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В Балтийском море взрослая треска  Gadus morhua осуществляет основной топ-конт-
роль пелагических и придонных сообществ и в первую очередь популяций наиболее много-
численных пелагических рыб – шпрота Sprattus sprattus и сельди Clupea harengus. Было ис-
следовано содержимое желудков 5644 взрослой трески длиной 31118 см, собранной во вре-
мя  донных  траловых  съемок  в  ИЭЗ  России  в  26-м  подрайоне  ИКЕС  в  февралеапреле
19922010 гг. Цель данной работы – изучение характера многолетней изменчивости состава
пищи взрослой трески, в том числе роли шпрота и сельди в конце зимы и начале весны.
Пищевой спектр состоял из 26 пищевых групп пелагических и придонных организмов: 15
видов рыб и 11 видов беспозвоночных. Диапазон размеров жертв был в пределах от 0,51,0
до 2335 см (от 1,11,5 до 50,777,3 % длины хищника). Наиболее обычны были жертвы
длиной 1025 см (835 %). По характеру состава основы пищевого комка выделены два основ-
ных периода: 1) В 19921995 гг. в пище трески абсолютно доминировал шпрот (73,690,6 %
по весу, в среднем 84,1 %), второстепенной пищей была сельдь (0,815,4 %, 9,3 %). В 2010 г.
наблюдалась сходная ситуация с доминированием шпрота (87,4 %) и незначительной ролью
сельди (8,4 %). 2) В 19962009 гг. уровень потребления шпрота снизился (14,159,3 %, 38,9 %)
с параллельным  ростом  роли  сельди  (4,058,4  %,  22,5  %)  и  изоподы  Saduria  entomon
(4,336,8, 16,0 %), в меньшей степени рыб Platichthys flesus, Osmerus eperlanus, Pomatoschis-
tus minutus и Enchelyopus cimbrius. В исследованный период шпрот и сельдь стабильно были
соответственно главной и второстепенной пищей взрослой трески, роль сельди увеличива-
лась в периоды, когда доля шпрота в пище трески снижалась. Основной экологический фак-
тор, определяющий многолетнюю изменчивость состава пищи взрослой трески в данной си-
туации, – особенности количественного перераспределения численности запасов шпрота и
сельди в пределах Юго-Восточной Балтики в целом, их обилия и мезо- и микромасштабного
распределения на исследованной локальной акватории.

Ключевые слова: Gadus morhua callarias, треска, Балтийское море, пищевые взаимо-
отношения, многолетняя изменчивость состава пищи
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In the Baltic Sea the adult cod Gadus morhua has realized dominant top-control of pelagic
and near-bottom communities, and in the first place on the stocks of most abundant pelagic fishes
sprat  Sprattus  sprattus and  herring  Clupea  harengus.  In  our  study  the  data  on  5644  stomach
contents of adult cod of 31118 cm length were used that were obtained in the bottom trawl surveys
in  the  Russian  EEZ  of  ICES  Subdivision  26  in  FebruaryApril  19922010.  The  long-term
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variability of adult cod food spectrum, especially, consumption rate on sprat and herring in the end
of winter –beginning of spring was studied. Food spectrum included 26 food groups of pelagic and
benthic species: 15 species of fish and 11 species of invertebrates. The size range of the preys was
in the limits from 0.51.0 to 2335 cm (between 1.11.5 to 50.777.3 % of the length of the cod-
consumer). The most common were the preys with length of 1025 cm (835 %). There two main
periods were divided: 1) In 19921995 sprat absolutely dominated in cod food (73.690.6 % by
weight, mean 84.1 %) and secondary food was herring (0.815.4 %, 9.3 %). In 2010 there was the
same situation with dominance of sprat (87.4%) and minor role of herring (8.4 %). 2) In 19962009
cod consumption on sprat decreased (14.159.3 %, 38.9 %) with a parallel increase of the role of
herring (4.058.4 %, 22.5 %) and isopod  Saduria entomon  (4.336.8,  16.0 %),  and to a lesser
extent - fishes  Platichthys  flesus, Osmerus eperlanus,  Pomatoschistus minutus and  Enchelyopus
cimbrius. In studied years sprat was semi-stable main food and herring was secondary food for adult
cod and the role of herring increased when share of sprat in cod food decreased. In studied situation
the  main  environmental  factor  that  determined  long-term  variability  of  the  adult  cod’s  food
composition was peculiarity of quantitative redistribution of the sprat and herring stocks within the
southeastern Baltic waters, in whole, and their abundance, and meso- and microscale distribution
within the investigated local water area.

