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РАВНИННОЙ РЕКИ ПОД ВЛИЯНИЕМ ГИДРОФИЗИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ
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Исследовано пространственное распределение рыб на двух участках р. Хопер (каждый длиной 9 км)
в Хоперском заповеднике и вне его с использованием эхолота горизонтального зондирования. Изу-
чены плотности рыб на отрезках русла реки с разной степенью меандрирования и глубиной, а также
влияние на распределение рыб островов и скоплений древесных остатков. В период высокого уровня
воды (конец весны) все рассмотренные факторы оказывали влияние на пространственное распределе-
ние рыб. Осенью, при низком уровне воды, разница в плотности скоплений рыб на участках с разной
степенью извилистости, с островами и без них уменьшалась, на участках с разной глубиной – возраста-
ла. Плотность рыб на участке реки в пределах заповедника была всегда выше, чем за его пределами.

Ключевые слова: река, гидроакустика, степень меандрирования, глубина, распределение рыб
DOI: 10.1134/S032096521901008X

ВВЕДЕНИЕ
Абиотический фактор водотоков, в основном

определяющий распределение рыб в водоеме –
стоковое течение со специфическими гидродина-
мическими характеристиками [10, 13, 14, 16, 19,
22]. Параметры речного потока (скорость, глуби-
на и т.д.) – ключевые факторы, влияющие на рас-
пространение или биомассу рыб в пределах сооб-
щества [13, 19–22, 24, 25].

Стремление к минимизации энергетических
трат для противодействия сносу вынуждает рыб
избирать местообитания с менее выраженным
воздействием течения. К ним относятся участки
за различными препятствиями (острова, остатки
древесной растительности, камни и т.д.) или, на-
оборот, плесы и ямы, за которыми или в которых
образуется гидравлическая тень – область отсут-
ствия или пониженных скоростей течения [5, 6].
Кроме того, пространственная структура распре-
деления рыб в потоке может определяться реогра-
диентным фактором [7, 8]. Высокая изменчивость
гидродинамических показателей потока обуслов-
ливает пространственные и временные изменения
в распределении речных рыб [17, 18, 23].

Биологическая трактовка причин и законо-
мерностей формирования скоплений рыб в русле

реки имеет важное теоретическое и практическое
значение. Оценка численности и пространствен-
ного распределения рыб в реках – сложнейшая
задача, для решения которой в наибольшей степе-
ни подходят методы с использованием гидроаку-
стической аппаратуры, но и они имеют определен-
ные ограничения. Для водотоков характерны за-
росли макрофитов и прибрежных кустарников,
обширные отмели и перекаты, резкие перепады
глубин, присутствие в толще воды значительных
концентраций воздушных пузырьков и различных
взвесей, которые затрудняют регистрацию рыб.
Часто из-за малых глубин в реках невозможно ис-
пользовать гидроакустическую аппаратуру верти-
кальной локации, что обусловливает необходи-
мость применения гидроакустических комплексов
горизонтального зондирования водной среды.

Цель работы – оценить численность и распре-
деление рыб на типичном для среднего течения
р. Хопер участке с использованием гидроакусти-
ческой аппаратуры.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования проводили в конце мая и конце
сентября 2014 г. в среднем течении р. Хопер в преде-
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лах Воронежской обл. Общая длина реки 1008 км,
площадь бассейна 61120 км2. Это самый крупный
приток р. Дон. Русло р. Хопер на изученном
участке сильно извилистое, шириной 60–100 м.
Глубина на перекатах в межень ≤0.3–0.5 м, на не-
которых плесах она достигает 5–10 м. Пойма об-
разована мягкими (суглинистыми и супесчаны-
ми) грунтами, из-за их подмыва образуются мно-
гочисленные отмели. В результате оползневых
процессов и сползания многолетних деревьев в
реку русло сильно закоряжено. Высокая скорость
течения вызывает постоянное движение песча-
ных грунтов в русле реки, поэтому закономерное
чередование перекатов и плесов отсутствует. С
этим связано и слабое развитие водной расти-
тельности в реке. На исследованном участке в
р. Хопер впадают реки Ворона, Карачан и Савала.
Негативное влияние на санитарное состояние вод
здесь оказывают стоки городов Борисоглебск и
Новохоперск [3].

