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ABSTRACT. The data on the distribution of fish species in 128 different types of freshwater bodies of 
northeastern Fennoscandia (Murmansk region, northern Karelia, northeastern Finland and Norway) 
(hereinafter referred NEF), belonging to 22 river basins (Barents and White Sea basins) for the time 
period from 1972 to 2024 are summarized. The factors determining the presence/ absence of fish spe-
cies were analyzed. The trends of changes in the structure of fish communities of freshwater bodies 
under conditions of environmental changes were studied. The data are presented on the distribution and 
biological characteristics of the European whitefish Coregonus lavaretus, which remains a widespread 
species in various freshwater bodies of the NEF and often forms the “core” of their ichthyocenoses. In 
total, 20 species of fish live in the freshwater bodies of the study area, of which 16 are native and 4 
are introduced. The basis of the native ichthyofauna of water bodies is the cold-water adapted group of 
fish. The number of fish species in a water bodies varies from 1 to 18. The distribution of fish species 
is determined by a number of factors, including geography, catchment area size, and water body mor-
phometry. The number of species in the basins of medium-sized rivers of the Murmansk region increases 
in the direction from northwest to southeast due to taxa of higher rank (families and genera). The large 
and deep-water lakes and lake reservoirs of the White Sea basin are home to virtually the entire spec-
trum of species in this study area. The most common fish species are the Eurasian minnow, nine-spined 
stickleback, northern pike, burbot, European perch and European whitefish. It was established that in 
the studied water bodies the European whitefish is represented by various sympatric ecological morphs. 
The studied morphs of whitefish in the water bodies of 8 river basins of the NEF differ not only in the 
structure of the branchial apparatus and nutrition, but also in the age, growth and maturation of the 
fish. Differences in the structure of whitefish populations are observed both between water bodies of 
different river basins and within the basins of these rivers. In the studied water bodies of the NEF, a 
general tendency of transition of whitefish-salmon water bodies to whitefish-perch or whitefish-smelt 
water bodies is observed. These successional processes are associated with changes in fish habitat con-
ditions under the influence of global and regional factors: climate change, hydropower, anthropogenic 
pollution, eutrophication, and invasive species. 

Keywords: ichthyofauna, European whitefish Coregonus lavaretus, biological characteristics, successions, 
freshwater bodies, Fennoscandia

1.	Introduction

Despite long-term and numerous ichthyological 
studies of the water bodies of the NEF, which began 
in the 20s of the XX century (Yakovlev and Kashulin, 

2012), at present there is no clear idea of the distribu-
tion of species, factors and mechanisms of the structure 
of fish communities formation in the numerous and 
diverse water bodies of this Arctic region. The situation 
is aggravated by rapid restructuring of freshwater eco-
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systems under the influence of both global and regional 
factors (Moiseenko and Yakovlev, 1990; Moiseenko, 
1991; 2000; 2002; Nost et al., 1991; 1997; Moiseenko 
et al., 1994; Amundsen et al., 1997; 1999; Kashulin 
et al., 1999; 2005; 2007; 2009a; 2010; Sharova and 
Lukin, 2000; Kashulin, 2004; Terentyev, 2005; Lukin 
et al., 2006, Reshetnikov et al., 2011; 2020; Terentyev 
and Kashulin, 2012; Zubova et al., 2015; 2016; 2018; 
2019; 2020b; c; Ylikörkkö et al., 2015; Terentyev et 
al., 2017; 2019; Denisov et al., 2020; Zubova et al., 
2020a and others). Fishes, occupying the upper tro-
phic levels, integrate all these changes (Moiseenko, 
1991; Kashulin, 1994; 2000; 2004; Kashulin et al., 
1999; 2006; Reshetnikov et al., 1999; Denisov et al., 
2009; Ylikörkkö et al., 2015). Due to their biological 
characteristics, fish are convenient objects for study-
ing the processes of transformation of water bodies, 
which makes it possible to establish the adverse effects 
of the entire complex of various impacts, including 
the impact on other components of the aquatic ecosys-
tem (Moiseenko, 1991; Kashulin, 1994; 2000; 2004; 
Kashulin et al., 1999; 2006; Reshetnikov et al., 1999; 
Denisov et al., 2009; Ylikörkkö et al., 2015).

The ichthyofauna of the NEF’s freshwater bod-
ies is represented by a relatively small number of spe-
cies, compensated by the diversity of their ecological 
morphs. This allows populations to make the most of 
available resources and ensures the sustainability of 
Arctic freshwater ecosystems as a whole (Reshetnikov, 
1980).

In this work we analyzed the occurrence and 
presence of fish species in inland waters of the NEF. This 
is one of the most industrially developed and urbanized 
regions of the European North. In the Murmansk region 
alone there are 105 593 lakes with an area of more than 
0.01 km² (of which 15 712 are wastewater) and about 

20 large reservoirs. The area of the lakes is 9179 km². 
The NEF is characterized by an extreme diversity of 
natural conditions, determined by both natural and 
anthropogenic factors that modify living conditions 
(hydropower, anthropogenic pollution, eutrophication, 
invasive species, etc.) (Moiseenko and Yakovlev, 1990; 
Kashulin et al., 1999; 2007; 2009a; 2010; Moiseenko 
et al., 2002; Dauvalter et al., 2023). This causes dif-
ferences in the microevolution of local populations of 
European whitefish (Zubova et al., 2022a).

The aim of this work is to generalize data on the 
distribution of fish species in inland waters of the NEF, 
and to analyze the factors determining their presence/ 
absence. We also highlight key gaps in the data accu-
mulated over the history of ichthyological research 
in the region in terms of European whitefish biology 
and environment. The study of the modern diversity, 
distribution and biological characteristics of fish spe-
cies in different types of freshwater bodies of the NEF 
will allow us to trace the main directions of adaptive 
reactions of fish populations to the diversity of natu-
ral habitat conditions, as well as their changes under 
the influence of global and regional factors. The results 
obtained will serve as a scientific basis for assessing 
the current state of freshwater ecosystems in the Arctic 
and forecasting their changes under various scenarios 
of environmental change.

2.	Materials and methods
2.1.	 Study area

In the NEF we included the entire Murmansk 
region, as well as data on those water bodies that 
belong to river basins located both in the Murmansk 
region and in the adjacent territories of the Republic of 
Karelia, Finland and Norway (Fig. 1).

Fig.1. Map-scheme of river basins of the northeastern Fennoscandia with studied ichthyofauna, 1972-2024.
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About 60% of the NEF is occupied by the Kola 
Peninsula (its area is 100 000 km2). Most of the study 
area is located beyond the Arctic Circle within the 
southern tundra, forest tundra and northern taiga. 
Permafrost rocks are widespread in the northeast of the 
Kola Peninsula. It is washed by the White and Barents 
Seas. The length is 720 km from west to east and 520 
km from north to south (Fig. 1) (Kolskaya…, 2008).

In this work, 128 freshwater bodies of various 
origins and morphologies were analyzed, included in 
22 lake-river systems of the NEF (Table 1, Fig. 1) and 
belonging to the basins of the Barents and White Seas. 
The water bodies of the Baltic Sea basin were not con-
sidered in this work.

In the Barents Sea basin, the ichthyofauna of 62 
water bodies belonging to 13 river basins was studied 
(Table 1, Fig. 1): Pasvik (Scatchment area = 18300  km2), 
Pechenga (Scatchment area = 1820 km2), Lotta (Scatchment area = 
7980 km2), Uritsa (Scatchment area = 107 km2), Zarubikhа 
(Scatchment area = 176 km2), Ura (Scatchment area = 176 km2), 
Tuloma (Scatchment area = 21500 km2), Kola (Scatchment area = 
3850 km2), Rosta, Teriberka (Scatchment area = 2230 km2), 
Voronya (Scatchment area = 9940 km2), Iokanga (Scatchment area 
= 6020 km2) and Varzina (Scatchment area = 1450 km2). The 
majority (77%)  the studied water bodies in these river 
basins belong to natural very small, small and medi-
um-sized lakes of glacial origin (Sreservoir area varies from 
0.01 to 94.4  km2) (Table 1) (Kitaev, 2007; Kashulin 
et al., 2008; Kashulin et al., 2009b; 2010; 2013). 
According to the content of total phosphorus and nitro-
gen in the water, among lakes there are both ultra-oli-
gothotrophic and mesotrophic water bodies with signs 
of eutrophication (Likens, 1975). The latter (Lake 
Kuetsjarvi in the Pasvik River system, Lake Haukilampi 
in the Pechenga River system, Lake Pulozero in the Kola 
River system and Lake Semenovskoe within the city 
of Murmansk) are anthropogenically modified water 
bodies exposed to the influence of industries (non-fer-
rous metallurgy – OJSC “Severonickel Plant”, thermal 
power plants) and/ or domestic wastewater (Kashulin 
et al., 2009b; Zubova et al., 2020a; Slukovskiy et 
al., 2023). The 23% of the remaining water bodies 
include the large Lake Lovozero and the lake reser-
voirs Inarijarvi and Verkhnetulomskoe (Sreservoir area 
is 208.5-1040.3  km2), the medium and small (Sreservoir 

area varies from 3.2 to 38.5  km2) channel reservoirs 
Nizhnetulomskoe, Kajtakoski, Yaniskoski, Rajakoski 
and the small (Scatchment area is 509-1450 km2) rivers Kitsa, 
Tsaga, Yunka, Elvan, Varzina (Table 1) (Kitaev, 2007). 
Small channel reservoirs are classified as ultra-oligotro-
phic reservoirs in terms of biogenic elements (Zubova 
et al., 2021; 2023). In the Nizhnetulomskoye Reservoir, 
eutrophication processes are observed, accompanied 
by the development of cyanoprokaryotes in the phy-
toplankton communities, including potentially toxic 
species. The sources of biogenic elements here are cage 
farms for growing rainbow trout Oncorhynchus mykiss. 
In addition, in the reservoir’s catchment area there are 
large agricultural areas of the “Tuloma” enterprise, 
large settlements (Tuloma, Murmashi, Prichalnoe) 
and intensively developing country and cottage settle-
ments, which also make a significant contribution to 

the processes of anthropogenic eutrophication (Zubova 
et al., 2024).

In the White Sea basin, the ichthyofauna of 66 
water bodies belonging to 9 river basins was studied 
(Table 1, Fig. 1): Tumcha (Scatchment area = 5240  km2), 
Kovda (Scatchment area = 26100 km2), Niva (Scatchment area = 
12830 km2), Umba (Scatchment area = 1310 km2), Kolvitca 
(Scatchment area = 6250  km2), Chernaya (Scatchment area = 
141 km2), Ponoj (Scatchment area = 15500 km2), Varzuga 
(Scatchment area = 9840  km2) and Chavanga (Scatchment area 
= 1210  km2). 73% of these water bodies are very 
small, small and medium-sized lakes of glacial origin 
(Sreservoir area varies from 0.01 to 98.6 km2) (Kitaev, 2007; 
Kashulin et al., 2012; 2013). Based on the content of 
biogenic elements in the water, among the lakes stud-
ied, there are both ultra-oligotrophic and mesotro-
phic-hypereutrophic reservoirs (Likens, 1975). Here we 
can highlight the lakes Nyudjavr (the most polluted res-
ervoir in the NEF), Bolshoy Vudjavr and Kovdor in the 
Niva River basin, which are subject to anthropogenic 
influence from enterprises of the mining (JSC “Apatit”) 
and the metallurgical industry (non-ferrous metallurgy 
– OJSC “Severonickel Plant”, ferrous metallurgy – OJSC 
“Kovdorsky MPP”) (Kashulin et al., 2013; Dauvalter et 
al., 2023). In the basins of the Niva and Umba rivers, 
the largest lakes in the Murmansk region by area with a 
very large maximum depth (more than 50 m) were also 
studied – Imandra (Sreservoir area = 876 km2 with a max-
imum depth of 67.0 m) and Umbozero (Sreservoir area = 
319.4 km2 with a maximum depth of 115.0 m) (Table 
1, Fig. 1). These are reservoirs of tectonic-glacial ori-
gin (Moiseenko et al., 2002; Kitaev, 2007). Since 1934, 
Lake Imandra has been a large lake reservoir and is 
subject to various anthropogenic impacts (Moiseenko 
et al., 2002; Dauvalter et al., 2023). The main indus-
tries in the lake’s catchment area include the follow-
ing: mining industry (JSC “Apatit”); metallurgical 
industry (non-ferrous metallurgy – OJSC “Severonickel 
Plant”, ferrous metallurgy – OJSC “Olkon” and OJSC 
“Kovdorsky MPP”); energy complex (cascade of Nivskiye 
hydroelectric power plants, “Kola NPP”, Apatity TPP); 
municipal wastewater from the cities of Olenegorsk, 
Monchegorsk, Kirovsk and Apatity (Dauvalter et al., 
2023). Lake Umbozero is also subject to anthropogenic 
influence, namely the north-eastern (mine waters and 
wastewater from the industrial site of the “Lovozersky 
MPP”) and south-western (mine waters from JSC 
“Apatit” and JSC “NWPC”, domestic wastewater from 
the village of Koashva) parts (Dauvalter and Kashulin, 
2010). Small and medium rivers (Scatchment area range is 
254-4260 km2) (Kitaev, 2007) in the Niva River basin 
(Kuna, Kurenga, Pirenga – flow into Lake Imandra) 
and in the Umba River basin (Lovchorrjok – tributary 
of the Ajkuajvenjok River, Umbolka – flows into Lake 
Umbozero), the Ponoj River (Sakharnaya), and the 
Varzuga River (Pana) (Table 1) were also studied.

2.2.	 Ichthyological research

The summary of data on the distribution of fish 
species in inland waters of the NEF is based on data 
from the Laboratory of Aquatic Ecosystems of Institute 
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of Industrial Ecology of the North (hereinafter INEP) 
of Kola Scientific Center (RAS), collected from 1972 to 
2024, as well as literary data and data obtained from 
interviews with amateur fishermen of the Murmansk 
region, the reliability of which was not in doubt. The 
largest volume of information is contained in the INEP 
dataset, collected using a relatively uniform method-
ology. Fish were mainly caught using standard sets of 
fixed gill nets with a mesh size of 5 to 60 mm (which 
ensured the catch of fish ≥ 5 cm in length) in various 
ecological zones of water bodies – littoral, profundal 
and pelagic. The names of taxa from family to species 
and common names of fish are given according to the 
work of Fricke et al. (2024). For the description and 
analysis of the structure of the fish population, taxa up 
to the species rank were taken, except for the European 
whitefish. In the European whitefish, the intraspecific 
structure was additionally studied. The identification 
of ecological morphs of the European whitefish was 
carried out by the first author based on the number 
of gill rakers on the first branchial arch (hereinafter 
sp.br.): 16 to 30 in sparsely rakered whitefish, 31 to 
42 in medium rakered whitefish, 43 to 65 in densely 
rakered whitefish (Pravdin, 1954; Reshetnikov, 1980). 
Also, based on the number of perforated scales in the 
lateral line (ll), small scaled whitefish – 76-83, medium 
scaled – 83-86 and multi scaled whitefish – 86-98 were 
identified (Bochkarev, 2022). Studying of sp.br. was 
performed under a microscope at ×10 magnification. 
To identify the structural features of the first branchial 
arch of European whitefish, the length (± 0.1 mm) of 
the central gill raker (hereinafter lsp.br.) was also mea-
sured (Pravdin, 1966). The number of perforated scales 
in the lateral line was calculated using photographs of 
the studied whitefish. Digital photographs of the white-
fish were taken with a Nikon d610 camera with a 60 
mm f/2.8G ED AF-S Micro-Nikkor lens (Bochkarev et 
al., 2013; Melehin et al., 2021).

