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Исследован состав пищи судака Sander lucioperca в Рыбинском водохранилище в период потепления
климата в регионе и значительных колебаний уловов южного вселенца – тюльки Clupeonella cul-
triventris. В период относительно низкой численности тюльки (2007−2014 гг.) по сравнению со сле-
дующим после её массовой вспышки численности годом (2016) доля этого вида в пище судака была
в два раза меньше (28.3 против 60.7% числа съеденных жертв). В 2007−2016 гг. тюлька занимала пер-
вое место в рационе судака: её доля в его рационе на русловых и пойменных участках водоёма со-
ставляла соответственно 39.5 и 33.9%. В 2010-е гг. период интенсивного нагула судака длился до де-
кабря включительно. По сравнению с периодом климатической нормы у младших возрастных
групп судака (3+−6+) изменились сроки и места нагула: они нагуливаются на биотопах открытой и
закрытой литорали, питаясь молодью плотвы Rutilus rutilus. Основным кормовым объектом особей
старше 6+ остаётся тюлька − обитатель русловых зон речных плёсов.
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Потепление климата в XXI в. становится важ-
ным фактором, влияющим в целом на экосистему
Рыбинского водохранилища и на отдельные её
звенья (Рыбы …, 2015; Лазарева и др., 2018). Так,
за 30-летний период (1976−2005) средняя темпе-
ратура поверхностного слоя воды в водоёме воз-
росла на 3.1°С, при максимальный скорости по-
вышения в июле − 0.7−1.2°С/10 лет (Литвинов,
Рощупко, 2010). В 2000-е гг. средняя продолжи-
тельность вегетационного периода увеличилась
на 20 сут (с 193 до 213) за счёт более позднего на-
ступления ледостава (конец ноября) (Литвинов
и др., 2012). На изменение климата среагировали
все звенья экологических цепей водоёма и, преж-
де всего, первичное − фитопланктон (Девяткин
и др., 2012; Литвинов и др., 2012, 2014; Минеева
и др., 2016; Сахарова, Корнева, 2018). В зоопланк-
тонном сообществе в 2004−2010 гг. зарегистриро-
вано увеличение в 1.5−3.0 раза численности всех
копепод, большинства крупных кладоцер, а так-
же сдвиг структуры сообщества в сторону увели-
чения доли крупных организмов (Лазарева, Соко-
лова, 2016). Вследствие потепления увеличилась
продолжительность периода массового развития

летнего зоопланктона и сформировался мощный
пик его обилия во второй половине лета. Это по-
служило важным фактором для успешной нату-
рализации нового планктофага − тюльки Clupeo-
nella cultriventris (Лазарева, Соколова, 2016).

Черноморско-каспийская тюлька появилась в
Рыбинском водохранилище в конце 1990-х гг. Пер-
вые две фазы её натурализации (проникновение и
начало воспроизводства) прошли в течение шести
лет (Кияшко, Слынько, 2012). Третья фаза натура-
лизация вселенца длилась три года (2000−2002); в
течение этого периода наблюдался интенсивный
рост его численности, в результате чего он стал
доминирующим видом пелагиали (Рыбы …, 2015).
В эти годы тюлька стала одним из основных объ-
ектов питания всех хищных рыб в водоёме и,
прежде всего, пелагического хищника − судака
Sander lucioperca (Степанов, Кияшко, 2008). Она
составляла 61% общего числа рыб-жертв судака,
при этом значение двух традиционных местных
видов (окуня Perca fluviatilis и ерша Gymnocephalus
cernuus) в его пище уменьшилось (Герасимов
и др., 2013; Иванова, Свирская, 2014). После 2003 г.
популяция вселенца перешла в IV фазу развития,
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когда динамика её численности приобрела колеба-
тельный характер. Межгодовые флуктуации чис-
ленности были значительными: средние уловы
тюльки в 2007 г., например, отличались от таковых
в 2004 г. в 5.4 раза, в 2012 и 2015 гг. − в 12 раз. Но и в
этот период тюлька по-прежнему сохраняла ста-
тус доминирующего вида, её доля в уловах состав-
ляла 34−78% (Герасимов и др., 2009, 2018; Кияш-
ко и др., 2012).

