законо-
мерностей формирования, пространственной организации и функциониро-
вания ихтиоценозов в водоемах различных широт, так и с позиции охраны 
и рационального использования рыбных ресурсов, подверженных антропо-
генному воздействию [27]. Такие исследования важны для любых водных 
объектов и в особенности для водоемов охранных зон, где массовые виды 
помимо прочего определяют и рекреационную привлекательность особо 
охраняемых природных территорий (ООПТ). 

Озера Лама и Капчук, Красноярский край, п-ов Таймыр, являются оли-
готрофными озерами [28], расположенными на границе заповедника «Путо-
ранский». Площадь оз. Лама 318 км2, глубина свыше 200 м; согласно госу-
дарственному водному реестру, в озеро впадает 10 крупных рек, из которых 
наибольшую протяженность имеют нерестовые реки Микчангда (129 км) и 
Бунисяк (41 км). Площадь оз. Капчук 23 км2, глубина 110 м; в озеро впадают 
реки Никита-Юрэх (40 км) и Деме (29 км). Из оз. Капчук вытекает р. Капчук 
протяженностью около 2,5 км, соединяющая оз. Капчук с оз. Лама. В озерах 
обитают около 20 видов рыб, в том числе и арктический голец Salvelinus 
alpinus (L.) – перспективный объект биологических исследований различ-
ных направлений [29–31], а также привлекательный объект любительского 
рыболовства.  

Цель работы заключается в интерпретации оценочной плотности и био-
массы арктических гольцов в четырех точках на оз. Лама и оз. Капчук в 
связи с наблюденными факторами среды. Задачами исследования являются 
получение оценок плотности и биомассы на основе уловов жаберных сетей, 
построение отношений «масса – длина» как одного из показателей роста и 
общий анализ причин, определяющих величины плотностных характери-
стик; метод оценки плотности записан в коде языка R и размещен в репози-
тории https://github.com/ItaiVR/Lobyerev-selectivity. Настоящая работа мо-
жет иметь важное значение в свете последствий техногенной катастрофы 
из-за разлива в 2020 г. дизельного топлива на ТЭЦ-3 в Кайеркане (район 
Норильска), что оказало крайне негативное воздействие на водную биоту 
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одного из участков Норило-Пясинской озерно-речной системы [32, 33], к 
которой принадлежат и данные озера. 

 
Материалы и методы  

 
Выборки гольца получены сетным ловом в период с 5 августа по 3 сен-

тября в 2019 г. вблизи устьев двух нерестовых рек: р. Никита-Юрэх, впада-
ющей в оз. Капчук (69º48´N, 90º98´E), и р. Бунисяк, впадающей в оз. Лама 
(69º39´N, 91º59´E); средние глубины лова 15 и 12 м соответственно. Были 
также выбраны по одной контрольной станции для каждого озера: точка с 
координатами (69º48´N, 91º88´E) на оз. Капчук и точка (69º41´N, 91º52´E) на 
оз. Лама; глубины лова 18 и 28 м соответственно. Станции пронумерованы 
в порядке облова: оз. Капчук – станция (1), оз. Капчук, р. Никита-Юрэх – 
станция (2), оз. Лама – станция (3) и оз. Лама, р. Бунисяк – станция (4) (рис. 
1). Обловы проведены одновременной постановкой на дно одностенных жа-
берных сетей шага ячеи 20, 30 и 40 мм; длина и высота каждой сети 30 и 
1,5 м соответственно, время лова ~12 ч. Всего произведено обловов: станция 
(1) – 3 облова, станция (2) – 3, станция (3) – 2 и станция (4) – 7 обловов. В 
процессе первичной обработки уловов все рыбы были измерены, взвешены 
и сфотографированы, взяты отолиты на возраст, а также сняты параметры 
для оценки плотности: максимальный охват тела, длина челюсти и принад-
лежность к классу «объячеившихся» и «запутавшихся» рыб (см. методику).  

