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Исследованы размерно-возрастная и половая структуры популяции судака Sander lucioperca (L.) из 
оз. Нечерица (национальный парк “Себежский”), а также линейный рост с использованием метода 
обратного расчисления по формуле прямой зависимости Лео. Рост судака (см) демонстрирует ли-
нейную динамику, формально описываемую уравнением L(t) = 5.4 × x + 0.2. Частоты длин отдель-
ных возрастных групп распределены нормально, что соответствует классическим представлениям 
о росте рыб. Популяция представлена 13 возрастными классами, максимальная длина судака в вы-
борке – 872 мм. Анализ пищевого комка показал наличие шести массовых видов рыб, отмеченных 
в улове, включая молодь самого судака; соотношение долей отдельных видов в рационе и улове сви-
детельствует об отсутствии элективности питания. По оценочным данным, доля судака в ихтиоце-
нозе в период 1989–2022 гг. в оз. Нечерица возросла в ~8 раз. Проведен сравнительный анализ ли-
нейного роста судака из популяций различных ареалов обитания в условиях среды, различающихся 
по ряду величин ключевых параметров. Темпы роста судака из южных популяций в целом выше 
и более соответствуют асимптотическому росту, предельные размеры и продолжительность жизни 
в целом выше у северных популяций. Выдвинута гипотеза о причинах, вызывающих различия в ха-
рактере и темпах линейного роста вида.
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ВВЕДЕНИЕ
Судак Sander lucioperca (L.) – вид c высокой 

степенью изменчивости внутривидовой структу-
ры на ареале, что обусловлено его видовыми осо-
бенностями и обитанием в водоемах и водотоках 
разного типа и различных климатических зон (Та-
насийчук, 1974; Стрельников, 1996; Кушнаренко 
и др., 2004). Пространственная неоднородность 
условий обитания судака на отдельных участ-
ках ареала привела к формированию мозаичной 
системы локальных популяций с выраженным 
комплексом адаптаций, связанных с уникаль-
ными параметрами роста, возрастного состава, 
временем наступления полового созревания и 
повторностью нереста, а также с особенностями 
морфологии и воспроизводства (Krpo-Ćetković, 
Stamenković, 1996; Ložys, 2003; Akbarzadeh et al., 

2009; Коваленко и др., 2014; Parés-Casanova, Cano, 
2014). Сложная популяционная структура вида, 
сформированная помимо естественных причин 
антропогенными трансформациями среды оби-
тания (фрагментация речных бассейнов плоти-
нами ГЭС, изменение гидрологического режима 
и загрязнение) делает судака информативным 
модельным объектом для изучения процессов ди-
вергенции и адаптации под влиянием природных 
и антропогенных факторов. В связи с этим важно 
отметить роль вида как тест-объекта и биоинди-
катора загрязнения в условиях неуклонно воз-
растающей антропогенной нагрузки на природ-
ные экосистемы (Гладышев и др., 2001). В то же 
время, для анализа пространственно-временной 
изменчивости вида требуются количественные 
характеристики параметров популяций из при-
родных водоемов и водотоков, не претерпевших 
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существенную антропогенную перестройку и 
которые могли бы рассматриваться как природ-
ные эталоны. Подобного рода стандартами могут 
считаться популяции судака из системы водоемов 
и водотоков Псковского Поозерья, принадлежа-
щих бассейну р. Западная Двина. Часть водных 
объектов расположена на территории Нацио-
нального парка “Себежский”, природоохранно-
го, научно-исследовательского и эколого-просве-
тительского учреждения федерального значения, 
одна из задач которого заключается в сохранении 
природного биоразнообразия наземных и водных 
экосистем (Александров, Курьянович, 2001). 

Размерно-возрастные показатели считаются 
одними из ключевых индикаторов состояния по-
пуляции вида (Jůza et al., 2023; Tesfaye et al., 2023), 
поскольку представляют собой интегрированный 
ответ организма на комплексное воздействие ве-
личин различных параметров среды обитания 
(Мина, Клевезаль, 1976; Дгебуадзе, 2001). Вкла-
ды ряда факторов в формирование возрастной 
структуры популяции и характера роста не всег-
да удается разделить из-за нелинейной реакции 

биологической системы на их совокупное воз-
действие (Бигон и др., 1989). Тем не менее, пред-
ставляется возможным выявить ряд ключевых па-
раметров среды, на фоне которых формируются 
конкретные популяционные показатели. Одним 
из наиболее распространенных подходов косвен-
ной оценки влияния среды на структуру популя-
ции и ростовые функции является сравнитель-
ный анализ размерно-возрастных показателей 
данного вида из регионов с различными клима-
тическими условиями и водоемов разного типа 
(Lappalainen et al., 2003; Зыков, Иванов, 2008; Ку-
зищин, 2016).