Цель работы − изучить питание судака Рыбин-
ского водохранилища в разных биотопах его обита-
ния в условиях изменяющейся численности все-
ленца и продолжающегося потепления климата.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в 2007−2016 гг. в Рыбинском
водохранилище на трёх русловых участках (Цен-
тральный, Шекснинский и Моложский плёсы) и
в пойменном участке Волжского плёса. Цен-
тральный плёс представляет собой затопленное
междуречье рек Шексна, Молога и Волга; Шекс-
нинский плёс расположен в северо-западной ча-
сти водохранилища в бывшей долине р. Шексна,
Моложский − в северо-восточной его части вдоль
русла р. Молога; Волжский − в южной части во-
дохранилища. Русловые участки этих плёсов име-
ют глубину от 11 до 23−30 м; пойменный участок
Волжского плёса − до 9 м (Рыбинское водохрани-
лище …, 1972).

На русловых участках водоёма судаков отлав-
ливали донным (горизонтальное раскрытие 18 м,
вертикальное – 2 м, ячея в кутке 22 мм) и разно-
глубинным (соответственно 17.3 и 1.8 м, 4 мм)
тралом на глубине 10−14 м во время ежегодных
осенних рейсов. Параллельно с тралением прово-
дили гидроакустическую съёмку с целью опреде-
ления обилия рыб на биотопе по методике, разра-
ботанной Юдановым с соавторами (1984). Гори-
зонт лова определяли по данным эхолота. Всего
на русловых участках выловлено 247 судаков (в
Центральном плёсе 79 экз., в Шекснинском − 82, в
Моложском – 86). На пойменном участке Волж-
ского плёса, находящемся на расстоянии 500 м от
затопленного русла Волги, судаков отлавливали
ежегодно в марте–мае и сентябре–декабре сетями
(ячея 40−80 мм), выставляемыми на глубине
5−10 м. Всего на пойме было выловлено 258 су-
даков.

У всех рыб измеряли стандартную длину (SL) и
массу, определяли пол, стадию зрелости половых
продуктов, возраст (Правдин, 1966); извлекали же-
лудочно-кишечный тракт и замораживали. Каме-
ральную обработку содержимого желудка хищни-
ка проводили по методике Фортунатовой и Попо-
вой (1973). В пищевом комке подсчитывали число
и видовой состав заглоченных рыб, их длину. Вид
и размеры переваренных рыб-жертв определяли

по форме и величине глоточных зубов (для Cy-
prinidae) и предкрышечных костей (для Percidae)
по таблицам Ковалева (1958). Всего исследовано
содержимое желудков 505 судаков. Значение от-
дельных видов рыб в питании хищника оценива-
ли в процентах общего числа съеденных жертв.

Отлов тюльки проводили во время тралово-
акустической съёмки на тех же станциях, что и
отлов судака. Численность тюльки в водоёме оце-
нивали с помощью показателя улова на усилие
исследовательского трала (экз/10 мин траления).
Данные по уловам тюльки, собранные на 15 стан-
дартных станциях, расположенных по всей аква-
тории водоёма, суммировали и подсчитывали
среднее значение показателя для водоёма в каж-
дый год наблюдений. Плотность рыб (экз/м2) на
отдельных станциях рассчитывали как по трало-
вым уловам, так и по данным, полученным с эхо-
лота EY-500 с помощью программы Echoview 5.0
методом эхоинтеграции.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Динамика уловов тюльки (рис. 1). Вселившись в

Рыбинское водохранилище, вид достиг высокой
численности к 2002 г. (за 10 мин траления вылавли-
вали в среднем 757 экз.). В течение последующих
12 лет (2003−2014) наблюдали значительные коле-
бания уловов вселенца от 46 до 544 экз/10 мин тра-
ления. В 2015 г. была отмечена мощная вспышка
численности тюльки в водоёме (1229 экз/10 мин
траления), а на следующий год − её резкий спад (в
7.4 раза).