Расчет плотности и биомассы произведен с использованием метода оценки 
плотности по сетным уловам [34, 35] и представлен в репозитории 
https://github.com/Feodor1974/Charr_Lama_Kapchuk. В русскоязычном сегменте 
метод описан в статье, посвященной популяционным характеристикам трех 
массовых видов рыб в одном из озер национального парка «Себежский» [36]. 

 

 
 

Рис. 1. Карта-схема района исследования; цифрами указаны  
места облова в озерах Лама и Капчук 

[Fig. 1. Map of the research area; the numbers indicate the sampling points in lakes Lama and Kapchuk] 
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Результаты исследования и обсуждение 
 

Суммарная выборка гольцов по четырем точкам составила 239 экз. 
(табл. 1). Совместно с гольцом в уловах было отмечено 41 экз. сига 
(Coregonus lavaretus), 4 валька (Prosopium cylindraceum), 9 сибирских ряпу-
шек (Coregonus sardinella) и 23 налима (Lota lota). Эти рыбы не представ-
лены в таблице, однако они учитывались при оценке плотности гольца как 
конкурирующие за рабочую поверхность полотна сети. Возраст гольцов опре-
делен лишь частично, что не позволило построить функции линейного и мас-
сового роста, в связи с чем для косвенной оценки роста использовалось широко 
применяемое в ихтиологическом анализе соотношение «масса – длина» [37–
39]. Доли гольцов разных форм, средняя выборочная длина и разброс длин 
представлены в табл. 2; формы гольцов определены на основании результатов 
морфологического и генетического анализа текущего материала [30]. 

Оценки плотности гольца в четырех точках составляют: точка 1 – 
0,014 экз./м3, точка 2 – 0,024 экз./м3, точка 3 – 0,011 экз./м3 и точка 4 – 
0,027 экз./м3; оценки биомассы представлены следующими величинами: 
точка 1 – 1,69 г/м3, точка 2 – 4,72 г/м3, точка 3 – 3,55 г/м3 и точка 4 – 5,04 г/м3. 
Плотностные характеристики отдельных форм гольцов по всем точкам про-
порциональны доле каждой формы в улове (табл. 2). Помимо расчета коли-
чественных оценок, построена динамика отношения «масса – длина» сов-
местно для всех форм в четырех точках (рис. 2, a–d).  

 
Таблица 1  [Table 1] 

Размерный состав гольца в уловах по каждой станции и в сетях разной ячеи  
(О – объячеявшиеся рыбы, З – запутавшиеся рыбы) 

[Size composition of charr in the catches from each station and in the nets of different mesh  
(O – enmeshed fish, З – entangled fish)] 

 

Длина, 
см 

[Length, 
сm] 

Номер станции 
[Station number] 

Размер ячеи жаберной сети 
[Gillnet mesh size]

ячея 20 мм 
[mesh 20 mm]

ячея 30 мм 
[mesh 30 mm]

ячея 40 мм 
[mesh 40 mm] 

1 2 3 4 О З О З О З 
14 –  –  – 1 – 1 – – – – 
15 –  –  1 1 – 2 – – – – 
16 –  1 –  1 – 2 – – – – 
17 2  –  – 7 4 3 – 1 – 1 
18  – 3 1 6 5 3 – 2 – – 
19 2 4  – 12 9 7 – 2 – – 
20 2 1  – 11 8 5 – 1 – – 
21 1 3 2 14 12 6 – 2 – 1 
22 2  – 1 7 5 1 – 3 – 1 
23 2 2  – 7 6 3 – 1 – 1 
24 6 3 2 2 5 4 – 3 – 1 
25 4 2  – 1 3 2 1 1 – –  
26 4 2 1 4 2 2 2 3 – 2 
27 1 — — 1 –  – 1  – 1 –  
28 1 9  – 2 1 – 6 2 2 1 
29 –  3  – 2 1 1 1 –  1 1 
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Длина, 
см 

[Length, 
сm] 

Номер станции 
[Station number] 

Размер ячеи жаберной сети 
[Gillnet mesh size] 