Цель работы – изучить размерно-возрастную и 
половую структуры популяции судака оз.  Нечери-
ца, дать анализ темпов роста на основе обратного 
расчисления длины, оценить относительное обилие 
вида в экосистеме и провести сравнительный анализ 
характера линейного роста судака в популяциях из 
регионов с разными климатическими условиями. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Рис. 1. Карта-схема района исследования – оз. Себежское (Себежский р-н, Псковская обл.); кружками отмечены станции 
отбора проб.
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Материал собран в период 22 сентября–2 октя-
бря 2022 г. в оз. Нечерица (56º13´ с.ш., 28º44´ в.д.), 
расположенном в национальном парке “Себеж-
ский”. Озеро является последним в системе сое-
диняющихся протоками озер: Себежское – Ора-
но – Глыбочно – Белое – Озерявки – Нечерица, 
и вторым по размеру озером национального пар-
ка с площадью зеркала 12.8 км2 и средней глуби-
ной ~4 м. Длина оз. Нечерица 8.6 км, максималь-
ная ширина 3.2 км; озеро состоит из трех частей 
площадью 2.3 км2, 2.1 км2 и 7.7 км2. Соединяется 
через реки Свольна и Дрисса с р. Северная Дви-
на. Озеро почти полностью окружено лесом, 
на восточном берегу расположена единственная 
д. Волоцня, ~8 домов. Рыбу отлавливали по всем 
глубинам северной части озера площадью 2.3 км2 
порядками жаберных сетей ячеи 18, 25, 27, 30, 35, 
40, 50, 60, 70 и 80 мм. Всего проведено 17 сетепо-
становок по различным трансектам акватории 
для охвата всей биотопической неоднородности 
водоема; сети всех размеров ячеи выставляли 
на различной удаленности от берега и на всем ди-
апазоне глубин (рис. 1). Сети ставили вечером и 
проверяли утром, продолжительность лова была 
в среднем 10 ч. Дно данного участка озера ровное, 
глубина ~5 м наблюдается на 80% всей акватории.

Биологический анализ проводили по стан-
дартной методике (Правдин, 1966). Первичный 
анализ материала включал измерение массы и 
длины каждой особи – промысловой, по Смит-
ту и зоологической, а также определение пола. 
На биоанализ взято 24 экз. самцов, 34 экз. самок, 
12 экз. ювенильных особей. Тотально собрана че-
шуя для оценки возраста и обратного расчисления 
длины; чешую брали с одного и того же участка 
тела – под боковой линией в пределах проекции 
первого спинного плавника (Правдин, 1966). Вся 
рыба сфотографирована. Непосредственно после 
выборки улова проводили вскрытие желудков су-
дака для анализа пищевого комка.

Для процедуры обратного расчисления ши-
роко используют формулы Ли (Чугунова, 1959; 
Мина, 1976) и прямой пропорциональности Леа 
(Ковтун, 1981; Lea, 1910). В первом случае требу-
ется оценка длины тела рыбы на момент закладки 
первой чешуйной пластинки (Вовк, 1956; Чугу-
нова, 1959), вычисляемая путем аппроксимации 
линейной или степенной функцией распределе-
ния длин рыб в зависимости от размеров чешуи, 
в результате чего кривая функции отсекает на оси 
ординат отрезок, равный искомой длине. Из-за 
определенных причин (см. “Результаты исследо-
вания”) для обратного расчисления длины судака 
использовали формулу прямой пропорциональ-
ности Леа: 

	  ,	 (1)

где и  – длины рыбы в i-м возрасте и в возрас-
те поимки соответственно,  и  – радиус че-
шуи в i-м возрасте и в возрасте поимки. 

Чешую измеряли с помощью бинокуляр-
ного микроскопа МБС-1 (СССР), используя 
окуляр-микрометр; по результатам измерений 
строили график зависимости длины судака от 
продольного диаметра чешуи (рис. 2). Годовые 
приросты на чешуе определяли также в едини-
цах окуляр-микрометра при одном и том же уве-
личении. Расчет проводили в программе Excel, 
статистическую обработку данных – в программе 
STATISTICA v. 10. 