Скопления тюльки обычно имеют шаровид-
ную форму, занимают наиболее продуктивные
биотопы пелагиали, концентрируясь на горизон-
те 4−8 м (Рыбы …, 2015). На эхограмме, сделан-
ной в августе 2015 г. (рис. 2), отчётливо видны
скопления тюльки, различающиеся по объёму
(7.67, 27.25, 4.17 м3) и плотности (соответственно
75.83, 19.52, 28.51 экз/м2). Они находятся на рас-
стоянии 5−10 м друг от друга. Рядом со скоплени-
ями тюльки часто фиксировали эхоотметки круп-
ных рыб. В годы с низкой численностью вселенца
его скопления были расположены на большем
расстоянии друг от друга.

Размерный и возрастной состав судака. На рус-
ловых участках водоёма встречались судаки
SL 185−750 мм; основу улова (51.3%) составляли
особи SL 300−499 мм (рис. 3а). Кривая распреде-
ления рыб по длине тела сильно вытянута вправо
за счёт наличия крупных особей: SL 450−599 мм
(23.4%) и ≥600 мм (6.5%). Доля мелких рыб (SL <
< 300 мм) составляла 18.8%. Размерный ряд суда-
ков, выловленных на пойме, был менее широким −
SL 167−600 мм – с модальным классом SL 350−
399 мм (33.3%). На долю рыб SL 400−449 мм при-
ходилось 16.7%, SL 300−349 мм − 24.3%. Более
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крупные хищники (SL ≥ 450 мм) составляли в
уловах всего 7.6%, а мелкие (SL < 300 мм) – 18.1%.

Возрастной состав судака на сравниваемых
биотопах тоже различался (рис. 3б). На русловых
участках отмечены особи в возрасте 1+−13+.
Кривая их распределения имеет два модальных
класса − 4+ (25.5%) и 8+ (17.4%). Возрастные груп-
пы 1+−3+ составляли 15.2% улова, 5+−7+ − 31.9%,
8+−11+ – 26.2%, 12+−13+ – 1.2%. На пойме

встречались судаки в возрасте 1+−10+. Кривая их
распределения была одновершинной с модаль-
ным классом 4+ (32.5%). По численности здесь
доминировали особи в возрасте 5+−7+ (44%), бо-
лее старые рыбы составляли 3.1%, а возрастные
группы 1+−3+ − 20.4% улова.

Таким образом, в выборке из русла присут-
ствовали более крупные по размерам и старшие
по возрасту рыбы, чем в выборке из поймы.

Рис. 1. Динамика уловов тюльки Clupeonella cultriventris в Рыбинском водохранилище в 1998−2016 гг.
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Рис. 2. Эхограмма распределения тюльки Clupeonella cultriventris в Рыбинском водохранилище в августе 2015 г.: 1 − эхо-
отметки крупных рыб, 2 − скопления тюльки.
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Питание судака. Спектр питания судака Ры-
бинского водохранилища в 2007−2016 гг. включал
15 видов рыб: тюлька, окунь, ёрш, плотва Rutilus
rutilus, синец Abramis ballerus, лещ A. brama, густе-
ра Blicca bjoerkna, чехонь Pelecus cultratus, карась
Carassius auratus, уклейка Alburnus alburnus, мо-
лодь судака, бёрш Sander volgensis, щука Esox lu-
cius, щиповка Cobitis taenia, ряпушка Coregonus al-
bula.

На русловых участках водохранилища видовой
состав пищи судака заметно различался. Так, в
Центральном плёсе (рис. 4а) тюлька оставалась
его постоянным и основным кормовым объектом
(30−52% общего числа жертв) во все годы наблю-
дений1, несмотря на значительные колебания её
численности в уловах пелагического трала. За-
метную роль в питании судака имели также два

1 По техническим причинам у нас отсутствуют данные по
составу пищи судака в 2015 г. − во время массовой вспыш-
ки численности тюльки в водоёме.

