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В статье представлены сведения о трофических взаимоотношениях молоди Coregonus sardinella, C. 
subautumnalis, C. pidschian, Prosopium cylindraceum и Thymallus arcticus mertensii, которая совместно 
населяет нижнее течение р. Пенжина в летний период. По разнообразию пресноводных видов лосо-
сеобразных рыб данное сообщество не имеет аналогов в Камчатском крае и Магаданской области. 
Проанализированы содержимое желудков, зараженность паразитами-индикаторами, соотношение ста-
бильных изотопов азота и углерода в мышцах пяти видов. Показана близость пищевых ниш в парах P. 
cylindraceum – T. а. mertensii и C. sardinella – C. subautumnalis. В первой паре в питании преобладали 
личинки хирономид, во второй – мизиды. Coregonus pidschian питался преимущественно гаммарида-
ми. У молоди рыб были обнаружены следующие паразиты: Chloromyxum tuberculatum, Myxobolus spр., 
Proteocephalus longicollis, Triaenophorus nodulosus, Diplostomum sp., Metecercaria spp., Pronoprymna 
petrowi, Cystidicola farionis, Salmonema ephemeridarum, Raphidascaris acus, Pseudocapillaria salvelini, 
Echinorhynchus cotti, Salmincola extensus; все с низкой интенсивностью инвазии. Только у T. a. merten-
sii встречались C. tuberculatum, T. nodulosus, C. farionis. Лишь C. pidschian был заражен P. longicollis. 
Только C. sardinella и C. subautumnalis были инвазированы P. petrowi, а P. cylindraceum был инвазиро-
ван S. extensus. По зараженности гельминтами E. сotti и P. salvelini достоверно отличались T. a. mer-
tensii и C. pidschian. В пространстве δ 13С–15N молодь сформировала три области: с высоким статусом 
по азоту (C. sardinella – C. subautumnalis), с низким статусом по углероду (C. pidschian), с низким 
статусом по азоту и высоким по углероду (P. cylindraceum – T. a. mertensii). Сложность трофических 
взаимоотношений молоди лососеобразных рыб р. Пенжина и высокая пищевая конкуренция в двух ви-
довых парах в условиях экстремального рыболовного прессинга ставят под угрозу функционирование 
одного из уникальнейших рыбных сообществ севера Дальнего Востока.

Ключевые слова: изотопный состав, паразитофауна, питание, пищевая конкуренция, сиги, трофическая 
дифференциация, хариус

Введение
Речные комплексы близкородственных ви-

дов рыб характеризуются узкой пищевой спе-
циализацией большинства представителей (���-���-
�ivan et a�., 2002; Piá�ek et a�., 2011; Go��btsov et 
a�., 2012; Levin et a�., 2018). Разделение пищевых 
ниш признано главным драйвером адаптивной 
радиации в условиях симпатрии (�ch��ter, 2000; 
Nosi�, 2012). Резкое снижение численности от-, 2012). Резкое снижение численности от-
дельных групп и/или интродукция новых видов 
приводят к дестабилизации трофических взаи-
моотношений и росту конкуренции (Крылов, 
2010; Ismai� et a�., 2014; J�ncos et a�., 2014). Во 
многих случаях, как например, в экосистемах 
Патагонии (Arismendi et a�., 2009), Йелоустоуна 
(Tronstad et a�., 2010), Пиренеев (B�anchet et a�., 
2007), западной части Большой Ладоги (Kors� 

et a�., 2010) перелов и интродукция привели к 
деградации речных комплексов, из которых ис-
чезли самые специализированные и малочис-
ленные виды рыб.