Изучение механизмов формирования структу-
ры речных рыбных сообществ, требует разномас-
штабного подхода, который отражает иерархию
факторов, определяющих распределение гидро-
бионтов в естественных речных системах [10, 14,
16]. Одним из факторов, определяющих выбор
участка реки, было наличие на одной из его частей
режима особо охраняемой территории (государ-
ственный природный Хоперский заповедник). 

Участки р. Хопер в заповеднике  и за его
пределами  различались по морфометрии. Уча-
сток реки в пределах заповедника был сильно ме-
андрирован и однороден (коэффициент извили-
стости (к.и.) равен 1.87 по всей длине данного
участка). Участок реки вне заповедника был ме-
нее извилист (к.и. = 1.36), но неоднороден. Его
верхняя часть (5.8 из 9.1 км) имела сходную сте-
пень извилистости с участком в заповеднике
(к.и. = 1.86). Средняя часть (1.9 км) представляла
собой фактически прямой участок (к.и. = 1.02). В
нижней части (1.6 км, к.и. = 1.15) находились яма
глубиной >5 м и место впадения в р. Хопер ее пра-
вого притока – р. Савалы. По глубине и размерам
яма отличалась от плесов, которые встречались
на исследованном участке реки. 

На обоих участках были сходные скорости те-
чения (средняя скорость по руслу 0.28 м/с, на
стрежне до 0.8 м/с, ближе к берегу ≤0.15 м/с) и
форма донного рельефа (перекаты перемежались
с плесами). При этом глубина варьировала от 0.3
до 5.5 м, ширина – от 56 до 120 м. Характер зарас-
тания ‒ вдольбереговой, степень зарастания 1%,
грунт – песок.

Учитывая, что русло реки имеет развитое ме-
андрирование, исследовали различия в распреде-
лении рыб на поворотах русла и прямых участках.
Поскольку основная площадь реки занята пере-
катами и отмелями, перемежающимися плесами,

распределение рыб в зависимости от глубины
оценивали по двум категориям участков: мелко-
водные (глубина 1–2 м) и глубоководные (>2 м).
На исследуемом участке находятся две группы
островов, а также многочисленные вдольберего-
вые завалы из упавших в реку деревьев, за кото-
рыми образуется гидравлическая тень. Плотно-
сти скопления рыб в зонах гидродинамического
влияния указанных препятствий сравнивали со
средней плотностью рыб на остальной акватории
участка.

Значимым был и сезонный фактор. Исследо-
вания на выделенных участках проводили весной и
осенью (при снижении уровня воды в реке на 0.7 м).

Скорость течения по поперечному сечению
реки измеряли с помощью доплеровского профи-
лографа Sontek MiniADP, буксируемого на плаву-
чей платформе. Максимальная глубина профи-
лирования 6.2 м, разрешение ячейки профилиро-
вания 0.15–0.25 см.

При качественном анализе ихтиофауны исполь-
зовали сетные орудия лова. Молодь отлавливали
мальковой волокушей (длина 9 м, высота 1.5 м, ячея
в крыльях и кутке 4 мм), рыб старших возрастных
групп – ставными жаберными сетями (ячея 45 мм,
2 × 70 м – 1 шт.; 55 мм, 1.8 × 35 м – 1 шт.) и закид-
ным неводом (длина 24 м, ячея в крыльях 12 мм,
ячея в кутке 6 мм). После промеров рыб старших
возрастных групп отпускали в реку. Раннюю мо-
лодь фиксировали для видовой идентификации в
лабораторных условиях.

Гидроакустические исследования проводили
на участках в пределах Хоперского заповедника –
от с. Варварино (51°11.757′ с.ш., 41°43.116′ в.д.) 9 км
вниз по течению (51°10.049′ с.ш., 41°38.473′ в.д.) – и
за его пределами – от г. Новохоперска (51°6.175′
с.ш., 41°2.168′ в.д.) 9 км вниз по течению реки – до
устья р. Савалы (51°6.782′ с.ш., 41°40.663′ в.д.) при
помощи малогабаритного научно-исследователь-
ского комплекса горизонтального зондирования
“PanCor” (ООО “Промгидроакустика”, Россия)
[2], установленного на надувной лодке. Рабочая
частота гидролокатора 455 кГц, направленность
одного луча антенны на уровне 6 дБ – 10°, шири-
на многолучевого сектора в плоскости веера лучей –
60°, максимальная дистанция регистрации одиноч-
ной рыбы – 20 м. Гидроакустические съемки вели,
двигаясь вниз по течению реки на постоянной ско-
рости (~2–2.5 м/с) моторной лодки с малошум-
ным электромотором, равномерными пилообраз-
ными галсами, двигаясь. Акваторию зондировали
в горизонтальном режиме, в плоскости, перпен-
дикулярной направлению движения в сторону
увеличения глубины [2, 11, 12]. Сетку галсов съе-
мок определяли с учетом характеристик рельефа
дна и изгибов русла. Из-за наличия обширных от-
мелей и сильной закоряженности реки эхосъемки
проводили только в светлое время суток. Разли-



44

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2019

ГЕРАСИМОВ и др.