вида местной фауны – ёрш и окунь. В Шекснин-
ском плёсе тюлька входила в число основных
кормовых объектов питания судака только в 2008,
2009 и 2016 гг. (рис. 4б). В 2011−2012 гг. потребле-
ние вселенца резко сократилось, несмотря на то,
что самые высокие уловы тюльки в этом районе
были зарегистрированы именно в 2011 г. На рус-
ловых участках Шексны хищники интенсивно
откармливались местными видами: окунем, ер-
шом и синцом, а лещ и плотва были второстепен-
ными объектами питания. В Моложском плёсе
(рис. 4в) тюлька вообще не встречалась в желуд-
ках судака (2008−2009 гг.) или была второстепен-
ным объектом откорма (2011−2012 гг.). Состав
его пищи характеризовался почти ежегодной
сменой основных кормовых объектов: в 2008 г.
доминировал окунь (63%), в 2009 г. – ёрш (75%),
в 2011−2012 гг. – плотва (40−48%), в 2016 г. – ёрш
(32%) и тюлька (29%).

Из приведённых на рис. 4 данных видно, что в
отдельные годы численность тюльки в учётных

Рис. 3. Размерный (а) и возрастной (б) состав судака Sander lucioperca на русловых (−d−) и пойменных (−s−) участках
Рыбинского водохранилища в 2007−2016 гг. Число исследованных рыб: русло − 247 экз., пойма − 258 экз.
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уловах малькового трала не совпадала с её долей в
рационе судака. Это свидетельствует о его изби-
рательности по отношению к тюльке, поскольку
она встречалась в желудках хищников в годы ми-
нимальных уловов и, наоборот, отсутствовала в
годы относительно высокой численности. На ви-

довой состав пищи судака вспышка численности
вселенца в 2015 г. продолжала оказывать влияние
и на следующий год, особенно в Моложском и
Шекснинском плёсах.

На пойменном участке Волжского плёса спектр
питания судака более изменчивый и разнообраз-

Рис. 4. Состав пищи судака Sander lucioperca на русловых участках Рыбинского водохранилища, осень 2007−2016 гг.:
а − Центральный плёс, б − Шекснинский плёс, в − Моложский плёс; 1 − тюлька Clupeonella cultriventris, 2 − окунь Perca
fluviatilis, 3 − ёрш Gymnocephalus cernuus, 4 − плотва Rutilus rutilus, 5 − синец Abramis balerus, 6 − лещ A. brama, 7 – судак,
8 − прочие виды рыб; (− j −) − уловы тюльки; n − число исследованных рыб.
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ный, чем в русловых зонах водохранилища. Соот-
ношение видов жертв в рационе судака в значитель-
ной степени зависит от обилия сеголеток того или
иного вида в водоёме. По данным Столбунова
(2016), в многоводные годы численность всей моло-
ди и отдельных её видов в уловах в 1.5−2.0 раза вы-
ше, чем в маловодные; например, плотность рыб
в скоплениях в многоводном 2013 г. превышала
таковую в маловодном 2014 г. в 1.9 раза (3.9 про-
тив 2.1 экз/м2). В 2008 г. в связи с поздним нерестом
фитофилов (акватории большинства прибрежных
нерестилищ оказались незалитыми из-за низкого
уровня воды в водоёме) наиболее многочисленны-
ми в стаях молоди были лещ и густера. Эти два вида
и доминировали в пище судака в тот год, составляя
в сумме >82%. Кроме них в его желудках встре-
чался только окунь (рис. 5а). В многоводные го-
ды, которые характеризуются ранним и эффек-

тивным нерестом фитофилов, спектр питания
хищников был более широким: лещ, окунь, плот-
ва, синец (2013 г.). В маловодный 2014 г. отчётли-
во прослеживалась сезонная смена рыб-жертв в
рационе судака: весной он откармливался пре-
имущественно на стаях плотвы, а осенью – на
скоплениях тюльки, которая в это время прохо-
дила по русловому участку Волжского плёса на
зимовку. Весной и осенью 2016 г. судак питался
только тюлькой.