Key words: Gadus morhua callarias, cod, Baltic Sea, feeding relations, long-term variabil-
ity of food composition

Введение

В Балтийском море среди высших хищников, включающих морских птиц, млекопи-
тающих и несколько видов рыб, вследствие высокой численности, широкого распростране-
ния  и  количественной  роли в  качестве  потребителя  ведущая  роль  принадлежит  взрослой
треске  Gadus morhua callaris.  Она осуществляет основной топ-контроль в пелагических и
придонных сообществах и в первую очередь оказывает существенное влияние на запасы наи-
более многочисленных пелагических рыб – шпрота Sprattus sprattus balticus и сельди Clupea
harengus membras [Узарс, 1982; Rudstram et al., 1994; Sparholt, 1994; Patokina, Kalinina, 1997;
Harvey et al., 2003; Neuenfeldt, Beyer, 2003; MacKenzie, Koster, 2004; Link et al., 2009; Eero et
al., 2011]. Особенности трофических связей зоопланктона, шпрота, сельди и трески как мас-
совых консументов Юго-Восточной Балтики могут служить чувствительными косвенными
индикаторами состояния и направлений изменчивости структуры трофических сетей ее пела-
гического и придонного сообществ [Harvey et  al.,  2003;  Патокина,  Нигматуллин,  2008].  В
связи с  этим следует  подчеркнуть,  что из  156 видов рыб Балтики [Кукуев,  2014] шпрот,
сельдь и треска по плотности населения превосходят всех остальных вместе взятых в сотни
раз [Бирюков, 1968].

Атлантическая и балтийская треска − типичные хищники-оппортунисты. На всех ста-
диях жизненного цикла они питаются разнообразной доступной пищей, и у них хорошо вы-
ражены  различные  аспекты  пространственно-временной  изменчивости  пищевого  спектра
[Бирюков, 1970а; Узарс, 1982; Орлова, 1992, 1997; Bagge et al., 1994; Rudstram et al., 1994;
Sparholt,  1994  ,  Usars,  1994;  Patokina,  Kalinina, 1997; Патокина,  Калинина,  2000;  Usars,
Plikshs, 2000; Neuenfeldt, Beyer, 2003; Пономаренко, Ярагина, 2003; Orlova et al., 2005; Link et
al., 2009; Orlova et al., 2010;  Palsson,  Björnsson, 2011;  Johannesen et al., 2012;  Долгов, 2016].
Один  из  важных  аспектов  исследований  экологии  питания  балтийской  трески  −
долгопериодная изменчивость пищевого спектра в разных частях моря. Эти данные довольно
скудны.  Например,  для  Юго-Восточной  Балтики  были  опубликованы  такие  данные  для
периода 19771990 гг. [Zalachowski, 1985, 1986; Usars, 1994] и предварительные данные об
изменчивости  состава  пищи  трески  в  19922007  гг.  [Patokina,  Kalinina,  1997; Патокина,
Калинина, 2000; Патокина, Нигматуллин, 2008].



Климатические, гидрологические и биологические процессы в Балтийском море ха-
рактеризуются выраженной сезонностью [Hänninen et al., 2000]. Это явно проявляется и в се-
зонной изменчивости состава и обилия кормовых организмов, используемых в пищу массо-
выми потребителями, включая треску [Möllmann et al., 2005]. Поэтому в данном исследова-
нии долгосрочной изменчивости состава пищи взрослой трески были использованы исход-
ные данные, полученные в конце зимы – начале весны. Для этого сезона в нашем распоряже-
нии имеется наиболее полная многолетняя серия результатов обработки проб содержимого
желудков трески. В этот период года взрослая треска длиной более 30 см активно питается
после зимовки перед нерестом [Бирюков, 1970а; Bagge et al., 1994; Карасева, 2006]. Основная
цель  данного  сообщения  –  описание  многолетней  изменчивости  состава  пищи  взрослой
трески в февралеапреле 19922010 гг. 

Mатериал и методика

Исследованный материал был собран во время международных траловых и тралово-
акустических съемок в Юго-Восточной Балтике (26-й подрайон ИКЕС) в пределах калинин-
градской части  экономической зоны РФ (рис.  1)  в  февралеапреле,  в  основном в февра-
лемарте 19922010 гг. (табл. 1). Продолжительность каждой съемки – 1620 суток. Про-
странственное распределение траловых станций было квазистабильно во все исследованные
годы и охватывало как прибрежье, так и мористую зону. Облов трески выполнялся донным
тралом в дневное время у грунта на глубинах 25105 м. Продолжительность учетных трале-
ний не превышала 30 минут. 

Сбор и обработку проб на питание трески проводили в соответствии с общеприняты-
ми методами [Фортунатова, Попова, 1973; Методическое пособие…, 1974]. Пробы отбирали
из уловов большинства тралений. В процессе полевой обработки содержимого желудков по
состоянию пищевых организмов (в первую очередь по степени переваренности и размерам)
идентифицировали так называемую «траловую» и «транзитную» пищу [Нигматуллин,  2010].
Это пищевые организмы, съеденные во время траления в траловом мешке («траловая» пища),
или же ранее съеденные жертвами трески и попавшие в ее желудки после переваривания съе-
денных рыб («транзитная» пища). Они далее при оценке состава пищи не учитывались.

Содержимое желудков  трески  собирали индивидуально.  Каждая проба состояла  из
1025 желудков рыб каждой 5-ти см размерной группы. Содержимое большей части желуд-
ков обрабатывали сразу же после выборки трала и вскрытия рыб без предварительной фик-
сации формалином. Это упрощало таксономическую идентификацию жертв, которую по воз-
можности доводили до видового уровня. Жертвы и остатки пищи взвешивали, измеряли и
определяли степень переваренности по 5-ти бальной шкале [Методическое пособие…, 1974].
Длину сохранившихся жертв определяли: для рыб – общую длину (TL) [Правдин, 1966], для ра-
кообразных – длину тела включая карапакс и абдомен [Иванов, 2004]. Объекты питания трески,
в определении таксономической принадлежности которых возникали трудности, фиксировали
5 %-ным раствором формалина для идентификации в камеральных условиях.