In addition to the diversity of species and their 
quantity, the indices of taxonomic diversity and the 
occurrence of species in river basins were used as indi-
cators reflecting the structure of fish communities of 
water body (Babiy, 2007). Ecological groups of fish in 
relation to the ambient temperature are distinguished 
in accordance with the ideas of Smirnov (2023), by 
the nature of nutrition – with a typical diet compo-
sition (planktivorous, benthivorous, piscivorous and 
omnivorous polyphages), by preferred spawning sub-
strates – according to Kryzhanovsky and Disler (1949), 
groups by spawning seasons are divided into spring- 
and autumn-spawning. The identification of the “core” 
of the fish community within the studied water bodies 
was carried out on the basis of the description of their 
dominant (constituting >20% of the catch)/ subdom-
inant (8-20% of the catch) fish species (Reshetnikov et 
al., 2011).

One of the elements of comparative studies is 
the availability of primary information and the forma-
tion of a single database (Laske et al., 2019; Zubova et 
al., 2021). Primary data are freely available in GBIF 
(Zubova et al., 2021) https://www.gbif.org/data-
set/281d50e6-3990-4a02-83b1-a6ca3330ee97 and L. 
https://isling.org/fishes.

3.	Results and discussion
3.1.	 Distribution of fish species in 
freshwater bodies of the northeastern 
Fennoscandia

The ichthyofauna of 128 freshwater bodies of 
22 river basins of the NEF (Barents and White Sea 
basins) includes up to 20 native and introduced fish 
species belonging to 17 genera and 8 families (Table 
2). The salmon family (Salmonidae) includes up to 
40% of recorded species: Atlantic salmon Salmo salar, 
brown trout S. trutta, pink salmon Oncorhynchus gor-
buscha, rainbow trout O. mykiss, Arctic char Salvelinus 
alpinus, grayling Thymallus thymallus, European white-
fish Coregonus lavaretus and vendace C. albula. The 
sturgeon family (Acipenseridae) includes the Siberian 
sturgeon Acipenser baerii; the smelt family (Osmeridae) 
– European smelt Osmerus eperlanus; the pike family 
(Esocidae) includes the northern pike Esox lucius; the 
perch family (Percidae) includes the European perch 
Perca fluviatilis and the ruff Gymnocephalus cernua; the 
burbot family (Lotidae) includes the burbot Lota lota; 
to the carp family (Cyprinidae) – the Eurasian minnow 
Phoxinus phoxinus, the common carp Cyprinus carpio, 
the ide Leuciscus idus and the roach Rutilus rutilus; to 
the stickleback family (Gasterosteidae) – the nine-
spined stickleback Pungitius pungitius and the three-
spined stickleback Gasterosteus aculeatus. Also caught 
in the estuary areas of the rivers are such brackish-wa-
ter fish species as the European flounder Platichthys 
flesus and the Arctic flounder Liopsetta glacialis 
(Pleuronectidae), the fourhornsculpin Myxocephalus 
quadricornis (Cottidae), as well as the Arctic lamprey 
Lethenteron camchaticum (Petromizantidae) and the rock 
gunnel Pholis gunnellus (Pholidae) (Kreps and Krogius, 
1924; Krogius, 1926a; b; Shaposhnikova, 1940; 
Berg and Pravdin, 1948; Vladimirskaya, 1951; 1956; 
1957; Pravdin, 1956; Galkin et al., 1966; Ksenozov, 
1966; Surkov, 1966; Smirnov, 1977; Kolyushev et al., 
1985; Shuster, 1985; Moiseenko and Yakovlev, 1990; 
Krasovsky, 2006; Babiy, 2007; Kashulin et al., 2008; 
Kashulin et al., 2009b; 2013; Ylikörkkö et al., 2015; 
Zubova et al., 2020b; Bondarev, 2022; Slukovskiy et 
al., 2023; Zubova et al., 2024). We did not encounter 
the nelma Stenodus leucichthys (Salmonidae), peled C. 
peled (Coregonidae), freshwater bream Abramis brama, 
common dace Leuciscus leuciscus (Cyprinidae), sea 
lamprey Petromyzon marinus (Petromizantidae), stur-
geon Acipenser sturio (Acipenseridae) and European eel 
Anguilla anguilla (Anguillidae), although the ranges of 
these species include the NEF or have been described in 
freshwater bodies of the study area (Berg and Pravdin, 
1948; Holcik, 1989; Pethon, 1989; Atlas…, 2003).

The basis (69%) of the native ichthyofauna of 
the studied freshwater bodies is the cold-water adapted 
group of fish. These include Atlantic salmon, brown 
trout, Arctic char, grayling, European whitefish, ven-
dace, European smelt, burbot, Eurasian minnow, three- 
and nine-spined sticklebacks (Table 2). The remaining 
fish species (31%) belong to the cool-water adapted 
group of fish – northern pike, European perch, ruff, ide 
and roach.

https://www.gbif.org/dataset/281d50e6-3990-4a02-83b1-a6ca3330ee97
https://www.gbif.org/dataset/281d50e6-3990-4a02-83b1-a6ca3330ee97
https://isling.org/fishes
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In accordance with the composition of the diet, 
among the native fish species of the NEF, only highly 
specialized piscivorous predators can be clearly dis-
tinguished – burbot and northern pike. Other fish 
species can be classified as omnivorous polyphages, 
since their diets strongly depend on habitat conditions, 
ontogenetic characteristics and intraspecific structure 
(Zubova et al., 2018; 2019; 2020a;b; 2022b; 2023; 
2024; Slukovskiy et al., 2023).

Autumn-spawning fish include members of the 
salmon and burbot families, while spring-spawning fish 
include members of the smelt, pike, perch, carp and 
stickleback families. Based on the spawning substrate, 
five ecological fish groups have been identified: litho-
philic (salmon family), phytophilic (pike, perch, carp 
families), psammophilic (smelt, carp families), semi-pel-
agophilic (burbot family) and ariadnophilic spawners 
(stickleback family). At the same time, autumn-spawn-
ing fish prefer lotic biotopes (rivers, streams, sections 
of water bodies with constant, pronounced currents) 
for spawning, which provide adequate gas and tem-
perature conditions during the long incubation period 
in winter.

The number of native fish species in the basins 
of medium-sized rivers (Scatchment area from 2000 to 
50000  km2) (Kitaev, 2007) increases in the direction 
from the northwest (Pasvik River basin – 11 species) 
to the southeast (Varzuga River basin – 16 species) 
(Table 1, 2, Fig. 1). As a result, the number of native 
fish species is greater in the basins of medium-sized 
rivers belonging to the White Sea basin than in the 
Barents Sea. The increase in taxonomic diversity to the 
southeast occurs due to taxa of higher rank (families 
and genera) (Tables 1, 2), while the number of species 
per genus (generic richness) remains approximately the 
same 1.0-1.22 (Tables 1, 2). As a result, large and deep 
lakes and lake reservoirs (Umbozero, Imandra) in the 
White Sea basin reflect virtually the entire spectrum 
of species of NEF. The abundance of high-ranking taxa 
(families and genera) indicates a higher diversity of 
communities (Nikolsky, 1980). The greater taxonomic 
richness of the ichthyofauna of large oligotrophic/ 
mesotrophic lakes is primarily due to the fact that their 
ecosystems have a wider range and density of environ-
mental resources. There are more habitats, space and 
warmth here (Babiy, 2007). Also, in the late- and post-
glacial periods, the main route of dispersal of fish spe-
cies into the water bodies of the NEF lay from the Gulf 
of Finland through Karelia, that is, from south to north 
(Pravdin, 1956).

When comparing changes in the number of 
fish species in the latitudinal direction – from north 
to south, it is better to use the basins of small rivers 
(Scatchment area up to 2000  km2) (Kitaev, 2007), since in 
the NEF they are clearly separated, while the basins 
of medium-sized rivers flowing to the south (into the 
White Sea) begin further north than the basins of rivers 
flowing to the north (into the Barents Sea) and vice 
versa (Fig. 1). According to the data obtained, the num-
ber of native fish species in the basins of small rivers 
of the Barents Sea (Pechenga, Uritsa, Zarubikha, Ura, 
Rosta, Teriberka, Varzina) and the White Sea (Tumcha, 

Kovda, Chernaya, Chavanga) does not differ and var-
ies from 5 to 9 (Table 1, 2, Fig. 1). A decrease in the 
number of fish species is observed with an increase in 
elevation above sea level, regardless of its belonging to 
the sea basin (Table 1).

The most constant native species in the studied 
river basins of the Murmansk region are the Eurasian 
minnow and nine-spined stickleback (100% occur-
rence), in second place are the northern pike and bur-
bot (82% occurrence), in third place are the European 
perch and European whitefish (68% and 62% occur-
rence, respectively) (Table 2). These species form the 
appearance and structure of the fish communities of 
water bodies; the main flow of substances and energy 
passes through them (Nikolsky, 1980). The most vari-
able species are the European smelt, the common ruff, 
the ide and the roach (18-27% occurrence) (Table 2).

In almost all lakes and lake reservoirs of the mid-
dle river basins of the Barents Sea rivers (Pasvik, Lotta, 
Tuloma, Kola, Voronya), the catches are dominated/ 
subdominated by relatively constant fish species: 
European whitefish and/ or European perch; subdomi-
nant species can also sometimes be Arctic char (in 4% 
of water bodies), grayling (4%), European smelt (4%) 
or northern pike (8%). In the channel reservoirs of 
these rivers, the dominant species is mainly (in 80% of 
reservoirs) the European whitefish, subdominant spe-
cies are the European perch (40%), brown trout (20%), 
European smelt (20%). In the rivers (tributaries) the 
European whitefish dominates (Table 1).

In lakes and lake reservoirs of the middle river 
basins of the White Sea rivers (Niva, Umba, Ponoj, 
Varzuga), the catches are also dominated/ subdomi-
nated by European whitefish (in 59% of reservoirs) and 
European perch (23%); rarely dominant-subdominant 
species here may be brown trout, Arctic char, vendace, 
European smelt, northern pike and burbot (Table 1).

Despite the fact that the number of native fish 
species in the basins of small rivers of the Barents and 
White Seas does not differ (see above), the “core” of their 
fish communities changes. In the basins of small rivers 
of the Barents Sea, it is mainly made up of cold-wa-
ter adapted fish species – brown trout and Arctic char, 
sometimes northern pike, while in the White Sea basin 
– both cold-water adapted and cool-water adapted spe-
cies – European perch and European whitefish, roach 
and ide appear (Tables 1, 2). The decrease in the trophic 
status of water bodies in the tundra zone of the Barents 
Sea, coupled with the climatic features of this region 
(along the coast from west to east, there is a decrease 
in the average annual temperature and amount of pre-
cipitation, an increase in temperature differences), pos-
sibly create conditions to which the Arctic char and 
brown trout are most adapted (Agroclimatic..., 1961; 
Yakovlev, 1961; Atlas..., 1971; Popova and Shcherbina, 
2012; Blain et al., 2024). Also, the penetration of Arctic 
char into the water bodies of the NEF occurred (and 
continues) from the Barents Sea (Pravdin, 1956). With 
increasing elevation of the reservoir above sea level 
˃ 300 m (lakes in the Niva River basin), the catches 
are dominated by Arctic char and/ or European smelt 
(Table 1). The European smelt is an invasive species 
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here and penetrated into the alpine mountain reservoirs 
approximately 10-15 years ago through the Bolshaya 
Belaya River system (Terentyev et al., 2017; Zubova et 
al., 2020a).

3.2.	 Distribution of the European whitefish 
in freshwater bodies of the northeastern 
Fennoscandia and its intraspecific 
structure

Polymorphic fish species (primarily of the gen-
era Salvelinus and Coregonus) living in Arctic lakes, with 
their relatively simple organized ecosystems, have long 
been important objects in the study of speciation and 
evolution (Schluter, 1996; Bernatchez, 2004; Østbye 
et al., 2005; 2006; Kahilainen et al., 2007; Bochkarev, 
2022; Blain et al., 2024). Their characteristic ecological 
speciation in sympatry can form genetically distinct/ 
indistinguishable ecotypes (hereinafter referred to as 
ecological morphs) that differ in ecology, morphology 
and reproductive biology (Kahilainen and Østbye, 2006; 
Siwertsson et al., 2010; 2013; Eloranta et al., 2011; 
Præbel et al., 2013; Zubova et al., 2022b). Although 
there is considerable variation among individual eco-
systems, species, and populations in the number and 
degree of intraspecific divergence, a common feature 
is the formation of fast- and slow-growing ecological 
morphs along resource and/ or habitat gradients. For 
example, a gradient from the coastal (benthic/ littoral) 
zone to open water (limnetic/ pelagic) or/ and from 
planktonic small invertebrates to large benthic organ-
isms and predation (Klemetsen et al., 2002; Kahilainen 
et al., 2003; 2005; 2014; Amundsen et al., 2004a; b; 
Bernatchez, 2004; Knudsen et al., 2006). In general, it is 
noted that the number of sympatric ecological morphs 
is associated with the surface area of the lake, maxi-
mum and average depth and a number of other abi-
otic factors that determine the differentiation of hab-
itats (hydrological, hydrochemical, temperature, light 
regimes) (Hayden et al., 2021; Zubova et al., 2022a; 
Carosi et al., 2023; Solokas et al., 2023; Blain et al., 
2024; Esin et al., 2024). Biotic factors (food availability, 
predation, inter/ intraspecific competition, parasitism) 
also play a role in the divergence of ecological morphs 
(Bøhn and Amundsen, 1998; Præbel et al., 2013; Bhat 
et al., 2014; Öhlund et al., 2020; Prati et al., 2021). 
Anthropogenic factors such as climate change, dam 
construction, species invasions, pollution and eutro-
phication increasingly affect freshwater systems and 
can largely determine the degree of polymorphism in a 
water body (Mina, 1986; Zubova et al., 2022a; Ålund et 
al., 2023). Thus, the emergence of discrete intraspecific 
morphs, demonstrating differential use of the ecologi-
cal niche usually due to differences in feeding biology 
and habitat use, is closely linked to environmental het-
erogeneity. Environmental factors, including the diver-
sity of available habitats, can determine intraspecific 
divergence through selection for different traits in dif-
ferent parts of the lake, realizing phenotypic plasticity 
of the species (Öhlund et al., 2020; Blain et al., 2024; 
Tiddy et al., 2023).

Low species diversity and pronounced resource 
gradients of northern water bodies make it easier to 
identify factors of disruptive selection. However, their 
significance in speciation processes remains unclear. 
Questions remain as to why divergence occurs in some 
lakes but not in others, and how to distinguish between 
the factors that initiate it and those that maintain it.

The European whitefish (hereinafter whitefish), 
widely distributed in the waters of Fennoscandia, exhib-
its high phenotypic polymorphism with pronounced 
trophic specialization of ecological morphs, which 
leads to the formation of both allopatric and sympatric 
populations that differ in morphology, life cycle, niche 
use and genetic parameters (Kahilainen et al., 2004; 
2007; 2009; 2014; Østbye et al., 2005; Kahilainen and 
Østbye, 2006; Siwertsson et al., 2008; 2010; 2013; 
Harrod et al., 2010; Præbel et al., 2013; Zubova et al., 
2022a; 2023; 2024; etc.).