чия в плотности скоплений рыб анализировали с
использованием непараметрического критерия
Манна–Уитни (W), поскольку распределение ис-
ходных данных в большинстве случаев суще-
ственно отличалось от нормального.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
При исследовании выделенного участка реки с

использованием сетных орудий лова обнаружено
13 видов рыб. В уловах мальковым неводом на
русле зарегистрирована молодь 10 видов рыб. Ос-
нову уловов составляли карповые. По численно-
сти доминировали лещ Abramis brama (L.) (32%),
плотва Rutilus rutilus (L.) (20) и густера Blicca bjo-
erkna (L.) (14). Уклейка Alburnus alburnus (L.) и
елец Leuciscus leuciscus (L.) присутствовали в русле
и в затонах (7 и 8% соответственно). В затонах
преобладала молодь плотвы (78%). Из других се-
мейств в русле реки присутствовала только мо-
лодь окуня Perca fluviatilis L. (7%), в затонах – щу-
ки Esox lucius L. (4%). Из рыб старших возрастов в
уловах ставными сетями в русле реки отмеченo
шесть видов: лещ (33%), густера (20%), окунь
(20%), щука (13%), плотва (7%), в том числе и по-
дуст Chondrostoma nasus (L.) (6%), молодь которо-
го отсутствовала в уловах малькового невода.

Ранее в 2005 г. при обследовании участка
р. Хопер в пределах Воронежской обл. в уловах
зарегистрировано 29 видов, преобладали уклейка
(40.6%), лещ (17.2%) и плотва (14.6%) [3]. Расхож-
дение в количестве обнаруженных в 2014 г. видов
с таковым в 2005 г. обусловлено гораздо меньшей
протяженностью исследованного участка и огра-
ниченным количеством притонений невода и по-
становок сетей. Тем не менее, все виды, доля ко-
торых в уловах 2005 г. была >2%, отмечены и в
2014 г., отсутствуют только относительно редкие
(<0.9%).

Сравнительный анализ распределения рыб
в заповеднике и за его пределами

В мае плотность рыб на участке в заповеднике
была в восемь раз выше, чем на сходной по мор-
фометрии верхней части участка вне заповедника
(0.84 ± 0.2 и 0.12 ± ± 0.04 экз./м2; W = 18150, p <
0.01). При этом на сравниваемых участках остава-
лись сходными коэффициенты вариации плотно-
сти (233 и 296% соответственно) и асимметрии
(32% на обоих участках), коэффициент эксцесса
был выше вне заповедника (102 против 87%). В
осенний период средняя плотность на участке вне
заповедника была ниже в 48 раз, чем на территории
заповедника (0.005 ± 0.002 и 0.24 ± 0.07 экз./м2; W
= 10987, p < 0.01). Относительным сходством на
обоих участках отличались коэффициенты вариа-
ции плотности (КВП) (305 и 325% соответственно),
значения коэффициентов асимметрии (КА) (42 и

32% соответственно) и коэффициент эксцесса
(КЭ) (127 и 103% соответственно).

Сравнение плотности рыб в районе упавших в
реку деревьев с таковой на прилегающей к нему
территории не показало достоверных различий.
Единственное обнаруженное отличие в мае – на за-
коряженных участках (в пределах заповедника) от-
мечена тенденция к снижению доли рыб с размера-
ми <8 см и повышению таковой с размерами >14 см.