На основе результатов обработки содержимого желудков в каждой пробе оценивалась
значимость различных пищевых групп как доля (%) общей массы пищи [Фортунатова, Попова,
1973; Методическое пособие…, 1974]. Для характеристики роли различных пищевых групп в
питании трески использовались следующие категории и критерии для их выделения. Главная
пища составляла более 4050 % массы содержимого желудков, второстепенная пища – ее доля
колеблется в пределах 2040 %, дополнительная пища – 520 % и случайная пища – менее 5 %. 

В случае, если содержимое желудка состояло из нескольких пищевых объектов в рав-
ных или близких количествах, а доминирующая пищевая группа составляла менее 40 %, та-
кой пищевой спектр относили к смешанному типу. Для взрослой трески исследованные «го-
довые» пробы были сгруппированы по сходству главной пищи. На следующем этапе опреде-
ляли состав пищи общих выборок каждой размерной группы.



При отсутствии различий пробы со сходными пищевыми спектрами объединяли в бо-
лее крупные размерные группы. В результате для трески было выделено четыре размерные
группы, имеющие специфику пищевых спектров: 1020, 2030, 3060 и 60118 см.
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Рис. 1. Район сбора материала в экономической зоне РФ (---), изобаты (····)
и локализация траловых станций (квадраты) на траловых съемках

Fig. 1. Studied area in the southern Baltic with boundary of the Russian EEZ (---),
isobaths (····) and locations of sampling stations (squares) on the trawl surveys

Таблица 1
Данные о количестве исследованных взрослых особей трески с пищей 

в желудках в 19922010 гг. по размерным группам
Data on studied stomachs with food in 1992-2010 by size-groups of adult cod

Годы Месяцы
Длина трески, см 

3160 61118 31118
количество, экз.

1992 мартапрель 124 22 146
1993 мартапрель 108 19 127
1994 апрель 175 17 192
1995 март 164 58 222
1996 март 236 46 282
1997 март 505 63 568
1998 март 432 14 446
1999 март 456 21 477
2000 февраль 125 6 131



Окончание табл. 1

Годы Месяцы
Длина трески, см 

3160 61118 31118
количество, экз.

2001 февральмарт 390 10 400
2002 февральмарт 80 21 101
2003 февраль 346 50 396
2004 февральмарт 230 19 249
2005 февральмарт 218 40 258
2006 март 291 22 313
2007 февральмарт 229 28 257
2008 февральмарт 201 30 231
2009 март 336 37 373
2010 март 454 21 475
Всего февральапрель 5100 544 5644

Взрослую половозрелую часть населения балтийской трески в настоящее время сос-
тавляют особи длиной более 30 см [Bagge et al., 1994], что совпадает и с завершением форми-
рования «взрослого» состава пищи [Патокина, Калинина, 2000]. Поэтому нами были исполь-
зованы данные по среднеразмерным и крупным рыбам длиной 31118 см. Всего в 19922010 гг.
было собрано и обработано 7435 желудков трески этих размеров, в том числе с наличием пи-
щи 5644 желудков (табл. 1).

Таблица 2
Состав пищевых групп и их доля (% по массе) в пище взрослой трески

двух размерных групп по периодам исследований
List of food organisms and their share (% by weight) in adult cod total food

ration by two size groups and investigation periods

Объекты питания

Длина трески, см
3160 61118

Годы
19921995,

2010
19962009 19921995,

2010
19962009

Рыбы, всего 97,8 77,9 96,7 85,7
Lampetra fluviatilis    1,4
Sprattus sprattus 86,7 47,6 76,5 22,1
Clupea harengus 9,9 23,0 7,6 21,6
Engraulis encrasicholus    0,1
Osmerus eperlanus  1,3  0,2
Gadus morhua 0,1 0,0 9,4 5,1
Enchelyopus cimbrius 0,0 1,5 1,8 7,6
Zoarces viviparis  0,2  1,4
Belone belone    0,2
Gasterosteus aculeatus 0,0 0,0  0,0
Myoxocephalus scorpius 0,0   0,2
Eutrigla gurnardus    0,3
Ammodytes tobianus  0,3  0,6
Pomatoschistus minutus 1,0 2,8 0,0 0,2
Platichthys flesus 0,0 1,3 1,3 24,6
Беспозвоночные, всего 2,2 22,1 3,3 14,3
Halicryptus spinulosus 0,0  0,0 
Bylgides sarsi 0,1 0,7  0,0
Amphibalanus improvisus   0,0 
Idotea baltica  0,0  
Saduria entomon 1,3 17,1 3,3 14,1
Hyperia galba  0,3  



Окончание табл. 2

Объекты питания

Длина трески, см
3160 61118

Годы
19921995,

2010
19962009 19921995,

2010
19962009

Pontoporeia spp.  0,1  
Amphipoda, Gammaridae 0,1 0,1  0,0
Mysis mixta 0,3 3,2  0,0
Crangon crangon 0,4 0,6 0,0 0,1
Macoma balthica 0,0 0,0  0,1
Макрофиты  0,0  0,0
Кол-во исслед. рыб, экз. 1226 5520 170 519
Кол-во рыб с пищей, экз. 1025 4075 137 407