Уникальный по разнообразию комплекс 
лососеобразных рыб населяет нижнее тече-
ние р. Пенжина (крупнейшая речная система 
бассейна залива Шелихова). После обособле-
ния в конце плиоцена, река не закрывалась 
ледниками, оставаясь пресноводным рефуги-
умом между двумя центрами оледенения на 
Ичигемском и Корякском нагорьях (Баранова 
и др., 1968; E�ias & Brigham-Grette, 2013). Ос-
нову ихтиофауны образовали пресноводные 
виды: камчатский хариус Thymallus arcticus 
mertensii Va�enciennes, 1848, обыкновенный 
валек Prosopium cylindraceum (Pennant, 1784), 
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чир Coregonus nasus (Pa��as, 1776), пыжьян 
Coregonus pidschian (Gme�in, 1789), сибирская 
ряпушка Coregonus sardinella Va�enciennes, 
1848 (Коваль и др., 2015а). Вселение рыб 
происходило несколько раз через Колымо-
Пенжинский и Пенжинско-Анадырский водо-
разделы (Черешнев, 1998; Kova� et a�., 2018). 
Одна из ранних волн вселения ряпушки обо-
собилась в эндемичный вид – пенжинского 
омуля Coregonus subautumnalis Kaganowsky, 
1932 (Ba�dina et a�., 2008). По численности 
обозначенные виды доминируют над лосося-
ми рода Oncorhynchus ��ck�ey (1861). Росту 
численности последних препятствуют экс-
тремальные условия среды на пути мигра-
ции через гиперприливной эстуарий (Горин и 
др., 2015; Коваль и др., 2015а). Для северного 
Охотоморья совместный нагул молоди шести 
пресноводных видов лососеобразных рыб – 
уникальное явление. Ни в одной другой реке 
совместно не встречается более двух видов 
этого комплекса, а основу скоплений состав-
ляет молодь проходных лососевых (Череш-
нев, 1996; 1998; Черешнев и др., 2002).

Пищевые взаимоотношения указанных 
видов в условиях совместного обитания оста-
ются изученными недостаточно (Максимен-
ков, Максименкова, 2016). Между тем, дан-
ная информация необходима для выработки 
экосистемых принципов охраны ихтиофауны 

р. Пенжина. Интенсивный вылов конца 1990-
х – начала 2000-х гг. привел к деградации от-
дельных представителей пресноводной фауны 
рыб (Коваль и др., 2015б). Особенно сильно 
пострадали популяции Coregonus nasus, C. 
sardinella и C. subautumnalis, которые в 2018 
г. включены в список особо охраняемых ви-
дов (Токранов, 2018). Известно, что наиболее 
жесткая пищевая конкуренция у лососеобраз-
ных наблюдается на ранних стадиях жизни 
(Черешнев и др., 2002; Есин и др., 2009). Цель 
данной работы – описать структуру трофиче-
ских взаимоотношений молоди сиговых и ха-
риусовых рыб в нижнем течении р. Пенжина.

Материал и методы
В нижнем течении главная река Пенжина 

имеет равнинное меандрирующее русло с раз-
витой придаточной системой. Зимой на 25–30 
км вверх по основному руслу во время прили-
вов проникают осолоненные воды (Горин и др., 
2016). Летом в зоне подпора оказывается уча-
сток длиной 35–40 км. Здесь происходит ци-
клическая смена прямых и обратных течений 
скоростью более 1 м/с (Горин и др., 2015). В 
основу статьи положен материал, полученный 
в результате облова (невод длиной 8 м, ячея 4 
мм), выполненного в середине августа 2015 г. 
на отмели основного русла р. Пенжина в 12 км 
от устьевого створа (рис. 1).

Рис. 1. Положение места отбора проб (о) в бассейне реки Пенжина (Северо-восток России).
Fig. 1. Location of the samp�ing site (о) in the Penzhina River Basin (North-Eastern R�ssia).
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Всего использовали: 25 экземпляров (экз.) 
Thymallus arcticus mertensii (длина от вершины 
рыла до конца средних лучей хвостового плав-
ника составляла 8–25 см, в среднем 14.9 ± 1.03 
см); 25 экз. Prosopium cylindraceum (9–23, 14.7 
± 0.83 см); 19 экз. Coregonus pidschian (8–22, 
11.5 ± 0.94 см); 23 экз. C. subautumnalis (5–18, 
7.8 ± 0.74 см); 10 экз. C. sardinella (6–29, 10.9 
± 1.82 см). Для оценки сходства питания были 
проанализированы содержимое желудков, со-
отношение стабильных изотопов в мышцах и 
зараженность паразитами-индикаторами.