ячея 20 мм 
[mesh 20 mm]

ячея 30 мм 
[mesh 30 mm]

ячея 40 мм 
[mesh 40 mm] 

1 2 3 4 О З О З О З 
30 3 2 4 1 1 –  3 2 3 1 
31 1 4 6 1 1 1 4 2 2 2 
32 1 4 2 3 – 1 4 2 3 – 
33 –  2 3 6 – 1 3 1 4 2 
34 –  5 1 4 – 1 2 3 3 1 
35 1 4 – 4 – – 2 2 3 2 
36  – 1 –  – – – – – 1 – 
37 – 1 – 3 – – 1 – 1 2 
38 – 5 –  – – – 1 2 1 – 
39 – 2 – 1 – – – 1 1 1 
40 – 1 – –  – – – – 1 – 
41 –  – – 2 – – – – 1 1 
42 1 1 1 – – – – 1 – 2 
43  – 2 – – – – – – – 2 
44 1 –  – – – – – – – 1 
45 1 1 – – – – – – – 2 
46 – 1 – – – – – – – 1 
47 – 1 – – – – – – – 1 
48 – 2 – – – – – – – 2 
49 – 1 – – – – – – – 1 
50 – 1 – – – – – – – 1 

Итого 
[Totals] 

239 экз. 
[ind.]

239 экз. 
[ind.]

 
Таблица 2  [Table 2] 

Средняя, минимальная и максимальная длины гольцов различных форм  
в уловах по четырем точкам и их доли в уловах (по [30]) 

[The average, minimum and maximum length of charr of different morphotypes in catches  
from four points, and their ratios in the samples (according [30]) 

 
Номер станции 
[Station number] 1 2 3 4 

Боганидская палия 
[Boganida charr] 

18,5 – 45,631,3 (0,06) 
18,0 – 50,429,2 (0,08) 

30,6 – 37,233,9 (0,09) 
16,2 – 41,925,9 (0,26) 

Голец Дрягина 
[Dryagin’s charr] – 

16,9 – 49,328,6 (0,01) 
24,7 – 44,235,4 (0,38) 

14,0 – 39,625,2 (0,38) 

Голец-«пучеглазка» 
[Goggle-eyed charr] 

21,1 – 39,327,6 (0,13) 
20,5 – 48,531,5 (0,22) 

26,1 – 50,735,7 (0,46) 
17,7 – 41,627,3 (0,23) 

Горный голец 
[Mountain charr] 

18,0 – 43,930,8 (0,09) 
19,2 – 44,832,7 (0,20) – 

18,6 – 43,835,7 (0,13) 

«Основная» форма 
[“Main” morphotype] 

19,8 – 49,532,4 (0,72) 
26,3 – 39,936,5 (0,49) 

24,3 – 38,637,1 (0,07) – 

Объемы выборок, экз.
[Sample size, ind.] 36 74 25 104 

Примечание. Над чертой: min–max (см); под чертой: средняя длина (см) и доля гольцов 
данной формы от общей численности в улове в данной точке (в скобках). 
[Note. Above the line: min–max (cm); below the line: the average length (cm) and the ratio of a given 
morphotype in the sample from a given point (in parentheses)]. 
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Рис. 2. Динамика отношений «масса – длина» для гольцов в четырех точках;  

W(l) – средняя индивидуальная масса рыбы размера l 
[Fig. 2. “Weight–length” relationships for charr from four stations;  

W(l) – an average weight of fish of size l]
 