В течение всего периода исследований наиболее массовой размерной группой были
особи длиной 3160 см (90,3 % общего числа изученных взрослых рыб). Среди них крупные
особи составляли 9,7 % (табл. 1). При сравнении пищевых спектров и роли различных пище-
вых организмов двух размерных групп взрослой трески на основе обобщенных многолетних
данных для двух периодов, различающихся по специфике питания (табл. 2), какие-либо замет-
ные различия в питании среднеразмерных и крупных рыб не выявлены. Исключение – неко-
торое снижение потребления шпрота у крупной трески и, соответственно, увеличение доли
сельди, налима Enchelyopus cimbrius, речной камбалы Platichthys flesus и собственной молоди.
Наряду с принципиальной близостью состава пищи этих двух размерных групп, в некоторые
годы количество исследованных особей этих размеров было явно недостаточно для коррект-
ного сравнительного анализа: из 21 года сбора проб в 12 их меньше 25 экз. (табл. 1). Кроме
того,  размерный  состав  основных  объектов  питания  среднеразмерной  и крупной  трески
принципиально не отличался (см.:  Результаты).  Поэтому для сравнительного анализа  были
использованы объединенные данные по питанию среднеразмерной и крупной трески. В уловах
количественное  соотношение  между  численностью  среднеразмерной  и  крупной  трески,  в
общем, такое же, как и в наших пробах, т.е. его можно считать близким к естественному. 

Результаты

Пищевой  спектр.  Пищевой  спектр  относительно  широк  и  включает  27  пищевых
групп пелагических и придонных организмов: 15 видов рыб, полихету Bylgides (=Harmatoe),
балянус Amphibalanus, изопод Idotea и Saduria, амфипод Pontoporeia, Hyperia и не идентифи-
цированных Gammaridae, мизид Misys, креветок Crangon crangon, двустворчатого моллюска
Macoma (=Limecola), приапулиду  Halicryptus и куски макрофитов, случайно попадающие в
желудки при поедании донных животных (табл. 2, 3). 

Среди беспозвоночных относительно заметную роль в пище трески имели только Sa-
duria entomon и в меньшей степени Misys mixta и Crangon crangon. Роль остальных беспозво-
ночных, включая амфипод,  B.  sarsi и  M. baltica, была  незначительна. Все они – бентосные
или нектобентосные животные.

Среди рыб в пище тоже доминировали представители нектобентосных и бентосных
экоформ (11 из 15). В эту группу входила и треска. В целом значение каннибализма было не-
велико, хотя питание сородичами встречалось в половине проб исследованных лет (табл. 3;
рис. 2). Он был незначителен у среднеразмерных рыб, но у крупных рыб потребление собст-
венной молоди достигало уровня дополнительной пищи (табл. 2). 

Четыре пелагических вида включали шпрот, балтийскую сельдь, обыкновенного сар-
гана Belone belone и европейского анчоуса  Engraulis encrasicholus. Основной пищей служат
первые два вида, а остальные – случайной (табл. 2, 3). 

Остатки саргана длиной 20 см (26,6 % длины хищника) в пище крупной трески дли-
ной 75 см встретились лишь один раз 15 февраля 2005 г. в точке с координатами 54°34’ с.ш.



и 19°38’ в.д. (глубина места 46 м). Весной сарганы совершают массовую нерестовую мигра-
цию из Северного в Балтийское море [Collette, Parin, 1986; Кукуев, 2014; Anon, 2017]. Вполне
возможно, что данная находка была связана с этим явлением. Однако в данном случае это
произошло в собственно зимний период. Возможно, часть сарганов остается на зимовку в
Юго-Восточной Балтике.

Единственный экземпляр европейского анчоуса длиной 14 см (20,3 % длины хищни-
ка) был обнаружен 19 февраля 2007 г. в точке с координатами 54°48’с.ш. и 19°21’в.д. (глуби-
на места 105 м) в желудке трески длиной 69 см. На этой же станции несколько экземпляров
рыб этого вида были обнаружены в траловом улове. Ближайшая граница его ареала находит-
ся в Северном море [Whitehead et al., 1988]. По-видимому, эти анчоусы пассивно мигрирова-
ли в собственно Балтику с затоком североморских вод. В Балтийском море этот вид дости-
гает побережья Эстонии [Anon, 2000; Кукуев, 2014].