Распределение рыб на участке
в пределах Хоперского заповедника

Русло реки в пределах Хоперского заповедника
сильно меандрировано, крутые повороты реки че-
редуются с относительно короткими прямыми
участками. Весной средние плотности скоплений
на поворотах русла достигали 1.07 ± 0.32 экз./м2,
на прямых участках – 0.43 ± ± 0.14 экз./м2 (W =
17226, p < 0.05). На прямых участках и поворотах
были сходными КВП (208 и 216% соответствен-
но), КА (20 и 21% соответственно) и КЭ (47 и 48%
соответственно). Зарегистрировано почти дву-
кратное достоверное превышение плотности рыб
на глубоководных участках по сравнению с мел-
ководными (1.14 ± 0.38 и 0.62 ± 0.20 экз./м2 соот-
ветственно; W = 13916, p < 0.01), при этом КВП
(235 и 216% соответственно), КА (22 и 19%) и КЭ
(41 и 43%) были высокими и сходными.

Осенью при снижении уровня воды в реке ха-
рактер распределения рыб изменился. Плотность
скопления рыб значительно уменьшилась, по
сравнению с таковой в весенний период (0.84 ±
± 0.20 и 0.24 ± 0.07 экз./м2 соответственно; W = 35 ±
± 251, p < 0.01), увеличились КВП (до 305%), КА
(до 42%) и КЭ (до 127%).

Кроме того, возросла разница между средней
плотностью скоплений на поворотах русла реки
(0.47 ± 0.16 экз./м2) и на прямых участках (0.055 ±
± 0.018 экз./м2) (W = 25516, p<0.01). КВП факти-
чески не изменились (248 и 220% соответственно)
на этих участках, но значения КА на прямых
участках превысили таковые на поворотах почти
в два раза (30 и 18% соответственно), а КА – в три
раза (96 и 33% соответственно).

Сохранилось двукратное достоверное превы-
шение плотности рыб на глубоководных участках
по сравнению с мелководными (0.33 ± 0.13 и 0.15 ±
± 0.07 экз./м2 соответственно; W = 21573, p < 0.01).
КВП рыб на мелководных участках превысил та-
ковой на глубоководных (361 и 262% соответ-
ственно), КА на мелководных участках стал почти
в два раза больше, чем на глубоководных (44 и
22% соответственно), а КА – в четыре раза (207 и
49% соответственно).

На одном из прямых участков реки по течению
располагались два острова, один за другим на рас-
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стоянии 22 м. В мае плотность рыб в проливе
между островами (0.61 ± 0.18 экз./м2) и на рассто-
янии 100 м от второго острова (0.85 ± 0.24 экз./м2)
достоверно превышала среднюю плотность рыб
на прямых участках реки (W = 15648, p < 0.05; W =
14315, p < 0.05 соответственно). Осенью с пони-
жением уровня воды в реке, скопления рыб за
островами исчезли, и их плотность уже не отлича-
лась от средней на этом участке (W = 18126, p =
= 0.43).

Распределение рыб на участке
за пределами заповедника

Анализ распределения рыб на участке реки вне
заповедника проводили отдельно для каждой из
трех выделенных частей.

Весной плотность рыб на сильно меандриро-
ванной верхней части участка почти не отличалась
от таковой на относительно прямом среднем участ-
ке (0.11 ± 0.04 и 0.13 ± 0.05 экз./м2; W = 12297, p <
< 0.05 соответственно). КВП был больше в средней
части (297 и 182% соответственно), а КА и КЭ – в
верхней части (32 и 17%, 101 и 48% соответствен-
но). Плотности рыбы в верхней и нижней частях
участка различались в 3 раза (0.11 ± 0.04 и 0.31 ±
± 0.11 экз./м2; W = 14134, p < 0.01 соответствен-
но). КВП (297 и 164% соответственно), КА (32 и
16%) и КЭ (101 и 47%) были больше в верхней ча-
сти. Плотности рыбы в средней и нижней частях
участка также отличались почти в три раза (0.13 ±
± 0.05 и 0.31 ± 0.11 экз./м2; W = 5738, p < 0.01 со-
ответственно), но КВП (182 и 164%), КА (17 и 16%)
и КЭ (48 и 47%) были почти одинаковыми.

Плотность скоплений осенью значительно
уменьшилась по сравнению с таковой в мае. Так,
в верхней части участка средняя плотность сни-
зилась более чем в 20 раз (до 0.005 ± 0.002 экз./м2;
W = 1664, p < 0.01), при этом КВП увеличился (до
325%), а КА и КЭ остались на прежнем уровне
(32 и 103% соответственно). В средней части
участка плотность уменьшилась более чем в
40 раз (до 0.003 ± 0.001 экз./м2; W = 54, p < 0.01), а
КВП (152%), а КА (15%) и КЭ (45%) остались по-
чти одинаковыми. Только в нижней части участ-
ка снижение плотности было недостоверным (до
0.26 ± 0.10 экз./м2; W = 2 610, p < 0.21), но КВП
увеличился (203%), а КА (13%) и КЭ (29%) уменьши-
лись. Плотности рыб на верхнем и среднем участках
осенью также достоверно не различались между со-
бой (0.005 ± 0.002 и 0.003 ± 0.001 экз./м2; W = 7647,
p < 0.01 соответственно), а в нижней части участ-
ка она увеличилась в ~50 раз (0.26 ± 0.10 экз./м2;
W = 5069, p < 0.01).