Определённый интерес представляют наши
данные по питанию судака в декабре (рис. 5б). В
2007 г. пища была обнаружена в желудках 73% су-
даков, в 2012 г. − 75%, в 2014 г. − 100%, в 2016 г. −
92%. Среди жертв во все годы наблюдений доми-
нировала тюлька (67−89%), преимущественно её
2-летки SL 60−80 мм; другие виды рыб имели вто-
ростепенное значение. Осенью тюлька начинает

Рис. 5. Состав пищи судака Sander lucioperca в Волжском плёсе Рыбинского водохранилища в весенний и осенний се-
зоны (а) и в декабре (б) 2007−2016 гг.; 9 − густера Blicca bjoerkna; 1–8 – см. на рис. 4.
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перемещаться к местам зимовки – в глубоковод-
ные районы речных плёсов с наличием стокового
течения (Степанов, 2011). Во время перехода тюль-
ки к местам зимовки, а также в декабре судак от-
кармливался на её скоплениях. Питались тюлькой
преимущественно крупные судаки (SL > 400 мм).

Размерный состав судака в годы разной водно-
сти. Весной многоводного 2013 г. (рис. 6а) на
биотопах поймы доминировали по численности
(72.8%) крупные (>400 мм) и старшие (≥7+) особи
судака. Эту группу составляли уже отнерестив-
шиеся самки (56%) и самцы (44%) с половыми
продуктами VI−II стадии зрелости. Все они пита-
лись, но не очень активно. В их желудках находи-
ли по одному (редко два) экземпляру плотвы
(33.2%), а также ерша, синца, карася и окуня (каж-
дый вид по 16.7%).

Молодые судаки (SL 300−400 мм, 4+−6+) в
большом количестве (90%) встречались на биото-
пах поймы осенью 2013 г. (рис. 6б). Они начали
интенсивно питаться молодью рыб в конце сен-
тября, когда сеголетки достигли SL ≥ 30 мм, при

этом в одном желудке хищника встречалось по
пять–семь жертв. В сентябре–октябре основу их
рациона составили лещ (41.8%), окунь (32.7%) и
плотва (18.2%). Весной следующего 2014 г. хищ-
ники этой размерной группы откармливались
преимущественно годовиками плотвы (81.5%).
Размеры годовиков плотвы, в стаях которой судак
выбирал жертв, варьировали от 50 до 80 мм. В ос-
новном хищники поедали рыб SL 60−70 мм
(80.3%). Более мелкую (SL 50−60 мм) и крупную
плотву (SL 80−100 мм) судак захватывал в мень-
шем количестве (соответственно 3.6 и 16.1%).

Весной маловодного 2014 г. крупных судаков
(SL > 400 мм, ≥ 7+) в литорали водоёма не было
(из-за низкого уровня воды).

Размеры жертв судака. На русловых участках
водоёма в желудках судака была обнаружена
тюлька SL 20−100 мм (рис. 7а). Чаще всего они
потребляли рыб SL 40−79 мм (89%), это взрослые
особи возрастом 1+−2+. Мелкими (SL < 40 мм,
масса 1−3 г) и крупными экземплярами (SL ≥ 80 мм,
6−10 г), достигшими предельного возраста 3+

Рис. 6. Размерный состав судака Sander lucioperca в Волжском плёсе Рыбинского водохранилища в многоводный 2013
(⎯) и маловодный 2014 (·· ·) гг. : а – весна (соответственно 11 и 52 экз.), б – осень (20 и 20 экз.).
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вселенца в водохранилище (Осипов, Кияшко,
2006; Кияшко и др., 2012), судаки питались край-
не редко. На пойменных участках водоёма хищ-
ники потребляли тюльку SL 40−89 мм, домини-
ровали среди них рыбы SL 60−79 мм (67.6%). Сле-
дует подчеркнуть, что мелкие особи этого вида
(сеголетки SL < 50 мм) встречались в пище суда-
ков ежегодно.

На русловых участках водоёма судак питался
окунем разных размерных групп (SL 30−110 мм)
и возраста (от сеголеток до взрослых рыб); с уве-
личением размеров жертвы её доля в пище хищ-
ника плавно уменьшалась (рис. 7б). Так, рыбы
SL 40−49 мм составляли 23.5% общего числа
съеденных окуней, SL 50−59 мм − 15.6%,
SL 80−89 мм − 10.9%. Более крупные окуни
(SL 90−110 мм) встречались в пище хищника в
меньшем количестве (3.1−4.7%). На пойме су-
дак питался в основном сеголетками окуня
SL 50−59 мм (45.3%) и SL 60−69 мм (24.5%), а
также его двухлетками SL 90−99 мм (17%).

