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Кильдинская треска Gadus morhua kildinensis – занесённый в Красную книгу экстремально малочис-
ленный подвид атлантической трески, освоивший воды небольшого меромиктического озера на
о-ве Кильдин (Баренцево море). Впервые проведены сравнительные исследования морфобиологиче-
ских характеристик и питания кильдинской трески в ювенильный период. Сравнение выборок по-
ловозрелой кильдинской трески и сеголеток на основе многомерного дисперсионного анализа де-
монстрирует высокую степень различий по комплексу пластических признаков. Пищевой рацион в
проанализированной выборке сеголеток кильдинской трески состоял из остракод (Ostracoda), ли-
чинок полихет (Polychaeta), кладоцер (Cladocera), гаммарусов (Gammaridae). Обсуждаются особен-
ности изменений питания кильдинской трески в раннем онтогенезе.
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Кильдинская треска Gadus morhua kildinensis
Derjugin, 1920, населяющая оз. Могильное на
о. Кильдин (Баренцево море), представляет собой
изолированную самовоспроизводящуюся экстре-
мально малочисленную популяцию. Подвид за-
несён в Красную Книгу РФ (Шилин, Строганов,
2021). Его описания были представлены в целом ря-
де работ, посвящённых исследованиям оз. Могиль-
ное – небольшого реликтового меромиктическо-
го водоёма, образовавшегося ~1.5 тыс. лет назад в
результате “отшнуровывания”каменисто-галеч-
никовой косой (барьером) морского залива от ак-
ватории Кильдинской салмы в ходе комплексно-
го воздействия ряда факторов (поднятия морского
дна, ледниковой аккумуляции, абразионно-акку-
мулятивной деятельности моря и др.) (Фаусек,
1891; Шмидт, 1891; Риппас, 1915; Дерюгин, 1925;
Гуревич, Лийва, 1975; Тарасов, 1975; Коцубко, Кра-
вченко, 2002). Хотя информация об оз. Могильное
на о-ве Кильдин встречается на мореходных кар-
тах английских и голландских путешественников
с середины XVI века (Титов и др., 2002), первое
описание озёрной трески выполнил лишь в начале

XIX в. Озерецковский (1804). За более чем 200-лет-
ний период были проведены исследования био-
логии, морфологии, паразитофауны, генетиче-
ских и других характеристик кильдинской трески
(Дерюгин, 1920, 1925; Есипов, 1930; Догель, 1936;
Цееб, 1975; Цееб, Астафьева, 1975; Анциферов, Тро-
фимов, 2002; Карасев, 2002; Мухина и др., 2002;
Zhivotovsky et al., 2016; Строганов и др., 2017). Про-
анализированы механизмы её адаптации к специ-
фическим условиям озера. Показано, что процесс
обособления подвида от материнской формы про-
ходил на фоне сохранения одних биологических
характеристик (каннибализм, высокая плодови-
тость) и изменения других в виде сокращения раз-
нообразия признаков и их специализации (только
один тип окраски из спектра разных у исходной
формы, укрупнение и расширение головы, пере-
ход половозрелых особей преимущественно к тер-
риториальному поведению и так далее) (Строганов
и др., 2017). Исследования проводили преимуще-
ственно на половозрелых особях. При этом изу-
чению особенностей морфобиологических харак-
теристик и питания молоди кильдинской трески
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уделяли недостаточно внимания, в том числе по
причине трудностей получения материала. Так,
например, в исследованиях Мурманского морского
биологического института (ММБИ) 1966–1969 гг.
из 160 проанализированных особей кильдинской
трески было только три сеголетки (Цееб, 1975).

Цель работы – получить и проанализировать
данные по морфометрии и питанию кильдинской
трески в ювенильный период. Исследование зна-
чительно расширяет имеющиеся сведения по моло-
ди подвида. Особый интерес к исследованию спек-
тра питания молоди кильдинской трески связан
также с тем, что в озере на различных глубинах с
различающимися значениями солёности обита-
ют представители и солоноватоводного, и мор-
ского зоопланктона (Strelkov et al., 2019).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал получен из экспедиционных сборов
на оз. Могильное кафедры ихтиологии МГУ
(2011, 2012 гг.), кафедры ихтиологии и гидробио-
логии СПбГУ (2016) и ПИНРО (1997–2000). От-
лов особей трески в оз. Могильное проводили по
принципу поймал–отпусти (в соответствии с раз-
решениями Министерства природных ресурсов и
экологии РФ) крючковыми и сетными снастями.
У выловленных рыб определяли длину, массу,
производили фотографирование с номером осо-
би и линейкой в кадре, после чего треску возвра-
щали в озеро.

