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Аннотация. Приводятся сведения о биологических пока-
зателях и питании радужной форели Oncorhynchus mykiss 
(Walbaum, 1792), проникшей в Красноярское водохранилище 
в результате ухода из садков рыбоводных хозяйств. В пита-
нии изученных особей было обнаружено 11  групп пищевых 
компонентов; основу рациона составляли имаго наземных 
насекомых, а также личинки хирономид. При этом отловлен-
ные особи характеризовались слабым линейным и весовым 
ростом, низкими значениями коэффициентов упитанности 
и индекса наполнения желудка, а также значительным при-
сутствием непищевых компонентов в пищевых комках, что 
свидетельствует о недостаточной обеспеченности свобод-
ноживущей форели кормовыми ресурсами. Кроме того, изу-
ченные экземпляры рыб характеризовались высокой встре-
чаемостью морфологических аномалий осевого скелета, что 
могло сказаться на их локомоторных функциях и способности 
к размножению. Таким образом, возможность появления са-
мовоспроизводящейся популяции радужной форели в аква-
тории Красноярского водохранилища в настоящий момент 
оценивается как маловероятная.
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Введение
Радужная форель (микижа) Oncorhynchus 

mykiss (Walbaum, 1792)  – один из наиболее по-
пулярных объектов холодноводной аквакультуры 
и любительского рыболовства. С 1888  года этот 
вид рыб акклиматизирован в водных объектах 
всего мира, за исключением Антарктиды (Алимов 
и Богуцкая, 2004). В настоящее время радужная 
форель признана одним из наиболее широко рас-
пространенных и опасных инвазивных видов в 
мире (Lowe et al., 2000). Попадая из рыбоводных 
хозяйств в естественные водоемы, она способна 
образовывать самовоспроизводящиеся популя-
ции (Welcomme, 1988). Форель может служить 
причиной падения численности целого ряда ви-
дов рыб (главным образом аборигенных лососе-
образных), конкурируя с ними за места обитания 
и кормовые ресурсы (Shelton et al., 2015; Thibault 
and Dobson, 2013).

На территории Российской Федерации садко-
вое разведение микижи осуществляется практи-
чески во всех крупных гидросистемах (Мамонтов, 
2021). Однако, несмотря на регулярные факты 
поимки разновозрастных экземпляров этого вида 
в водных объектах, связанных с садковыми хо-
зяйствами, достоверные случаи естественного 
воспроизводства интродуцированной радужной 
форели известны лишь в озерах Ежлю-коль (Ре-
спублика Алтай) (Собанский, 1982) и Имандра 
(Мурманская область) (Китаев и др., 2005). Фо-
рель не попала в список самых опасных инвазив-
ных видов России (Дгебуадзе и др., 2018); тем не 
менее мониторинговые исследования с целью 
спрогнозировать ее натурализацию в естествен-
ных водных объектах ведутся во многих регионах 
страны (Захаров и Бознак, 2021; Решетников и 
Попова, 2012; Ростовцев и др., 2021; Собанский, 
2017; Широбоков, 1993).

В водных объектах Енисейского рыбохозяй-
ственного района садковое разведение радужной 
форели началось в 1980-х гг. (Зуев и др., 2016). В 
этот период были созданы форелевые хозяйства 
на Майнском, Назаровском и Берешском водо-
хранилищах, а также на незамерзающем участке 
р.  Енисей в нижнем бьефе Красноярской ГЭС. 
Известны случаи несанкционированного выпу-
ска рыб в высокогорные озера Саянского хребта 
(Зуев и др., 2016). В последние годы значительно 
возросли объемы выращивания товарной форе-
ли в нижнем бьефе Красноярской ГЭС (в черте 
г.  Красноярска и его окрестностях) и Краснояр-
ском водохранилище.

Многолетнее товарное выращивание радуж-
ной форели в садковых хозяйствах рыбохозяй-
ственного района обусловливало ее регулярный 
уход в водохранилища, а также в Енисей и его 
притоки. С конца 2000-х гг. сбежавшая из садков 
форель стала регулярно отмечаться в контроль-

ных уловах в Майнском водохранилище (Евгра-
фов, 2006). В нижнем бьефе Красноярской ГЭС и 
в Красноярском водохранилище (заливы Карауль-
ный, Точильный, Бирюса и др.) число свободно-
живущих особей данного вида за последние годы 
также существенно увеличилось.