Существует множество абиотических и биотических факторов среды, в 
совокупности определяющих плотностные характеристики и простран-
ственное распределение рыб данного вида в конкретном водоеме в текущий 
момент времени. Основными ответами организма на определенные вели-
чины параметров среды являются а) рост, детерминирующий время созре-
вания и готовность к размножению, и б) движение как составная часть кор-
мового и репродуктивного поведения [41]. Для анализа, тем не менее, необ-
ходимо выбрать ограниченное количество факторов, в первую очередь 
определяющих плотность и биомассу вида на исследуемой территории. Из-
вестный советский ихтиолог Ф.И. Баранов предложил ставить во главу угла 
трофический фактор, показывая, что обилие рыб в водоеме обусловливается 
прежде всего кормностью и что все прочие естественно-исторические фак-
торы важны, главным образом, постольку, поскольку они отражаются на 
кормности водоема [41]. Помимо этого, анализ проводился с учетом следу-
ющих явлений, широко представленных в природных системах: а) аллох-
тонное вещество в дистрофных и олиготрофных водоемах создает очаги 
плотности кормовых организмов, что вызывает аттрактивный трофический 
эффект у консументов высшего порядка [42, 43]; б) молодь лососевых рыб 
после ската некоторое время держится в предустьевых участках нерестовых 
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рек и ручьев, привлекая к себе хищника [44–46]; в) ветровой сгон способ-
ствует перемещению взвешенного органического вещества и живых орга-
низмов в горизонтальном направлении [47–49]; г) каннибализм как явление, 
типичное для лососевых рыб [50]. В основе интерпретации лежит попарное 
сравнение плотностных параметров, полученных для отдельных станций. 

Станция (2) – станция (4). Выборки взяты в разных озерах в непосред-
ственной близости от устьев нерестовых рек Никита-Юрэх и Бунисяк [29] в 
точках с высоким содержанием аллохтонной органики. Учитывая то, что 
озера Лама и Капчук относятся к классу олиготрофных озер [28], привнос 
органического вещества вызовет повышенную по сравнению с остальными 
частями водоема продукцию кормовых организмов, формирующую соот-
ветствующую плотность консументов. На высокую кормность биотопов 
указывают сравнительно высокие оценки плотности 0,024 и 0,027 экз./м3 и 
биомасса 4,72 и 5,04 г/м3 в точках (2) и (4) соответственно. Статистический 
анализ с использованием теста χ2 показал отсутствие достоверных различий 
между количественными параметрами: величина χ2 для плотности (χ2 = 0,35) 
и биомассы (χ2 = 0,11) меньше порогового значения 3,85 для одной степени 
свободы при уровне значимости p = 0,05, что позволяет в обоих случаях 
принять нулевую гипотезу. Кроме того, локальная группировка гольца в 
точке (4) (рис. 2, d) представлена по меньшей мере двумя группами с раз-
личными темпами роста: распределение, описываемое функцией  𝑊(𝑙) = 25,93 ∙ exp(0,10 ∙ 𝑙) (верхняя ветвь), включает преимущественно 
гольца Дрягина и боганидскую палию, тогда как распределение, аппрокси-
мированное функцией 𝑊(𝑙) = 14,75 ∙ exp(0,09 ∙ 𝑙) (нижняя ветвь), принад-
лежит гольцу-«пучеглазке». 

Как видно из табл. 2, первое место по обилию в точке (2) занимает «ос-
новная» форма гольца, 49% от улова, в то время как в точке (4) эта форма не 
отмечена. Для обеих точек характерно наличие гольца-«пучеглазки» при-
мерно в равных долях – 22% в точке (2) и 23% в точке (4); существенная 
разница наблюдается для горного гольца – 20% в точке (2) и 13% в точке 
(4). Доля боганидской палии в точке (4) в три раза больше, чем в точке (2), – 
26 и 8% соответственно. Наконец, наибольшее различие в относительном 
обилии отмечено для гольца Дрягина – 1% в точке (2) и 38% в точке (4).  