The obtained data show that the whitefish 
remains a widespread species in various freshwater 
bodies of the NEF and often forms the “core” of fish 
communities in these water bodies (Table 1). The cur-
rent distribution of whitefish in the water bodies of 
the study area is largely determined by microclimatic 
conditions, trophic status of water bodies, interspecific 
competition, and migration opportunities. Hydraulic 
structures or natural barriers (rapids, waterfalls on riv-
ers) are often insurmountable obstacles for whitefish, 
but not for other salmonids. Whitefish was practically 
not found in lakes inhabited by Arctic char (Table 1), 
which is also confirmed by literary data (Blain et al., 
2024). These were very small and small-sized moun-
tain reservoirs, located at an altitude of 208-357 m 
above sea level with maximum depths from 2 to 38.5 
m, where the Arctic char mainly dominated or high-lat-
itude small Arctic char-brown trout reservoirs with 
maximum depths from 3.5 to 28 m in the systems of 
small rivers of the White and Barents Seas (Table 1). 
Cohabitation of these species was observed only in 
isolated medium and large deep-water lakes and lake 
reservoirs such as Imandra, Nizhnyaya Pirenga (Niva 
River basin) and Umbozero (Umba River basin) (Table 
1), where a higher diversity of communities and coex-
istence of such polymorphic fish as the whitefish and 
Arctic char are possible. Whitefish were also absent 
from small and medium-sized isolated lakes within the 
city of Murmansk and small shallow (maximum depth 
up to 2 m) pike reservoirs of the Pechenga River basin 
(Table 1).

The studied water bodies of the NEF, where the 
whitefish lives, were presented:
1.	 natural very small, small, medium, and large lakes 

with an area of 0.01-319.4  km2 with maximum 
depths from 1.5 to 115.0 m and located in the alti-
tude of 21-216 m above sea level (Table 1);

2.	 small and large lake reservoirs with an area of 3.2-
1040.3  km2 with maximum depths from 10.0 to 
92.0 m and located in the altitude of 21-137 m 
above sea level;

3.	 small and medium channel reservoirs with an area 
of 3.2-38.5  km2 with maximum depths of 10.0-



326

Zubova E.M. et al. / Limnology and Freshwater Biology 2025 (4): 312-361 SI: “The VIII-th Vereshchagin Baikal Conference”

21.5 m and located in the altitude of 18-118 m 
above sea level;

4.	 small and medium tributaries of the studied river 
systems with a drainage basin area of 341-756 km2 

and located in the altitude above sea level: source 
137-629 m/ mouth 82-127 m.

In total, the intraspecific structure of whitefish 
was studied from 33 different types of freshwater bod-
ies in 8 medium-sized rivers (Pasvik, Lotta, Tuloma, 
Kola, Voronya, Iokanga, Niva and Umba) (Table 1). 
They are home to both monomorphic populations of 
whitefish, represented only by the sparsely rakered 
morph, and polymorphic populations, represented by 
the sparsely rakered (hereinafter sr) and medium rak-
ered (mr) morphs (Table 3, Fig. 2a). The latter can form 
additional morphs of slow- and fast-growing whitefish. 
As a result, up to 4 morphs of whitefish can coexist in 
one water body (Zubova et al., 2019; 2022a; 2023). 
Also in the upper small reservoirs of Pasvik, whitefish 
with an intermediate structure of the gill apparatus (sr-
mr) are found (Table 3, Fig. 2a), which is associated 
with the disturbance of spawning grounds of sr and mr 
whitefish morphs and/ or with the introduction of ven-
dace into the Pasvik River system (Amundsen et al., 
1993; 1997; 1999; Bøhn and Amundsen, 1998; Zubova 
et al., 2022a; 2023). Sr and sr-mr whitefish morphs 
were mainly caught in the littoral and profundal eco-
logical zones of water bodies and had a benthic diet, mr 
whitefish morph – in the littoral and pelagic zones and 
had both benthic and mixed feeding types (Zubova et 
al., 2023). According to our data, mr whitefish morph, 
living sympatrically with the sr whitefish morph, were 
significantly inferior in numbers to the latter (Table 3). 
The exception was the reservoirs of the Pasvik River 
system (for example, Lake Kuetsyarvi), where the mr 
whitefish morph prevailed over the sr whitefish morph 
by an average of 2 times (Table 3). In general, sr white-
fish morph in the studied water bodies of the Murmansk 
region was represented by individuals with the num-
ber of gill rakers on the first branchial arch from 15 to 
31, the relative length of its central gill raker varied 
within 7.0-19.0% (Table 3, Fig. 2a). In the mr whitefish 
morph, these same indicators varied within the range 
of 27-45 gill rakers and 10.0-26.0%, respectively (Table 
3, Fig. 2.). Mr whitefish morph from the Pasvik River 
basin had a significantly lower (p = 0.001) average 
number of gill rakers on the first branchial arch than 
mr whitefish from the Niva River basin (33-34 versus 
37) (Table 3). At the same time, we did not find any 
directional change in the number of gill rakers on the 
first branchial arch in the sr and mr whitefish morphs in 
either latitudinal or longitudinal directions (fish sample 
sizes of ≥30 specimens were taken into account). On 
the basis of our data on whitefish from water bodies of 
Murmansk region we found active gill apparatus func-
tioning in fish, as minimum length of food organisms in 
sr and mr whitefish morphs were sometimes less than 
or equal to gill rakers distances of fish (Zubova et al., 
2023).

In the identified of sr and mr whitefish morphs 
from the water bodies studied by us, there are also 

small-, medium-, and multi-scale individuals: the num-
ber of perforated scales in the lateral line as a whole for 
the samples varied from 76 to 109 (Table 3, Fig. 2b). 
There is a significant (p = 0.05) negative relationship 
(r = -0.98) between the number of perforated scales in 
the lateral line of the sr whitefish morph and latitude 
(in the direction from south to north), and a positive 
relationship (p = 0.05) (r = 0.72) between the number 
of perforated scales in the lateral line and longitude 
(in the direction from west to east) (sample sizes were 
taken into account fish ≥30 specimens).

The studied whitefish morphs from the NEF have 
differences not only in the structure of the gill appara-
tus and feeding, but also in the age, growth and matu-
ration of the fish (Zubova, 2015; Zubova et al., 2022a; 
2023). Differences in the structure of whitefish popu-
lations are observed not only between water bodiesof 
different river basins, but also within basins (Zubova, 
2015; Zubova et al., 2022a; 2023). The maximum age 
of whitefish was recorded in relatively clean water bod-
ies of the upper reaches of the Pasvik River in sr-mr and 
sr morphs and was 14+ years (Zubova, 2015). Based 
on the observed linear and weight growth, three groups 
of whitefish were identified: large, small and medium; 
this was confirmed by studies of the linear growth rates 
(Zubova et al., 2022a). The rates of linear growth of 
the studied whitefish are determined to a greater extent 
by the trophic level of their habitats and to a lesser 
extent by other factors (level of toxic load, morphol-
ogy of the reservoir, etc.) (Zubova, 2015; Zubova et al., 
2016). It was revealed that fast-growing sr-mr white-
fish morph from the reservoirs of the upper reaches of 
the Pasvik River, sr and mr whitefish morphs from Lake 
Imandra of the Niva River basin and sr whitefish morph 
from Lakes Umbozero and Nizhneye Kapustnoye of the 
Umba River basin begin to mature at the age of 3+-4+ 
years, reaching lengths of 200-305 mm and weights 
of 151-363 g (Zubova, 2015; Zubova et al., 2022a). 
Moreover, a higher rate of linear growth of whitefish 
in the first year of life leads to an earlier modal age 
of fish maturation. The exception was Lake Kuetsyarvi 
(lower reaches of the Pasvik River): an inverse relation-
ship is observed – the slower the whitefish grow, the 
earlier they mature. The slowest growing whitefish of 
the Murmansk region from Lake Kuetsyarvi (sr1 and 
mr1) begin to mature at the age of 2+ with the smallest 
lengths of 100-116 mm and weight of 7-14 g (Zubova, 
2015; Zubova et al., 2019; 2022a).

According to our data, there is a positive rela-
tionship between the number of morphs in whitefish 
populations and the area and maximum depth of the 
water bodies (Fig. 3a, b). Thus, monomorphic popula-
tions of the sr whitefish morph were recorded mainly 
in natural very small and small whitefish-perch lakes 
(85%) of the Pasvik, Lotta, Kola, Niva and Umba river 
basins with an area of 0.7-9.0 km2 with small-medium 
maximum depths from 1.5 to 13.0 m, located at a sea 
level of 115-190 m (Table 1, Fig. 3a, b). The exceptions 
were the medium (Pinozero) and large (Umbozero) 
lakes in terms of area of the Niva and Umba rivers, 
respectively. Umbozero is a whitefish-char lake with 
very large maximum depths (up to 115.0 m) (Table 1, 
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Table 3. The number of gill rakers on the first branchial arch (sp.br.), n, the relative length of the central gill raker on the first 
branchial arch (lsp.br.), % and the number of perforated scales in the lateral line (ll), n in different morphs of European whitefish 
Coregonus lavaretus in the studied freshwater bodies of the northeastern Fennoscandia, 2000-2024.

Name of the 
sea basin

Name of the 
river basin

Studied water body Whitefish 
morph

sp.br.
(n)

lsp.br.
(%)

ll
(n)

Study period
(years)

Barents Pasvik Kajtakoski Reservoir sr-mr 23.5 ± 1.0
19 – 28 (6)

- - 2019

Yaniskoski Reservoir sr-mr 25.1 ± 0.6
19 – 34 (37)

14.1 ± 0.5
9.7 – 22.3 (34)

91.0 ± 0.7
79 – 98 (32)

2019, 2021

Rajakoski Reservoir sr-mr 26.1 ± 0.4
20 – 34 (65)

13.3 ± 0.3
8.9 – 17.9 (58)

91.0 ± 3.0
88 – 97 (3)

2012, 2013, 2021

Riuttikjaure Lake sr 28.8 ± 0.7
27 – 31 (6)

- - 2013

Virtuovoshjaur Lake sr 24.5 ± 0.2
19 – 28 (101)

13.1 ± 0.2
7.8 – 18.1 (100)

- 2013

Ala-Nautsijarvi Lake sr 22.7 ± 0.5
21 – 24 (6)

- - 2013

Ilya-Nautsijarvi Lake sr 25.9 ± 0.6
19 – 31 (23)

13.0 ± 0.5
10.0 – 17.7 (20)

- 2013

Vouvatusjarvi Lake sr 24.0 ± 0.2
16 – 30 (247)

- - 2002, 2003,  
2004, 2005

mr 34.3 ± 0.3
30 – 43 (74)

- - 2002, 2003,  
2004, 2005

Kuetsjarvi Lake sr 23.2 ± 0.17
15 – 31 (290)

11.0 ± 0.17
6.6 – 19.0 (132)

85.2 ± 0.6
76 – 99 (69)

2012, 2015, 2020, 
2022, 2023, 2024

mr 33.0 ± 0.12
27 – 42 (461)

17.7 ± 0.25
10.0 – 26.0 (191)

87.4 ± 0.42
76 – 99 (137)

2012, 2015, 2020, 
2022, 2023, 2024

Klistervatn Lake sr 23.8 ± 0.1
16 – 29 (340)

- - 2002, 2003, 2004, 
2005, 2008, 2012

mr 33.3 ± 0.3
28 – 39 (56)

- - 2002, 2003, 2004, 
2005, 2008, 2012

Lotta Kochejaur Lake * sr 22.0 
- (-)

- 87.5 
-(-)

2002, 2005, 2007, 
2009, 2010

Tuloma Hutojavr Lake sr 21.3 ± 0.38
18 – 26 (27)

7.7 ± 0.44
4.0 – 11.6 (25)

90.6 ± 1.17
82 – 96 (14)

2022, 2023

mr 33.8 ± 1.02
30 – 36 (5)

17.0 ± 1.12
13.6 – 20.0 (5)

89.7 ± 2.33
85 – 92 (3)

2022, 2023

Nizhnetulomskoe 
Reservoir

sr 20.7 ± 0.10
16 – 28 (377)

11.8 ± 0.13
6.7 – 18.2 (201)

87.6 ± 0.58
80 – 98 (55)

2018, 2019, 2020, 
2021, 2022

mr 35.5 ± 3.50
32 – 39 (2)

15.9 ± 3.95
11.9 – 19.8 (2)

- 2018, 2019, 2020, 
2021, 2022

Tuloma River sr 22.5 ± 0.12
15 – 29 (12)

13.0 ± 0.73
10.7 – 16.8 (9)

- 2020, 2021, 2022

Kola Pulozero Lake sr 25.8 ± 0.53
21 – 29 (16)

12.4 ± 0.48 
9.1 – 15.0 (14)

- 2022, 2023

Voronya Nizhniy Cagajavr Lake sr 26.5 ± 0.30
22 – 30 (44)

12.5 ± 0.22
10.5 –14.6 (31)

- 2021

mr 32.6 ± 1.08
28 – 37 (9)

15.3 ± 0.74
13.5 –17.8 (5)

- 2021

Lovozero Lake sr 23.2 ± 0.78
18 – 31 (24)

- - 2010, 2023

mr 34.5 ± 0.70
31 – 40 (13)

- - 2010, 2023

Iokanga Kolmozero Lake sr 24.4 ± 0.47
18 – 30 (37)

12.9 ± 0.33
9.2 –18.3 (37)

- 2023

mr 33.3 ± 1.86
31 – 37 (3)

17.0 ± 0.52
16.2 –18.0 (3)

- 2023

Yunka River sr 25.1 ± 0.45
23 – 27 (9)

13.5 ± 0.40
12.1 –15.5 (9)

- 2023
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Name of the 
sea basin

Name of the 
river basin

Studied water body Whitefish 
morph

sp.br.
(n)

lsp.br.
(%)

ll
(n)

Study period
(years)

White Niva Kovdor Lake sr 25.3 ± 0.54
21 – 30 (16)

- - 2004

mr 45
- (1)

- - 2004

Travyanoe Lake sr 24.3 ± 1.20
22 – 26 (3)

- - 2010

Zayachye Lake sr 23.2 ± 0.47
17 – 28 (29)

13.0 ± 0.63
8.8 – 17.8 (15)

95.0 ± 6.0
89 – 101 (2)

2020, 2022, 2024

mr 30.7 ± 0.41
29 – 33 (9)

15.9 ± 0.54
13.5 – 17.3 (7)

86.0 ± 1.0
85 – 87 (2)

2020, 2022, 2024

Ostrovskoe Lake sr 27.0 ± 0.0
27 – 27 (3)

11.1 ± 0.68
9.7 – 11.8 (3)

87.3 ± 2.96
83 – 93 (3)

2022

Moncheozero Lake sr 26.0 ± 2.0
24 – 28 (2)

13.1 ± 0.30
12.8 – 13.4 (2)

- 2022, 2023

mr 38.0 ± 0.0
38 – 38 (2)

18.8 (1) - 2022, 2023

Krugloe Lake sr 26.5 ± 1.07
20 – 29 (8)

- - 2010

Chunozero Lake sr 23.6 ± 0.18
18 – 28 (130)

- - 2000, 2001

Pechguba Lake sr 28.1 ± 0.50
24 – 31 (14)

12.2 ± 0.60
7.3 – 16.4 (14)

- 2022

Imandra Lake sr 23.3 ± 0.07
15 – 30 (978)

10.1 ± 0.07
5.2 – 15.6 (595)

94.6 ± 0.37
83 – 109 (161)

annually from 
2011 to 2024

mr 36.8 ± 1.45
29 – 43 (34)

16.0 ± 0.60
9.8 – 20.2 (21)

- annually from 
2011 to 2024

Kurenga River sr 29.0 
(1)

- - 2018

mr 32.0 ± 1.08
30 – 35 (4)

- - 2018

Pinozero Lake sr 23.2 ± 0.57
20 – 27 (13)

9.7 ± 0.34
8.5 – 11.7 (13)

- 2023

Niva River sr 25.7 ± 1.76
23 – 29 (3)

12.9 ± 0.38
12.5 – 13.7 (3)

- 2024

Umba Umbozero Lake sr 25.6 ± 0.32
22 – 30 (48)

12.7 ± 0.28
9.3 – 15.7 (39)

92.9 ± 0.88
88 – 101 (16)

2005, 2017,  
2018, 2023

Nizhneye Kapustnoe 
Lake

sr 21.5 ± 0.39
17 – 25 (28)

11.2 ± 0.38
9.4 –15.9 (19)

- 2018, 2020

Note: sr – sparsely rakered whitefish morph, mr – medium rakered whitefish morph, sr-mr – whitefish morph falling between 
the sparsely and medium rakered morphs. Above the line – the average value and its error, below the line – the limits of variation 
of the indicator, in brackets – the number of fish, n. * – according to Kashulin (1999).