В составе пищевого комка подсчитывали ку-
колок и личинок хирономид, личинок веснянок, 
поденок и ручейников, водных пауков, жуков, 
изопод, имаго амфибиотических наcекомых, ци-cекомых, ци-екомых, ци-
клопов, гаммарид, мизид, олигохет и гастропод. 
Учитывали частоту встречаемости ЧВ (%) групп 
пищевых объектов в желудках рыб и среднее ко-
личество n (экз.) жертв, приходящееся на одну 
рыбу в выборке. Уровень пищевого сходства из-
меряли с помощью индекса Шорыгина (Шоры-
гин, 1952), общность пищевых ниш - с помощью 
индекса Мориситы в модификации Хорна (Horn, 
1966); долю групп в питании определяли по чис-
лу жертв (Am�ndsen et a�., 1996).

Всех выловленных рыб обследовали на за-
раженность паразитами методом неполного па-
разитологического вскрытия (Быховская-Пав-
ловская, 1985). Не обследовали поверхность 
тела и жабры рыб на наличие простейших. Ви-
довую принадлежность паразитов устанавлива-
ли с помощью определителя (Шульман, 1984; 
Бауер, 1987). В качестве показателей заражен-
ности использовали экстенсивность инвазии 
(ЭИ) – долю зараженных рыб в исследуемой 
выборке (%) и индекс обилия (ИО) – среднее 
число особей паразитов, приходящееся на одну 
рыбу в выборке (экз.) Доверительный интервал 
встречаемости (d) приведен в соответствии с 
рекомендациями Ройтмана и Лобанова (1985). 
Для паразитов, отмеченных у 3–5 видов рыб, 
тестом Краскала-Уолисса оценили различия в 
интенсивности инвазии.

Ретроспективный анализ питания проводи-
ли по соотношению изотопов 15N/14N и 13С/12С 
в мышечной ткани. Занимаемая группой пи-
щевая ниша определяет позицию в простран-
стве соотношения изотопов (Peterson & Fry, 
1987; Owens, 1988). Использовали пробы от 6 
экз. каждого вида. Фрагменты ткани дегидра-
тировали и после транспортировки в Центр 
коллективного пользования ИПЭЭ РАН имени 

А.Н. Северцова (г. Москва) подвергали масс-
спектрометрическому анализу на установке 
Finnigan De�ta V P��s с элементным анализа-
тором F�ash EA 1112. Изотопный состав азота 
и углерода выражали в тысячных долях от-
клонения (δ, ‰) от международного стандарта 
(атмосферный воздух и «венский» эквивалент 
белемнита PeeDee). Распределение соотноше-
ний обоих изотопов в объединенной выборке 
не отличалось от нормального (тест Колмого-
рова-Смирнова, р > 0.05), для сравнения групп 
использовали средства ANOVA.

Результаты
В период исследований все виды рыб ак-

тивно питались, особи с пустыми желудками 
отмечены не были. Молодь T. a. mertensii в ос-
новном поедала личинок хирономид (в сред-
нем 62 шт. на желудок), гаммарид (в среднем 
19 жертв) и водных пауков (13), также имаго 
насекомых (3) и другую пищу. Молодь P. cylin-. cylin-cylin-
draceum потребляла почти исключительно ли-
чинок хирономид (285), и также куколок хиро-
номид (6.2), личинок поденок (5.6) и веснянок 
(1.3). Coregonus pidschian преимущественно 
питался гаммаридами (12), циклопами (11) 
и личинками хирономид (2.8). В желудках у 
C. subautumnalis доминировали мизиды (12), 
имаго амфибиотических насекомых (7) и ли-
чинки хирономид (4.7). Coregonus sardinella 
в основном потребляла мизид (11), гаммарид 
(5) и имаго насекомых (3) (табл. 1). Наиболее 
редкими объектами питания молоди рыб были 
олигохеты, изоподы и прудовики, рыба, или ее 
остатки в питании не отмечены.

По индексу Шорыгина пищевые спектры 
максимально схожи у молоди T. a. mertensii и P. 
cylindraceum (74.7), а также у C. sardinella и C. 
subautumnalis (64.3); минимально – у P. cylind-
raceum и C. sardinella (0.18). Во всех остальных 
парах сравнения индекс составлял 16.2–37.5 
(табл. 2). По индексу Мариситы наибольшая 
общность пищевых ниш характерна для моло-
ди C. sardinella и C. subautumnalis (0.88), T. a. 
mertensii и P. cylindraceum (0.87), менее всего 
сходны ниши у P. cylindraceum и C. sardinella 
(0.18), в остальных парах сравнения индекс 
Мориситы имел значения 16.2–37.5 (табл. 2).