Темпы роста рассчитывали с помощью форму-
лы для оценки удельной скорости роста Шмаль-
гаузена–Броди, учитывающей нарастание длины 
по сложным процентам, то есть прирост в долях 
каждого последующего года оценивали с учетом 
долей прироста за предыдущий год (Шмальга-
узен, 1935; Мина, Клевезаль, 1976; Дгебуадзе, 
2001):

	  ,	 (2)

где  – удельный рост,  и  – средняя длина 
рыбы данного вида в моменты времени  и , 
0.4343 – коэффициент перевода натуральных ло-
гарифмов в десятичные. Поскольку шаг времен-
ной шкалы равен одному году (разность в скоб-
ке равна 1), формула (2) приобретает следующий 
вид: 

	 	 (3)

Состав рациона судака оценивали по составу 
пищевого комка, исследуемого счетным методом 
(Шорыгин, 1952; Руководство…, 1961). 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В уловах отмечены следующие виды: плотва 

Rutilus rutilus (L.) – 932 экз. (~56% численности 
рыб в улове), окунь Perca fluviatilis (L.) – 265 экз. 
(~16% численности), густера Blicca bjoerkna (L.) – 
218 экз. (~13%), лещ Abramis brama (L.) – 165 экз. 
(~10%), щука Esox lucius (L.) – 5 экз. (<1%), 
линь Tinca tinca (L.) – 4 экз. (<1%), красноперка 
Scardinius erythrophthalmus (L.) – 5 экз. (<1%), язь 
Leuciscus idus (L.) – 3 экз. (<1%), ерш Gymnocephalus 
cernuus (L.) – 2 экз. (<1%), всего 1599 экз. Число 
судака Sander lucioperca в улове составило 70 экз., 
или ~4% от всей выборки рыб (1669 экз.).

Выборка судака включала 11 возрастных клас-
сов (табл. 1); доли идентифицированных самцов 
и самок были ~41% (24 экз.) и ~59% (34 экз.) соот-
ветственно. Гипотеза о равенстве выборочных до-
лей самцов и самок проверена с использованием 
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теста хи–квадрат: значение  = 3.24 меньше по-
роговой величины 3.84 при одной степени свобо-
ды для уровня значимости α = 0.05, что позволяет 
принять нулевую гипотезу о равенстве долей обо-
их полов.

В оз. Нечерица судак питается разными видами 
рыб; в желудках обнаружено 16 экз. плотвы (~32% 
общего количества), 10 экз. густеры (~20%), 7 экз. 
окуня (~14%), 4 экз. ерша (~8%), 3 экз. судака 
(~6%) и 1 экз. леща (2%). Всего проанализирова-
но 50 желудков. У 9 экз. судака (~18%) определить 
видовую принадлежность рыб в желудках не уда-
лось; у 24 экз. (~48%) желудки были пустые. 

Выбор формулы прямой пропорциональности 
Леа для процедуры обратного расчисления про-
диктован тем, что прямая линейной регрессии 
вместо оси ординат пересекает ось абсцисс, а кри-
вая степенной функции выходит почти из нуля 
(рис.  2), что делает невозможным применение 

формулы Ли. Удельная скорость роста судака 
оз. Нечерица, рассчитанная по формуле (3), пред-
ставлена в табл. 1.

Для каждого возрастного класса проведено 
сравнение фактических длин судака и длин рыб, 
полученных обратным расчислением (рис. 3а). 
Средняя доля отклонения выборочных длин от об-
ратно расчисленных составляет по модулю 6% со 
стандартным отклонением SD = 2%, что является 
хорошим показателем адекватности результатов 
обратного расчисления. Кривая линейного роста 
с величинами стандартных отклонений длин по 
каждому возрастному классу совместно для фак-
тических и расчисленных длин представлена на 
рис. 4, в дальнейшем данный график использо-
ван для сопоставления с кривыми скорости роста 
судака из других регионов. Аппроксимация рас-
пределения средних длин различных возрастных 
классов линейной функцией дает формальное 

Таблица 1. Фактическая и обратно расчисленная длина судака Sаnder lucioperca различных возрастных классов 
из оз. Нечерица

n Возраст, лет Фактическая 
длина, мм Возраст, лет Расчисленная 

длина, мм 
Темп роста, 

доли*

– 0+ – 1 77 (9)
52–98 –

– 1+ – 2 135 (15)
101–172 0.345

– 2+ – 3 191(24)
130–236 0.259

1 3+ 270 4 245(30)
185–338 0.184

19 4+ 281(25)
246–318 5 301(32)