Fig. 3a, b). In the river and lake-river sections of the 
regulated Tuloma and Niva rivers, only sr whitefish 
morph were also caught (Table 1). While dimorphic 
sympatric populations of sr and mr whitefish morphs 
inhabit mainly medium and large lakes and lake-type 
reservoirs and their small tributaries of the Pasvik, 
Voronya, Iokanga, Tuloma and Niva river basins with 
an area of 13.9-1040.3  km2 with greater maximum 
depths from 5.0 to 92.0 m, located at 18-216 m above 
sea level (Table 1, Fig. 3a, b). These are also mainly 
whitefish-perch reservoirs (60%), but they are supple-
mented by whitefish-pike, whitefish-trout and white-
fish-vendace-smelt water bodies (Table 1). There are 
also exceptions among the lakes studied here: sympat-
ric habitation of sr and mr whitefish was discovered in 
three small whitefish-pike and whitefish-vendace lakes 

with an area of 0.01 to 0.8  km2 (Voronya and Niva 
river basins). The maximum depth of these lakes was 
2.0, 10.0 and 24.1 m, they were located at 171-211 m 
above sea level (Table 1, Fig. 3a, b). Also, dimorphic 
populations of whitefish were found in the average area 
and depth of the channel reservoir – Nizhnetulomskoye 
(Tuloma River basin) (Table 1, Fig. 3a, b). In small 
shallow channel reservoirs (Kajtakoski, Janiskoski, 
Rajakoski) of the Pasvik River basin, whitefish with 
an intermediate gill arch structure between sr and mr 
morphs were found (Table 1, Fig. 3a, b) (Zubova et al., 
2022a; 2023). The presented patterns of distribution of 
intraspecific whitefish morphs in the water bodies of 
the NEF generally correspond to the conclusions that 
were made earlier (Siwertsson et al., 2010; Blain et al., 
2024).
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3.3.	 Changes in the structure of the fish 
communities in freshwater bodies of the 
northeastern Fennoscandia

Currently, the structure of the fish communities 
of the of the freshwater bodies of NEF is undergoing sig-
nificant changes. Thus, in recent decades, the European 
smelt has become widespread in Lake Imandra (Niva 
River basin), becoming a subdominant/ dominant spe-
cies along with whitefish and vendace (Terentyev et 
al., 2017; Zubova et al., 2020b; 2022a). In the middle 
of the last century, the basis of the fish community of 
Lake Imandra was made up of vendace and whitefish. 
Arctic char and brown trout were found everywhere in 
the catches (Galkin et al., 1966; Belyaeva et al., 1969; 
Zubova et al., 2020b). In the northern reach of Lake 
Imandra, Bolshaya Imandra, in the 1960s in the catches 
the share of whitefish ranged from 40 to 73%, Arctic 
char – 19-31%. The share of European smelt during this 
period was about 0.5% (Belyaeva et al., 1969). In the 
early 1970s, in the southern reach of Lake Imandra, 
Babinskaya Imandra, whitefish accounted for 38-57% of 
catches in terms of numbers, and Arctic char accounted 
for 34-45%. For the central reach of Lake Imandra, 
Yokostrovskaya Imandra, during the indicated period, 
the occurrence of whitefish in catches corresponded 
to 45% (Chizhikov et al., 1976). The intensification 
of global and regional industrial pollution processes 
over the following decades, coupled with an unfavor-
able hydrological regime (winter water drawdown to 
3-4 m) and climate change, the cessation of artificial 
reproduction of whitefish in the 90s of the last century, 
poaching of whitefish and Arctic char in spawning 
grounds, unreasonable measures to regulate the fish-
ery (temporary ban on catching European smelt) led 
to serious violations of the typical structure of the fish 
community of Lake Imandra (Moiseenko and Yakovlev, 
1990; Moiseenko et al., 2002; Reshetnikov et al., 2011; 
Zubova et al., 2020b). At present, the share of salmon 
fish species has been critically reduced: the share of 
brown trout and Arctic char in catches is no more than 
1-2% in all reaches of the Imandra (see above about 
co-occurrence). The number of predatory fish species 
(northern pike, burbot) is also extremely low (1-4% of 
catches). At the same time, a successful reproduction 
strategy in rivers, excluding the negative impact of fluc-
tuations in the hydrological and hydrochemical regimes 
of Lake Imandra, sufficient supply of food resources, 
provide the European smelt with subdominance/ domi-
nance in the structure of the lake community. It should 
be noted that the number of the species is steadily 
growing, despite its virtually unlimited catch during 
the spawning period. In addition, in recent years, active 
self-dispersal has been noted for smelt in river systems 
of the Lake Imandra basin (Terentyev et al., 2017).

Another example of significant restructuring of 
the fish communities can be the water bodies of the 
Pasvik and Tuloma river basins. The introduction of 
new fish species with a wide ecological valence leads 
to radical changes in the structure of fish communities. 
Thus, the introduction of the vendace brought about 
significant changes in the structure of the fish commu-

Fig.2. European whitefish Coregonus lavaretus distribu-
tion by the number of gill rakers on the first branchial arch, 
n (a), and the number of perforated scales in the lateral 
line, n (b), in the studied water bodies of the northeastern 
Fennoscandia, 2000-2024. Sr – sparsely rakered whitefish 
morph, mr – medium rakered whitefish morph, sr-mr – white-
fish morph falling between the sparsely and medium rakered 
morphs.
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nity of the Pasvik River system. The vendace, acclima-
tized in the Finnish Lake Inari in the 1960s, from which 
the Pasvik River flows, is now widespread throughout 
the river system. A pronounced plankton feeder with a 
more efficient filtering apparatus, the vendace certainly 
wins in competition with the mr whitefish morph. The 
mr whitefish morph are being displaced from the pelagic 
zone to the profundal and littoral zones. By switching 
to feeding on benthic and aerial organisms, mr white-
fish morph create competition for sr whitefish morph. 
Thus, the invasion of the vendace has an indirect nega-
tive impact on the sr whitefish morph too (Reshetnikov, 
1980; Kashulin et al., 1999; Nilsson, 1979; Amundsen 
et al., 1999; Kelly et al., 2022; Zubova et al., 2022a; 
2023). Currently, in the reservoirs of the upper reaches 
of the Pasvik River (Kajtakoski, Janiskoski, Rajakoski), 
a narrowing of the range of the number of whitefish gill 
rakers from 16-44 to 20-34 has been recorded; there 
is no clear bimodality in the diagrams of the distribu-
tion of whitefish by the number of gill rakers on the 
first brachial arch (Zubova et al., 2022a; 2023). At the 
same time, the number of vendace in the studied res-
ervoirs of both the upper and lower reaches of Pasvik 
has decreased; its share in catches currently does not 
exceed 1-5% (Zubova et al., 2022a; 2023). Although 
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it was first recorded in Lake Kuetsyarvi (lower reaches 
of the Pasvik River) in 1995, its numbers in subse-
quent years did not grow as rapidly as was observed 
in the upper reaches of the Pasvik River system (Lake 
Vouvatusjarvi) in 1991-95 (Amundsen et al., 1999). 
This is most likely due to the lack of suitable conditions 
for spawning of the vendace in the Lake Kuetsyarvi, 
and its population is replenished due to the migration 
of fish from the Pasvik River. The decrease in the num-
ber of vendace in catches is also possibly due to the 
increase in the number of European perch in the Pasvik 
River water bodies, which began to feed on vendace.

From 1979 to 1985, 258.8 million larvae of 
small European smelt were released from Lake Onega 
in order to reproduce the food supply for salmon pred-
ators in the Verkhnetulomskoe Reservoir (Tuloma 
River basin). In the reservoir, smelt adapted well (gave 
numerous offspring) and in terms of growth rate signifi-
cantly surpassed its relative from Lake Onega (Nelichik, 
1998; Mitenev et al., 2007). Currently, it is distrib-
uted throughout the Tuloma River system and in the 
Nizhnetulomskoye Reservoir, according to our catches, 
it ranks second in numbers after whitefish. In European 
smelt specimens from the reservoir with a length of 
150-222 mm and with examined stomachs, fish – nine-
spined stickleback and vendace – have a greater impor-
tance in the diet: according to index of relative impor-
tance IR = 99.0% (Zubova et al., 2024).

Thus, in the studied inland freshwater bodies 
of the NEF, we observe a general trend of transition 
from whitefish-salmon reservoirs to whitefish-perch 
or whitefish-smelt ones for a combination of reasons. 

To summarize, we can say that these succession pro-
cesses are associated with radical changes in fish hab-
itats under the influence of global and regional factors 
(Ylikörkkö et al., 2015; Kashulin et al., 2018; Zubova 
et al., 2020b; 2022a). Due to the peculiarities of the 
propagation of air masses in the Northern Hemisphere 
of the Earth, most of the pollutants emitted into the 
atmosphere in industrially developed regions are 
transferred to the Arctic, where they are deposited 
and accumulate in ecosystems. Local sources of pollu-
tion also play a significant role: heavy metals are the 
priority pollutants of the region (Moiseenko, 1991; 
Kashulin et al., 1999; 2018). Climate change, which is 
global in nature, plays a significant role in changing 
living conditions in the Arctic regions, and although 
the general direction of such changes is ambiguous, 
and in some areas it can be multidirectional, there is 
no doubt about the imbalance of the climate system, 
a decrease in stability, an increase in its, in the figura-
tive expression of Academician Yu. I. Izrael, “nervous-
ness”. In recent years, the highest levels of manifesta-
tion of signs of global and regional transformations of 
climate processes, including anomalous temperature 
deviations against the background of a warming trend, 
have been recorded at high latitudes (Polyakov et al., 
2002; McBean et al., 2005; ACIA, 2005; Ylikörkkö et 
al., 2015; Kashulin and Bekkelund, 2022; Smalås et al., 
2023). Eutrophication, changes in the temperature and 
hydrological regimes of high-latitude the water bodies, 
give an advantage to spring-spawning fish species with 
a wider zone of ecological and physiological optimum, 
having a wide range of food items and capable of form-

Fig.3. Distribution of the mono- ( ), dimorphic ( ) and intermediate ( ) populations of the European whitefish Coregonus 
lavaretus by area, km2 (a) and maximum depth, m (b) in the studied water bodies of the northeastern Fennoscandia, 2000-2024.
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ing intraspecific groups in the water bodies, such as, for 
example, European perch and European smelt (Zubova 
et al., 2020a; b; Sa´nchez-Herna´ndez et al., 2021).
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Особенности ихтиофауны пресноводных 
водоемов 22 бассейнов рек северо-
восточной Фенноскандии (бассейны 
Баренцева и Белого морей, 1972-2024 гг. 
исследований)

Зубова Е.М.1*, Кашулин Н.А.1, Терентьев П.М.1,  
Иванченко Р.О.1, Мелехин А.В.2
1 Институт проблем промышленной экологии Севера, Федеральный исследовательский центр Кольский научный центр 

Российской академии наук, Академгородок, 14а, Мурманская область, Апатиты, 184209, Россия
2 Полярно-альпийский ботанический сад-институт им. Н.А. Аврорина, Федеральный исследовательский центр Кольский 

научный центр Российской академии наук, Академгородок, 18а, Мурманская область, Апатиты, 184209, Россия

АННОТАЦИЯ. Обобщены данные по распределению видов рыб в 128 разнотипных пресноводных водое-
мах северо-восточной Фенноскандии (Мурманская область, север Карелии, северо-восток Финляндии и 
Норвегии) (далее СВФ), принадлежащих к 22 речным бассейнам (бассейны Баренцева и Белого морей) за 
временной период с 1972 по 2024 гг. Проанализированы факторы, определяющие наличие/ отсутствие 
видов рыб. Изучены тренды изменений структуры рыбной части населения водоемов в условиях измене-
ний окружающей среды. Представлены данные о распределении и биологических характеристиках европей-
ского сига Coregonus lavaretus, который остается широко распространенным видом в разнотипных водоемах 
СВФ и часто формирует «ядро» их ихтиоценозов. Всего в пресноводных водоемах района исследования 
обитает 20 видов рыб, из них аборигенных – 16 и 4 интродуцированных. Основу нативной ихтиофауны 
водоемов составляет «северная» холодолюбивая группа рыб. Число видов рыб в водоеме изменяется от 1 до 
18. Распределение видов рыб определяется рядом факторов, включая географию, размер водосбора и мор-
фометрию водоема. Число видов в бассейнах средних рек растет в направлении с северо-запада на юго-вос-
ток за счет увеличения таксонов более высокого ранга (семейств и родов). В крупных и глубоководных 
озерах и озерных водохранилищах бассейна Белого моря обитает фактически весь спектр видов данного 
района исследования. Наиболее часто встречаемыми видами являются обыкновенный гольян, девятииглая 
колюшка, северная щука, налим, европейский окунь и европейский сиг. Установлено, что в изученных водо-
емах европейский сиг представлен различными симпатрическими экологическими формами. Изученные 
формы сига в водоемах восьми речных бассейнов СВФ имеют различия не только в строении жаберного 
аппарата и питании, но и в возрасте, росте и созревании рыб. Различия в структуре популяций сига наблю-
даются как между водоемами различных речных бассейнов, так и внутри бассейнов этих рек. В изученных 
водоемах СВФ наблюдается общая тенденция перехода сигово-лососевых водоемов к сигово-окуневым или 
сигово-корюшковым. Эти сукцессионные процессы связаны с изменениями условий обитания рыб под воз-
действием глобальных и региональных факторов: климатические изменения, изменение гидрологического 
режима, техногенное загрязнение, эвтрофирование, вселение чужеродных видов.

Ключевые слова: ихтиофауна, европейский сиг Coregonus lavaretus, биологические характеристики, сукцессии, 
пресноводные водоемы, Фенноскандия

1.	Введение

Несмотря на продолжительные и многочис-
ленные ихтиологические исследования водоемов 
СВФ, начавшиеся еще в 20-х годах XX века (Яковлев 
и Кашулин, 2012), в настоящее время нет четкого 
представление о распределении видов, факторах и 
механизмах формирования структуры рыбной части 

населения разнообразных водоемов этого аркти-
ческого района. Ситуация усугубляется быстрыми 
перестройками пресноводных экосистем под воз-
действием как глобальных, так и региональных 
факторов (Моисеенко и Яковлев, 1990; Моисеенко, 
1991; 2000; 2002; Nost et al., 1991; 1997; Moiseenko 
et al., 1994; Amundsen et al., 1997; 1999; Кашулин и 
др., 1999; 2005; 2007; 2009а; 2010; Шарова и Лукин, 
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2000; Кашулин, 2004; Терентьев, 2005; Лукин и 
др., 2006; Решетников и др., 2011; 2020; Терентьев 
и Кашулин, 2012; Зубова и др., 2015; 2016; 2018; 
2019; 2020б; в; Ylikörkkö et al., 2015; Терентьев и др., 
2017; 2019; Денисов и др., 2020; Zubova et al., 2020 
и др.). Рыбы в силу биологических особенностей 
являются удобными объектами изучения процессов 
трансформации водоемов, позволяющие установить 
неблагоприятные эффекты всего комплекса различ-
ных воздействий, включая и воздействие на другие 
компоненты водной экосистемы (Моисеенко, 1991; 
Кашулин, 1994; 2000; 2004; Кашулин и др., 1999; 
2006; Решетников и др., 1999; Денисов и др., 2009; 
Ylikörkkö et al., 2015).