Таблица 3
Список пищевых организмов, их частота встречаемости (ЧВ, %) в пробах 

разных лет и доля по массе в пищевом комке (ДМП,%)
List of food organisms and their frequency of occurrence (FO in %) in samples 

collected in different years and share in a food lump by weight (SWF in %) 

                  Периоды, 
                 годы

 Объекты питания

19921995, 2010 19962009

ЧВ (FO),
%

ДМП (SWF), %
ЧВ (FO),

%

ДМП (SWF), %

средняя minmax средняя min  max
Рыбы, всего 100,0 97,5 94,499,6 100,0 80,6 55,8–90,9
Lampetra fluviatilis    7,1 0,5 0,04,7
Sprattus sprattus 100,0 84,1 73,690,6 100,0 38,9 14,160,4
Clupea harengus 100,0 9,3 0,815,4 100,0 22,5 4,058,4
Engraulis encrasicholus    7,1 0,03 0,00,6
Osmerus eperlanus    64,3 0,9 0,03,9
Gadus morhua 60,0 2,5 0,07,6 50,0 1,7 0,07,3
Enchelyopus cimbrius 40,0 0,5 0,0-1,5 57,1 3,6 0,0-16,0
Zoarces viviparis    57,1 0,6 0,03,0
Belone belone    7,1 0,1 0,00,9
Gasterosteus aculeatus 60,0 0,002 0,01,5 21,4 0,02 0,00,1
Myoxocephalus scorpius 20,0 0,03 0,00,08 7,1 0,1 0,00,7
Eutrigla gurnardus    7,1 0,1 0,01,0
Ammodytes tobianus    35,7 0,4 0,04,2
Pomatoschistus minutus 60,0 0,8 0,04,8 100,0 1,9 0,217,7
Platichthys flesus 20,0 0,3 0,02,0 92,9 9,2 0,024,4
Беспозвоночные, всего 100,0 2,5 0,45,6 100,0 19,4 9,144,3
Halicryptus spinulosus 20,0 0,01 0,00,1 28,6 0,01 0,00,05
Bylgides sarsi 60,0 0,1 0,00,13 85,7 0,4 0,02,0
Balanus improvisus 20,0 0,001 0,00,1   
Idotea baltica    28,6 0,001 0,00,002
Saduria entomon 100,0 1,8 0,14,8 100,0 16,0 4,336,8
Hyperia galba    21,4 0,2 0,03,8
Pontoporeia spp.    7,1 0,04 0,00,6
Amphipoda, Gammaridae 40,0 0,1 0,00,8 64,3 0,1 0,00,6
Misys mixta 80,0 0,2 0,00,8 100,0 2,1 0,05,5
Crangon crangon 60,0 0,3 0,01,5 92,9 0,4 0,02,2
Macoma baltica 20,0 0,0004 0,00,004 57,1 0,03 0,00,1
Maкрофиты    14,3 0,01 0,00,02
Кол-во исслед. рыб, экз. 1396 6039
Кол-во рыб с пищей, экз. 1162 4482
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Размерные отношения взрослой трески и ее основных жертв. Размерный диапазон
жертв взрослой трески весьма широк и несущественно отличается у средне- и крупноразмер-
ных рыб. Различия в основном связаны с небольшим увеличением крайних абсолютных раз-
меров жертв и естественным уменьшением их относительных размеров у крупной трески
(табл. 4, рис. 2).

Абсолютные размеры жертв варьировали от 0,51,0 до 2335 см, а относительные – от
1,11,5 до 50,777,3 % длины хищника. Наиболее часто встречались жертвы длиной 1025 см
или 835 %. Шпрот и сельдь, составляющие основу пищевого рациона, были мелких и в ос-
новном средних размеров: от 39 до 1323 см (от 79 до 27,541,5 %), преимущественно
1015 % длины хищника (табл. 4, рис. 2). 

Наименьшие размеры имели ракообразные, бычок P. minutus и мелкие особи шпрота и
корюшки O. epelanus. Наибольшие размеры имели корюшка, сельдь, собственная молодь, реч-
ная камбала P. flesus и налим E. cimbrius (табл. 4).

Рис. 2. Абсолютные и относительные размеры шпрота (А, Б) и сельди (В, Г) из желудков
взрослой трески (данные о количестве измеренных рыб см.: табл. 4)

Fig.2. Absolute and relative length of sprat (А, Б) and herring (В, Г) from the adult cod stomachs 
(data on the quantity of fishes measured, see the Table 4)

Многолетняя  изменчивость  состава  пищи.  Беспозвоночные  встречались  в  пище
трески во всех пробах. Их доля в пище варьировала от 0,4 % в 1993 г. и до 44,3 % в 2007 г. В
большинстве случаев (58 %) она была более 15 %. Многолетняя серия данных была разделе-
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на на две группы по значению доли беспозвоночных в пище трески пробы данного года: а)
менее 6 % в 19921995 и 2010 гг. и б) более 9 % в 19962009 гг. Среди беспозвоночных
абсолютно  доминировала  Saduria entomon (табл.  2,  3;  рис.  3)  и  она  определяла  степень
межгодовых вариаций роли беспозвоночных в питании взрослой трески. Ее доля в пищевом
комке трески в пробах разных лет изменялась от отсутствия в 1993 г. до 8,6 % в 2001 г. В 79
% проб  она  была  менее  5  %.  В  некоторых  пробах  была  заметна  роль  Mysis mixta –  до
3,45,5 % в 1966, 1997, 2001, 2003 и 2004 гг.; Crangon crangon – до 1,02,2 % в 1994, 2001 и
2007 гг.; амфипод – до 3,8 % в 2007 г. и Bylgide – до 2,0 % в 1997 г. 

Остатки рыб были также представлены во всех пробах (табл. 3; рис. 3). В основном
это была главная пища с минимумом значения 55,8 % в 2007 г. и максимумом 99,6 % в 1992
и 1993 гг. В подавляющем большинстве проб рыбные остатки составляли по массе более
70 % (94,7 %) и даже 80 % (73,7%). Почти полностью заполненные рыбой желудки (более
94 % от массы пищевого комка) наблюдались в 19921995 и 2010 гг. 