Морфометрию выполняли по фотографиям (в
ракурсах сбоку, сверху, снизу). Основу для мор-
фометрических исследований составили проме-
ры, выполненные на выборке сеголеток перед пе-
реходом их от пелагического образа жизни к при-
донному (так называемое оседание). Более поздняя
молодь кильдинской трески (двухлетки), обитаю-
щая в районе перемычки (Строганов и др., 2022),
была доступна для промеров в единичных экзем-
плярах из-за скрытного образа жизни, связанного
в том числе с каннибализмом – молодь занимает
значительную долю в спектре питания крупной
трески (Мухина и др., 2002). Результаты промеров
пластических признаков молоди сравнивали с
промерами крупной трески, выполненными так-
же по фотографиям.

В ходе морфометрического анализа выполня-
ли измерение 12 пластических признаков: TL –
общая длина, SL – стандартная длина (до конца
чешуйного покрова), c – длина головы, cH – вы-
сота головы, ao – длина рыла, cir – длина подбо-
родочного усика, io – межглазничное расстояние,
o – диаметр глаза, H – наибольшая высота тела, h –
наименьшая высота тела, aD – антедорсальное рас-
стояние, pD – постдорсальное расстояние (рис. 1).
Промеры проводили с точностью до 1 мм, при-
знаки были выражены в индексах (отношение к

общей и стандартной длине тела и к длине голо-
вы) (Алеев, 1963). Статистический анализ прово-
дили по стандартным методикам (Рокицкий, 1967;
Ивантер, Коросов, 2003). Уровень и достоверность
различий морфометрических индексов оценивали
в программных пакетах Excel, STATISTIСA на ос-
нове однофакторного (one-way ANOVA) и много-
мерного дисперсионных анализов. Также нужно
отметить, что по условиям применения программ-
ного пакета было выполнено произвольное раз-
деление выборки сеголеток на две части.

Для исследования особенностей питания ис-
пользовали сеголеток трески из коллекции
ПИНРО. Определяли общую длину сеголеток с
точностью до 1 мм; массу особи, содержимого же-
лудка и каждого компонента пищи (с точностью
до 0.001 г). Рассчитывали долю компонентов пи-
щи по массе (%), частоту встречаемости каждого
компонента (%) (Жарникова, 2013), определяли
коэффициент упитанности по Фультону (Локши-
на, Шатуновский, 1978). Анализировали интен-
сивность питания, количественным выражением
которого являются индексы наполнения желуд-
ка: общий индекс наполнения (отношение массы
всего пищевого комка к массе рыбы, умноженное
на 10000) и частный индекс наполнения (отноше-
ние массы одного компонента пищи к массе ры-
бы, умноженное на 10000), выраженные в проде-
цимилле (b) (Котляр, 2004; Рыжков и др., 2013).
Также определяли индекс относительной значи-
мости (%), учитывающий и частоту встречаемо-
сти, и массовую долю каждого компонента пи-
щи (Попова, Решетников, 2011) по формуле: IR =
= (FiPi/ΣFiPi) × 100, где Fi – частота встречаемости
каждого вида корма, Pi – его доля по массе, а сама
величина i меняется от 1 до n (n – число видов
кормовых организмов). Так как индекс нормиро-
ван, то варьирует в пределах 0–100% независимо
от числа кормовых организмов, и в результате по-
лучается значение каждого пищевого объекта по
массе в составе пищевого комка с поправкой на
частоту встречаемости.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В результате анализа пластических признаков
выявлено, что голова у сеголеток кильдинской
трески достаточно крупная, её длина составляла
0.27–0.30 SL, но относительно неширокая – ин-
декс io/c составлял 0.15–0.25. Индексы других при-
знаков в %SL: aD 0.29–0.37, pD 0.51–0.58, H 0.15–
0.20; в % c: ao 0.19–0.36, o 0.28–0.33, cir 0.12–0.18.