Ихтиофауна водоемов СВФ представлена 
относительно небольшим числом видов, компен-
сируемым разнообразием их экологических форм. 
Это позволяет популяциям наиболее полно исполь-
зовать доступные ресурсы и обеспечивает устойчи-
вость арктических пресноводных экосистем в целом 
(Решетников, 1980).

В данной работе мы проанализировали встре-
чаемость и наличие видов рыб во внутренних водое-
мах СВФ. Это один из наиболее индустриально-раз-
витых и урбанизированных районов Европейского 
Севера. Только на территории Мурманской обла-
сти 105593 озер с площадью более 0.01 км² (из них 
15712 сточные) и около 20 крупных водохранилищ. 
Площадь озер составляет 9179 км². СВФ характе-
ризуется чрезвычайным разнообразием природных 
условий, определяемых как естественными, так и 
антропогенными факторами, модифицирующими 
условия обитания (изменение гидрологического 
режима, техногенное загрязнение, эвтрофикация, 
инвазии новых видов и др.) (Моисеенко и Яковлев, 

1990; Кашулин и др., 1999; 2007; 2009а; 2010; 
Моисеенко и др., 2002; Даувальтер и др., 2023). Это 
обуславливает различия в микроэволюции локаль-
ных популяций европейского сига (Zubova et al., 
2022а).

Целью настоящей работы является обобщение 
данных о распределении видов рыб во внутренних 
водоемах СВФ, анализ факторов, определяющих их 
наличие/ отсутствие. Также мы выделяем ключе-
вые пробелы в данных, накопленных за всю исто-
рию ихтиологических исследований в регионе, в 
том числе по биологии европейского сига и пара-
метрам среды обитания. Изучение современного 
разнообразия, распределения и биологических 
особенностей видов рыб в разнотипных водоемах 
СВФ позволит проследить основные направления 
адаптивных реакций популяций рыб на многообра-
зие природных условий обитания, а также их изме-
нения под воздействием глобальных и региональ-
ных факторов. Полученные результаты послужат 
научной основой для оценки современного состо-
яния пресноводных экосистем Арктики и прогноза 
их изменений при различных сценариях изменений 
окружающей среды.

2.	Материал и методы
2.1.	 Общая характеристика района 
исследования

В СВФ мы включили всю Мурманскую область, 
а так же данные по тем водоемам, которые отно-
сятся к речным бассейнам, расположенным как на 
территории Мурманской области, так и сопредель-
ных территориях Республики Карелии, Финляндии 
и Норвегии (Рис. 1).

Рис.1. Карта-схема бассейнов рек северо-восточной Фенноскандии с исследованной ихтиофауной, 1972-2024 гг.
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Около 60% СВФ занимает Кольский полу-
остров (его площадь 100 000  км2). Большая часть 
района исследования расположена за Северным 
полярным кругом в пределах южной тундры, 
лесотундры и северной тайги. На северо-вос-
токе Кольского полуострова развиты многолетне-
мерзлые породы. Омывается Белым и Баренцевым 
морями. Протяженность 720 км с запада на восток и 
520 км – с севера на юг (Рис. 1) (Кольская…, 2008).

В данной работе проанализировано 128 водо-
емов различного происхождения и морфологии, 
входящих в 22 озерно-речные системы СВФ и отно-
сящихся к бассейнам Баренцева и Белого морей 
(Таблица 1, Рис. 1). Водоемы бассейна Балтийского 
моря в данной работе не рассматривались.

В бассейне Баренцева моря была изучена 
ихтиофауна 62 водоемов, принадлежащих к 13 бас-
сейнам рек (Таблица  1, Рис.  1): Пасвик (Sводосборного 

бассейна = 18300  км2), Печенга (Sводосборного бассейна = 
1820  км2), Лотта (Sводосборного бассейна = 7980  км2), 
Урица (Sводосборного бассейна = 107  км2), Зарубиха 
(Sводосборного бассейна = 176  км2), Ура (Sводосборного бассейна 
= 176 км2), Тулома (Sводосборного бассейна = 21500 км2), 
Кола (Sводосборного бассейна = 3850 км2), Роста, Териберка 
(Sводосборного бассейна = 2230  км2), Воронья (Sводосборного 

бассейна = 9940  км2), Иоканга (Sводосборного бассейна = 
6020 км2) и Варзина (Sводосборного бассейна = 1450 км2). 
Большая часть (77%) изученных водоемов этих 
бассейнов рек относится к естественным малень-
ким, малым и средним по площади (Sводоема варьи-
рует от 0.01 до 94.4 км2) озерам ледникового про-
исхождения (Таблица 1) (Китаев, 2007; Kashulin et 
al., 2008; Кашулин и др., 2009б; 2010; 2013). По 
содержанию общего фосфора и азота в воде среди 
озер встречаются как ультраолиготорофные, так и 
мезотрофные с признаками эвтрофикации водоемы 
(Likens, 1975). Последние (оз. Куэтсъярви в системе 
р. Пасвик, оз. Хаукилампи в системе р. Печенга, 
оз. Пулозеро в системе р. Кола и оз. Семеновское 
в черте г. Мурманск) являются антропогенно-мо-
дифицированными водоемами, подвергающимися 
влиянию производств (цветная металлургия – ОАО 
«Североникель», предприятия теплоэнергетики) и/ 
или хозяйственно-бытовых сточных вод (Кашулин 
и др., 2009б; Zubova et al., 2020; Слуковский и др., 
2023). К 23% оставшимся водоемам относятся боль-
шие по площади оз. Ловозеро и озерные водохрани-
лища Инариярви и Верхнетуломское (Sводоема состав-
ляет 208.5-1040.3  км2), средние и малые (Sводоема 
варьирует от 3.2 до 38.5  км2) русловые водохра-
нилища Нижнетуломское, Кайтакоски, Янискоски, 
Раякоски и малые (Sводосборного бассейна составляет 509-
1450 км2) реки Кица, Цага, Юнка, Эльвань, Варзина 
(Таблица 1) (Китаев, 2007). Малые русловые водо-
хранилища по биогенным элементам относятся 
к ультра-олиготрофным водоемам (Zubova et al., 
2021; 2023). В Нижнетуломском водохранилище 
наблюдаются процессы эвтрофикации, сопровожда-
ющийся развитием цианопрокариот в составе сооб-
ществ фитопланктона, в том числе и потенциально 
токсичных видов. Источниками биогенных элемен-
тов здесь являются садковые хозяйства по выращи-
ванию радужной форели Oncorhynchus mykiss. Кроме 

того, на водосборе водохранилища располагаются 
значительные по площади территории сельхозна-
значения предприятия «Тулома», крупные насе-
ленные пункты (Тулома, Мурмаши, Причальное) 
и интенсивно развивающиеся дачные и коттедж-
ные поселки, которые также вносят существенный 
вклад в процессы антропогенного эвтрофирования 
(Zubova et al., 2024).

В бассейне Белого моря была изучена ихтио-
фауна 66 водоемов, принадлежащих к 9 бассейнам 
рек (Таблица  1, Рис.  1): Тумча (Sводосборного бассейна = 
5240 км2), Ковда (Sводосборного бассейна = 26100 км2), Нива 
(Sводосборного бассейна = 12830 км2), Умба (Sводосборного бассейна 
= 1310 км2), Колвица (Sводосборного бассейна = 6250 км2), 
Черная (Sводосборного бассейна = 141 км2), Поной (Sводосборного 

бассейна = 15500  км2), Варзуга (Sводосборного бассейна = 
9840 км2) и Чаваньга (Sводосборного бассейна = 1210 км2). 
73% из этих водоемов – это тоже маленькие, малые 
и средние по площади (Sводоема от 0.01 до 98.6 км2) 
озера ледникового происхождения (Китаев, 2007; 
Кашулин и др., 2012; 2013). По содержанию био-
генных элементов в воде среди исследованных 
озер встречаются как ультра-олиготорофные, так 
и мезотрофные-гиперэвтрофные водоемы (Likens, 
1975). Здесь можно выделить озера Нюдъявр (самый 
загрязненный водоем в СВФ), Большой Вудъявр и 
Ковдор в бассейне р. Нива, которые подвергаются 
антропогенному влиянию со стороны предприятий 
горнодобывающей (АО «Апатит») и металлургиче-
ской (цветная металлургия – ОАО «Североникель», 
черная металлургия – ОАО «Ковдорский ГОК») про-
мышленности (Кашулин и др., 2013; Даувальтер и 
др., 2023). В бассейнах рек Нива и Умба также были 
исследованы самые крупные по площади озера 
Мурманской области с очень большой максималь-
ной глубиной (более 50 м) – Имандра (Sводоема = 
876 км2 с максимальной глубиной 67 м) и Умбозеро 
(Sводоема = 319.4  км2 с максимальной глубиной 
115 м) (Таблица  1, Рис.  1). Это водоемы тектони-
ко-ледникового происхождения (Моисеенко и др., 
2002; Китаев, 2007). С 1934 г. оз. Имандра является 
большим озерным водохранилищем и подверга-
ется разнообразному антропогенному воздействию 
(Моисеенко и др., 2002; Даувальтер и др., 2023). 
Среди основных производств на водосборной тер-
ритории озера выделяются следующие: горнодобы-
вающая промышленность (АО «Апатит»); металлур-
гическая промышленность (цветная металлургия 
– ОАО «Североникель», черная металлургия – ОАО 
«Олкон» и ОАО «Ковдорский ГОК»); энергетиче-
ский комплекс (каскад Нивских ГЭС, Кольская 
АЭС, Апатитская ТЭЦ); муниципальные стоки горо-
дов Оленегорск, Мончегорск, Кировск и Апатиты 
(Даувальтер и др., 2023). Оз. Умбозеро также под-
вергается антропогенному влиянию, а именно 
северо-восточная (шахтные воды и стоки промыш-
ленной площадки Ловозерского ГОКа) и юго-запад-
ная (рудничные воды ОАО «Апатит» и АО «СЗФК», 
хозяйственно-бытовые стоки п. Коашва) части 
(Даувальтер и Кашулин, 2010). Также были иссле-
дованы малые и средние реки (диапазон Sводосборного 

бассейна составляет 254-4260 км2) (Китаев, 2007) в бас-
сейне р. Нива (Куна, Куреньга, Пиренга – впадают 
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в оз. Имандра) и в бассейне р. Умба (Ловчоррйок 
– приток р. Айкуайвенйок, Умболка – впадает в оз. 
Умбозеро), р. Поной (Сахарная), р. Варзуга (Пана) 
(Таблица 1).

2.2.	 Ихтиологические исследования

Обобщение данных о распределении видов 
рыб во внутренних водоемах СВФ основано на 
данных Лаборатории водных экосистем Института 
проблем промышленной экологии Севера (далее 
ИППЭС) ФИЦ КНЦ РАН, собранных с 1972 по 
2024 гг., а также литературных данных и дан-
ных, полученных из интервью рыбаков-любителей 
Мурманской области, достоверность которых не 
вызвала сомнений. Наибольший объем информа-
ции содержится в базе данных ИППЭС, собранной 
по относительно однородной методике. Рыбу в 
основном отлавливали стандартными наборами 
ставных жаберных сетей с размером ячеи от 5 до 
60 мм (что обеспечивало вылов рыбы длиной ≥ 5 
см) в различных экологических зонах водоемов – 
литорали, профундали и пелагиали. Названия так-
сонов от семейства до вида и народные названия 
рыб приведены по работе Fricke et al. (2024). Для 
описания и анализа структуры рыбного населения 
взяты таксоны до ранга вида, кроме европейского 
сига. У него дополнительно изучалась внутриви-
довая структура. Выделение экологических форм 
европейского сига проводилось первым автором на 
основе числа тычинок на 1-ой жаберной дуге (далее 
sp.br.): малотычинковая – 16-30, среднетычинковая 
– 31-42, многотычинковая – 43-65 (Правдин, 1954; 
Решетников, 1980). Также на основе числа пробо-
денных чешуй в боковой линии (ll) были выделены 
малочешуйчатые – 76-83, среднечешуйчатые – 
83-86 и многочешуйчатые – 86-98 сиги (Бочкарев, 
2022). Подсчет sp.br. производили под микроскопом 
при увеличении × 10. Для выявления особенностей 
строения 1-ой жаберной дуги сигов также измеряли 
длину (± 0.1 мм) центральной жаберной тычинки 
(lsp.br.) (Правдин, 1966). Подсчет числа прободен-
ных чешуй в боковой линии проводилось по фото-
графиям изученных сигов. Цифровые фотографии 
сигов были сделаны фотоаппаратом Nikon d610 
c объективом 60 mm f/2.8G ED AF-S Micro-Nikkor 
(Бочкарев и др., 2013; Мелехин и др., 2021).

В качестве показателей, отражающих струк-
туру рыбного населения водоема, кроме разнообра-
зия видов и их количества использованы индексы 
таксономического разнообразия и встречаемость 
вида в бассейнах рек (Бабий, 2007). Экологические 
группы рыб по отношению к температуре среды 
выделены в соответствии с представлениями 
А.К. Смирнова (2023), по характеру питания – с 
типичным составом рациона (планктофаги, бен-
тофаги, эврифаги, рыбоядные хищники), по пред-
почитаемым нерестовым субстратам – по С.Г. 
Крыжановскому и Н.Н. Дислеру (1949), группы по 
сезонам нереста разделены на весенне- и осеннене-
рестующие. Выделение «ядра» рыбного населения 
внутри изученных водоемов проводилось на основе 

описания их доминантных (составляющие >20% 
от улова)/ субдоминантных (8-20% от улова) видов 
рыб (Решетников и др., 2011).

Одним из элементов сравнительных иссле-
дований является доступность первичной инфор-
мации и формирование единой базы данных (Laske 
et al., 2019; Zubova et al., 2021). Первичные данные 
в свободном доступе можно найти в GBIF (Zubova 
et al., 2021) https://www.gbif.org/dataset/281d50e6-
3990-4a02-83b1-a6ca3330ee97 и L. https://isling.org/
fishes.