235–363 0.157

18 5+ 355(32)
280–380 6 340(32)

274–425 0.116

17 6+ 371(12)
350–390 7 398(41)

358–531 0.156

3 7+ 411(7)
398–510 8 433(57)

397–593 0.120

1 8+ 490 9 513(65)
430–632 0.090

3 9+ 508(36)
481–701 10 549(71)

486–590 0.098

4 10+ 585(46)
572–756 11 613(73)

520–630 0.108

2 11+ 632(113)
610–633 12 688(81)

610–784 0.138

1 12+ 772 13 787 0.097
1 13+ 870 14 – 0.045

Примечание. n – объем выборки, экз.; над чертой – среднее значение и ошибка среднего (в скобках), под чертой – min–
max; * – дана величина прироста при переходе от предыдущего возрастного класса к последующему.



993

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД № 6 2024

ОСОБЕННОСТИ РОСТА И ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ СУДАКА

уравнение линейного роста , 
R = 0.99, где – длина судака в любой момент 
времени t, а 5.4 – коэффициент линейного роста 
(рис. 3б). 

Распределение частот длин каждого возраст-
ного класса (совместно выборочных и расчислен-
ных) проверено на соответствие распределению 
Гаусса для уровня значимости α = 0.05 с исполь-
зованием теста Шапиро–Уилка; гипотезy Н0 при-
нимали при α  p. Для десяти возрастных классов 
принята гипотеза о соответствии распределений 
нормальному закону: возраст (1) год, объем вы-
борки n = 70 экз., p = 0.54; возраст (2), n = 70 экз., 
p = 0.88; возраст (3), n = 70 экз., p = 0.76; возраст 
(4), n = 70 экз., p = 0.44; возраст (5), n = 69 экз., 
p = 0.39; возраст (6), n = 50 экз., p = 0.55; возраст 
(8), n = 15 экз., p = 0.05; возраст (9), n = 12 экз., p = 
0.24; возраст (10), n = 8 экз., p = 0.62; возраст (11), 
n = 8 экз., p = 0.57. Для возраста (7) гипотеза Н0 
отвергнута: n = 8 экз., p = 0.00.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Реконструкция средних длин возрастных клас-

сов, не представленных в улове, а также возраст-
ных классов, численность которых в улове мала, 
увеличивает выборку до статистически приемле-
мого объема и повышает вероятность получить 
несмещенные оценки линейного роста судака 
из оз. Нечерица. В частности, достоверность 

оценок подтверждается сравнением фактиче-
ских и расчисленных длин отдельных возраст-
ных групп: средняя доля отклонений выборочных 
длин от расчисленных составляет по модулю 6% 
(SD = 2%). Другой подход, результаты которого 
косвенно свидетельствуют о приемлемости оце-
нок обратного расчисления, заключается в про-
верке распределений длин одновозрастных клас-
сов на нормальность. В основе анализа лежат 
общебиологические представления о характере 
роста рыб, а именно: частоты длин одновозраст-
ной группировки одной экологической формы 
данного вида распределены нормально (Чугуно-
ва, 1959; Дгебуадзе, 2001; Carlson et al., 2010). Как 
показано выше, для десяти возрастных классов 
распределение частот длин подчиняется зако-
ну Гаусса, и только для возраста (7) лет гипотеза 
о нормальности отклонена. Несоответствие лишь 
одного из 11 распределений нормальному закону 
свидетельствует о случайном характере данного 
события, и общий результат можно считать удов-
летворительным. Небольшая погрешность оцен-
ки при суммировании выборочных и расчислен-
ных длин возможна, если принять во внимание 
факт, что обратное расчисление дает длину для 
возраста t •, тогда как все особи в выборке имеют 
возраст t +. 

Для количественной оценки параметров роста 
рыб широко используют уравнение линейного 
роста Берталанфи (Бивертон, Холт, 1969; Риккер, 
1979), применение которого правомерно только в 
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случае асимптотического роста. Аппроксимация 
распределения средних длин разновозрастных ко-
горт судака оз. Нечерица (рис. 3б) функцией Берта-
ланфи вида  
в программе STATISTICA v. 10 дает неоправдан-
но большую предельную длину, равную 6513 мм, 
а также очень маленький коэффициент роста k = 
0.008 год-1 (  = 0.438). Такой результат, с одной 

стороны, может поставить под сомнение точность 
оценки возраста, а с другой стороны, допустить 
характер роста, отличный от асимптотического. 
Для решения вопроса приведем литературные 
данные по линейному росту судака в регионах 
с различными климатическими условиями.