Весной на поворотах плотность рыб была зна-
чительно выше (0.35 ± 0.22 экз./м2), чем на пря-
мых участках (0.09 ± 0.02 экз./м2) (W = 6858,

p < 0.05). По сравнению с прямыми участками на
поворотах были выше КВП (136 и 455% соответ-
ственно), КА (58 и 16%) и КЭ (318 и 30%). Осенью
достоверных различий между плотностью рыб на
поворотах русла (0.07 ± 0.04 экз./м2) и прямых
участках (0.06 ± 0.04 экз./м2) не наблюдалось
(W = 12013, p = 0.13). КВП стали сходными (437 и
399% соответственно), уменьшились и различия
между КА (39 и 29% соответственно) и КЭ (161 и
101% соответственно).

Весной плотность рыб на глубоководных
участках была достоверно выше, чем на мелко-
водных (0.18 ± 0.05 и 0.07 ± 0.02 экз./м2; W = 2042,
p < 0.01 соответственно). При этом значения КВП
(222 и 178% соответственно), КА (29 и 26%) и КЭ
(95 и 100%) были сходными. Достоверные разли-
чия плотности рыб на глубоководных участках и в
яме, расположенной при впадении р. Савалы, от-
сутствовали (0.18 ± 0.05 и 0.17 ± 0.06 экз./м2; W =
= 12045, p < 0.11 соответственно). Однако КВП
(222 и 102% соответственно), КА (29 и 5%) и КЭ
(95 и 8%) на глубоководных участках значительно
превышали таковые на мелководных. На мелко-
водных участках плотность рыб была достоверно
ниже, чем в яме (0.07 ± 0.02 и 0.17 ± 0.06 экз./м2;
W = 2945, p < 0.01 соответственно), но КВП (178 и
102%), КА (26 и 5%) и КЭ (100 и 8%) были значи-
тельно выше.

Осенью после понижения уровня в реке, плот-
ности рыб на глубоководных (0.03 ± 0.02 экз./м2)
и мелководных участках (0.01 ± 0.005 экз./м2) до-
стоверно не различались (W = 10002, p = 0.59).
При этом плотность рыб в яме достоверно превы-
шала таковую на глубоководных участках (0.37 ±
± 0.19 экз./м2; W = 6288, p = 0.01). В ряду мелко-
водные, глубоководные участки и яма зарегистри-
ровано снижение КВП (443, 345 и 176% соответ-
ственно), КА (40, 22 и 8%) и КЭ (188, 55 и 13%). На
средней части участка располагались три острова, за
которыми весной образовались скопления рыб со
значительно более высокой средней плотностью
(1.19 ± 0.15 экз./м2) и со сравнительно низким
КВП (96.6%), чем на всей остальной акватории
р. Хопер. Осенью скопления за островами исчез-
ли, и плотность рыб за ними уже не отличалась от
средней на этом участке.

Размерный состав рыб
По результатам гидроакустической съемки

выявлен размерный состав рыб на исследованных
участках (рис. 1а и 1в). В заповеднике и за его пре-
делами соотношение размерных групп было
сходным: доминировали группы 4–6 см, следую-
щие по численности группы были особи длиной
3, 8 и 10 см (весной – ранняя молодь и годовики,
осенью – сеголетки и двухлетки). Сезонные из-
менения на обоих участках заключались в отсут-
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ствии осенью особей из размерных групп <2 и >40
см (рис. 1). В размерную группу <2 см входила
ранняя молодь от нереста весенне-нерестующих
рыб в данном году, к осени подросшая молодь пе-
решла в более крупную размерную группу. Раз-
мерная группа >40 см, по-видимому, была пред-
ставлена производителями, зашедшими в р.
Хопер для нереста и скатившимися после его
окончания.