Длина ерша в пище судака на русловых участ-
ках варьировала в пределах 30−130 мм (рис. 7в).
Чаше всего в желудках хищников встречались
особи SL 40−69 мм (68.9%). Размерный ряд ерша,
изъятого из желудков судака, выловленного на
пойменном участке, имеет сильно выраженную
правостороннюю асимметрию с модальным клас-
сом SL 40−59 мм (58.3%). Доля более крупных ер-
шей (SL ≥ 60 мм) в рационе хищника была в 5.4 раза
меньше, чем на русле (8.4 против 45.6%).

Наиболее широкий размерный ряд у плотвы −
SL 30−180 мм (рис. 7г). На русловых зонах обита-
ния судак выбирал не только двухлеток плотвы
SL 80−89 мм (16.4%), но и более крупных особей
SL 120−149 мм (33.3%) в возрасте от 3+ и старше.
А на пойменном участке от предпочитал (73.6%)
сеголеток и годовиков плотвы SL 47−99 мм, веду-
щих стайный образ жизни. Модальный класс со-
ставляли особи SL 50−69 мм (42.3%), ими питался
судак в литорали водохранилища. Крупные жерт-
вы (SL ≥ 100 мм, возраст 2+ и 3+) встречались как
в русловой зоне, так и на пойме; они, как прави-
ло, находились в желудках хищников поодиночке
(редко по 2 экз.). Большей частью крупные жерт-
вы разных видов встречались в желудках судака
весной (после нереста) или летом, когда актив-
ность хищников понижена.

Приведённые на рис. 7 данные показывают,
что на обоих исследованных биотопах водохрани-
лища судак предпочитает поедать относительно
мелкие кормовые объекты. Среди рыб-абориге-
нов жертвами хищника становились рыбы млад-
ших возрастных групп (наиболее многочислен-
ная часть их популяций): среди окунёвых преоб-
ладали сеголетки, среди карповых – годовики. В
скоплениях тюльки судаки поедали преимуще-
ственно взрослых особей.

ОБСУЖДЕНИЕ
Судак – пелагический хищник, обитающий в

открытой зоне озёр, рек и водохранилищ, подсте-
регающий и преследующий добычу (Фортунато-
ва, Попова, 1973; Попова, 1979). В Рыбинском во-
дохранилище в период климатической нормы
(1960−1970 гг.) судак образовывал многочислен-
ные скопления вдоль затопленных русел рек, в
эстуарных участках речных плёсов с глубинами до
14 м (Поддубный, 1971). Его основными кормо-
выми объектами в те годы были молодь окуня и
ёрш, которыми питались особи всех размерных
групп; важную роль в питании играли также плот-
ва и корюшка Osmerus eperlanus (северный вселе-
нец). В 1960-е гг. на долю этих четырёх видов при-
ходилось 92% общего числа съеденных рыб-жертв
(табл. 1). В этот период наблюдался рост численно-
сти данных видов рыб в водоёме (Рыбы …, 2015).
Местом откорма судаков была пелагиаль Цен-
трального и всех речных плёсов. Наиболее интен-
сивно питался хищник в летне-осенние месяцы
(Иванова, 1966).

В годы наших наблюдений (2007−2016 гг.) пер-
вое место в рационе судака Рыбинского водохра-
нилища заняла тюлька (35.7%), которая стала до-
минирующим видом в пелагических скоплениях
рыб с 2002 г. (Рыбы …, 2015). Увеличение её чис-
ленности произошло на фоне заметного сниже-
ния обилия таких значимых для судака видов
жертв, как ёрш и молодь окуня (Герасимов и др.,
2018). И, как следствие, их доли в пище хищника
сократились соответственно в три и два раза по
сравнению с годами климатической нормы (табл. 1).
Судак интенсивно откармливался тюлькой как на
русловых, так и на пойменных участках водоёма
(соответственно 39.5 и 33.9% общего числа
жертв). Доля представителей местной фауны из-
менялась в зависимости от района его нагула: в
пелагиали судак в большей степени поедал окунё-
вых рыб (особенно ерша), а на пойме − плотву.