Станция (1) – станция (3). Точки (1) и (3) в озерах Капчук и Лама уда-
лены от устьев нерестовых рек на расстояния в среднем около четырех ки-
лометров. Заметны схожие величины плотности – 0,014 и 0,011 экз./м3 при 
том, что оценки биомассы различаются почти вдвое – 1,69 и 3,55 г/м3 для 
точек (1) и (3) соответственно, что говорит о наличии в точке (3) более круп-
ной рыбы. Значения χ2 для плотности и биомассы равняются 1,44 и 12,60, 
вследствие чего в первом случае принимается (1,44 < 3,85), а во втором от-
вергается (12,60 > 3,85) нулевая гипотеза. При сопоставлении графиков  
(2, а) и (2, с) нужно отметить схожий диапазон размерных групп, массово 
представленных в выборках. Данный диапазон существенно меньше тако-
вого для выборок из точек (2) и (4), что связано с более низкой плотностью 
гольца в этих точках и соответственно, с более низкой вероятностью стар-
ших возрастных групп войти в улов [34]; тем не менее по мере увеличения 
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объема выборок старшие возрастные группы будут накапливаться. Более 
низкая по сравнению с точками (2) и (4) локальная плотность и биомасса 
гольца в точках (1) и (3) являются следствием пониженной кормности дан-
ных биотопов, так как на эти зоны уже не распространяется влияние речного 
стока.  

Сравнивая доли различных форм из точек (1) и (3) (см. табл. 2), можно 
отметить долю гольца-«пучеглазки» в биотопе (1) почти в четыре раза ниже, 
чем в биотопе (3), – 13 и 46% соответственно, тогда как доля «основной» 
формы в биотопе (1) в 10 раз выше – 72 и 7%. Доля боганидской палии в 
точке (3) в полтора раза выше, чем в точке (1), – 9 и 6%. Наконец, голец 
Дрягина в биотопе (3) представлен долей в 38% от общей величины плотно-
сти и отсутствует в биотопе (1), тогда как горный голец отсутствует в точке 
(3) и имеет долю 8% в точке (1).  

Станция (1) – станция (2). Величины плотностных показателей в точ-
ках (1) и (2) оз. Капчук указывают на более высокую плотность и биомассу 
гольца в кутовой части озера, куда впадает р. Никита-Юрэх, – 0,014 и 
0,024 экз./м3, и 1,69 и 4,72 г/м3 соответственно. Значения χ2 для плотности и 
биомассы составляют 6,93 и 22,34; обе величины превышают пороговое зна-
чение 3,85, что позволяет отвергнуть нулевую гипотезу о сходстве. Плот-
ностные различия здесь можно отнести на счет более высокой кормности 
биотопа (2) вследствие привноса аллохтонной органики речным стоком. 
Необходимо учесть и следующее обстоятельство. На оз. Капчук имеется 
стабильное юго-восточное направление ветра вдоль центральной оси озера 
благодаря особому расположению окружающих его гор. Следствием такой 
ветровой устойчивости, например, является многолетний слой плавника 
толщиной до полутора метров и протяженностью по береговой линии около 
2 км, скопившийся на побережье недалеко от устья р. Никита-Юрэх. Ветро-
вой сгон воды также будет способствовать перемещению в кутовую часть 
озера как взвешенного органического вещества и планктона, так и ранней мо-
лоди рыб, например, личинок и мальков нерестящегося в озере гольца, под-
нимающихся к поверхности вследствие суточных вертикальных миграций 
[49]. Устойчивое направление ветра совместно с речным стоком, таким обра-
зом, вносят существенный вклад в дифференциацию кормности по водоему и 
формируют соответствующие градиенты плотностных показателей рыб. 

В соответствии с данными табл. 2, богадиндская палия в биотопах (1) и 
(2) представлена почти равными долями – 6 и 8% соответственно, доля 
гольца-«пучеглазки» в точках (1) и (2) – 13 и 22%, а горный голец в точках 
(1) и (2) имеет доли 9 и 20%. Наконец, доли «основной» формы в точках (1) 
и (2) составляют 72 и 49%. 