Плотность рыб всех выделенных размерных
групп на участке в пределах заповедника (рис. 1б)
значительно превосходила плотность таковых на
участке вне заповедника (рис. 1г). Осенью сниже-
ние плотности наблюдалось на обоих участках и
для всех размерных групп: у особей размером 4–
10 см в среднем в 4 раза, >14 см – в 2 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Сравнение численности рыб показало, что при

приблизительно сходной площади водной по-
верхности участков общая численность рыб вес-
ной и осенью в Хоперском заповеднике была зна-
чительно выше таковой за его пределами (табл. 1).
Подобное соотношение сохранилось и осенью
после снижения плотности рыб всех размерных
групп на обоих участках, обусловленного скатом

части молоди и производителей после окончания
нерестового периода. В отличие от показателей
плотности характер распределения рыб на обоих
участках был сходным, на что указывают относи-
тельно небольшие различия между участками в
весенних и осенних значениях КВП, КА и КЭ.

Более высокие плотности рыб в пределах запо-
ведника объясняются более ограниченным нега-
тивным антропогенным воздействием на рыбное

Таблица 1. Площадь (м2), средняя плотность (экз./м2),
численность (экз.) рыб на исследованных участках р.
Хопер в 2014 г.

Примечание. Над чертой – весной, под чертой – осенью.

Показатель
Участок реки

в заповеднике вне заповедника

Площадь

Средняя плотность

Численность

1179 084
1179 000

1470 900
1470 911

0.84
0.24

0.12
0.005

990 430
282960

176509
7355

Рис. 1. Размерный состав (а, в, %) и плотность (б, г, экз./м2) рыб различных размерных групп по результатам гидро-
акустических съемок на участках р. Хопер в заповеднике (а, б) и вне его (в, г): 1 – 29–30 мая 2014 г., 2 – 22–23 сент. 2014 г.
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население реки – в первую очередь отсутствием ле-
гальной и нелегальной добычи рыбы. Возможно,
что определенное влияние оказывает и санитарное
состояние вод. Крупный населенный пункт, стоки
которого могли бы влиять на качество среды на
участке в пределах заповедника (г. Борисоглебск),
расположен в 51 км выше по течению. Участок
же, находящийся вне заповедника, начинается
непосредственно в черте г. Новохоперска.

Сезонные изменения на участке в пределах за-
поведника сопровождались более чем трехкрат-
ным снижением плотности рыб. При этом увели-
чился КВП и значения КА и КЭ, что свидетель-
ствует о возрастании доли скоплений рыб с
низкой плотностью. На участке вне заповедника
осеннее снижение плотности было более значи-
тельным, но не сопровождалось изменениями в
распределении рыб. Исключением стала его ниж-
няя часть с ямой, в которой на фоне обмеления
реки не было отмечено достоверного снижения
плотности, а уменьшение значений КА и КЭ ука-
зывало на увеличение плотности отдельных скоп-
лений рыб в яме.

Положительную связь плотности рыб с глуби-
ной речного русла подтверждало и сравнение рас-
пределения рыб на перекатах и плесах в пределах
заповедника, где весной и осенью плотность рыб
на глубоководных участках была больше, чем на
мелких. Но если весной КВП, КА и КЭ на мелко-
водных и глубоководных участках были сходны-
ми, то осенью после понижения уровня воды в
реке, они значительно повысились на мелково-
дье, что указывает на возрастание варьирования
плотности и увеличение доминирования скопле-
ний с низкой плотностью.

На участке вне заповедника плотность рыб на
плесах и в яме в весенний период была сходной,
но достоверно отличалась от плотности на мелко-
водных участках. При этом КВП, КА и КЭ на глубо-
ководных и мелководных участках были фактиче-
ски равными, но значительно превышали соответ-
ствующие показатели в яме. Осенью достоверной
разницы между плотностью рыб на глубоководных
и мелководных участках не наблюдалось. Плот-
ность рыб в яме вдвое увеличилась относительно
весенней и достоверно отличалась от плотности
рыб на других участках реки. КВП, КА и КЭ на
глубоководных и мелководных участках значи-
тельно увеличились, а в яме остались на весеннем
уровне.

Следовательно, осенью, в связи со значитель-
ным снижением уровня воды в реке, рыбы кон-
центрировались в основном на глубоких участках
русла, создавая относительно плотные скопления
с более низким КВП и низкими положительными
значениями КА и КЭ. На обширных мелководьях
скопления рыб характеризовались большим ко-
эффициентом вариации. Высокие и положитель-

ные значения КА и КЭ указывали на преоблада-
ние здесь скоплений рыб с низкой плотностью.