Несмотря на то, что достоверные сведения о 
воспроизводстве радужной форели в водных объ-
ектах бассейна р. Енисей отсутствуют, мониторинг 
биологических показателей случайно интродуци-
рованных особей имеет большое значение для 
определения инвазионного потенциала данного 
вида рыб. При увеличении численности радуж-
ная форель может стать серьезным конкурентом 
в питании других лососеобразных рыб бассей-
на р. Енисей – хариуса, ленка, а также тайменя, 
включенного в приложение к Красной книге Крас-
ноярского края1.

Целью настоящей работы послужила оценка 
инвазионного потенциала особей радужной форе-
ли, случайно интродуцированных в Красноярское 
водохранилище, на основании биологических по-
казателей.

Материалы и методы
Ихтиологический материал отбирался в июне 

2021  г. в заливе Караульный Красноярского во-
дохранилища (N 55°11′31″, E 91°49′19″) в 4 км от 
ближайшего форелевого хозяйства. Отлов рыб 
осуществлялся при помощи порядка ставных жа-
берных сетей с ячеей 22–50  мм, установленных 
на глубине 0.5–2.0 м в районе впадения в залив 
безымянного ручья. Всего в работе использованы 
данные по 10 отловленным особям.

Обработка ихтиологического материала про-
водилась в соответствии с общепринятыми ме-
тодиками (Зиновьев и Мандрица, 2003; Правдин, 
1966). У отловленных рыб определялись возраст 
и линейно-весовые показатели (абсолютная дли-
на и длина по Смитту – мерной линейкой с точ-
ностью до  1  мм, общая масса и масса без вну-
тренностей – при помощи платформенных весов 
с точностью до 1 г).

Материал по питанию отбирался и обрабаты-
вался в соответствии с руководством Е.Н.  Пав-
ловского (1961). Масса пищевых комков и компо-
нентов питания измерялась на торсионных весах 
с  точностью до  0.01  г. Животные компоненты 
идентифицировались до крупных таксономиче-
ских групп (Кутикова и Скоробогатов, 1977; Опре-

1 Постановление Правительства Красноярского края от 30 июля 
2021  г. №  529-п «О внесении изменений в  Постановление 
администрации Красноярского края от 06.04.2000 №  254-
п “О редких и находящихся под угрозой исчезновения видах 
диких животных” и Постановление Совета администрации 
Красноярского края от 03.05.2005 №  127-п «О редких и 
находящихся под угрозой исчезновения видах дикорастущих 
растений и грибов».
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делитель..., 1997, 1999, 2001). Данные по питанию 
представлены в виде долей (%) по массе и встре-
чаемости от общего числа исследованных желуд-
ков. Также определялись индекс относительной 
значимости пищевых компонентов (IR), индекс на-
полнения желудка (o/ooo) и коэффициенты упитан-
ности по Фультону и Кларк (Зиновьев и Мандрица, 
2003; Попова и Решетников, 2011; Правдин, 1966). 
Отдельно регистрировались количество и масса 
непищевых компонентов в комке. Расчеты выпол-
нены по  7  желудочно-кишечным трактам, содер-
жавшим пищевой комок.

Анализ морфологических аномалий скелета 
осуществлялся на предварительно вываренных 
макропрепаратах, просветленных водным раство-
ром перекиси водорода. Последовательно осмо-
трены кости черепа, осевого скелета, парных и 
непарных плавников. Осевой скелет был диффе-
ренцирован на три отдела: туловищный (A), пере-
ходный (I) и хвостовой (C). Для описания распо-
ложения и типа аномалии позвоночника в работе 
приняты буквенно-цифровые обозначения: бук-
вой кодируется место расположения аномалии, 
числом – ее тип. Номенклатура морфологических 
аномалий скелета приведена по аналогии с ра-
ботой Ю.В.  Чеботаревой (2009). Также оценены 
следующие количественные показатели морфо-
логических аномалий скелета: частота встреча-
емости аномальных особей (их доля в выборке); 
общее количество аномалий (набор различных 
видов аномалий, обнаруживаемых у всех особей 
в выборке); относительная встречаемость анома-
лий (отношение общего числа аномалий опреде-
ленного типа к сумме всех зарегистрированных 
аномалий в выборке); число аномалий на особь 
(количество аномалий, отмеченных у одной ано-
мальной особи) (Боркин и др., 2012).