Рассмотрим четыре популяции судака из раз-
личных водоемов, включая оз.  Нечерица. Два 
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Рис. 3. Кривые линейного роста судака S. lucioperca оз. Нечерица (а), построенные на основании выборочных данных (1) и 
обратно расчисленных длин (2), и кривая линейного роста судака (б), построенная совместно для фактических и расчислен-
ных длин, с величинами стандартных отклонений по каждому возрастному классу.
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озера находятся в Финляндии: оз. Пюхяселькя 
(фин. Pyhäselkä) площадью 246 км2 (62º20´ с.ш., 
29º33´ в.д.) (Karjalainen et al., 1996), оз. Саахаяр-
ви (фин. Sahajärvi) площадью 2 км2 (65º43´ с.ш., 
25º28´ в.д.) (Vinni et al.., 2009), оз. Нечерица 
(56º13´ с.ш., 28º44´ в.д.) (наши данные) и низо-
вья р. Ахтуба (47º45´ с.ш., 46º95´ в.д.) (Кузищин 
и др., 2016); графики роста судака из четырех 
популяций представлены на рис.  4а. Аппрокси-
мация распределений длин судака из двух озер 
Финляндии и р. Ахтуба функцией Берталанфи 
дает предельные длины – 8117 мм (t0 = –0.469,  
k = 0.007 год-1) (оз. Пюхяселькя), 547 мм (t0 = –0.049, 
k = 0.138 год-1) (оз. Саахаярви) и 1558 мм (t0 = 0.048, 
k = 1.867 год-1) (р. Ахтуба). У судака из оз. Сааха-
ярви предельная длина биологически достовер-
на, однако средняя продолжительность жизни 

составляет ~40 лет – неправдоподобно большой 
временной интервал; в то же время у судака из 
оз. Нечерица, оз. Пюхяселькя и р. Ахтуба сами 
предельные длины L∞ неоправданно велики. Та-
ким образом, уравнение линейного роста Бер-
таланфи не будет адекватной моделью для опи-
сания ростовых функций вида, для чего больше 
подходит линейная зависимость. Линейный ха-
рактер роста также подтверждается и распреде-
лением долей удельного роста, рассчитанных по 
формуле Шмальгаузена–Броди (табл. 1). Учиты-
вая, что предельную длину судака из оз. Нечери-
ца нельзя получить аппроксимацией, подобная 
оценка взята из уловов. Максимальная длина суд-
ка из выборки составляет 872 мм при массе 7080 г, 
что, по-видимому, близко к предельной длине. 

Рис. 4. Кривые линейного роста судака S. lucioperca из четырех различных водных объектов России и Финляндии (а), России 
и Франции (б). 1 – оз. Пюхяселькя, 2 – оз. Саахаярви, 3 – оз. Нечерица, 4 – р. Ахтуба, 5 – оз. Нечериица, 6 – дельта р. Рона, 
7 – оз. Кастийон, 8 – оз. Треиньяк, 9 – Рыбинское водохранилище.
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По опросным данным (источник: Хохряков В.Р.), 
масса судака из оз. Нечерица достигает 10 кг. 

Как известно, при переходе от высоких широт 
к низким температура среды в целом возрастает, 
что определенным образом влияет на темпы ро-
ста рыбы как пойкилотермного организма (Ни-
кольский, 1974; Одум, 1986; Бигон и др., 1989). 
Тем не менее, темпы роста судака из оз. Пюхя-
селькя схожи с темпами роста судака из р. Ахту-
ба, хотя озеро расположено на ~1600 км севернее. 
Далее, если сравнить линейные размеры судака, 
выбрав для удобства один возрастной класс, на-
пример, 8 лет (рис. 4а), то длины рыб окажутся 
разными и для популяций, обитающих условно 
в одном регионе. Например, средняя длина тела 
судака возраста 8 лет из оз. Пюхяселькя на 37% 
превышает среднюю длину этого же возрастного 
класса из оз. Саахаярви, расположенного на 200 
км южнее, а также на 23% превышает длину рыбы 
того же возраста из оз. Нечерица, расположенном 
на 500 км южнее. 