Более глубокие участки реки в условиях значи-
тельных колебаний уровня воды представляют
собой местообитания с более стабильными усло-
виями окружающей среды, чем мелкие [4, 19].
Образующаяся здесь гидравлическая тень (низ-
кая скорость течения и отсутствие реоградиента)
способствует минимизации энергетических трат
на сопротивление течению [5, 6]. На прямых
участках русла с переменной глубиной высокие
скорости наблюдаются только на перекате, а в
углублениях дна до и после переката скорости те-
чения в 2–3 раза меньше (рис. 2в). Кроме того, в
большинстве рек с быстрым течением планктон
почти отсутствует и основным источником пищи
для многих рыб служат донные беспозвоночные.
При этом большое значение имеет дрифт бентос-
ных организмов, которые перемещаются речным
потоком вниз по течению [1]. При отборе проб
дрифта на плесах среди дрейфующих организмов
отмечена значительная доля беспозвоночных,
обычно обитающих на перекатах [1], т.е. плесы
играют роль ловушек для организмов, сносимых с
участков с быстрым течением. Минимизации энер-
гетических трат на сопротивление течению и более
высокое обилие кормовых организмов способству-
ют образованию скоплений рыб на плесах.

Пространственная структура распределения
рыб в потоке определяется реоградиентным фак-
тором. Рыбы в основном приурочены к участкам
пониженных скоростей на периферии оси стоко-
вого течения (<15 см/с для рео-лимнофильных
рыб) [8]. Высокие градиенты скорости (зоны сгу-
щения изотах) способствуют сжатию скоплений,
а размытые градиенты скорости (зоны разреже-
ния изотах) – диффузии скоплений [8]. Особенно
выражены реоградиентные условия на поворотах
русла, что обусловлено смещением области мак-
симальных скоростей течения воды относительно
геометрической оси русла реки [7] в сторону
внешнего берега излучины (см. рис. 2а).

Весной в пределах заповедника и вне его сред-
ние плотности скоплений на поворотах русла до-
стоверно превышали таковые на прямых участ-
ках. КВП, КА и КЭ были близкими по значению.
Вне заповедника эти показатели существенно
превышали таковые на поворотах, где чаще
встречались скопления с высокой плотностью.
На поворотах образующийся реоградиент (рис. 2а)
способствовал распределению рыб в соответ-
ствии с избираемыми ими скоростями течения,
это приводило к уплотнению скоплений, как и
наиболее интенсивный дрифт на участках рек, где
скорость потока выше [1, 4]. Следовательно, ры-
бы должны “оптимизировать” свое положение в
потоке в соответствии со скоростью потока и
обилием дрифта. На обширных песчаных перека-
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Рис. 2. Распределение скоростей (cм/c) течения по поперечному сечению реки р. Хопер на разрезах по данным про-
филографа: а – на повороте русла, б – через плес на прямом участке, в – через перекат и плес, г – перекат в условиях
низкого уровня. По оси ординат – глубина (м).
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тах и плесах, занимающих на прямых участках
всю ширину русла (рис. 2б и 2г) происходит раз-
мытие реоградиента, т.е. скорости течения по
всей ширине русла одинаковые. Это приводит к
диффузии скоплений и, соответственно, к сни-
жению диапазона колебаний их плотности.

Осенью в пределах заповедника на фоне сни-
жения общей плотности рыбных скоплений уве-
личилась разница между средней плотностью
скоплений на поворотах и на прямых участках.
Вне заповедника, где общее снижение плотности
было более значительным, достоверная разница
между плотностями отсутствовала. При этом
КВП, КА и КЭ на прямых участках приблизились
к значениям этих показателей на поворотах русла
или превысили их. Выявленные изменения обу-
словлены снижением уровня реки из-за умень-
шения стока, что привело к снижению скорости
потока и сглаживанию реоградиента на поворо-
тах русла (рис. 2г) и, как следствие, к диффузии
скоплений.