Всего у обследованных рыб нами об-
наружено 13 видов паразитов, принадле-
жащих Myxosporеа (2 вида), Тrematoda (3), 
Cestoda (2), Nematoda (4), Acantocepha�a (1) и 
Cr�stacea (1) (табл. 3). 
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Таблица 2. Уровень пищевого сходства по индексу Шорыгина / общность пищевых ниш по индексу Мориситы моло-
ди пяти видов лососеобразных рыб в нижнем течении р. Пенжина в августе 2015 г.
Table 2. The �eve� of dietary simi�arity by �harygin index (in �eft) / Morisita index (in right) for j�veni�e sa�monids ca�ght in 
the Penzhina River �ower co�rse in A�g�st 2015

Вид рыб Валек 
P. cylindraceum

Пыжьян
C. pidschian

Пенжинский 
омуль

C. subautumnalis

Ряпушка
C. sardinella

Хариус T. a. mertensii 74.7 / 0.87 37.5 / 0.42 30.7 / 0.36 24.6 / 0.12
Валек P. cylindraceum 16.2 / 0.21 18.8 / 0.28 0.18 / 0.001
Пыжьян C. pidschian 24.8 / 0.19 27.4 / 0.29
Пенжинский омуль
C. subautumnalis 64.3 / 0.88
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Молодь характеризовалась низкими по-
казателями инвазии. Thymallus arcticus mer-
tensii был заражен девятью видами паразитов, 
C. pidschian и C. subautumnalis – шестью, C. 
sardinella и P. cylindraceum – четырьмя (табл. 
3). Только у T. a. mertensii встречались спо-
ры миксоспоридии Chloromyxum tuberculatum 
Konova�ov (in �ch��man, 1966), цисты с пле-
роцеркоидами Triaenophorus nodulosus (Pa��as 
1781) и нематода Cystidicola farionis Fisher, 
1798. Лишь C. pidschian был заражен цесто-
дой Proteocephalus longicollis (Zeder, 1800), C. 
sardinella и C. subautumnalis – трематодой Pro-
noprymna petrowi (Layman, 1930), а P. cylindra-. cylindra-cylindra-
ceum – копеподой Salmincola extensus (Kess�er, 
1868). Остальные паразиты встречались у раз-
ных видов рыб.

Наиболее массовым видом паразитов, ко-
торый встречался у всех обследованных видов 
рыб, оказался скребень Echinorhynchus cotti 
Mü��er, 1776. Достоверно интенсивнее этим 
гельминтом была заражена молодь T. a. mer-
tensii и C. pidschian, (H4.95 = 60.01, p < 0.001). 
При этом T. a. mertensii и C. pidschian различа-
лись между собой числом скребней в кишеч-
нике (р = 0.006). По зараженности нематодой 
Pseudocapillaria (Ichthyocapillaria) salvelini 
(Po�jansky, 1952) от C. pidschian, C. sardinella 
и C. subautumnalis достоверно отличался T. a. 
mertensii (H4.95 = 43.65, p = 0.039). По зараженно-
сти трематодами рода Diplostomum Nordmann, 
1832 и личинками нематоды Raphidascaris acus 
(B�och, 1779) достоверные различия между ви-
дами не выявлены.

Обнаруженные виды паразитов проника-
ют в молодь лососеобразных рыб различны-
ми путями. Так, при контакте с кольчатыми 
червями рыбы заражаются миксоспоридиями 
(Okam�ra et a�., 2015), при контакте с гастро-Okam�ra et a�., 2015), при контакте с гастро- et a�., 2015), при контакте с гастро-et a�., 2015), при контакте с гастро- a�., 2015), при контакте с гастро-a�., 2015), при контакте с гастро-., 2015), при контакте с гастро-
подами – трематодами Stregiidae (Судариков 
и др., 2002), непосредственно из воды рыбы 