Проведем сравнение линейного роста судака 
из оз. Нечерица с судаком из трех водных объек-
тов Франции, находящихся на южной границе 
естественного ареала вида (рис. 4б): оз. Треиньяк 
площадью 1 км2 (45º57´ с.ш., 1º83´ в.д.), оз. Ка-
стийон площадью 5  км2 (Argillier et  al., 2012) – 
оба озера являются водохранилищами рек Везер 
и Верден соответственно; из каналов в дельте 
р. Рона шириной 14 м и глубиной 1 м (43º34´ с.ш., 
04º34´ в.д) (Poulet et al., 2003); а также судака из 
Рыбинского водохранилища площадью ~4580 км2 
и средней глубиной ~6 м (Герасимов и др., 2013). 

Судак из оз. Треиньяк и дельты р. Рона (рис. 
4б) демонстрирует ярко выраженный асимпто-
тический рост: аппроксимация функцией Бер-
таланфи этих распределений дает биологически 
адекватные предельные длины и коэффициенты 
роста:  = 841 мм и k = 0.137 год-1 (  = –0.413) 
для оз. Треиньяк и  = 904 мм и k = 0.466 год-1  
(  = –0.211) для р. Рона. В то же время, для судака 
из оз. Кастийон получен оценочный предельный 
рост 5377 мм при очень маленьком коэффициен-
те роста k = 0.014 год-1 (  = –1.063), что биоло-
гически неправдоподобно. Таким образом, как 
и в случае с судаком из северных регионов, по-
пуляция оз. Кастийон демонстрирует скорее ли-
нейный рост, хотя, начиная с 10 лет, рост замед-
ляется. Что касается линейных размеров одних и 
тех же возрастных классов, то, например, судак из 
р.  Рона существенно крупнее такового из р. Ах-
туба – в возрасте 4 лет разница почти в 2 раза. 
Тем не менее, судак в р. Ахтуба достигает тех же 
предельных размеров, что и в р. Рона, но только к 
14 годам. В то же время, рост судака из р. Ахтуба 
схож с таковым из оз. Кастийон – разница в сред-
них длинах в 14 лет не превышает 11%. Наконец, 
судак из Рыбинского водохранилища по темпам 

роста схож с судаком из оз. Нечерица, о чем сви-
детельствуют почти параллельные кривые роста 
(рис. 4б).

Анализ, построенный на связи темпов роста 
с широтностью, не открывает всей полноты кар-
тины, если не учитывать площадь и глубину кон-
кретного водоема – характеристик, в совокупно-
сти определяющих такие ключевые параметры, 
как трофический и кислородный показатели, 
степень эвтрофикации, видовое разнообразие, 
параметры плотности и т.д. (Keskinen, Marjomаki, 
2003; Живоглядов, Лукьянов, 2018). Как показано 
выше, судак из оз. Пюхяселькя площадью 246 км2 
со средней глубиной 10 м значимо крупнее су-
дака из оз. Саахаярви площадью 2 км2 и средней 
глубиной 4 м, расположенного южнее. То же са-
мое можно сказать о судаке из оз. Саахаярви при 
сравнении его с судаком из оз. Нечерица площа-
дью 12.8 км2 и средней глубиной 6 м, хотя в этом 
случае различия не столь существенны. Для по-
пуляций вида из Франции тенденции схожи: су-
дак из оз. Кастийон площадью 5 км2 крупнее и 
имеет большую продолжительность жизни, чем 
судак из оз. Треиньяк площадью 1 км2, несмотря 
на более высокие темпы роста во втором случае. 
Судак оз. Кастийон также заметно крупнее судака 
из каналов в дельте р. Рона, хотя он и демонстри-
рует более низкие темпы роста, но в то же время 
значительно бóльшую предельную длину. Судак 
из Рыбинского водохранилища в среднем на 30% 
длиннее такового из оз.  Нечерица, расположен-
ного на ~200 км южнее и меньшего по площади 
в ~352 раза (4580 км2 и ~13 км2 соответственно). 
Как и в вышеуказанных случаях, более крупная 
рыба обитает в бóльшем по площади водоеме.

Следует отметить, что все рассматриваемые 
южные водные объекты, как и р. Ахтуба, проточ-
ные; наличие течения в целом стабилизирует кис-
лородный режим даже при высокой температуре 
среды, что положительно влияет на рост рыб и 
выживаемость их молоди, которая у судака весь-
ма чувствительна к изменению концентрации 
кислорода (Frisk et al., 2012).