Остатки трески встречались в 52,9 % проб. Их доля не превышала 7,37,6 % и глав-
ным образом варьировала между 1,0 и 3,7 % (табл. 2, 3; рис. 3). Остатки других рыб, за иск-
лючением трески, шпрота и сельди, были обнаружены во всех пробах (рис. 3) при значениях
доли в пищевом комке от 0,1 % в 1993 г. до 37,1 % в 2005 г. Большинство значений этого по-
казателя (57,9 %) варьировало в пределах 1030 %. В наибольших количествах среди этих рыб
встречались в пище остатки речной камбалы  Platichthys flesus, налима  Enchelyopus cimbrius,
европейской корюшки Osmerus eperlanus и малого бычка Pomatoschistus minutes (табл. 3).

Остатки шпрота и сельди были обнаружены во всех пробах (табл. 3; рис. 3). Значения до-
ли сельди в пробах колебались от 0,8 % в 1994 г. до 58,4 % в 2002 г., основная часть этих зна-
чений (73,6 %) была в пределах 1040 %. Наибольшая роль сельди в питании взрослой трески
(более 30 % по массе) наблюдалась в 1996, 1997, 2002 и 2003 гг. и несколько меньшая (1520 %
по массе) – в 19992001, 2004 и 2005 гг. В одном случае (5,3 %) сельдь была главной пищей, в
42,1 % проб – второстепенной, 42,1 %  дополнительной и в 10,5 %  случайной (рис. 3).

Рис.  3.  Многолетняя  изменчивость  состава  пищи  взрослой  трески  в  февралеапреле
19922010 гг., доля по массе в пищевом комке пробы (другие беспозвоночные, исключая Saduria)
Fig. 3. Long-term variability of food composition of adult cod in February-April 1992-2010, by the share of

weight in food lump of given sample (other invertebrates except for Saduria) 

Шпрот был наиболее важной пищей взрослой трески. Его доля по массе варьировала
от 14,1 % в 2005 г. до 90,6 % в 1994 г. Шпрот был главной пищей в 57,9 % проб, вто росте-
пенной – в 36,9 % и дополнительной  в 5,2 % (рис. 3). Наша временная серия проб, как и в
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случае с беспозвоночными, по доле шпрота в массе пищевого комка пробы разделяется на
две группы: а) более 70 % в 19921995 и 2010 гг. и б) менее 61 % в 19962009 гг.

Общее значение сельдевых рыб (шпрот + сельдь) было весьма высоким и значение их
доли в пищевом комке колебалось между 37,5 % в 2005 г. и 99,6 % в 1993 г. За исключением
пробы 2005 г., во всех остальных пробах группа сельдевых рыб была главной пищей, состав-
ляя по доле более 50 % в 89,5 % случаев и более 80 % в 36,8 %.

На основании всей совокупности данных о межгодовых вариациях значимости основ-
ной и второстепенной пищевых групп были выделены два основных периода.

1. В 19921995 гг. в пище взрослой трески абсолютно доминировал шпрот (73,690,6 %
по массе, в среднем 84,1 %) и второстепенной пищей была сельдь (0,815,4 %, 9,3 %). В 2010 г.
наблюдалась та же ситуация с доминированием шпрота (87,4 %) и незначительной ролью сель-
ди (8,4 %). 

2. В 19962009 гг. значение шпрота в питании взрослой трески было относительно низ-
ким (14,159,3 %, 38,9 %), но он оставался второстепенной и реже главной пищей при парал-
лельном увеличении роли сельди (4,058,4 %, 22,5 %) и изоподы Saduria entomon (4,336,8 %,
16,0 %), и в меньшей степени рыб Platichthys flesus, Osmerus eperlanus, Pomatoschistus minu-
tus и Enchelyopus cimbrius. 

Обсуждение

В исследованный период шпрот и сельдь почти стабильно были главной и второстепен-
ной пищей взрослой трески.  Роль сельди и  Saduria,  а  также нескольких демерсальных рыб
возрастала в периоды, когда доля шпрота уменьшалась. Сходная ситуация наблюдалась в Юго-
Восточной Балтике в 19771990 гг. [Zalachowski, 1985, 1986; Usars, 1994], но в этом случае зна-
чение беспозвоночных в пище трески было заметно выше. Кроме того, в 19771982 гг. доля
сельди в питании трески была выше таковой шпрота.  Это,  по мнению автора [Zalachowski,
1986], связано с высоким обилием сельди в районе и относительно низким  шпрота. 

Аналогичная ситуация с доминированием сельди в пище среднеразмерной и крупной
сельди в Юго-Восточной Балтике была характерна и для второй половины 1950-х и начала
1960-х годов [обзор: Бирюков, 1970а]. В то же время в 19551957 гг. на Клайпедском мелково-
дье главной пищей взрослой трески длиной более 40 см была Saduria (= Mesidothea) entomon и
второстепенной – рыбы, включая сельдь, шпрота и мелких бычков. У трески длиной более 70 см
рыбы, наряду с садурией, были главной пищей [Спасский, Мережинская, 1956, 1958; Бирюков,
1970а]. Эта вариабельность состава основной пищи взрослой трески вполне обычна и типична
для нее как хищника-оппортуниста [Bagge et al., 1994; Link et al., 2009].