3.	Результаты и обсуждение
3.1.	 Распределение видов рыб в 
пресноводных водоемах северо-
восточной Фенноскандии

Ихтиофауна 128 пресноводных водоемов 
22 речных бассейнов СВФ (бассейны Баренцева и 
Белого морей) включает до 20 нативных и интро-
дуцированных видов рыб, относящихся к 17 родам 
и 8 семействам (Таблица 2). К семейству лососевые 
(Salmonidae) относится до 40% зафиксированных 
видов: атлантический лосось Salmo salar, кумжа 
S. trutta, горбуша Oncorhynchus gorbuscha, радуж-
ная форель O. mykiss, арктический голец Salvelinus 
alpinus, европейский хариус Thymallus thymallus, 
европейский сиг Coregonus lavaretus и европей-
ская ряпушка C. albula. К семейству осетровые 
(Acipenseridae) относится сибирский осетр Acipenser 
baerii; к семейству корюшковые (Osmeridae) – евро-
пейская корюшка Osmerus eperlanus; к семейству 
щуковые (Esocidae) – северная щука Esox lucius; к 
семейству окуневые (Percidae) – европейский окунь 
Perca fluviatilis и обыкновенный ерш Gymnocephalus 
cernua; к семейству налимовые (Lotidae) – налим 
Lota lota; к семейству карповые (Cyprinidae) – обык-
новенный гольян Phoxinus phoxinus, обыкновенный 
карп Cyprinus carpio, язь Leuciscus idus и плотва Rutilus 
rutilus; к семейству колюшковые (Gasterosteidae) – 
девятииглая колюшка Pungitius pungitius и трехиглая 
колюшка Gasterosteus aculeatus. Также в приустьевых 
участках рек вылавливаются такие солонатоводные 
виды рыб, как европейская камбала Platichthys flesus 
и полярная камбала Liopsetta glacialis (Pleuronectidae), 
четырехрогий бычок Myxocephalus quadricornis 
(Cottidae), а также арктическая минога Lethenteron 
camchaticum (Petromizantidae) и обыкновенный 
маслюк Pholis gunnellus (Pholidae) (Крепс и Крогиус, 
1924; Крогиус, 1926а; б; Шапошникова, 1940; Берг 
и Правдин, 1948; Владимирская, 1951; 1956; 1957; 
Правдин, 1956; Галкин и др., 1966; Ксенозов, 1966; 
Смирнов, 1977; Сурков, 1966; Колюшев и др., 
1985; Шустер, 1985; Моисеенко и Яковлев, 1990; 
Красовский, 2006; Бабий, 2007; Kashulin et al., 2008; 
Кашулин и др., 2009б; 2013; Ylikörkkö et al., 2015; 
Зубова и др., 2020б; Бондарев, 2022; Слуковский 
и др., 2023; Zubova et al., 2024). Нельма Stenodus 
leucichthys (Salmonidae), пелядь C. peled (Coregonidae), 
обыкновенный лещ Abramis brama и обыкновенный 
елец Leuciscus leuciscus (Cyprinidae), морская минога 
Petromyzon marinus (Petromizantidae), осетр Acipenser 

https://www.gbif.org/dataset/281d50e6-3990-4a02-83b1-a6ca3330ee97
https://www.gbif.org/dataset/281d50e6-3990-4a02-83b1-a6ca3330ee97
https://isling.org/fishes
https://isling.org/fishes
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sturio (Acipenseridae) и европейский угорь Anguilla 
anguilla (Anguillidae) нами не встречены, хотя ареалы 
этих видов захватывают СВФ или были описаны в 
пресноводных водоемах района исследования (Берг 
и Правдин, 1948; Holcik, 1989; Pethon, 1989; Атлас…, 
2003). Таким образом, всего в пресноводных водо-
емах СВФ обитает ˃10% видов числа пресноводных 
рыб России (293-295) (Атлас…, 2003).

Основу (69%) нативной ихтиофауны изучен-
ных пресноводных водоемов составляет «север-
ная» холодолюбивая группа рыб. К ним относятся 
атлантический лосось, кумжа, арктический голец, 
европейский хариус, европейский сиг, европей-
ская ряпушка, европейская корюшка, налим, обык-
новенный гольян, трех- и девятииглая колюшки 
(Таблица 2). Остальные виды рыб (31%) относятся 
к «южной» теплолюбивой группе – северная щука, 
европейский окунь, обыкновенный ерш, язь и 
плотва.

В соответствии с составом рациона питания 
среди нативных видов рыб СВФ можно четко выде-
лить только узкоспециализированных рыбоядных 
хищников – налима и северную щуку. Прочих видов 
рыб можно отнести к эврифагам, так как рационы 
их питания сильно зависят от условий обитания, 
онтогенетических особенностей и внутривидовой 
структуры (Зубова и др., 2018; 2019; 2020а; б; 2022; 
Слуковский и др., 2023; Zubova et al., 2023; 2024).

К осенненерестующим рыбам относятся 
представители семейств лососевые и налимовые, 
к весенненерестующим – корюшковые, щуковые, 
окуневые, карповые и колюшковые. По нересто-
вому субстрату выделено пять экологических групп: 
литофилы (лососевые), фитофилы (щуковые, окуне-
вые, карповые), псаммофилы (корюшковые, карпо-
вые), полупелагические (налимовые) и гнездующие 
(колюшковые). При этом осенненерестующие рыбы 
предпочитают для нереста лотические биотопы 
(реки, ручьи, участки водоемов с постоянными 
выраженными течениями), обеспечивающие адек-
ватные газовый и температурный режимы в течении 
продолжительного инкубационного периода зимой.

Количество нативных видов рыб в бассейнах 
средних рек (Sводосборного бассейна от 2000 до 50000 км2) 
(Китаев, 2007) растет в направлении с северо-запада 
(бассейн р. Пасвик – 11 видов) на юго-восток (бас-
сейн р. Варзуга – 16 видов) (Таблица 1, 2; Рис. 1). 
В итоге, количество нативных видов рыб больше 
в бассейнах средних рек, относящихся к бассейну 
Белого моря, нежели Баренцева. Увеличение таксо-
номического разнообразия к юго-востоку происхо-
дит за счет таксонов более высокого ранга (семейств 
и родов) (Таблица 1, 2), в то время как количество 
видов, приходящихся на один род (родовая насы-
щенность) остается примерно одинаковым 1.0-1.22 
(Таблица 1, 2). В итоге, крупные и глубокие озера 
и озерные водохранилища (Умбозеро, Имандра) в 
бассейне Белого моря отражают фактически весь 
спектр видов CВФ. Обилие таксонов высокого ранга 
(семейства и родов) свидетельствует о более высо-
ком разнообразии сообществ (Никольский, 1980). 
Бóльшая таксономическая насыщенность ихтио-

фауны крупных олиготрофных/ мезотрофных озер 
связана в первую очередь с тем, что их экосистемы 
располагают более широким спектром и плотно-
стью ресурсов среды. Здесь больше биотопов, про-
странства и тепла (Бабий, 2007). Также в поздне- 
и послеледниковом периоде основная магистраль 
расселения видов рыб в водоемы СВФ лежала от 
Финского залива через Карелию, то есть с юга на 
север (Правдин, 1956).

При сравнении изменения количества рыб 
в широтном направлении – с севера на юг лучше 
использовать бассейны малых рек (Sводосборного бассейна 
до 2000  км2) (Китаев, 2007), так как в СВФ они 
четко разделены, в то время как бассейны сред-
них рек текущих на юг (в Белое море) начинаются 
севернее чем бассейны рек текущих на север (в 
Баренцево море) и наоборот (Рис. 1). По получен-
ным данным количество нативных видов рыб в бас-
сейнах малых рек Баренцева моря (Печенга, Урица, 
Зарубиха, Ура, Роста, Териберка, Варзина) и Белого 
морей (Тумча, Ковда, Черная, Чаваньга) не разли-
чается и варьирует в пределах от 5 до 9 (Таблица 1, 
2; Рис. 1). Уменьшение числа видов рыб наблюда-
ются с увеличением высоты расположения водоема 
независимо от принадлежности к бассейнам морей 
(Таблица 1).

Наиболее постоянными нативными видами в 
изученных бассейнах рек СВФ являются обыкновен-
ный гольян и девятииглая колюшка (100% встреча-
емость), на втором месте – северная щука и налим 
(82% встречаемость), на третьем – европейский 
окунь и европейский сиг (68% и 62% встречаемость 
соответственно) (Таблица 2). Эти виды формируют 
облик и структуру рыбного населения водоемов, 
через них проходит основной поток веществ и энер-
гии (Никольский, 1980). Наиболее непостоянными 
видами являются европейская корюшка, обыкно-
венный ерш, язь и плотва (18-27% встречаемость) 
(Таблица 2).

Почти во всех озерах и озерных водохранили-
щах средних речных бассейнов рек Баренцева моря 
(Пасвик, Лотта, Тулома, Кола, Воронья) в уловах 
доминируют/ cубдоминируют относительно посто-
янные виды рыб европейский сиг и/ или европей-
ский окунь; субдоминантными видами также ино-
гда могут быть арктический голец (в 4% водоемов), 
европейский хариус (4%), европейская корюшка 
(4%) или северная щука (8%) (Таблица 1). В русло-
вых водохранилищах этих рек доминантным видом 
в основном (в 80% водоемов) остается европейский 
сиг, субдоминатными являются европейский окунь 
(40%), кумжа (20%) и европейская корюшка (20%). 
В реках (притоках) доминирует европейский сиг 
(Таблица 1).

В озерах и озерных водохранилищах средних 
речных бассейнов рек Белого моря (Нива, Умба, 
Поной, Варзуга) в уловах также доминирует/ суб-
доминирует европейский сиг (в 59% водоемов) и 
окунь (23%), редко доминантно-субдоминантными 
видами здесь могут являться кумжа, арктический 
голец, европейская ряпушка, европейская корюшка, 
северная щука и налим (Таблица 1).
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Несмотря на то, что количество нативных 
видов рыб в бассейнах малых рек Баренцева и 
Белого морей не различается (см. выше), меняется 
«ядро» их ихтиоценозов. В бассейнах малых рек 
Баренцева моря его в основном составляют холодо-
любивые виды рыб – кумжа и арктический голец, 
иногда – северная щука, в то время как в бассейне 
Белого моря – как холодолюбивые, так и теплолю-
бивые виды – европейский окунь и европейский сиг, 
появляется плотва, язь (Таблица  1, 2). Снижение 
трофности водоемов в тундровой зоне Баренцева 
моря вкупе с климатическими особенностями дан-
ного района (вдоль побережья с запада на восток 
происходит уменьшение средней годовой темпера-
туры и количества осадков, увеличение перепадов 
температур), возможно, создают условия, к кото-
рым наиболее приспособлены арктический голец и 
кумжа (Агроклиматический…, 1961; Яковлев, 1961; 
Атлас…, 1971; Попова и Щербина, 2012; Blain et al., 
2024). Также проникновение арктического гольца в 
водоемы СВФ шло (и идет) со стороны Баренцева 
моря (Правдин, 1956). С увеличением высоты рас-
положения водоема н.у.м. ˃ 300 м (озера в бассейне 
р. Нива) в уловах преобладает арктический голец и/ 
или европейская корюшка (Таблица 1). Европейская 
корюшка здесь является инвазивным видом и в голь-
цовые горные водоемы проникла примерно 10-15 
лет назад по системе р. Большая Белая (Терентьев и 
др., 2017; Зубова и др., 2020а).

3.2.	 Распределение европейского 
сига в пресноводных водоемах 
северо-восточной Фенноскандии и его 
внутривидовая структура

Полиморфные виды рыб (прежде всего родов 
Salvelinus и Coregonus), обитающие в озерах Арктики, 
с их относительно несложно организованными эко-
системами, давно стали важными объектами при 
изучении процессов видообразования и эволю-
ции (Schluter, 1996; Bernatchez, 2004; Østbye et al., 
2005; 2006; Kahilainen et al., 2007; Бочкарев, 2022; 
Blain et al., 2024). Свойственное им экологическое 
видообразование в симпатрии может формировать 
генетически различающиеся/ не различающиеся 
экотипы (далее экологические формы), которые 
выделяются по экологии, морфологии и репро-
дуктивной биологии (Kahilainen and Østbye, 2006; 
Siwertsson et al., 2010; 2013; Eloranta et al., 2011; 
Præbel et al., 2013; Зубова и др., 2022). Хотя наблю-
даются значительные различия между отдельными 
экосистемами, видами и популяциями по числу и 
степени внутривидовой дивергенции, общей чер-
той является формирование быстро- и медленно 
растущих экологических форм вдоль градиента 
ресурсов и/ или среды обитания. Например, гради-
ент от прибрежной (бентосной/ литоральной) зоны 
до открытой воды (лимнетической/ пелагической) 
или/ и от планктонных мелких беспозвоночных к 
крупным бентосным организмам и хищничеству 
(Klemetsen et al., 2002; Kahilainen et al., 2003; 2005; 
2014; Amundsen et al., 2004a; b; Bernatchez, 2004; 

Knudsen et al., 2006). В целом отмечается, что число 
симпатрических экологических форм связано с пло-
щадью поверхности озера, максимальной и средней 
глубиной и рядом других абиотических факторов, 
определяющих биотопическую дифференциацию 
мест обитания (гидрологический гидрохимиче-
ский, температурный, световой режимы) (Hayden 
et al., 2021; Zubova et al., 2022а; Carosi et al., 2023; 
Solokas et al., 2023; Blain et al., 2024; Esin et al., 2024). 
Биотические факторы (доступность пищи, хищни-
чество, межвидовая/ внутривидовая конкуренция, 
паразитизм) также играют роль в дивергенции эко-
логических форм (Bøhn and Amundsen, 1998; Præbel 
et al., 2013; Bhat et al., 2014; Öhlund et al., 2020; Prati 
et al., 2021). Антропогенные факторы, такие как 
изменение климата, строительство плотин, инва-
зии видов, загрязнение и эвтрофикация, все больше 
влияют на пресноводные системы и могут в значи-
тельной мере определять степень полиморфизма 
(Мина, 1986; Zubova et al., 2022а; Ålund et al., 2023). 
Таким образом, возникновение дискретных внутри-
видовых форм, демонстрирующих дифференциро-
ванное использование экологической ниши обычно 
за счет различий в биологии питания и использо-
вании среды обитания, тесно связано с гетероген-
ностью окружающей среды. Факторы окружающей 
среды, включая разнообразие имеющихся местооби-
таний, могут определять внутривидовую диверген-
цию посредством отбора по различным признакам 
в разных частях озера, реализуя фенотипическую 
пластичность вида (Öhlund et al., 2020; Blain et al., 
2024; Tiddy et al., 2023).

Низкое видовое разнообразие и выраженные 
ресурсные градиенты северных водоемов упрощают 
выявление факторов дизруптивного отбора. Но их 
значимость в процессах видообразования остается 
не до конца понятной. Остаются вопросы, почему 
дивергенция проявляется в одних озерах, а в других 
нет, и каким образом различать факторы ее иници-
ировавшие от поддерживающих.

Европейский сиг (далее сиг), широко распро-
страненный в водах Фенноскандии, демонстрирует 
высокий фенотипический полиморфизм с выражен-
ной трофической специализацией экологических 
форм, что приводит к формированию как аллопа-
трических, так и симпатрических популяций, раз-
личающихся по морфологии, жизненному циклу, 
использованию ниши и генетическим параметрам 
(Kahilainen et al., 2004; 2007; 2009; 2014; Østbye et 
al., 2005; Kahilainen and Østbye, 2006; Siwertsson et 
al., 2008; 2010; 2013; Harrod et al., 2010; Præbel et 
al., 2013; Zubova et al., 2022а; 2023; 2024 и др.).

Из полученных данных следует, что сиг оста-
ется широко распространенным видом в разнотип-
ных пресноводных водоемах СВФ и часто формирует 
«ядро» ихтиоценозов этих водоемов (Таблица  1). 
Современное распределение сига в водоемах рай-
она исследования во многом определяется микро-
климатическими условиями, трофностью водое-
мов, межвидовой конкуренцией, возможностями 
для миграции. Гидротехнические сооружения или 
естественные преграды (пороги, водопады на реках) 
зачастую являются непреодолимыми препятстви-
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ями для сига, но не для остальных лососевых рыб. 
Сиг практически не встречался в озерах, в которых 
обитает арктический голец (Таблица 1), что также 
подтверждается литературными данными (Blain et 
al., 2024). Это были маленькие и малые по площади 
горные водоемы, расположенные н. у. м. 208-357 м 
с максимальными глубинами от 2.0 до 38.5 м, где 
в основном доминировал голец или высокоширот-
ные малые гольцово-кумужьи водоемы с макси-
макльными глубинами от 3.5 до 28.0 м в системах 
малых рек Белого и Баренцева морей (Таблица 1). 
Совместное обитание этих видов наблюдалось 
только в единичных средних и крупных по площади 
глубоководных озерах и озерных водохранилищах 
таких, как Имандра, Нижняя Пиренга (бассейн р. 
Нива) и Умбозеро (бассейн р. Умба) (Таблица  1), 
где возможно более высокое разнообразие сооб-
ществ и сосуществование таких полиморфных рыб, 
как сиг и арктический голец. Сиг также отсутство-
вал в малых и средних по площади изолированных 
озерах в черте г. Мурманск и маленьких мелково-
дных (максимальная глубина до 2 м) щуковых водо-
емах бассейна р. Печенга (Таблица 1).