Помимо широтности и размера водоема нема-
ловажное значение имеет близость относительно 
теплого моря, смягчающего климат, особенно 
в высоких широтах. Так, районы центральной 
Сибири, лежащие на одной широте с Финлян-
дией и выходящие за границы естественного 
ареала обитания судака, характеризуются значи-
тельно более жестким климатом, где судак хотя 
и успешно акклиматизирован, однако скорость 
его роста и предельные размеры существенно 
ниже, чем в популяциях–донорах (Семенченко, 
Подорожник, 2014; Ростовцев и др., 2016). Сле-
дует отметить, что южные популяции судака в 
целом показывают более высокие темпы роста 
и более выраженный асимптотический рост по 
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сравнению с популяциями из северных регионов. 
Анализ данных из ряда работ (Ablak, Yilmaz, 2004; 
Milardi et al., 2011; Pe´rez-Bote, Roso, 2012; Nolan, 
Britton, 2018a) показал, что выраженный асимпто-
тический рост судака имеет место только в низких 
широтах, тогда как рост, близкий к линейному, 
в разной степени наблюдается по всей широте 
ареала. Данные по оз. Нечерица частично под-
тверждают это положение. Достойно внимания и 
то, что в низких широтах судак достигает большей 
предельной длины при слабо выраженном асим-
птотическом росте, чем при характерном асим-
птотическом. Это может быть связано с быстрым 
“разгоном” темпов роста и впоследствии столь же 
резким торможением, что характерно для асим-
птотического роста, в результате чего ростовой 
потенциал организма расходуется быстрее (Tytler, 
Calow, 1985). В случае роста, близкого к линей-
ному, плавный “разгон” темпов роста сохраняет 
его равномерность на протяжении всей жизни, 
позволяя при прочих равных достигать бóльшей 
предельной длины. Следует отметить, что в целом 
чем меньше продолжительность жизни судака, 
тем менее выражен асимптотический рост.

Помимо абиотических параметров среды, тем-
пы роста могут быть связаны с плотностными 
характеристиками популяций как самого судака, 
так и видов, формирующих ихтиоценоз. Согласно 
исследованиям Псковского отделения ГосНИИ 
озерного и речного рыбного хозяйства, доля су-
дака оз. Нечерица в общей численности всех 
видов в 1998 г. составляла ~0.5% (Александров, 
Афанасьев, 1998), тогда как по уловам 2022 г. она 
достигала ~4%. При условии репрезентативно-
сти выборок можно заключить, что доля судака 
в ихтиоценозе в период 1989–2022 гг. возросла 
в 8 раз. Причем, увеличение доли вида возможно 
как вследствие увеличения численности самого 
судака, так и уменьшения численности других 
видов рыб, например, леща. Окончательный вы-
вод о состоянии запасов в ретроспективе можно 
сделать только на основании анализа оценок об-
щей численности и биомассы, поскольку именно 
плотностные характеристики служат ключевыми 
показателями обилия всех видов в ихтиоценозе. 

Количественные доли различных видов в ра-
ционе и улове судака следующие: плотва 32 и 56%, 
густера 24 и 13%, окунь 14 и 16%, лещ 2 и 10%, 
судак 6 и 4% соответственно. Сопоставление до-
лей по окуню и судаку демонстрирует их высокую 
схожесть в рационе и улове; для плотвы, густеры и 
леща существенные различия между долями в пи-
щевом комке и улове можно отнести на счет не-
большой по численности выборки, приводящей к 
смещению выборочной оценки относительно гене-
рального значения. На это указывают противопо-
ложные по величине колебания долей одних и тех 
же видов в улове и в пищевом комке. В частности, 
доля плотвы в улове (32 и 56%) в ~0.57 раз больше, 

чем в комке, а доля густеры (13 и 24%) в 0.54 раза 
меньше. Также следует отметить, что судак в опре-
деленной степени ограничивает и собственную 
численность в экосистеме, поскольку любой хищ-
ник регулирует численность видов, входящих в его 
рацион, следовательно, при наличии каннибализ-
ма и свою собственную (Меншуткин, 1971; Nolan, 
Britton, 2018b; Rahmdel, Falahatkar, 2021).