Пелагиаль Центрального и эстуарии речных
плесов являются основным местом обитания и
нагула особей судака старшего возраста (Рыбы …,
2015). Тюлька в составе пищи судака русловых
участков Центрального плёса встречалась еже-
годно и в большом количестве (30−52% общего
числа съеденных рыб). В то время как в Шекс-
нинском плёсе она входила в число основных
кормовых объектов хищника лишь трижды (в
2008, 2009 и 2016 гг.), в Моложском − один раз (в
2016 г.). В остальные годы вселенец становился
второстепенным объектом откорма судаков или
же вообще не встречался в спектре их питания
(рис. 4). Важную роль в рационе хищников в та-
кие годы играли рыбы-аборигены: ёрш, окунь,
плотва, синец и другие.

Доля тюльки в составе пище судаков не всегда
находилась в прямой корреляции с её численно-
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стью в уловах малькового трала. Вселенец, напри-
мер, встречался в желудках хищников и в годы
минимальных уловов, что свидетельствует о на-
личии избирательности у судака по отношению к
тюльке.

По мнению Карабанова (2013. С. 132) в отдель-
ные годы в пелагиали Рыбинского водохранили-
ща сохраняются зоны, на которых “могут нере-
ститься тяготеющие к ним местные стада произ-
водителей”. Размножение даже незначительной

Рис. 7. Размеры (SL) жертв судака Sander lucioperca на русловых (−d−) и пойменных (−s−) участках Рыбинского во-
дохранилища: а − тюлька Clupeonella cultriventris, б − окунь Perca fluviatilis, в − ёрш Gymnocephalus cernuus, г − плотва
Rutilus rutilus.
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части тюльки в отдельных точках пелагической
зоны способствует сохранению всей популяции,
а также объясняет появление инвазийного вида
в пище судака в разных плёсах то в одном, то в
другом году. Подтверждает это предположение
ежегодное наличие мелких сеголеток тюльки (SL
30−50 мм) в желудках судаков, выловленных в
Центральном плёсе. На долю этой возрастной
группы приходилось от 20 (2016 г.) до 100% общего
количества тюльки, съеденной хищниками, что
свидетельствует о регулярном размножении все-
ленца в самом глубоководном участке водоёма.

В спектре питания судака тюльку начали отме-
чать ещё в 1996−1999 гг., несмотря на её низкую
встречаемость в уловах (Герасимов и др., 2018). В
2000−2003 г., когда вселенец достиг первого пика
своей численности, он стал основным объектом
питания не только судака (61% общего числа съе-
денных рыб), но и других хищных рыб (Степанов,
Кияшко, 2008).

Тюльке как короткоцикловому раносозреваю-
щему виду рыб свойственны межгодовые флукту-
ации численности (Никольский, 1974; Рыбы …,
2015). Период наших наблюдений охватывает го-
ды как с относительно небольшими, так и с и
очень высокими уловами тюльки в 2015 г. (рис. 1),
что позволяет сопоставить соотношение отдель-
ных видов жертв в пище судака в годы с разной
численностью излюбленного кормового объекта
в водоёме (табл. 2). В период невысокой числен-
ности тюльки (2007−2014 гг.) её доля в питании
судака уменьшилась одновременно с ершом, но
значительно увеличилась доля плотвы (30%), что
свидетельствует об изменении мест нагула суда-
ка. На следующий год после самой мощной
вспышки численности вселенца в Рыбинском во-
дохранилище (в 2016 г.) в составе пищи судака до-
минирующая роль тюльки (60.7%) снова восста-
новилась; второе место занимал ёрш. Ранее вре-
менную замену тюльки в рационе судака на
плотву и окуня отмечали Степанов и Кияшко

(2008) летом 2003 г., когда резко сократилась чис-
ленность вселенца в водоёме. Холодная зима
2002−2003 гг. в сочетании с низким уровнем воды
привели к повсеместным заморам рыб, в том чис-
ле и тюльки; только к осени восстановилась её
высокая доля в пище судака за счёт многочислен-
ного поколения 2003 г. рождения.