Изученные водоемы СВФ, где обитает сиг 
были представлены:
1.	 естественными маленькими, малыми, средними 

и крупными озерами площадью 0.01-319.4 км2 с 
максимальными глубинами от 1.5 до 115.0 м 
и расположенными в диапазоне высот н. у. м. 
21-216 м (Таблица 1);

2.	 малыми и крупными озерными водохранили-
щами площадью 3.2-1040.3  км2 с максималь-
ными глубинами от 10.0 до 92.0 м и располо-
женными н. у. м. 21-137;

3.	 малыми и средними русловыми водохранили-
щами площадью 3.2-38.5 км2 с максимальными 
глубинами 10.0-21.5 м и расположенными н. у. 
м. 18-118 м;

4.	 малыми и средними притоками изученных реч-
ных систем площадью водосборного бассейна 
341-756 км2 и расположенными н. у. м. исток 
137-629 м/ устье 82-127 м (Таблица 1).

Всего была изучена внутривидовая структура 
сига из 33 разнотипных водоемов 8 средних по 
водосборному бассейну рек (Пасвик, Лотта, Тулома, 
Кола, Воронья, Иоканга, Нива и Умба) (Таблица 1). 
В них обитают как мономорфные популяции сига, 
представленные только малотычинковой формой, 
так и полиморфные популяции, представленные 
малотычинковой (далее sr) и среднетычинковой 
(mr) формами (Таблица 3, Рис. 2а). Последние могут 
образовывать дополнительные формы медленно- и 
быстрорастущих сигов. В итоге в одном водоеме 
может сосуществовать до 4-х форм сига (Зубова и 
др., 2019; Zubova et al., 2022а; 2023). Также в верх-
них малых водохранилищах Пасвика встречаются 
сиги с промежуточным строением жаберного аппа-
рата (sr-mr) (Таблица 3, Рис. 2а), что связано с нару-
шением нерестилищ sr и mr форм сигов и/ или с инт-
родуцированием европейской ряпушки в систему 
р. Пасвик (Amundsen et al., 1993; 1997; 1999; Bøhn 

and Amundsen, 1998; Zubova et al., 2022a; 2023). 
Sr и sr-mr формы сига в основном вылавливались 
в литоральной и профундальной экологических 
зонах водоемов и имели бентосный тип питания, mr 
– в литоральной и пелагиальной зонах и имели как 
бентосный, так и смешанный типы питания (Zubova 
et al., 2023). По нашим данным mr сиги, обитающие 
симпатрично с sr формой, значительно уступали в 
численности последним (Таблица  3). Исключение 
составили водоемы системы р. Пасвик (например, 
оз. Куэтсъярви), где mr форма преобладала над sr 
формой в среднем в 2 раза (Таблица 3). В целом, 
sr cиг в изученных водоемах Мурманской области 
был представлен особями с числом тычинок на 
первой жаберной дуге от 15 до 31, относительная 
длина его центральной жаберной тычинки варьиро-
вала в пределах 7.0-19.0% (Таблица 3, Рис. 2а). У mr 
формы сига эти же показатели варьировали в пре-
делах 27-45 тычинок и 10.0-26.0% соответственно 
(Таблица 3, Рис. 2а). Sr сиги с наименьшими сред-
ним числом тычинок и наименьшей относительной 
длиной центральной жаберной тычинки на пер-
вой жаберной дуге обитают в водоемах системы р. 
Тулома (21 тычинка, 7.7%) (Таблица  3), наиболь-
шие значения этих показателей характерны для sr 
сигов из водоемов бассейнов рек Пасвик, Умба и 
Воронья (25-27 тычинок, 12.7-13.1%) (Таблица  3). 
Mr сиги из водоемов бассейна р. Пасвик имели зна-
чимо меньшее (p = 0.001) среднее число тычинок 
на первой жаберной дуге нежели mr сиги из водое-
мов бассейна р. Нива (33-34 против 37) (Таблица 3). 
При этом, направленного изменения числа тычинок 
на первой жаберной дуге у sr и mr форм сига как 
в широтном, так и долготном направлениях нами 
не обнаружено (учитывались размеры выборок рыб 
≥30 экз.). Также на основе наших данных по сигам 
из водоемов Мурманской области установлено 
активное функционирование жаберного аппарата у 
рыб, поскольку минимальные длины пищевых орга-
низмов у форм сига sr и mr иногда были меньше 
или равны расстоянию между жаберными тычин-
ками рыб (Zubova et al., 2023).

В выделенных группировках sr и mr сигов из 
изученных водоемов также присутствуют как мало-, 
средне-, так и многочешуйчатые особи: число про-
боденных чешуй в боковой линии в целом для выбо-
рок варьировало от 76 до 109 (Таблица 3, Рис. 2б). 
Между числом прободенных чешуй в боковой линии 
у sr формы сига и широтой (в направлении с юга 
на север) наблюдается значимая (p = 0.05) отри-
цательная зависимость (r = -0.98), между числом 
прободенных чешуй в боковой линии и долготой (в 
направлении с запада на восток) – положительная 
зависимость (p = 0.05) (r = 0.72) (учитывались раз-
меры выборок рыб ≥30 экз.).

Изученные формы сига СВФ имеют разли-
чия не только в строении жаберного аппарата и 
питании, но и в возрасте, росте и созревании рыб 
(Зубова, 2015; Zubova et al., 2022a; 2023). Разница 
в структуре популяций сига наблюдается не только 
между водоемами различных речных бассейнов, 
но и внутри бассейнов (Зубова, 2015; Zubova et al., 
2022a; 2023). Максимальный возраст сига зафик-
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Таблица 3. Число тычинок на первой жаберной дуге (sp.br.), n, относительная длина центральной жаберной тычинки 
на первой жаберной дуге (lsp.br.), % и число прободенных чешуй в боковой линии (ll), n у различных форм европейского 
сига Coregonus lavaretus в исследованных водоемах северо-восточной Фенноскандии, 2000-2024 гг.

Название 
бассейна

моря

Название 
бассейна 

реки

Исследованный
водоем

Форма 
сига

sp.br.
(n)

lsp.br.
(%)

ll
(n)

Период исследо-
вания, годы

Баренцево Пасвик водохранилище 
Кайтакоски

sr-mr 23.5 ± 1.0
19 – 28 (6)

- - 2019

водохранилище 
Янискоски

sr-mr 25.1 ± 0.6
19 – 34 (37)

14.1 ± 0.5
9.7 – 22.3 (34)

91.0 ± 0.7
79 – 98 (32)

2019, 2021

водохранилище 
Раякоски

sr-mr 26.1 ± 0.4
20 – 34 (65)

13.3 ± 0.3
8.9 – 17.9 (58)

91.0 ± 3.0
88 – 97 (3)

2012, 2013, 2021

озеро Риуттикъяуре sr 28.8 ± 0.7
27 – 31 (6)

- - 2013

озеро Виртуовошъяур sr 24.5 ± 0.2
19 – 28 (101)

13.1 ± 0.2
7.8 – 18.1 (100)

- 2013

озеро Ала-Наутсиярви sr 22.7 ± 0.5
21 – 24 (6)

- - 2013

озеро 
Иля-Наутсиярви

sr 25.9 ± 0.6
19 – 31 (23)

13.0 ± 0.5
10.0 – 17.7 (20)

- 2013

озеро Воуватусъярви sr 24.0 ± 0.2
16 – 30 (247)

- - 2002, 2003, 2004,
2005

mr 34.3 ± 0.3
30 – 43 (74)

- - 2002, 2003, 2004,
2005

озеро Куэтсъярви sr 23.2 ± 0.17
15 – 31 (290)

11.0 ± 0.17
6.6 – 19.0 (132)

85.2 ± 0.6
76 – 99 (69)

2012, 2015, 2020, 
2022, 2023, 2024

mr 33.0 ± 0.12
27 – 42 (461)

17.7 ± 0.25
10.0 – 26.0 (191)

87.4 ± 0.42
76 – 99 (137)

2012, 2015, 2020, 
2022, 2023, 2024

озеро Клистерватн sr 23.8 ± 0.1
16 – 29 (340)

- - 2002, 2003, 2004, 
2005, 2008, 2012

mr 33.3 ± 0.3
28 – 39 (56)

- - 2002, 2003, 2004, 
2005, 2008, 2012

Лотта озеро Кочеяур* sr 22.0 
- (-)

- 87.5 
- (-)

2002, 2005, 2007, 
2009, 2010

Тулома озеро Хутоявр sr 21.3 ± 0.38
18 – 26 (27)

7.7 ± 0.44
4.0 – 11.6 (25)

90.6 ± 1.17
82 – 96 (14)

2022, 2023

mr 33.8 ± 1.02
30 – 36 (5)

17.0 ± 1.12
13.6 – 20.0 (5)

89.7 ± 2.33
85 – 92 (3)

2022, 2023

Нижнетуломское 
водохранилище

sr 20.7 ± 0.10
16 – 28 (377)

11.8 ± 0.13
6.7 – 18.2 (201)

87.6 ± 0.58
80 – 98 (55)

2018, 2019, 2020, 
2021, 2022

mr 35.5 ± 3.50
32 – 39 (2)

15.9 ± 3.95
11.9 – 19.8 (2)

- 2018, 2019, 2020, 
2021, 2022

река Тулома sr 22.5 ± 0.12
15 – 29 (12)

13.0 ± 0.73
10.7 – 16.8 (9)

- 2020, 2021, 2022

Кола озеро Пулозеро sr 25.8 ± 0.53
21 – 29 (16)

12.4 ± 0.48 
9.1 – 15.0 (14)

- 2022, 2023

Воронья озеро Нижний Цагявр sr 26.5 ± 0.30
22 – 30 (44)

12.5 ± 0.22
10.5 –14.6 (31)

- 2021

mr 32.6 ± 1.08
28 – 37 (9)

15.3 ± 0.74
13.5 –17.8 (5)

- 2021

озеро Ловозеро sr 23.2 ± 0.78
18 – 31 (24)

- - 2010, 2023

mr 34.5 ± 0.70
31 – 40 (13)

- - 2010, 2023

Иоканга озеро Колмозеро sr 24.4 ± 0.47
18 – 30 (37)

12.9 ± 0.33
9.2 –18.3 (37)

- 2023

mr 33.3 ± 1.86
31 – 37 (3)

17.0 ± 0.52
16.2 –18.0 (3)

- 2023

река Юнка sr 25.1 ± 0.45
23 – 27 (9)

13.5 ± 0.40
12.1 – 15.5 (9)

- 2023
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Название 
бассейна

моря

Название 
бассейна 

реки

Исследованный
водоем

Форма 
сига

sp.br.
(n)

lsp.br.
(%)

ll
(n)

Период исследо-
вания, годы

Белое Нива озеро Ковдор sr 25.3 ± 0.54
21 – 30 (16)

- - 2004

mr 45
- (1)

- - 2004

озеро Травяное sr 24.3 ± 1.20
22 – 26 (3)

- - 2010

озеро Заячье sr 23.2 ± 0.47
17 – 28 (29)

13.0 ± 0.63
8.8 – 17.8 (15)

95.0 ± 6.0
89 – 101 (2)

2020, 2022, 2024

mr 30.7 ± 0.41
29 – 33 (9)

15.9 ± 0.54
13.5 – 17.3 (7)

86.0 ± 1.0
85 – 87 (2)

2020, 2022, 2024

озеро Островское sr 27.0 ± 0.0
27 – 27 (3)

11.1 ± 0.68
9.7 – 11.8 (3)

87.3 ± 2.96
83 – 93 (3)

2022

озеро Мончеозеро sr 26.0 ± 2.0
24 – 28 (2)

13.1 ± 0.30
12.8 – 13.4 (2)

- 2022, 2023

mr 38.0 ± 0.0
38 – 38 (2)

18.8 (1) - 2022, 2023

озеро Круглое sr 26.5 ± 1.07
20 – 29 (8)

- - 2010

озеро Чунозеро sr 23.6 ± 0.18
18 – 28 (130)

- - 2000, 2001

озеро Печгуба sr 28.1 ± 0.50
24 – 31 (14)

12.2 ± 0.60
7.3 – 16.4 (14)

- 2022

озеро Имандра sr 23.3 ± 0.07
15 – 30 (978)

10.1 ± 0.07
5.2 – 15.6 (595)

94.6 ± 0.37
83 – 109 (161)

ежегодно с 2011 по 
2024

mr 36.8 ± 1.45
29 – 43 (34)

16.0 ± 0.60
9.8 – 20.2 (21)

- ежегодно с 2011 по 
2024

река Куреньга sr 29.0 (1) - - 2018

mr 32.0 ± 1.08
30 – 35 (4)

- - 2018

озеро Пинозеро sr 23.2 ± 0.57
20 – 27 (13)

9.7 ± 0.34
8.5 – 11.7 (13)

- 2023

река Нива sr 25.7 ± 1.76
23 – 29 (3)

12.9 ± 0.38
12.5 – 13.7 (3)

- 2024

Умба озеро Умбозеро sr 25.6 ± 0.32
22 – 30 (48)

12.7 ± 0.28
9.3 – 15.7 (39)

92.9 ± 0.88
88 – 101 (16)

2005, 2017, 2018, 
2023

озеро Нижнее 
Капустное

sr 21.5 ± 0.39
17 – 25 (28)

11.2 ± 0.38
9.4 –15.9 (19)

- 2018, 2020

Примечание. Sr – малотычинковая форма сига, mr – среднетычинковая форма сига, sr-mr – форма сига, находящаяся 
между малотычинковой и среднетычинковой формами. Над чертой представлено среднее значение признака и его стандарт-
ная ошибка, под чертой – минимальное и максимальное значение признака, в скобках – число исследованных особей, n * – по 
Кашулин (1999).

сирован в относительно чистых водоемах верхнего 
течения р. Пасвик у sr-mr и sr форм и составил 14+ 
лет (Зубова, 2015). По наблюденному линейному и 
весовому росту выделено 3 группы сигов – крупные, 
мелкие и средние; это подтверждено исследовани-
ями темпов линейного роста (Зубова, 2015; Zubova 
et al., 2022a). Темпы линейного роста изученных 
сигов в большей степени определяются уровнем 
трофности мест их обитания и в меньшей степени – 
иными факторами (уровень токсической нагрузки, 
морфология водоема и др.) (Зубова, 2015; Зубова 
и др., 2016). Выявлено, что быстрорастущие sr-mr 
сиги из водохранилищ верхнего течения р. Пасвик, 
sr и mr сиги из оз. Имандра бассейна р. Нива и sr 
сиги озер Умбозеро и Нижнее Капустное бассейна 
р. Умба, начинают созревать в возрасте 3+-4+ 
лет, достигая длин 200-305 мм и массы – 151-363 
г. При этом, более высокий темп линейного роста 
сигов в первый год жизни приводит к более ран-

нему модальному возрасту созревания рыб (Зубова, 
2015; Zubova et al., 2022а). Исключение составило 
оз. Куэтсъярви (нижнее течение р. Пасвик): наблю-
дается обратная зависимость – чем медленнее 
растут сиги – тем раньше они созревают. Самые 
медленнорастущие сиги Мурманской области из 
оз. Куэтсъярви (sr1 и mr1) начинают созревать в 
возрасте 2+ при наименьших длинах 100-116 мм 
и массе 7-14 г (Зубова, 2015; Зубова и др., 2019; 
Zubova et al., 2022а).