Результаты и обсуждение

Размерно-возрастной состав
Форель в уловах была представлена неполо-

возрелыми особями в возрасте 2+–4+ лет. Абсо-
лютная длина тела рыб находилась в диапазоне 
от 251 до 333 мм, масса – от 135 до 361 г. Средние 
величины длины и массы отловленных особей 
были равны 300 мм и 269 г. Основу уловов состав-
ляли рыбы четырехлетнего возраста. Подробные 
сведения о размерно-возрастных характеристи-
ках радужной форели Красноярского водохрани-
лища приведены в Таблице 1.

Анализ размерных характеристик особей ра-
дужной форели, населяющих Красноярское водо-
хранилище, демонстрирует низкие темпы линейно-
го и весового роста (Рис. 1). Среди рассмотренных в 
работе сведений о росте радужной форели в усло-
виях приобретенного ареала, форель Красноярско-
го водохранилища по длине и массе превосходит 
только особей из более холодноводного Майнско-
го водохранилища (Евграфов, 2006). Темпы роста 
форели в озерах, где наблюдается естественное 
воспроизводство форели, значительно выше, чем в 
водохранилищах бассейна р. Енисей. Данный факт, 
по всей видимости, обусловлен лучшими услови-
ями нагула, а также более благоприятным терми-
ческим режимом (Лукин, 1998; Собанский, 1982). 
Сроки полового созревания рыб под влиянием не-
благоприятных термических и трофических усло-
вий также значительно растягиваются. В частности, 
у свободноживущих особей форели Красноярско-
го водохранилища в возрасте 3+–4+ лет половые 
продукты находились на II-й стадии развития, в то 
время как в озерах Имандра и Ежлю-Коль особи со-
ответствующих возрастных групп уже участвуют в 
нересте (Лукин, 1998; Собанский, 1982).

Возраст, лет L, мм Lsm, мм Q, г N, экз.

2+ 251 244 156 1

3+
302 ± 4

282–323
295 ± 5

273–319
268 ± 20
204–356 8

4+ 333 325 389 1

Табл. 1. Размерно-возрастные характеристики радужной форели Красноярского водохранилища. L – длина абсолютная, Lsm – 
длина по Смитту, Q – масса тела, N – объем выборки. Над чертой указано среднее арифметическое ± ошибка среднего (SE), под 
чертой – минимальное и максимальное значения.
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Следует отметить, что у резидентных форм 
микижи, обитающих в пределах естественного аре-
ала, также наблюдаются существенные отличия в 
темпах роста под действием термического факто-
ра. В частности, популяции радужной форели, на-
селяющие холодноводные реки Шантарских остро-
вов, значительно уступают по показателям длины 
(на 15–20%) и массы тела камчатским популяциям 
этого вида (Груздева и др., 2015; Яржомбек, 2000).

Значения коэффициентов упитанности по 
Фультону у изученных экземпляров радужной 
форели находились в диапазоне 0.97–1.77 (сред-
нее – 1.38), по Кларк – 0.88–1.52 (среднее – 1.14). 
Средняя величина коэффициента упитанности по 
Фультону у исследованных особей форели соот-
ветствует удовлетворительным значениям, приня-
тым для некоторых видов лососевых рыб (Barnham 
and Baxter, 2003). Согласно той же классификации, 
индивидуальные величины коэффициентов упи-
танности рыб варьировали от крайне низких до 
хороших, что свидетельствует о неравномерной 
обеспеченности рыб пищевыми ресурсами.