инвазируются копеподами. В качестве про-
межуточных хозяев, при питании которыми 
происходит заражение рыб найденными пара-
зитами, выступают веслоногие ракообразные 
(инвазия P. longicollis и T. nodulosus), личинки 
и нимфы поденок (Salmonema ephemeridarum 
(Linstow, 1872), олигохеты (P. salvelini), ам-
фиподы (C. farionis и E. cotti) (Moravec, 1970; 
Куперман, 1973; B�ack & Lankester, 1980; Na-B�ack & Lankester, 1980; Na- & Lankester, 1980; Na-Lankester, 1980; Na-, 1980; Na-Na-
gasawa & Eg�sa, 1981; Ломакин, Трофименко, 
1982; Аникиева и др., 1983). Заражение мир-
ных рыб R. acus происходит при заглатыва-
нии яиц червя и при питании хирономидами 
(Moravec, 1970). Цикл P. petrowi не известен, 
эта трематода встречается у широкого круга 
хозяев – морских видов рыб (Пугачев, 2003).

В пространстве соотношения стабильных 
изотопов углерода и азота (рис. 2) молодь пяти 
анализируемых видов сформировала три слабо 
перекрывающиеся области: с высоким стату-
сом по азоту и средним по углероду (C. sardi-. sardi-sardi-
nella и C. subautumnalis), со средним статусом 
по азоту и низким по углероду (C. pidschian), с 
низким статусом по азоту и высоким по углеро-
ду (T. a. mertensii и P. cylindraceum). Дисперси-
онный тест выявил достоверное отличие C. pid-. pid-pid-
schian от прочих видов по углеродному статусу 
(H�D F4.27 = 8.45, p = 0.001); по азоту от прочих 
видов достоверно отличались C. sardinella и C. 
subautumnalis (F4.27 = 9.99, p < 0.001).

Обсуждение
Судя по результатам анализа летнего рас-

пределения и питания взрослых особей (Ко-
валь и др., 2015а), хариус и пять видов сиговых 
рыб из нижнего течения р. Пенжина занимают 
обособленные пищевые ниши, реализуя три 
варианта нагульных миграций. Thymallus arcti- arcti-arcti-
cus mertensii и P. cylindraceum летом занимают 
перекаты основного русла. При этом T. a. mer-. a. mer-a. mer-. mer-mer-
tensii потребляет очень широкий спектр пище-
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вых объектов, часто заглатывая растительные 
остатки. Prosopium cylindraceum питается со 
дна почти исключительно личинками амфиби-
отических насекомых (Коваль и др., 2015a,в; 
Максименков, Максименкова, 2016). Coregonus 
pidschian и C. nasus уходят на нагул в прида-
точную систему. При этом у C. pidschian спектр 

питания широкий, а C. nasus специализируется 
на потреблении моллюсков. Coregonus sardi- sardi-sardi-
nella и C. subautumnalis совершают ежеднев-
ные миграции по основному руслу к эстуарию 
и обратно. При этом C. subautumnalis питается 
нектобентосом, C. sardinella – планктоном и 
имаго (Максименков, Максименкова, 2016).
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Рис. 2. Соотношение стабильных изотопов углерода и азота 
у молоди пяти видов лососеобразных рыб в нижнем тече-
нии р. Пенжина (* – Thymallus arcticus mertensii, ● – Proso-
pium cylindraceum, ▲ – Coregonus pidschian, ◊ – Coregonus 
subautumnalis, ■ – Coregonus sardinella) в августе 2015 г. 
Приведены средние значения и пределы варьирования.
Fig. 2. The p�ot of δ 13С–15N stab�e isotopes variation for 
j�veni�e sa�monids (* – Thymallus arcticus mertensii, ● – 
Prosopium cylindraceum, ▲ – Coregonus pidschian, ◊ – 
Coregonus subautumnalis, ■ – Coregonus sardinella) ca�ght 
in the Penzhina River �ower co�rse in A�g�st 2015. Mean 
va��es and �imits of variation are shown.

Напротив, молодь этих видов ведет сход-
ный образ жизни: пережидает половодье в при-
даточной системе и пойменных озерах, а летом 
выходит на нагул на отмели основного русла 
нижнего течения реки. К сожалению, в связи с 
катастрофическим сокращением численности 
в уловах отсутствовала молодь Coregonus nasus 
(Коваль и др., 2015a).