По нашим данным наблюдается положитель-
ная связь между количеством форм в популяциях 
сига и площадью и максимальной глубиной водоема 
(Рис. 3а, б). Так, мономорфные популяции sr формы 
сига были зафиксированы в основном в естествен-
ных маленьких и малых сигово-окуневых озерах 
(85%) речных бассейнов Пасвик, Лотта, Кола, Нива 
и Умба площадью 0.7-9.0  км2 с малыми-средними 
максимальными глубинами от 1.5 до 13.0 м, распо-
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ложенными н. у. м. 115-190 м (Таблица 1, Рис. 3а, 
б). Исключение составили среднее (Пинозеро) и 
большое (Умбозеро) по площади озера бассейнов 
рек Нива и Умба соответственно. Умбозеро явля-
ется сигово-гольцовым водоемом с очень большими 
максимальными глубинами (до 115.0 м) (Таблица 1, 
Рис.  3а, б). На речных и озерно-речных участках 
зарегулированных рек Тулома и Нива также вылав-
ливался только sr сиг (Таблица 1). В то время как 
диморфные симпатрические популяции sr и mr сига 
обитают в основном в средних и больших озерах и 
водохранилищах озерного типа и их малых прито-
ках бассейнов рек Пасвик, Воронья, Иоканга, Тулома 
и Нива площадью 13.9-1040.3 км2 с бóльшими мак-
симальными глубинами от 5.0 до 92.0 м, располо-
женными н.у.м. 18-216 м (Таблица 1, Рис. 3а, б). Это 
также в основном сигово-окуневые водоемы (60%), 
но их дополняют сигово-щуковые, сигово-кумужьи и 
сигово-ряпушко-корюшковые водоемы (Таблица 1). 
Среди изученных здесь озер также есть исключения: 
симпатричное обитание sr и mr сига было обнару-
жено в трех маленьких сигово-щуковых и сигово-ря-
пушковых озерах площадью от 0.01 до 0.8 км2 (бас-
сейны рек Воронья и Нива). Максимальная глубина 
этих озер составила 2.0, 10.0 и 24.1 м, они распо-
лагались н.у.м. 171-211 м (Таблица 1, Рис.  3а, б). 
Также диморфные популяции сига встречались и в 
среднем по площади и по глубине русловом водо-
хранилище – Нижнетуломском (бассейн р. Тулома) 
(Таблица  1, Рис.  3а, б). В малых неглубоких рус-
ловых водохранилищах (Кайтакоски, Янискоски, 
Раякоски) бассейна р. Пасвик встречались сиги с 
промежуточным между sr и mr строением жаберной 
дуги (Таблица  1, Рис.  3а, б) (Zubova et al., 2022а; 
2023). Представленные закономерности распреде-
ления внутривидовых группировок сига в водоемах 
СВФ в целом соответствуют выводам, которые были 
сделаны ранее (Siwertsson et al., 2010; Blain et al., 
2024).

3.3.	 Изменения структуры рыбной части 
населения в пресноводных водоемах 
северо-восточной Фенноскандии

В настоящее время структура рыбной части 
сообществ водоемов СВФ претерпевает существен-
ные изменения. Так, в последние десятилетия в оз. 
Имандра (бассейн р. Нива) получила массовое рас-
пространение европейская корюшка, став наравне с 
сигом и европейской ряпушкой субдоминантным/ 
доминантным видом (Терентьев и др., 2017; Зубова 
и др., 2020б; Zubova et al., 2022а). Основу рыбной 
части сообщества оз. Имандра в середине про-
шлого столетия составляли европейская ряпушка 
и сиг. В уловах повсеместно встречался арктиче-
ский голец и кумжа (Галкин и др., 1966; Беляева 
и др., 1969; Зубова и др., 2020б). В северном плесе 
озера Имандра Большой Имандре в 1960-х гг. доля 
сига в уловах составляла от 40 до 73%, аркти-
ческого гольца – 19-31%. На долю европейской 
корюшки в этот период приходилось около 0.5% 
(Беляева и др., 1969). В начале 1970-х гг. в южном 

Рис.2. Распределение европейского сига по числу 
тычинок на первой жаберной дуге, n (а) и числу пробо-
денных чешуй в боковой линии, n (б), в изученных водо-
емах северо-восточной Фенноскандии, 2000-2024 гг. Sr 
– малотычинковая форма сига, mr – среднетычинковая 
форма сига, sr-mr – форма сига, находящаяся между мало-
тычинковой и среднетычинковой формами.
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плесе озера Имандра Бабинской Имандре сиг в 
уловах по численности составлял 38-57%, аркти-
ческий голец – 34-45%. Для центрального плеса 
озера Йокостровской Имандры в указанный период 
встречаемость сига в уловах соответствовала 45% 
(Чижиков и др., 1976). Интенсификация процес-
сов глобального и регионального промышленного 
загрязнения на протяжении последующих десятиле-
тий в совокупности с неблагоприятным гидрологи-
ческим режимом (зимняя сработка воды до 3-4 м) и 
изменением климата, прекращение искусственного 
воспроизводства сига в 90-е годы прошлого века, 
браконьерский вылов сига и арктического гольца 
на нерестилищах, неразумные меры регулирования 
промысла (временный запрет на вылов европей-
ской корюшки) привели к серьезным нарушениям 
типичной структуры рыбной части сообщества оз. 
Имандра (Моисеенко и Яковлев, 1990; Моисеенко 
и др., 2002; Решетников и др., 2011; Зубова и др., 
2020б). В настоящее время критически сократилась 
доля лососевых видов рыб: доля кумжи и аркти-
ческого гольца в уловах составляет не более 1-2% 
во всех плесах Имандры (см. выше о совместной 
встречаемости). Численность хищных видов рыб 
(северная щука, налим) также крайне низка (1-4% 
от уловов). При этом успешная стратегия воспроиз-
водства в реках, исключающая негативное влияние 
флуктуаций гидрологического и гидрохимического 
режимов оз. Имандра, достаточная обеспеченность 
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кормовыми ресурсами, обеспечивают европейской 
корюшке субдоминирование/ доминирование в 
структуре сообщества озера. Следует отметить, что 
численность вида стабильно растет, несмотря на ее 
практически неограниченный вылов в период нере-
ста. Кроме того, для корюшки в последние годы 
отмечено активное саморасселение в речных систе-
мах бассейна оз. Имандра (Терентьев и др., 2017).

Другим примером значительных перестроек 
структуры рыбной части населения могут быть 
водоемы бассейна рек Пасвик и Тулома. Вселение 
новых видов рыб, обладающих широкой экологиче-
ской валентностью, приводит к радикальным изме-
нениям структуры ихтиоценозов. Так, вселение 
европейской ряпушки внесло значительные измене-
ния в структуру рыбной части сообщества водоемов 
системы р. Пасвик. Европейская ряпушка, акклима-
тизированная в финском оз. Инари в 60-х годах XX 
века, из которого вытекает р. Пасвик, распростра-
нена в настоящее время по всей системе реки. Ярко-
выраженный планктонофаг с более эффективным 
цедильным аппаратом, европейская ряпушка, безус-
ловно, выигрывает в конкуренции со среднетычин-
ковым сигом. Происходит вытеснение среднетычин-
ковых сигов из пелагической зоны в профундальную 
и литоральную. Переходя на питание бентосными и 
воздушными организмами, среднетычинковые сиги 
создают конкуренцию малотычинковым. Таким 
образом, вторжение европейской ряпушки оказы-

вает косвенное отрицательное влияние и на мало-
тычинковых сигов (Решетников, 1980; Кашулин и 
др., 1999; Nilsson, 1979; Amundsen et al., 1999; Kelly 
et al., 2022; Zubova et al., 2022а; 2023). В настоя-
щее время в водохранилищах верхнего течения р. 
Пасвик (Кайтакоски, Янискоски, Раякоски) зафик-
сировано сужение диапазона числа тычинок сига от 
16-44 до 20-34, на диаграммах распределения сигов 
по числу тычинок на первой жаберной дуге отсут-
ствует четкая бимодальность (Zubova et al., 2022a; 
2023). При этом численность европейской ряпушки 
в изученных водоемах как верхнего, так нижнего 
течения Пасвика снизилась, ее доля в уловах в 
настоящее время не превышает 1-5% (Zubova et al., 
2022а; 2023). Несмотря на то, что, она впервые была 
зарегистрирована в оз. Куэтсъярви (нижнее тече-
ние р. Пасвик) в 1995 г., ее численность в после-
дующие годы росла не такими быстрыми темпами, 
как это наблюдалось в верхнем течении системы р. 
Пасвик (оз. Воуватусъярви или Рускебухта) в 1991-
95 гг. (Amundsen et al., 1999). Это связано, скорее 
всего, с отсутствием подходящих условий для нере-
ста европейской ряпушки в озере, и пополнение 
ее численности происходит за счет миграции рыб 
из р. Пасвик. Уменьшение численности ряпушки 
в уловах, возможно, связано также с увеличением 
численности европейского окуня в водоемах р. 
Пасвик, который начал питаться ряпушкой. Так, 
в оз. Куэтсъярви в желудках европейского окуня с 

Рис.3. Распределение изученных водоемов северо-восточной Фенноскандии с моно- ( ), диморфными ( ) и проме-
жуточными ( ) популяциями европейского сига Coregonus lavaretus по площади, км2 (а) и максимальной глубине, м (б) 
водоема.

0.01

0.5 0.7 0.8 0.9 1.3 1.4 1.6 1.7
3.2 3.2 3.3 4.6 5

8 8 9
13.6 13.9 17 17.2 20.8 21.7

33.9 38.5 38.6

208.5
319.4

745 8761040.3

0.01

1

100

10000

П
ло

щ
ад

ь 
во

до
ем

а,
 к

м
²

(а)

10

24.1

1.5 2 ?

13
7

3.5
?

8
? ? ? ? 3.2 ? ? ?

5

37

21

36

? ?

15

?

35

115

?

67

92

0

40

80

120

оз
. З

ая
чь

е

оз
. К

ов
до

р

оз
. Т

ра
вя

но
е

оз
. Н

иж
ни

й Ц
ага

яв
р

оз
. Р

иу
тти

кя
ур

е

оз
. В

ир
туо

во
шъяу

р

оз
. К

ру
глое

оз
. О

стр
ов

ско
е

оз
. П

еч
губ

а

оз
. К

оч
ея

ур

во
до

хр
ан

ил
ищ

е К
ай

та
ко

ски

оз
. И

ля
-Н
ау
тси
яр
ви

оз
. А

ла
-Н
ау
тси
яр
ви

во
до

хр
ан

ил
ищ

е Я
ни

ско
ски

оз
. Н

иж
не

е К
ап

ус
тн

ое

во
до

хр
ан

ил
ищ

е Р
ая

ко
ски

оз
. П

ул
оз

ер
о

оз
. П

ин
оз

ер
о

оз
. К

ол
моз

ер
о

оз
. К

уэ
тсъ

яр
ви

оз
. К

ли
сте

рв
ат

н

оз
. Ч

ун
оз

ер
о

оз
. Х

уто
яв

р

оз
. В

оу
ва

тус
ъяр

ви

во
до

хр
ан

ил
ищ

е Н
иж

не
тул

ом
ско

е

оз
. М

он
че

оз
ер

о

оз
. Л

ов
оз

ер
о

оз
. У

мбо
зе

ро

во
до

хр
ан

ил
ищ

е В
ер

хн
ет

ул
ом

ско
е

оз
. И

ман
др

а

оз
. И

на
ри

яр
ви

М
ак

си
м

ал
ьн

ая
гл

уб
ин

а,
 м

(б)



357

Зубова Е.М. и др. / Limnology and Freshwater Biology 2025 (4): 312-361
Спец. выпуск: «VIII-я Международная 

Верещагинская Байкальская Конференция»

длиной тела 128 мм и более обнаружены виды рыб: 
европейский окунь, девятииглая колюшка, европей-
ская ряпушка (Zubova et al., 2022а; 2023; Smalås et 
al., 2023).

С целью репродуцирования кормовой базы 
для лососевидных хищников, в Верхнетуломском 
водохранилище (бассейн р. Тулома) в период с 
1979 по 1985 гг. было выпущено 258.8 млн. личинок 
мелкой европейской корюшки из Онежского озера 
(Митенев и др., 2007). В водохранилище европей-
ская корюшка хорошо адаптировалась (дала мно-
гочисленное потомство) и по темпу роста значи-
тельно превзошла свою родственницу из Онежского 
озера (Неличик, 1998). В настоящее время она 
распространена по всей системе р. Тулома и в 
Нижнетуломском водохранилище согласно нашим 
уловам занимает второе место по численности 
после сига. У особей европейской корюшки водо-
хранилища длиной 150-222 мм с исследованными 
желудками большее значение в питании имеет рыба 
– девятииглая колюшка и европейская ряпушка: 
согласно индексу относительной значимости (IR) 
= 99.0% (Zubova et al., 2024).

Таким образом, в изученных внутренних 
пресноводных водоемах СВФ мы наблюдаем общую 
тенденцию перехода сигово-лососевых водоемов к 
сигово-окуневым или сигово-корюшковым по ком-
плексу причин. Резюмируя можно сказать, что эти 
сукцессионные процессы связаны с радикальными 
изменениями условий обитания рыб под воздей-
ствием глобальных и региональных факторов 
(Кашулин и др., 2018; Зубова и др., 2020б; Ylikörkkö 
et al., 2015; Zubova et al., 2022а). Вследствие особен-
ностей распространения воздушных масс Северного 
полушария Земли большая часть загрязняющих 
веществ, выбрасываемых в атмосферу в индустри-
ально развитых регионах, переносится в Арктику, 
где они осаждаются и накапливаются в экосисте-
мах. Значительную роль играют и местные источ-
ники загрязнения: тяжелые металлы являются при-
оритетными поллютантами региона (Моисеенко, 
1991; Кашулин и др., 1999; 2018). Существенную 
роль в изменении условий обитания в арктических 
регионах играют изменения климата, имеющие 
глобальный характер, и хотя общая направленность 
таких изменений неоднозначна, а в отдельных рай-
онах может иметь разнонаправленный характер, 
не вызывает сомнения разбалансировка климати-
ческой системы, снижение стабильности, увеличе-
ние ее, по образному выражению академика Ю.И. 
Израэля, «нервозности». В последние годы в высо-
ких широтах регистрируются наибольшие уровни 
проявления признаков глобальных и региональ-
ных преобразований климатических процессов, 
включая аномальные отклонения температуры на 
фоне тренда на потепление (Polyakov et al., 2002; 
McBean et al., 2005; ACIA, 2005; Ylikörkkö et al., 
2015; Кашулин и Беккелунд, 2022; Smalås et al., 
2023). Эвтрофирование, изменение температур-
ного и гидрологических режимов водоемов высоких 
широт, дают преимущество весенне-нерестующим 
видам рыб с более широкой зоной эколого-физио-

логического оптимума, имеющие широкий спектр 
пищевых объектов и способные образовывать вну-
тривидовые группировки в водоеме такие, напри-
мер, как европейский окунь и европейская корюшка 
(Зубова и др., 2020а; б; Sa´nchez-Herna´ndez et al., 
2021).
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