В то же время известны естественные и нату-
рализовавшиеся популяции форели, характери-
зующиеся более низкими значениями коэффици-
ентов упитанности. Например, для резидентной 
микижи из р. Большая Воровская (п-ов Камчатка) 
средний коэффициент по Фультону равен 1.1, по 
Кларк – 0.9 (Полин, 2017). У интродуцированной 
радужной форели, населяющей олиготрофные 
Кольсайские озера (Казахстан), средние значения 
коэффициентов упитанности по Фультону находи-
лись в диапазоне 1.2–1.6 (Кожабаева и др., 2019).

Питание
В желудочно-кишечных трактах форели обна-

ружено 11  групп пищевых компонентов (Табл. 2). 
По частоте встречаемости в пищевом комке пре-
обладали куколки и личинки хирономид, в том 
числе Stictochironomus crassiforceps (Kieffer, 1922), 
Stenochironomus  sp., Diamesa  sp. Субдоминанта-
ми выступали куколки ручейников и имаго назем-
ных видов жесткокрылых и полужесткокрылых. По 
массовой доле в составе пищевого комка форели 
преобладали имаго наземных жесткокрылых и 
полужесткокрылых, а также личинки хирономид. 
Значительный вклад в массу пищевого комка вно-
сили молодь рыб (окуня), водомерки и куколки 
ручейников. Прочие группы организмов не играли 
существенной роли в питании форели. Наиболь-
шие величины индекса относительной значимости 
пищевых компонентов отмечены для имаго назем-
ных жесткокрылых и полужесткокрылых и личинок 
хирономид. Индексы наполнения желудка изменя-
лись в пределах от  8.4  до  148.6o/ooo при среднем 
значении 72.1o/ooo. Подробные сведения о частоте 
встречаемости и массовых долях кормовых объек-
тов в пищевых комках радужной форели Красно-
ярского водохранилища представлены в Табл. 2.

У исследованных особей в составе пищевого 
комка отмечен широкий спектр непищевых компо-
нентов, таких как чешуя рыб, древесина, шерсть 
млекопитающих, фрагменты пластиковой оплетки 
проводов и силиконовых рыболовных приманок 
(«виброхвост»). Непищевые компоненты были об-
наружены в 6 из 7 исследованных желудков. При 
этом в каждом из таких желудков обнаружена че-

Рис. 1. Темпы линейного (A) и весового (B) роста радужной форели в некоторых водных объектах нативного и инвазионного ареалов.
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шуя крупных особей леща и плотвы, размер кото-
рых значительно превышал собственный размер 
исследуемых рыб. Массовые доли непищевых 
компонентов составляли от 1 до 97% (в среднем 
53%) от общей массы пищевого комка.

Таким образом, согласно материалам сборов 
2021  г., основу пищевого комка у рыб в возрасте 
2+–4+ лет в летний период составляют упавшие в 
воду наземные насекомые и личинки хирономид, 
являющиеся наиболее распространенной группой 
организмов в сообществе зообентоса прибрежной 
зоны водохранилища (Красноярское водохранили-
ще..., 2008). По уровню развития донных биоце-
нозов Красноярское водохранилище относится к 
малокормным водным объектам (Вышегородцев и 
Заделенов, 2013). Биомасса зообентоса на гори-
зонтах глубин, осваиваемых рыбами, в среднем не 
превышает 1.4 г/м2; этим в значительной степени 
обусловлен низкий темп роста форели в водохра-
нилище (Красноярское водохранилище..., 2008). 
Сравнение темпов весового роста свободноживу-
щих особей форели, использующих только есте-
ственные кормовые ресурсы, и садковой форели, 
выращиваемой в заливе Караульный, демонстри-
рует отставание у свободноживущих рыб фактиче-
ски на порядок. За неполные два года подращи-
вания масса садковой форели достигала 1.5 кг, в 
то время как у свободноживущей не превышала 
160  г (Четвертакова и др., 2021). Кроме того, о 
низкой обеспеченности свободноживущей форели 
пищевыми ресурсами свидетельствуют невысокие 
индексы наполнения желудка (Молчанова и Хру-
сталев, 2017), а также значительное количество 
непищевых компонентов в пищевом комке.