Сходство питания молоди в парах T. a. mer-
tensii – P. cylindraceum, а также C. subautumnalis 
– C. sardinella на фоне отличия этих пар от C. 
pidschian подтверждается значениями индексов 
Шорыгина и Мориситы при попарном сравне-
нии рационов, а также кластеризацией видов 
по изотопному составу мышечной ткани. Со-
отношение изотопов азота, которое позволяет 
отследить поток органической материи между 
трофическими уровнями (Minagawa & Wada, 
1984), оказалось достоверно выше у потреби-
телей нектобентоса (C. subautumnalis и C. sar-. sar-sar-
dinella), чем у потребителей хирономид (T. a. 
mertensii и P. cylindraceum). Низкий углеродный 
статус молоди C. pidschian, по нашему мнению, 
может указывать на самый поздний выход из 
придаточной системы, где этот вид застал ста-
дию фракционирования изотопов углерода в 

экосистеме после весеннего роста численности 
бактерий (Chasar et a�., 2000; Grey et a�., 2004).

Отличительной особенностью питания ому-
ля и ряпушки является наличие в их рационе 
солоноватоводных мизид Neomysis mirabilis. По-
видимому, молодь C. subautumnalis и C. sardinel-. sardinel-sardinel-
la, так же как и взрослые рыбы, во время отли-
вов выносится вниз по течению до осолоненной 
зоны. В пользу этого свидетельствует наличие у 
данных рыб морской трематоды P. petrowi. Бла-
годаря реверсивным течениям, молодь C. subau-. subau-subau-
tumnalis и C. sardinella возвращается во время 
приливов обратно в реку, где рыбы питаются 
амфиподами, в том числе и гаммаридами, от ко-
торых заражаются скребнем E. cotti.

Трофическое сходство молоди T. a. mertensii 
и P. cylindraceum обусловлено их питанием пре-
имущественно хирономидами. При этом P. cylin-. cylin-cylin-
draceum – узкий трофический специалист. Thy-
mallus arcticus mertensii имеет более широкую 
нишу, и, наряду с хирономидами, активно поеда-
ет гаммарид и водных насекомых. Паразитофау-
на P. cylindraceum самая бедная среди исследо-
ванных рыб (четыре вида), в то время как у T. a. 
mertensii – самая богатая (девять видов), и лишь 
паразиты R. acus и E. cotti – общие для этих рыб. 
У P. cylindraceum по сравнению с T. a. mertensii 
выше инвазия R. acus, промежуточными хозяе-
вами которого выступают хирономиды и ниже 
инвазия E. cotti, передающегося через гаммарид. 
Разнообразие паразитофауны T. a. mertensii отра-
жает широту его пищевого спектра. При питании 
пресноводными амфиподами он приобретает C. 
farionis, потребляя веслоногих ракообразных, за-
ражается личинками T. nodulosus, питаясь оли-
гохетами и контактируя с ними, инвазируется P. 
salvelini и миксоспоридиями. 

Молодь C. pidschian предпочитает питаться 
гаммаридами и в меньшей степени хирономи-
дами. В небольшом количестве в его желудках 
встречается планктон. Только у C. pidschian 
отмечен P. longicollis, заражающий рыб при 
питании планктоном, также для этого вида ха-
рактерна более высокая инвазия личинками 
стрегиид, которых рыбы приобретают при кон-
такте с брюхоногими моллюсками. Последнее 
обстоятельство является еще одним косвенным 
аргументом в пользу более позднего выхода мо-
лоди C. pidschian из озер придаточной системы.

Также мы отмечаем некоторые несоответ-
ствия паразитофауны и состава летнего питания 
молоди рыб. Так, T. a. mertensii и C. sardinella име-
ли P. salvelini и миксоспоридий, заражение кото-
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рыми происходит при участии кольчатых червей. 
Однако в пищевом комке рыб эти беспозвоночные 
не встречались. Coregonus pidschian и C. subautum-. subautum-subautum-
nalis были инвазированы личинками трематод, но 
гастроподы, их промежуточные хозяева, в желуд-
ках рыб отсутствовали. Вероятно, рыбы приобре-
ли указанные виды паразитов в пойменных озерах 
еще до миграции в основное русло реки. 