Сравнение сеголеток кильдинской трески и
крупных (половозрелых) особей по 11 индексам
пластических признаков на основе многомерного
дисперсионного анализа представлено на рис. 2.
Степень наложения полей рассеяния (на уровне
95%) в рамках 1-й и 2-й дискриминантных функ-
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ций иллюстрирует высокую степень различий по
комплексу признаков.

Результаты проведённого однофакторного дис-
персионного анализа, позволяющего определить
уровень различий по отдельным пластическим
признакам, показали, что различия между выбор-
ками крупной кильдинской трески и сеголеток по
всем исследованным характеристикам достовер-
ны, за исключением h/SL, aD/SL, cir/c (табл. 1). С
возрастом относительные средние значения дли-
ны головы рыб снижались, максимальной высо-
ты тела и длины задней части тела (pD) – увеличи-
вались. Снижение с возрастом среднего значения
индекса SL/TL опосредованно отражает относи-
тельное увеличение длины хвостового плавника.
Параметры головы, отнесённые к её длине, с воз-
растом также изменялись: увеличивались высота и
ширина (межглазничное расстояние) головы, дли-
на рыла; при этом относительный диаметр глаза
уменьшался. Недостаточное количество двухлеток
не позволяло включать их промеры в статистиче-
ский анализ, тем не менее можно отметить, что
значения индексов для кильдинской трески воз-
раста 1+, соответствуя тенденциям аллометриче-
ского роста, занимали промежуточное положение

по значениям H/SL, ao/c, io/c между соответствую-
щими индексами у сеголеток и крупной трески.

Пищевой спектр сеголеток кильдинской трес-
ки включал остракод (Ostracoda) (13.05%), личи-
нок полихет (Polychaeta) (17.05%), кладоцер (Cla-
docera) (23.54%), молодь гаммарусов (Gammari-
dae) (38.74%). По частоте встречаемости также
лидировали гаммарусы (36.48%) (табл. 2, 3).

Несмотря на то что изменчивость сеголеток по
длине была невысокой (СV = 5.3), интенсивность
питания сильно варьировала. Индекс наполне-
ния желудков сеголеток у различных особей со-
ставлял 5.423–578.069b, что, видимо, объясня-
ется различиями в режиме питания отдельных
особей. В пользу этого довода свидетельствуют их
сходные размерные характеристики: в выборке не
было откровенно медленнорастущих рыб, не бы-
ло также и переростков. Это может свидетель-
ствовать о хорошей обеспеченности молоди трес-
ки необходимыми и доступными кормами в оз.
Могильное, что подтверждают и рассчитанные
показатели коэффициента упитанности, который
у различных особей в выборке варьировал в не-
больших пределах (СV = 8.3). Средние значения

Рис. 1. Схема промеров Gadus sp. (по: Расс, 1946; Воскобойникова и др., 2012, с изменениями). TL – общая длина, SL –
стандартная длина (до конца чешуйного покрова), c – длина головы, cH – высота головы, ao – длина рыла, cir – длина
подбородочного усика, io – межглазничное расстояние, o – диаметр глаза, H – наибольшая высота тела, h – наимень-
шая высота тела, aD – антедорсальное расстояние, pD – постдорсальное расстояние.
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частного индекса наполнения демонстрировали
приоритет гаммарусов (108.976b). Для кладо-
цер и личинок полихет частные индексы напол-
нения желудка имели близкие значения (соответ-
ственно 88.395 и 89.808b). Наиболее низкие зна-
чения получены для остракод (61.014b).

Индекс относительной значимости наиболее
высокие значения продемонстрировал для гам-
марусов (52.5%) и последовательно снижался для
кладоцер, полихет и остракод (соответственно 24.3,
12.4 и 10.7%).