Станция (3) – станция (4). Факторы среды, ответственные за величины 
плотностных параметров в точках (3) и (4) оз. Лама, вероятно, такие же, как 
и для оз. Капчук, с той лишь разницей, что ветровая активность здесь не 
столь канализирована, а кормность оз. Лама в целом выше. Оценочная плот-
ность для точек (3) и (4) составляет 0,011 и 0,027 экз./м3, что соответствует 
биомассе 3,55 и 5,04 г/м3. Значения χ2 для плотности и биомассы равняются 
17,73 и 3,01, на основании чего нулевая гипотеза о сходстве плотностных 
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оценок в первом случае отвергается (17,73 > 3,85), а во втором принимается 
(3,01 < 3,85). Характерным оказывается наличие в точке (3) одного распре-
деления «масса – длина», тогда как в точке (4) отчетливо видны два тренда 
(см. рис. 2, d). Это является косвенным подтверждением обособленности 
группировок (3) и (4) по крайней мере в период сбора данных; в противном 
случае расстояние в ~4 км между точками (3) и (4) не могло бы служить 
препятствием к перемещению рыбы в обоих направлениях и взаимному пе-
ремешиванию, вследствие чего имела бы место однородность размерно-ви-
дового состава, которая была бы выявлена при сопоставлении. 

Исходя из данных табл. 2, отмечены существенные различия прежде 
всего у боганидской палии в точках (3) и (4) – 9 и 26% соответственно. Доля 
гольца-«пучеглазки», наоборот, вдвое выше в точке (3) – 46 и 23% соответ-
ственно. Голец Дрягина в обеих точках представлен одинаковыми долями в 
38%. Наконец, горный голец отсутствует в точке (3) и представлен долей 
13% в точке (4), тогда как «основная» форма отсутствует в точке (4), а в 
точке (3) имеет долю 7%. 

Сравнительный анализ количественных параметров локальных группи-
ровок из разных биотопов позволяет допустить существование фоновой 
плотности и биомассы гольца по акватории обоих озер, которая суще-
ственно ниже плотности и биомассы гольца в высококормных областях, 
приуроченных, в частности, к предустьевым зонам рек. Данная гипотеза 
находит свое подтверждение в результатах статистического анализа, свиде-
тельствующих о значимых различиях в величинах количественных парамет-
ров. Вероятно, подобное допущение справедливо и по отношению к другим 
массовым видам рыб – например, весь налим и сиг были пойманы исключи-
тельно в предустьевых зонах. Наличие же в одном биотопе нескольких форм 
гольца говорит о достаточно широком пищевом спектре каждой формы, что 
в условиях олиготрофии обоих водоемов дает возможность эффективно по-
треблять кормовой ресурс. Можно предположить, следовательно, что если 
принцип Баранова о зависимости обилия рыб от кормности справедлив для 
отдельных водоемов, он также будет справедлив и для участков одного во-
доема с различной кормностью, где динамика кормности как аттрактивного 
фактора определенной силы создает соответствующий градиент плотност-
ных показателей. 

Необходимо отметить то примечательное обстоятельство, что голец-«пу-
чеглазка», считающийся глубоководным видом [29, 51], был пойман на глу-
бинах 12–28 м, причем в точках (3) и (4) около 30% всех особей «пу-
чеглазки» представлено самками с икрой на III–IV стадии зрелости. Как по-
казано выше, одно из распределений «масса – длина» на рис. 2, d, аппрокси-
мированное функцией 𝑊(𝑙) = 14,75 ∙ exp(0,09 ∙ 𝑙), принадлежит гольцу-
«пучеглазке». Параметры функции схожи с таковыми для точки (3), 𝑊(𝑙) = 11,51 ∙ exp(0,10 ∙ 𝑙), где на долю «пучеглазки» приходится 46% 
всего объема выборки. Факт наличия гольца-«пучеглазки» на относительно 
мелководном горизонте в обоих озерах зафиксирован впервые, и это может 
послужить стимулом к дополнительным исследованиям, посвященным 
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уточнению представлений об экологии не только этой формы, но и других 
форм гольца как в озерах Лама и Капчук, так и во многих водоемах региона.  