Заключение
Полученные в ходе исследования результаты 

показывают, что молодь анализируемых видов 
из нижнего течения р. Пенжина можно условно 
разделить на три группы: 1) T. a. mertensii и P. 
cylindraceum, 2) C. pidschian, 3) C. sardinella и C. 
subautumnalis. Разделение на эти группы соот-
ветствует разделению взрослых рыб по страте-
гии летнего нагула – оседлые реофилы из русла, 
лимнофилы из придаточной системы и кочую-
щие реофилы, соответственно. Реофильная мо-
лодь T. a. mertensii и P. cylindraceum, вероятно, 
выходит на нагул в основное русло раньше лим-
нофильного C. pidschian. Между молодью T. a. 
mertensii и P. cylindraceum, а также C. sardinella 
и C. subautumnalis проявляется пищевая конку-
ренция, поскольку их спектры питания наиболее 
схожи. Конкурентную пару C. pidschian, вероят-
но, составляет C. nasus, численность которого 
в последние десятилетия в бассейне р. Пенжи-
на катастрофически сократилась (Коваль и др., 
2015б). Несмотря на снижение конкуренции за 
места обитания в условиях пониженных плот-
ностей обитания, молодь проанализированных 
видов в настоящее время сохраняет специфиче-
ские экологические ниши.
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TROPHIC SEGREGATION IN MULTISPECIES COMMUNITY OF SALMONIDS 
IN THE PENZHINA RIVER LOWER COURSE (KAMCHATSKY KRAI, RUSSIA)
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Trophic re�ationships are presented for the j�veni�es of Coregonus sardinella, C. subautumnalis, C. pidschian, 
Prosopium cylindraceum, and Thymallus arcticus mertensii joint�y inhabiting the Penzhina River �ower reaches 
in s�mmer. This comm�nity has no ana�og�es in the North-Okhotsk region in terms of freshwater sa�monid 
diversity. We ana�ysed the stomachs content, indicative parasites infestation and stab�e isotopes ratio in the 
m�sc�es. We demonstrated the simi�arity of food niches for the fo��owing pairs of species P. cylindraceum – T. 
а. mertensii and C. sardinella – C. subautumnalis. The s�mmer diet of the species pair P. cylindraceum – T. а. 
mertensii main�y consisted of chironomid �arvae. At the same time, mysids dominated in the diet of  the species 
pair C. sardinella – C. subautumnalis. Coregonus pidschian main�y fed on gammarids. The fo��owing parasites 
have been fo�nd in j�veni�e fishes: Chloromyxum tuberculatum, Myxobolus spр., Proteocephalus longicollis, 
Triaenophorus nodulosus, Diplostomum sp., Metecercaria spp., Pronoprymna petrowi, Cystidicola farionis, 
Salmonema ephemeridarum, Raphidascaris acus, Pseudocapillaria salvelini, Echinorhynchus cotti,  and Sal-
mincola extensus; herewith, the intensity of invasion was �ow for a�� parasites. On�y T. а. mertensii has been 
infested by C. tuberculatum, T. nodulosus, and C. farionis. On�y C. pidschian was infested by P. longicollis. On�y 
C. sardinella and C. subautumnalis have been infested by P. petrowi, whi�e Salmincola extensus has infested 
on�y P. cylindraceum in the st�died ecosystem. Thymallus arcticus mertensii and C. pidschian are significant�y 
different from other fish species in term of infestation by the he�minths E. сotti and P. salvelini. In the δ 13С–15N 
isotopes space, the fish j�veni�es formed three gro�ps: 1) with high 15N �eve� (C. sardinella – C. subautumnalis), 
2) with �ow 13С �eve� (C. pidschian), and 3) with �ow 15N – high 13С �eve� (P. cylindraceum – T. а. mertensii). The 
comp�exity of trophic re�ationships of j�veni�e sa�monids in the River Penzhina and an increased feeding com-
petition in the species pairs threaten the f�nctioning of the �niq�e River Penzhina sa�monid comm�nity �nder 
the conditions of extreme fishing press�re in the Northern Far East.

Key words: feeding, feeding competition, gray�ing, parasite fa�na, stab�e isotope ratio, trophic differ-
entiation, whitefishes
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