
ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2019, том 59, № 2, с. 204–215

204

МИГРАЦИИ МОЛОДИ РЫБ В ЗАРЕГУЛИРОВАННЫХ РЕКАХ.
РОЛЬ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ БАРЬЕРОВ

© 2019 г.   Д. С. Павлов1, *, В. Н. Михеев1, В. В. Костин1

1Институт проблем экологии и эволюции РАН – ИПЭЭ РАН, Москва, Россия
*E-mail: acad.pavlov@gmail.com

Поступила в редакцию 13.07.2018 г.
После доработки 13.07.2018 г.
Принята в печать 13.07.2018 г.

Представлены результаты анализа ранее опубликованных данных по характеристикам покатной
миграции молоди карповых (Cyprinidae) и окунёвых (Percidae) рыб в р. Волга и водохранилищах
Иваньковское, Волгоградское и Цимлянское. Установлено, что при зарегулировании реки модифи-
кации миграций молоди речных видов рыб в первую очередь происходят за счёт трансформации
гидрофизической и морфологической структуры водотока, создающей иную биотопическую карти-
ну, влияющую на разные стороны жизнедеятельности рыб, включая миграционное поведение. В от-
личие от естественной реки, в которой условия, определяющие характеристики покатной мигра-
ции, меняются постепенно от верховьев к низовьям, в зарегулированной реке формируются эколо-
гические барьеры – водохранилище и плотина, существенно меняющие эти условия. Ведущую роль
в формировании этих барьеров и регуляции покатной миграции играют морфологическая слож-
ность водоёма и интенсивность водообмена. Эти факторы работают как в масштабе всего водохра-
нилища, так и в масштабе локальных биотопов, в которых проходит покатная миграция, и эффек-
тивно действуют поведенческие механизмы. Синэргический эффект этих факторов (высокий ин-
декс развётвленности водохранилища при низком водообмене) может снижать интенсивность
эмиграции молоди рыб из водохранилища на несколько порядков.
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Нарушение миграций рыб – одно из самых се-
рьёзных экологических последствий зарегулиро-
вания рек. Наибольшее внимание привлекает пре-
рывание нерестовых миграций рыб вверх по реке
вследствие строительства плотин. Пространствен-
но-временные закономерности нерестовых ми-
граций, поведение мигрантов и разработка кон-
струкций для пропуска рыб через плотины – ос-
новные направления исследований по экологии
миграций рыб в зарегулированных реках (Pavlov,
1989; Larinier, 2002; Noonan et al., 2012).

Покатная миграция молоди вниз по реке явля-
ется не менее важной частью жизненного цикла
рыб, обеспечивающей расселение (Шмидт, 1947;
Harden Jones, 1968; Павлов, 1979; Pavlov, 1994;
Павлов и др., 2007), освоение новых пищевых ре-
сурсов (Шмидт, 1947; Pavlov et al., 2008; Janac et al.,
2013), обмен генами (Fuiman, Cowan, 2003), избега-
ние конкуренции (Humphries, 2005) и повышение
устойчивости сообщества (Roberts et al., 2013). В от-
личие от миграций взрослых рыб (Brönmark et al.,
2014) покатная миграция молоди рассматрива-

лась как преимущественно пассивный процесс с
малозначительным вкладом поведения (Павлов,
1979; Corbett, Powles, 1986; Wolter, Sukhodolov,
2008). Положение существенно изменилось в по-
следние два десятилетия, когда поведение мигри-
рующей молоди рыб и мелкомасштабная гидрав-
лическая структура потока оказались в центре
внимания экологов (Pavlov et al., 2000, 2008; Пав-
лов и др., 2007; Schludermann et al., 2012; Павлов,
Скоробогатов, 2014; Lechner et al., 2016). Поведе-
ние молоди рыб в период покатной миграции
оказалось сложно организованным, предсказуе-
мым и в высокой степени адаптированным к гид-
равлической структуре и морфологии реки (Pav-
lov et al., 2008; Lechner et al., 2014, 2017; Pavlov,
Mikheev, 2017). Создание плотин и водохранилищ
резко меняет гидравлическую и биотопическую
структуру реки. Вместо речного русла, где рези-
дентный (прибрежная зона) и миграционный
(транзитный поток) биотопы тесно связаны друг
с другом, появляются два не характерных для ре-
ки физических объекта – обширное водохрани-
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лище с прибрежным мелководьем и открытой ча-
стью со слабо выраженными течениями и при-
плотинный участок с водозабором и потоком,
выносящим мигрантов за пределы водохранили-
ща (эмиграция).

Как изменившаяся структура реки влияет на
условия реализации и пространственно-времен-
ные характеристики покатной миграции молоди
рыб? Потамодромные (речные) рыбы могут за-
вершить жизненный цикл, не покидая водохра-
нилища. Среди них есть реофильные виды, рас-
пространение которых в зарегулированных реках
ограничивается верховьями реки и притоками.
Протяжённость покатной миграции и вероят-
ность попадания в приплотинный плёс у таких
видов невелика. Молодь других рыб, таких как
щука Esox lucius и краснопёрка Scardinius eryth-
rophthalmus, тесно связана с прибрежными биото-
пами, редко оказывается в пелагиали водохрани-
лища (Павлов и др., 1981, 1999) и поэтому практи-
чески не попадает в приплотинные водозаборы.
Основную массу покатников среди речных рыб
составляют эврибионтные представители карпо-
вых (Cyprinidae) и окунёвых (Percidae) рыб, оби-
тающие как в прибрежье, так и в пелагиали водо-
хранилищ (Павлов и др., 1981, 1999).