Морфологические аномалии
Показатели разнообразия и встречаемости 

морфологических аномалий, являясь своеобраз-
ным ответом на действие генетических факторов 
(инбридинга, полиплоидии, мутаций) и факторов 
внешней среды, традиционно служат критериями 
оценки экологического и физиологического благо-
получия половозрелых особей и молоди рыб (Bo-
glione et al., 2014; Eissa et al., 2021; Pulcini et al., 
2010). Наличие подобных аномалий воздействует 
на физиологические процессы рыб и, следователь-
но, способно влиять на локомоторные функции, 
рост, репродуктивный успех, устойчивость к забо-
леваниям и др. (Eissa et al., 2021). Поскольку до-
казательства естественного воспроизводства фо-
рели в акватории Красноярского водохранилища в 
настоящее время отсутствуют, показатели встре-
чаемости морфологических аномалий характери-
зуют главным образом условия инкубации икры и 
подращивания молоди на рыбоводных хозяйствах, 
являющихся источником проникновения данного 
вида в водохранилище. Тем не менее, учитывая 
генетические причины возникновения многих ти-
пов морфологических нарушений и их влияние на 
ключевые процессы жизнедеятельности рыб (Eis-
sa et al., 2021), встречаемость подобных анома-
лий может быть использована в качестве одного 
из критериев, характеризующих физиологическое 
состояние свободноживущих особей форели как 
потенциальных производителей.

Из 10 изученных экземпляров форели, отлов-
ленной в Красноярском водохранилище, морфо-
логические аномалии скелета были обнаружены у 
50 % особей. Всего было отмечено 14 аномалий, 

Пищевой компонент
Показатель

F, % P, % IR, %

Наземные Coleoptera и Heteroptera (имаго) 57.14 37.4 42.7
Водные Heteroptera (Limnoporus) 28.57 12.5 7.14

Водные Coleoptera (Haliplus) 14.29 0.3 0.09
Chironomidae (куколки и личинки) 71.43 27.2 38.9

Simuliidae (личинки) 14.29 0.04 0.01
Hydracarina 28.57 0.1 0.06

Aranei 14.29 0.1 0.03
Trichoptera (куколки) 42.86 8.2 7.03

Ephemeroptera (личинки) 14.29 0.01 < 0.01
Молодь рыб (окунь) 14.29 14.2 4.06
Семена растений 14.29 0.01 < 0.01

Табл. 2. Частота встречаемости и массовые доли организмов в пищевых комках радужной форели Красноярского водохранилища. 
F – частота встречаемости, P – массовая доля, IR – индекс относительной значимости пищевых компонентов. Жирным шрифтом 
выделены наиболее значимые компоненты.
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принадлежащих к 8  типам. Все диагностирован-
ные типы аномалий локализовались в позвоноч-
ном столбе, в том числе 5  типов  – в хвостовом 
отделе: C1 (незамкнутая невральная дуга), C2 
(сращение тел позвонков), C3 (сращение ветви 
невральной дуги одного позвонка с невральной 
ветвью последующего позвонка), C4 (сращение 
гемальных дуг двух позвонков), C5 (недоразвитие 
ветви невральной дуги). В туловищном отделе 
было обнаружено два типа аномалий: А1 (незам-
кнутая невральная дуга) и А6 (наличие дополни-
тельной ветви невральной дуги); в переходном 
отделе  – один тип, I1 (незамкнутая невральная 
дуга). Наиболее часто встречались незамкну-
тые невральные дуги и сращение тел позвонков. 
Подробные сведения о количестве и распреде-
лении аномалий скелета представлены в Табли-
це 3. Среднее количество аномалий в пересчете 
на особь составило 1.4. Примечательна находка 
форели, в позвоночном столбе которой отмечено 
7 аномалий (Рис. 2).

Обнаруженные нарушения строения тел по-
звонков и лучей хвостового отдела осевого скелета 
являются одними из наиболее частых видов мор-
фологических аномалий у форели, молодь которой 
развивается в условиях аквакультуры (Boglione et 
al., 2014; Jagiełło et al., 2020; Pulcini et al., 2010).