Аналогичная многолетная изменчивость пищевого спектра и роли главной и второсте-
пенной пищи наблюдается в различных частях ареала этого вида в Северной Атлантике [Ge-
rasimova, Kiseleva, 1998; Link, Garrison, 2002; Link et al., 2009; Palsson, Björnsson, 2011; Дол-
гов, 2016] и в первую очередь в наиболее изученном в этом отношении Баренцевом море.
Здесь, как и в Балтике шпрот, главным объектом питания взрослой трески служит мойва.
При снижении ее доступности возрастает роль второстепенных объектов, таких как сельдь,
молодь тресковых, морские окуни, камбала-ерш и северная креветка Pandalus borealis (вклю-
чая и частый каннибализм) [обзоры: Орлова, 1992 а,б, 1997; Карамушко, Карамушко, 1995;
Орлова и др., 1996; Пономаренко, Ярагина, 2003; Orlova et al., 2005, 2010; Карамушко, 2007;
Johannesen et al., 2012; Долгов, 2016].

Сходная стратегия питания характерна и для тихоокеанской трески Gadus macrocephalus
в прибрежных водах Северной Пацифики. В зависимости от локального района и сезона, в пище
взрослой трески доминируют одиндва объекта, в основном минтай, сельдь, реже камбалы, од-
ноперый терпуг и крабы-стригуны, а состав второстепенных пищевых объектов весьма широк,
включает два десятка видов рыб, креветок и крабов [обзоры: Чучукало, 2006; Urban, 2012].

Треска, будучи хищником-оппортунистом, в каждом конкретном случае ориентирует-
ся на наиболее массовые и доступные группы кормовых организмов [Узарс, 1982; Орлова,



1992, 1997; Bagge et al., 1994; Link, Garrison, 2002; Link et al., 2009] с минимизацией затрат на
активный метаболизм [Карамушко, 2007]. Вместе с тем для трески характерно и выраженное
предпочтение жертв – обычных доминант в рационе, в первую очередь сельдевых рыб [Link,
Garrison, 2002; Link et al., 2009]. Cостав ее пищи в большой мере отражает состояние потен-
циальной кормовой базы локальных участков экосистем.

Одно из  демонстративных проявлений оппортунизма  в  питании взрослой трески  –
широчайший спектр размеров пищевых организмов: от 1 до 77 % длины хищника (табл. 4). В
исследованном районе и прилежащих водах при отсутствии достаточных концентраций из-
любленной  пищи  (шпрота  и  сельди)  и  наличии  плотных  придонных  скоплений  мелких
объектов (мизиды, креветки, бычки), взрослая треска может переходить на преимуществен-
ное питание этими объектами [Спасский, Мережинская, 1956, 1958; Бирюков, 1970а; Узарс,
1982; Zalachowski, 1985, 1986;  Orlova et al., 2005, 2010; Патокина, неопубликованные дан-
ные]. Но основу ее рациона составляют среднеразмерные пищевые объекты, имеющие отно-
сительную длину 835 %. Полученные данные о размерных отношениях трески и ее жертв
вполне соответствуют таковым, имеющимся в литературе по балтийской и атлантической
треске [Узарс, 1982; Орлова, 1992, 1997; Scharf et al., 2000; Orlova et al., 2010] и общим пред-
ставлениям о размерных отношениях хищник-жертва у рыб [Фортунатова, Попова, 1973; По-
пова, 1982; Scharf et al., 2000; Михеев, 2006].

Уровень каннибализма был невысок и в два выделенных нами периода изменялся сла-
бо. Он встречался примерно в половине годовых проб на питание, его значение по массе в
среднем было в пределах 1,72,8 % и не превышало 7,6 %. Это вполне соответствует тому,
что наблюдалось в этом же и близлежащих районах Балтики в 19631994 гг. [Zalachowski,
1985, 1986; Usars, 1994; Neuenfeldt, Koster, 2000; Usars, Plikshs, 2000].

Наличие двух довольно длительных периодов, различающихся в основном разной ро-
лью шпрота в питании взрослой трески, требует ответа на вопрос: каковы возможные причи-
ны этого явления? Для ответа на него были проанализированы данные о долгосрочной из-
менчивости отслеживаемых и значимых экосистемных и популяционных событий в эти го-
ды. Они включали данные о долговременной изменчивости температуры поверхности моря и
придонной температуры воды, солености и содержания кислорода, интенсивности затоков
североморских вод [Зезера, 2009; Карпушевский, Зезера, 2009; Зезера и др., 2014; Амосова и
др.,  2017;  Зезера,  личное  сообщение]  и  динамики численности  запасов  шпрота,  сельди и
трески [MacKenzie, Koster, 2004; Васильева, 2009; Карпушевский, Зезера, 2009; Зезера и др.,
2014; ICES, 2011, 2016; Eero et al., 2011; Труфанова, 2017; Амосова и др., 2017] в Юго-Вос-
точной Балтике.