Пойменные биотопы водохранилища, в кото-
рых размножаются фитофильные аборигенные
виды рыб, являются важным источником кормо-
вой базы судака. Сеголетки этих видов нагулива-
ются в районах нереста всё лето и отходят на глу-
бину с падением уровня воды (Столбунов, 2007,
2016). Наиболее многочисленным видом в при-
брежных группировках молоди является плотва,
составляющая в отдельные годы до 90% скопле-
ний (Столбунов, 2016). Особи младших возраст-
ныхе групп судака (4+−6+, SL 300−400 мм) ин-
тенсивно питаются сеголетками фитофильных
рыб в сентябре–октябре и годовиками плотвы ап-
реле–мае. В результате биотопы открытой и за-
крытой литорали стали местом откорма самой
многочисленной группы рыб (58−68%) в популя-
ции судака (рис. 3) как осенью, так и весной, не-
зависимо от уровненного режима отдельных лет.
Таким образом, интенсивный откорм судака при-
брежной молодью (мелкими формами плотвы,
окуня и других видов), не имеющими коммерче-
ской ценности, включает этого хищника в потре-
бителей прибрежного зоопланктона по цепочке:
прибрежный зоопланктон → молодь рыб → судак
(Гостев, Козловский, 1986).

Старшие возрастные группы судака (≥6 лет,
SL > 400 мм) нагуливаются в пелагиали Цен-
трального и речных плёсов, куда они возвраща-
ются после нереста. Наибольшая интенсивность
откорма рыб этой группы наблюдается с сентября
по декабрь включительно, когда тюлька после
окончания нагула поднимается в речные плёсы
(Степанов, 2011). Для сравнения: в 1960−1970-е гг.
(годы климатической нормы по: Литвинов, Ро-

Таблица 1. Состав пищи судака Sander lucioperca Рыбинского водохранилища в разные периоды, % общего числа
жертв

Компонент пищи

Годы наблюдений

1960−1962
(климатическая норма) 2007−2016 (потепление климата)

Весь водоём Весь водоём Русло Пойма

Тюлька − 35.7 39.5 33.9
Окунь 31.1 10.5 12.4 9.1
Ерш 28.0 13.3 24.7 5.0
Плотва 18.2 22.4 8.0 33.0
Корюшка 14.6 − − −
Прочие виды рыб 8.1 18.1 15.4 19.0



582

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 5  2020

ИВАНОВА и др.

щупко, 2010) судак интенсивно питался в авгу-
сте–сентябре, в октябре–ноябре с понижением
температуры воды активность его питания замет-
но ослабевала (Иванова, 1968). Например, в де-
кабре 1960 г. из 127 выловленных особей питались
54 (42.5%), тогда как в декабре 2007−2016 гг. доля
питавшихся рыб была существенно выше –
73−100%. Подобное явление было отмечено в эти
годы и для молоди рыб (Столбунов, 2016). Потеп-
ление климата в регионе (Литвинов, Законнова,
2012; Законнова, Литвинов, 2016) привело к более
поздним срокам наступления ледостава и соот-
ветственно к увеличению продолжительности ве-
гетационного периода. Удлинение вегетационно-
го периода в водохранилище способствует про-
длению откорма старших особей в популяции
хищников на скоплениях вселенца даже в зимний
месяц.

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о расхождении в сроках и местах от-
корма разных размерно-возрастных групп судака в
середине второго десятилетия XXI в., что позволя-
ет виду наиболее полно использовать кормовую
базу водоёма. Занимая различные пищевые ниши,
отдельные группы судака используют “имеюще-
еся в водохранилище разнообразие местообита-
ний, что способствует устойчивому функциони-
рованию водных сообществ” (Герасимов и др.,
2005. С. 108) в меняющихся условиях среды при
продолжающемся потеплении климата в регионе.
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