Выбор функции для описания динамики отношений «масса – длина» сде-
лан в пользу экспоненциальной зависимости вида 𝐴 ∙ exp(𝐵 ∙ 𝑙) по причине 
высокого абсолютного значения параметра А по сравнению, например, с па-
раметром А в широко используемой для этих целей степенной функции 𝐴 ∙ 𝑙 [38, 39]. В случае экспоненциальной зависимости при округлении ве-
личины А данный параметр остается значимой величиной, что делает сопо-
ставление более иллюстративным. К примеру, величины параметра А экс-
поненциальной функции для точек (2) и (3), округленные до сотых, равня-
ются 19,94 и 11,51 соответственно (см. рис. 2, b–c), тогда как при аппрокси-
мации тех же самых распределений степенной функцией 𝐴 ∙ 𝑙 величины па-
раметра А, округленные до тысячных, составляют 0,011 и 0,003. Тем не менее 
следует отметить, что математическое описание распределения «масса – длина» 
любой из двух функций оказывается по сути формальным, и выбор здесь продик-
тован лишь большей наглядностью экспоненциального уравнения. 

Остается открытым вопрос о стабильности плотностных характеристик 
в каждой отдельной точке и в озерах Лама и Капчук в целом. Вопрос напря-
мую связан с проблемой панмиксии и степенью ее выраженности по край-
ней мере для отдельных форм гольца, о чем на данном этапе можно говорить 
преимущественно с позиции гипотезы. Согласно проведенным ранее иссле-
дованиям, у боганидской палии, «пучеглазки» и горного гольца из озер Лама 
и Капчук и из разных точек каждого из озер отсутствуют значимые различия 
как в популяционно-генетической структуре [30], так и по морфологиче-
ским признакам и форме отолитов [52]. Однородность генетической струк-
туры локальных группировок достоверно свидетельствует об отсутствии 
«хоминга», вследствие чего производители, случайным образом перемеща-
ясь по водоему, в конечном счете перемешиваются на разных нерестили-
щах. Соответственно, для данных морфотипов следует допустить существо-
вание панмиксных популяций благодаря эффективному числу мигрантов 
(прежде всего, между озерами), достаточному для формирования генетиче-
ски однородных группировок с одними и теми же онтогенетическими тра-
екториями [52]. Стабильность плотностных параметров, с одной стороны, и 
одновременно возможность внутри- и межозерных перемещений гольца – с 
другой, хорошо согласуются с понятием «емкости среды» отдельных био-
топов [53, 54], которая (емкость) характеризуется совокупностью величин 
биотических и абиотических показателей и в первую очередь величиной 
кормности [41]. Каждый биотоп, таким образом, способен «вместить» опре-
деленное количество гольцов разных форм в составе других видов рыб, 
имеет характерную «упругость» по отношению к дополнительному количе-
ству мигрантов из смежных областей, а особи из соседних биотопов взаи-
мозаменяемы.  

Текущий анализ, строго говоря, мог бы быть проведен с использованием 
нормированных уловов, однако показатель «улов на усилие» нельзя ставить 
в один ряд с плотностными характеристиками, использование которых в 
промысловой ихтиологии и различных биологических исследованиях 
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несравненно шире. Например, экологическая катастрофа 2020 г. в резуль-
тате разлива нефтепродуктов в р. Амбарная (Норильск) не затронула биоты 
озер Лама и Капчук, в связи с чем плотностные показатели местных ихтио-
ценозов могли бы послужить эталонами при анализе и моделировании со-
стояний ихтиофауны водоемов Норило-Пясинской водной системы, под-
вергшихся негативному воздействию.  

 
Заключение  

 
Выявлены статистически значимые различия между плотностными ха-

рактеристиками арктического гольца различных форм в биотопах, приуро-
ченных к предустьевым зонам нерестовых рек, и в биотопах без влияния 
речного стока. Пять форм арктического гольца отмечены совместно на всех 
станциях. Голец-«пучеглазка», считающийся глубоководным видом, обна-
ружен во всех точках на глубинах в диапазоне 12–28 м. В двух из четырех 
точках (оз. Лама) около 30% всех самок гольца-«пучеглазки» отмечены с 
икрой на III–IV стадии зрелости. 
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