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты проведения сравнительного ана-
лиза изменчивости ряда основных пластических
признаков в возрастных группах кильдинской
трески вполне согласуются с полученными раз-
ными исследователями в разное время данными,
свидетельствующими об изменениях пропорций
различных частей тела у рыб в процессе развития,
что связано с последовательной сменой морфо-
экологических адаптаций организменного уров-
ня (Алеев, 1958, 1986; Абдурахманов, 1962; Доро-
феева, 1978). Полученные нами данные демон-
стрируют достоверные различия по большинству
рассматриваемых характеристик между выборка-
ми сеголеток и половозрелых крупных особей киль-
динской трески. У сеголеток относительно более

крупная голова, бόльший размер глаза, более низ-
кое тело, что соответствует общим для многих рыб
изменениям в ходе индивидуального развития
(Решетников, Попова, 2015). Для сеголеток также
отмечены более низкие значения индексов длины
рыла и межглазничного расстояния, что, видимо,
связано с питанием мелкими объектами и необ-
ходимостью снижения лобового сопротивления
при обитании в пелагиали (Алеев, 1963). При этом
необходимо отметить сходство значений индекса
длины подбородочного усика у сеголеток и круп-
ных особей, что отражает пропорциональное уве-
личение подбородочного усика по мере роста рыбы.
Хорошее развитие этого полисенсорного органа,
несущего на себе массу разного рода чувствитель-
ных клеток (Девицина, 1997), имеет для кильдин-
ской трески особое значение при обеспечении
эффективности питания крупных особей у дна
среди прибрежных камней, в том числе в опрес-
нённой части озера (Цееб, Астафьева, 1975; Му-
хина и др., 2002).

Размерные характеристики кильдинской трес-
ки в онтогенезе меняются в огромных пределах.
Например, масса увеличивается в 128000 раз: от
0.030 г у личинок до 3840 г у 12-летней особи (Цееб,
Поздняков, 1975; Строганов и др., 2015). Соответ-
ственно меняются видовой состав и размеры объ-
ектов питания. Так как до сих пор отсутствует
описание последовательных изменений питания
кильдинской трески по этапам индивидуального
развития начиная с перехода личинок на экзоген-
ное питание, то, опираясь на собственные дан-
ные и сведения из источников литературы, мы
подготовили такое обобщение.

Раннее развитие кильдинской трески как пред-
ставителя экологической группы пелагофилов про-
ходит в толще воды. Переход личинок трески на
экзогенное питание зоопланктоном – самый от-
ветственный период, определяющий их выжива-
емость и дальнейшее формирование численности
популяции. Исследования ММБИ показали, что
в оз. Могильное, имеющем сложную структуру вод,
которые различаются в том числе уровнем солёно-
сти и плотности, икра и личинки трески в плаву-
чем состоянии развиваются в узком слое воды на
глубине 6.7–7.3 м, где солёность составляет 26–
28‰ (Цееб, Поздняков, 1975). Для обеспечения вы-
живаемости и активного роста мелких (TL 4–5 мм)
малоактивных личинок трески в период смешан-
ного питания требуются значительные концентра-
ции морского зоопланктона соответствующего
размера (Puvanendran et al., 2002). В оз. Могиль-
ное, где зоопланктон обилен (численность на по-
рядок выше, чем в Баренцевом море), на соответ-
ствующих глубинах личинкам доступны следую-
щие объекты. Во-первых, массовая во всей толще
аэрированных вод озера мелкая (размером 0.3 мм)
беспанцирная коловратка Synchaeta sp. Во-вто-
рых, науплиальные формы массовых видов озёр-

Рис. 2. Диаграмма рассеяния выборок кильдинской
трески Gadus morhua kildinensis оз. Могильное в про-
странстве наиболее значимых канонических корней
для канонических значений (95%-ный уровень) по
11 индексам пластических признаков. По условиям
применения программного пакета STATISTIСA было
выполнено произвольное разделение выборки сего-
леток на две части (Sm и Sm1). (j) – половозрелые
особи, (m) – сеголетки Sm, (r) – сеголетки Sm1.
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ных копепод: Pseudocalanus acuspes, Centropages
hamatus и Tisbe furcata. В-третьих, личики полихет
семейства Spionidae (размером от 0.1 мм), перио-
дически имеющие огромную численность (более
60% общей численности планктона). Наконец,
большую роль в питании личинок трески при пе-
реходе на смешанное питание может играть дру-

гая массовая коловратка Keratella sp. (0.3 мм), ко-
торая создаёт значительные скопления в самом
верхнем (0–3 м) опреснённом слое, но встречает-
ся и глубже (Strelkov et al., 2014).