Наличие в русле реки островов также способ-
ствовало образованию реоградиента от нулевых
скоростей в их гидравлической тени и до макси-
мума в обтекающем потоке, что привело к пере-
распределению скоплений рыб в потоке в соот-
ветствии с избираемыми скоростями течения и
плотностью организмов дрифта. Весной при бо-
лее высоких уровне и скоростях течения плот-
ность скоплений рыб за островами была досто-
верно выше и со сравнительно низким КВП
(96.6%), чем на остальной акватории реки. Осе-
нью со снижением уровня и скорости течения
скопления рыб за островами исчезли – плотность
рыб за ними не отличалась от средней плотности
на остальной прилегающей акватории, что было
обусловлено диффузией скоплений в результате
размытия реоградиента.

Упавшие в реку деревья в условиях быстрого
течения также создавали гидравлическую тень,
однако, достоверной разницы в плотности рыб в
районе упавших в реку деревьев с таковой на
прилегающей акватории не обнаружено. По-
скольку наряду с абиотическим факторами, био-
тические взаимодействия также могут оказывать
заметное влияние на структуру речных рыбных
сообществ [15], причина может заключаться в от-
пугивающем влиянии хищников. Так, хищники-
засадчики [9] щука и окунь (13.3 и 20% численно-
сти рыб в сетных уловах в русле р. Хопер соответ-
ственно) в условиях крайне низкой степени за-
растания русла вынуждены использовать в каче-
стве укрытий стволы упавших в воду деревьев.
Это отпугивает многочисленную молодь рыб от
таких биотопов, препятствуя образованию здесь
плотных скоплений. Подтверждением может слу-
жить то, что доля рыб с размерами <8 см на зако-
ряженных участках ниже, чем в среднем по реке,

а с размером >14 см – выше, т.е. эти участки выби-
рают хищники и крупные мирные рыбы из-за свое-
го размера недоступные хищникам, численность
которых в реке меньше, чем рыб с размерами <8 см.

Выводы. Плотность рыб на участке реки в пре-
делах заповедника была всегда выше, чем за его
пределами, что объясняется отсутствием легаль-
ной и менее интенсивной нелегальной добычи
рыбы. Все исследованные гидрофизические фак-
торы оказывали влияние на пространственное
распределение рыб. На всем протяжении иссле-
дованного участка реки средние плотности скоп-
лений на поворотах русла и на участках с острова-
ми были достоверно выше, чем на прямых участ-
ках и участках без островов, что определялось
особенностями реоградиентных условий. Осен-
ние изменения в распределении рыб сопровожда-
лись более чем трехкратным снижением их плот-
ности, связанным со скатом рыб. При осеннем
снижении уровня воды разница в плотности
скоплений рыб на участках русла с разной степе-
нью меандрирования увеличилась, но на боль-
шинстве прямых участков скопления рыб исчез-
ли полностью. Осенью со снижением уровня и
скорости течения не стало плотных скоплений
рыб за островами – в этот период плотность не
отличалась от средней на остальной прилегаю-
щей акватории, что было обусловлено диффузией
скоплений в результате размытия реоградиента.
Возросла разница в плотности на участках с раз-
ной глубиной. Положительная связь плотности
рыб с глубиной речного русла объясняется тем,
что более глубокие участки реки в условиях зна-
чительных колебаний уровня воды представляют
собой местообитания с более стабильными и бла-
гоприятными условиями окружающей среды,
чем мелкие места.

Работа выполнена в рамках темы государствен-
ного задания № г/р АААА-А18-118012690102-9.
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Fish Distribution in the Middle Course of Large Lowland River
under the Effect of Hydrophysical Factors

Yu. V. Gerasimova, *, E. S. Borisenkob, M. I. Bazarova, I. A. Stolbunova, and A. I. Tsvetkova

aPapanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, 152742 Russia

bSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russia 119071 Moscow, Leninsky pr., 33
*e-mail: gu@ibiw.yaroslavl.ru

This study conducted using a horizontal-beam echo sounder investigates the spatial distribution of fish in two
parts of the Hopper River. Two sections of the river (9 km long each) in a nature reserve and ouside it have
been studied. Within these sections, fish densities in the river bed stretches with different degrees of mean-
dering and depths have been compared and the effect of islands and accumulations of woody debris on fish
distribution investigated. This study was carried out in late spring (high water) and fall (low water level). It is
shown that during the high water period all the factors under study influence the spatial distribution of fish.
As the water level drops the difference in densities of fish accumulations decreases in stretches with different
degrees of meandering as well as in those with and without islands, but increases in parts of the river with dif-
ferent depths. The density of fish in the river section within the reserve is always higher than outside it.

Keywords: river, hydroacoustics, degree of meandering, depth, fish distribution
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