Отмеченная нами встречаемость морфологи-
ческих аномалий скелета у форели, обитающей в 
Красноярском водохранилище, значительно пре-
вышает величину данного показателя для водных 
объектов, не имеющих интенсивных источников 
техногенного загрязнения (Яблоков, 2013). Таким 
образом, физиологическое состояние форели во-
дохранилища можно охарактеризовать как небла-

гоприятное. Высокая встречаемость аномалий 
скелета у свободноживущих рыб, имеющих «сад-
ковое» происхождение, может свидетельствовать 
об отсутствии генетической и экологической од-
нородности маточных стад в садковых хозяйствах 
(Jagiełło et al., 2020), что также снижает успех вос-
производства садковой форели в естественных во-
дных объектах (Артамонова и др., 2016). Другими 
факторами, препятствующими распространению 
и естественному воспроизводству радужной фо-
рели в акватории Красноярского водохранилища, 
служат значительные колебания уровенного режи-
ма водохранилища, а также высокая численность 
рыб-ихтиофагов (прежде всего окуня, доля которо-
го в ихтиоценозе водохранилища составляет более 
50% по численности и биомассе) (Вышегородцев и 
Заделенов, 2013; Красноярское водохранилище..., 
2008). Кроме того, в водохранилище и его крупных 
притоках в зимний период формируется устойчи-
вый ледовый покров, критичный для выживания 
открытопузырных видов рыб (Михеев, 1982).

Заключение
Согласно полученным данным, радужная фо-

рель, проникшая в Красноярское водохранилище 
в результате ухода из рыбоводных садков, обла-
дает низким инвазивным потенциалом и в настоя-
щее время представлена особями, находящимися 
в условиях экологического пессимума. Числен-
ность свободноживущей форели в водохранили-
ще невелика и, очевидно, поддерживается исклю-
чительно за счет случайной интродукции рыб из 
садковых хозяйств.

О неблагоприятном экологическом состоянии 
форели в Красноярском водохранилище свиде-

Тип аномалии
Показатель

Количество 
аномалий

Относительная 
встречаемость, %

А1 1 7.1
А6 1 7.1
I1 5 35.7
C1 1 7.1
C2 3 21.4
C3 1 7.1
C4 1 7.1
C5 1 7.1

Общее количество аномалий 14
Встречаемость аномальных особей, % 50.0

Число аномалий на особь ± ошибка среднего (SE) 1.4 ± 0.7

Табл. 3. Показатели встречаемости аномалий скелета у радужной форели Красноярского водохранилища.
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тельствуют низкие показатели пищевой обеспе-
ченности и роста рыб, а также более поздние 
сроки полового созревания. Кроме того, изучен-
ные экземпляры рыб характеризовались высокой 
встречаемостью морфологических аномалий осе-
вого скелета, способных оказывать воздействие 
на их физиологические показатели. Возможность 
появления самовоспроизводящейся популяции 
радужной форели в акватории Красноярского во-
дохранилища в условиях нестабильного гидроло-
гического режима, низкой обеспеченности пище-
выми ресурсами и высоким прессингом со стороны 
рыб-ихтиофагов оценивается как маловероятная.
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Morphoecological characteristics
and feeding of wild rainbow trout 
Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 1792) 
inhabiting the Krasnoyarsk Reservoir

Nikita O. Yablokov*  , Nadezhda I. Kislitsina
Krasnoyarsk Branch, Russian Federal Research Institute for Fisheries and Oceanography (“VNIRO”), 
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Abstract. The paper provides information on the biological parameters and feeding of rainbow trout Oncorhynchus 
mykiss (Walbaum, 1792) that has entered the Krasnoyarsk Reservoir by escaping from fish farm cages. In the 
diet of the studied individuals, eleven groups of food components are found; imagoes of terrestrial insects and 
chironomid larvae dominate in ration. At the same time, studied individuals are characterized by slow linear 
and weight growth, low condition factor and stomach fullness, as well as a significant presence of non-food 
components in food boluses, indicating an insufficient supply of wild population with food resources. In addition, 
studied fish are characterized by a high degree of morphological malformations of the axial skeleton, which 
could affect their locomotor functions and ability to reproduce. Therefore, emergence of a self-reproducing 
population of rainbow trout in the Krasnoyarsk Reservoir is currently assessed as unlikely.
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