В условиях повышенной температуры в мор-
ском слое оз. Могильное личинки трески по мере
роста могут достаточно быстро перейти на пита-

Таблица 1. Морфометрические характеристики кильдинской трески Gadus morhua kildinensis из разных выборок

Примечание. TL – общая длина, SL – стандартная длина, c – длина головы, H – наибольшая высота тела, h – наименьшая
высота тела, aD – антедорсальное расстояние, pD – постдорсальное расстояние, cH – высота головы, ao – длина рыла, o –
диаметр глаза, io – межглазничное расстояние, cir – длина подбородочного усика, W – масса тела, n – число особей, экз., “–” –
нет данных. Отличие от среднего значения индекса для сеголеток достоверно при: * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. Здесь и
в табл. 2: М – среднее значение, σ – среднеквадратическое отклонение; СV – коэффициент вариации.

Индекс

Крупные особи
W 980–2850 г, TL 48.2–74.0 см; 

июль 2011 г.

Сеголетки
W 0.564–1.453 г, TL 4.8–6.4 см; 

август 2016 г.

Двухлетки, по 1 экз.

TL 14.5 см, 
05.07.2011 г.

W 15 г,
TL 12.5 см; 
27.07.2012 г.M σ СV n M σ СV n

SL/TL 0.92** 0.02 1.85 27 0.94 0.010 1.95 29 0.91 0.93
c/SL 0.24*** 0.02 8.02 27 0.27 0.010 4.06 29 0.20 0.23
H/SL 0.20*** 0.01 6.31 27 0.18 0.010 4.78 29 0.18 0.19
h/SL 0.05 0 9.25 27 0.05 0.002 5.43 29 0.05 0.05
aD/SL 0.32 0.03 9.22 26 0.33 0.010 5.47 29 0.33 0.32
pD/SL 0.56* 0.02 4.03 24 0.55 0.020 3.63 29 0.56 0.55
cH/c 0.67*** 0.05 7.83 27 0.61 0.030 5.53 29 0.81 0.68
ao/c 0.32*** 0.03 9.85 27 0.26 0.030 12.17 29 – 0.29
o/c 0.14*** 0.02 13.73 24 0.31 0.010 4.02 29 0.33 0.31
io/c 0.32*** 0.04 11.76 27 0.20 0.020 13.51 29 0.29 0.25
cir/c 0.15 0.02 12.06 15 0.15 0.010 10.83 14 – –

Таблица 2. Некоторые характеристики сеголеток кильдинской трески Gadus morhua kildinensis

Примечание. min, max – минимальное и максимальное значения.

Показатель М min max σ СV

Длина (TL), см 5.3 4.8 6.4 0.284 5.3
Масса тела, г 0.814 0.564 0.691 0.145 17.8
Коэффициент упитанности 0.540 0.432 0.691 0.045 8.3
Масса пищи, г 0.008 0.001 0.049 0.007 87.5
Индекс наполнения желудка, J 104.532 5.423 578.069 88.351 84.5

Таблица 3. Характеристика спектра питания сеголеток кильдинской трески Gadus morhua kildinensis

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя; под чертой: перед скобками – среднее значение, в скобках –
среднеквадратическое отклонение.

Показатель
Компонент пищи

кладоцеры остракоды гаммарусы личинки полихет

Доля по массе, % 23.54 13.05 38.74 17.05
Частота встречаемости, % 27.84 22.08 36.48 19.68
Индекс относительной значимости, % 24.3 10.7 52.4 12.4

Частный индекс наполнения желудка, J
( )

8.272–400.000
88.395 75.622 ( )

6.053–145.000
61.014 37.264 ( )

6.342–535.161
108.976 98.433 ( )

4.596–268.551
89.808 60.340
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ние более крупным зоопланктоном: старшими
копеподитными и взрослыми стадиями копепод
C. hamatus, Tachidius sp., P. acuspes и T. furcata (раз-
мером до 1.8 мм), кладоцерами Pleopis (Podon) poly-
phemoides, Podon leuckarti (0.5–0.6 мм), крупными
личинками полихет, что, собственно, и характер-
но для раннего онтогенеза атлантической трески
(Grauman et al., 1989).