Явные связи между характером питания взрослой трески и перечисленными выше эко-
логическими факторами отсутствовали. В оба периода наблюдались и сходные и самые раз-
личные ситуации как в отношении абиотических факторов, так и эколого-популяционных па-
раметров трех взаимодействующих видов рыб. Роль шпрота и сельди в пище трески в данном
году не была связана с общими величинами запасов этих рыб в том же году. Так, в 2005 г., в
год максимальной величины запаса шпрота [ICES, 2011], его значение в пище взрослой трес-
ки в исследованном районе было минимальным (рис. 3). В связи с этим важно подчеркнуть,
что в период наших исследований уровень состояния запаса шпрота был на высоком и доста-
точно устойчивом уровне [Васильева, 2009; ICES, 2011, 2016]. 

В целом ясной прямой связи между обилием запаса основной жертвы – шпрота и его ро-
лью в пище трески в нашем случае не обнаружено. Известно, что численность шпрота и сельди в
Юго-Восточной Балтике подвержена межгодовой изменчивости. Особенно это проявляется в
периферических частях ареала, включая исследованную акваторию. Кроме того, в переходный
между зимой и весной период сбора материала происходят  массовые сезонные миграции с
выраженным  пространственным  перераспределением  численности  [Бирюков,  1968,  1970а,б,
1980; Оявеер, 1987; Aro, 1989; Parmanne et al., 1994; MacKenzie, Koster, 2004; Карпушевский, Зе-
зера, 2009; Васильева, 2009; Труфанова, 2017]. Можно полагать, что эта многолетняя изменчи-
вость пищевого спектра взрослой трески во многом связана с малым размером исследованной



акватории, которая служит небольшой периферической частью ареалов запасов трески и ее ос-
новных пищевых объектов – шпрота и сельди. Во многом эта ситуация связана с проблемой
масштабирования (scaling) экологических процессов, включая взаимоотношения хищник-жертва
[Rose, Leggett, 1990; Neuenfeldt, Beyer, 2003; Sveegaard et al., 2012]. 

Предлагается  ad hoc гипотеза для объяснения природы этих явлений. Для локальной,
небольшой по размерам,  исследованной акватории,  не имеющей выраженных экологических
границ,  наиболее  важным  и  определяющим  фактором  в  формировании  пищевого  спектра
взрослой трески оказывается не уровень обилия основных пищевых объектов (шпрота и сельди)
в целом. Особенности состава пищи трески в нашем случае в первую очередь связаны с характе-
ром количественного распределения запасов этих рыб в пределах их популяционных ареалов и,
соответственно, уровнем их доступности для трески в данном местообитании.

Так, в локальном районе исследований наблюдались существенные многолетние изме-
нения величин численности и биомассы шпрота в результате перераспределения рыб между
акваториями 26-го и 28-го подрайонов ИКЕС. В начале 1990-х годов основная масса шпрота
Юго-Восточной  Балтики  была  сконцентрирована  в  26-м  подрайоне,  где  и  были собраны
наши материалы. Затем со второй половины 1990-х годов по 2005 г. в 26-м подрайоне чис-
ленность шпрота снизилась: он равномерно распределялся между двумя подрайонами. И на-
конец,  в  20052009  гг.  в  26-м  подрайоне  произошло  дальнейшее  снижение  численности
шпрота [Васильева, 2009, 2012; Васильева, Патокина, 2015]. Возможно, что это одна из ос-
новных причин выявленной нами многолетней изменчивости роли шпрота в питании взрос-
лой трески в районе исследований. 

В рамках предлагаемой рабочей гипотезы ведущий экологический фактор, влияющий
на состав пищи взрослой трески в данной ситуации, – особенности количественного перерас-
пределения запасов шпрота и сельди в пределах Юго-Восточной Балтики в целом и их мезо-
и микромасштабного распределения на исследованной узко локализованной акватории. В ко-
нечном счете формирование пищевого спектра и соотношение его основных компонентов
носит на локальной акватории ситуационный характер. Сходное объяснение предложено при
анализе многолетней изменчивости роли мойвы в питании трески в водах Исландии [Palsson,
Björnsson, 2011].

Это, естественно, не отрицает влияния колебаний величины запасов этих рыб. Для иссле-
дованного периода в целом было характерно их относительно стабильное состояние у шпрота на
достаточно высоком, и сельди – низком и среднем уровнях [Васильева, 2009; ICES, 2011, 2016;
Труфанова,  2017].  По  всей  видимости,  эта  квазистабильность  состояния  запасов  основных
пищевых объектов взрослой трески не повлияла в явном виде на многолетнюю изменчивость
значения главной пищи взрослой трески в локальном исследованном районе и вместе с тем
обусловила их в той или иной степени доминирующее положение в пищевом спектре. 

Доминирующая в структуре микронектона и нектона Балтийского моря функциональная
триада «треска-сельдь-шпрот» сложилась и поддерживается не менее 56 тыс. лет [Limburg et
al., 2008, 2011; Кукуев, 2014]. Принимая во внимание всю совокупность имеющихся данных о
длительных  и  квазиустойчивых  трофических  связях  трески  со  шпротом  и  сельдью,  можно
утверждать,  что  они  носят  коэволюционный  характер  и  во  многом  определяют  успешное
освоение треской Балтики, ее относительно высокую численность и большие размеры  тела.
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