Интерпретация связи линейных размеров раз-
личных возрастных групп с широтностью, раз-
мером водного объекта и его кормностью может 
показаться слишком простой, поскольку фак-
торов, влияющих на рост, существенно больше. 
Для понимания комплексного характера воздей-
ствия параметров среды на размерно-возрастные 
характеристики популяции необходимо изуче-
ние конкретного водного объекта, что позволит 
принять во внимание вклад каждого отдельного 
фактора, а также выявить ключевые параметры, 
в первую очередь определяющие динамику роста. 
Например, в направлении с севера на юг умень-
шаются энергетические траты на обменные про-
цессы у пойкилотермных организмов и рыб (Би-
гон и др., 1989), но также снижается количество 
растворенного в воде кислорода. Уменьшение 
концентрации кислорода, помимо прямого фи-
зиологического воздействия, связанного, в част-
ности, с угнетением репродуктивных функций 
(Lappalainen et al., 2003) и с энергетическими тра-
тами на аэрацию жаберного эпителия (Frisk et al., 
2012), ведет к изменению видового состава био-
ты и, следовательно, количества и качества кор-
ма (Specziár, Bíró, 2003; Стерлигова и др., 2012; 
Pe´rez-Bote, Roso, 2012; Boussebaa et al., 2020). 
В то же время, наличие течения способствует пе-
ремешиванию, стабилизирующему кислородный 
режим по всей толще воды, что может частично 
нивелировать влияние повышенной температу-
ры на концентрацию растворенного кислорода. 
Если в южных районах относительно высокая 
температура сочетается с большой площадью во-
доема, вследствие чего повышается разнообразие 
биотопов с различными количественными ком-
бинациями факторов среды, то темпы роста и 
продолжительность жизни могут быть высокими 
(Argillier et al., 2012). Значимое влияние оказыва-
ет и органическое загрязнение. Оно почти всегда 
приводит к эвтрофикации, снижающей концен-
трацию растворенного кислорода, что, в свою 
очередь, замедляет темпы роста преимуществен-
но младших возрастных групп рыб (Sandström, 
Karås, 2002; Frisk et al., 2012). Наконец, важным 
фактором оказывается и промысел, в той или 
иной мере всегда меняющий средний размер воз-
растных классов (Герасимов и др., 2013). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Распределение средних длин судака раз-

личных возрастных классов из оз. Нечерица 
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хорошо аппроксимируется линейной функцией 
, R = 0.99. Популяция судака 

представлена 13 возрастными классами, где мак-
симальная выборочная длина составляет 872 мм. 
Рост происходит на фоне совместного воздей-
ствия климатических факторов, связанных с ши-
ротностью, а также размером и кормностью во-
доема. Доля судака в выборке 2022 г. достигала 
4% общей численности, что в 8 раз превышает 
его долю в оз. Нечерица в 1998 г. и свидетельству-
ет о достаточно высокой относительной числен-
ности судака в ихтиоценозе. В пищевом комке 
судака обнаружено шесть массовых видов рыб, 
включая молодь самого судака: их соотношение 
и сравнение с теми же видами в выборке предпо-
ложительно указывают на отсутствие элективно-
сти в рационе питания. При достаточно высоком 
обилии судак может выступать регулятором соб-
ственной численности. Отсутствие промысловой 
нагрузки и источников загрязнения позволяет 
допустить, что популяция судака из оз. Нечери-
ца не испытывает сильного антропогенного воз-
действия, что дает возможность рассматривать ее 
как природный эталон популяции данного вида 
в Псковском Поозерье. 
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Population Growth and Age Structure of the Pikeperch Sander lucioperca (Percidae) 
from the Lake Necheritsa (Sebezhsky National Park, Pskov Oblast)

F. S. Lobyrev1, *, K. V. Kuzishchin1, V. R. Khokhryakov2, E. E. Kislitsa1, E. A. Pivovarov1,  
S. D. Pavlov1
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The size, age, sex structures of pikeperch Sander (L.) from Lake Necheritsa (Sebezhsky National Park) 
have been studied, as well as linear growth using back-calculation according to the Leo direct dependence 
function. Growth of pikeperch is described formally by linear equation  (cm). The 
length frequencies of individual age groups are normally distributed, which corresponds to ideas about linear 
fish growth. The population is represented by 13 age classes, the maximum length of an individual in the 
sample is 872 mm. The analysis of the diet showed the presence of 6 mass fish species observed in the catch, 
including the young pikeperch; the ratios of individual species in the diet and the sample indicates an absence 
of electivity of nutrition. According to the estimates, the proportion of pikeperch in the ichthyocenosis in the 
period 1989–2022 in the Lake Necheritsa has increased by ~ 8 times. A comparative analysis of the linear 
growth of pikeperch from populations of different regions under environmental conditions, differing in a 
number of values of key parameters, is carried out. Growth rates of pikeperch from southern populations are 
generally higher and more consistent with asymptotic growth, while the size limits and life expectancy are 
generally higher in northern populations. A hypothesis has been tested about the causes of differences in the 
nature of linear growth.

Keywords: Sebezhsky, age, linear growth, temperature, latitude