Прохождение стадии метаморфоза и переход в
мальковое состояние трески сопровождается фор-
мированием мускулатуры, плавников, плаватель-
ного пузыря, что не только способствует повыше-
нию двигательной активности, но и даёт возмож-
ность расширения зоны питания на опреснённые
горизонты в оз. Могильное с расширением спек-
тра питания, в том числе за счёт Keratella sp. и кла-
доцеры Bosmina sp. (размером 0.5 мм) (Дробыше-
ва, 2002; Мухина и др., 2002; Strelkov et al., 2019;
Строганов и др., 2022).

Особенность трески оз. Могильное состоит в
том, что её пелагическая молодь подходит в при-
брежную зону и потребляет в дополнение к зоо-
планктону бентосные кормовые организмы. Так,
в нашей работе показано, что доля остракод и
гаммарид по массе в сумме составляла >51%.

Другая особенность питания молоди озёрной
трески в том, что если сеголетки атлантической
трески в Баренцевом море переходят к придонно-
му образу жизни (оседание) в конце августа–сен-
тябре с соответствующим изменением спектра
питания, то в оз. Могильное молодь трески про-
должает потреблять зоопланктон до трёх лет. При
этом первые два года жизни кильдинская треска
демонстрирует высокий темп роста, что обуслов-
лено хорошей обеспеченностью пищей, а также
более благоприятным температурным режимом в
зоне обитания (Цееб, 1975; Анциферов, Трофи-
мов, 2002; Мухина и др., 2002; Бойцов и др., 2003;
Строганов и др., 2022).

В ходе экспедиций ПИНРО на оз. Могильное
в 1997–2000 гг. были проведены исследования осо-
бенностей питания половозрелых особей кильдин-
ской трески. Показано, что по сравнению с атлан-
тической треской Баренцева моря, осваивающей
более трёхсот объектов питания, спектр пищевых
объектов кильдинской трески гораздо ýже. При
этом на ещё двух представителей костистых рыб,
обитающих в озере, маслюка Pholis gunnellus и
трёхиглой колюшки Gasterosteus aculeatus, а также
червей, кишечнополостных и личинок насекомых
приходится менее 10% спектра питания трески.
Основу питания половозрелой кильдинской трески
составляют гаммарусы и собственная молодь, при-
чём доля их в спектре питания, по данным иссле-
дователей, сильно варьирует (соответственно 10–
80 и 16–69%) в различные сезоны и при различ-
ных значениях факторов среды (Цееб, 1975; Му-
хина и др., 2002).

Таким образом, выявлено, что обитающая в спе-
цифических условиях оз. Могильное с небольшой
акваторией, обеднёнными биотопами и ограни-
ченными для взрослых особей пищевыми ресур-
сами кильдинская треска демонстрирует возраст-
ные изменения пропорций тела (онтогенетиче-
скую аллометрию – по: Мина, Клевезаль, 1976).
Как и для молоди многих видов рыб (Решетни-
ков, 1980), для сеголеток трески характерны боль-
шая голова, большой размер глаза, более низкое
тело по сравнению с половозрелыми особями.
Особенности питания кильдинской трески в раз-
ные периоды онтогенеза в значительной степени
различаются. Начиная с перехода личинок на сме-
шанное питание треска имеет возможности расши-
рять пищевой спектр: от мелких коловраток, на-
уплиусов копепод и личинок полихет к копепо-
дам копеподитных и взрослых стадий. Переход в
мальковое состояние позволяет молоди трески (в
пелагическую фазу и после оседания) осваивать
не только зоопланктон морской зоны, но и зоо-
планктон опреснённого слоя, а также зообентос.
Хорошая обеспеченность кормом в период ран-
него развития кильдинской трески на фоне более
высоких температур вод оз. Могильное способ-
ствует высокому темпу роста в первые два года
жизни. Основу питания рекрутов и половозрелых
особей вида составляют гаммарусы и собственная
молодь. Дефицит крупных кормовых организмов
в озере является причиной снижения темпа роста
крупной трески (Мухина и др., 2002).
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