Попадание молоди рыб в водозаборы ГЭС
приводит к их массовой гибели и эмиграции, т.е.
миграции за пределы системы – водохранилище с
притоками. Это зависит от двух групп факторов:
структуры биотопов и течений в озёрной части
водохранилища; структуры биотопов и течений
вблизи плотины (Павлов и др., 1999). В озёрной
части при благоприятных условиях нагула рыбы
могут надолго задерживаться в прибрежных рези-
дентных биотопах. Если они выходят в открытую
часть водохранилища (миграционный биотоп), то
вероятность их попадания в приплотинный уча-
сток, водозаборы ГЭС и водосбросы возрастает.

Мы предполагаем, что эмиграция молоди рыб
увеличивается при уменьшении сложности мор-
фологической структуры водохранилища и уве-
личении водообмена. В период наиболее интен-
сивной покатной миграции молоди её параметры
зависят как от локальных (мелкомасштабных) со-
бытий, происходящих в пределах суток, так и от
макромасштабных процессов, формирующих се-
зонную динамику миграции и охватывающих все
водохранилище. Поведение рыб играет наиболее
существенную роль в мелкомасштабных процес-
сах (Михеев, 2006; Павлов и др., 2007; Pavlov et al.,
2008). В реке мы наблюдаем максимальную кон-
центрацию мигрантов в потоке ночью и почти
полное отсутствие днём (Павлов, 1979; Павлов
и др., 2007; Павлов, Скоробогатов, 2014). Что
происходит в водохранилище, где течения слабо
выражены, а гидравлические градиенты гораздо
менее резкие и более протяжённые? Меняется ли

суточная динамика покатной миграции в водо-
хранилище по сравнению с рекой и как эти изме-
нения отражаются на сезонной динамике покат-
ной миграции и численности мигрантов, выноси-
мых из водохранилища?

Цель работы – исследовать роль интенсивно-
сти водообмена и морфологической сложности
водоёма в регулировании эмиграции молоди рыб
из водохранилищ, а также сравнить условия реа-
лизации покатной миграции молоди рыб в реке и
водохранилище. Мы предлагаем гипотезу о фор-
мировании экологических барьеров, возникаю-
щих при зарегулировании рек, и анализируем их
влияние на характеристики покатной миграции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изучение и ранжирование факторов, влияю-

щих на покатную миграцию, можно вести в двух
направлениях: 1) накопление материалов на как
можно большем числе объектов с широким спек-
тром условий и последующим упорядочением
(ранжированием) выявленных факторов (Павлов
и др., 1999); 2) проверка конкретных рабочих ги-
потез на небольшом числе однородных объектов,
различающихся по нескольким априори выде-
ленным признакам. Второй подход требует нали-
чия сравнимых комплексов данных о параметрах
покатной миграции и условиях её реализации.
Такие данные, прошедшие необходимую обра-
ботку и первичный анализ и пригодные для мета-
анализа, направленного на выявление ключевых
факторов, были взяты из ряда наших публика-
ций, посвящённых покатной миграции молоди
рыб в наиболее подробно изученных речных си-
стемах европейской части России. Таким обра-
зом, основной методический подход данной ра-
боты заключается в новом анализе уже опублико-
ванных наших материалов (Павлов и др., 1981,
1999; Костин, 2014).

Натурные и экспериментальные исследования
пространственных и временных закономерно-
стей покатной миграции молоди речных рыб про-
водили в верховьях р. Волга и водохранилищах
европейской части России: Иваньковском
(р. Волга, 1979–1980 и 1989–1990 гг.), Волгоград-
ском (р. Волга, 1990–1991 гг.) и Цимлянском
(р. Дон, 2005 г.). Выбранные водохранилища раз-
личаются по интенсивности водообмена и мор-
фологической сложности. Данные, необходимые
для оценки сезонной и суточной динамики по-
катной миграции, распределения молоди рыб в
миграционных и резидентных биотопах, интен-
сивности эмиграции рыб из водохранилища, а
также гидрофизические и топографические ха-
рактеристики были получены на единой методи-
ческой основе, подробно изложенной ранее
(Павлов и др., 1981, 1999; Костин, 2014). Главное
внимание уделено количественным аспектам ми-
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грации молоди двух групп речных рыб – карпо-
вых (Cyprinidae) и окунёвых (Percidae).

Молодь рыб, мигрирующую в потоке воды,
ловили коническими сетями, которые размеща-
ли вдоль поперечных разрезов или вертикальны-
ми сериями соответственно условиям и задачам
исследования. Экспозиция обычно составляла
10–30 мин в зависимости от концентрации рыб и
количества взвеси в воде. Сезонную динамику
покатной миграции изучали круглогодично (два
раза в месяц); наиболее подробно в период с мая
по сентябрь (четыре раза в месяц). При изучении
суточной динамики покатной миграции пробы
обычно отбирали каждые 1–2 ч. В открытой части
водохранилища со слабым стоковым течением
молодь ловили путём траления с помощью кони-
ческих сетей на разных горизонтах. Детальное
описание объёма материала, методов сбора, фик-
сации и обработки проб молоди рыб в реке, от-
крытой части, приплотинном плёсе и нижнем
бьефе водохранилища приводится в ряде публи-
каций (Павлов и др., 1981, 1999). Концентрацию
мигрирующих рыб выражали числом особей в
1000 м3. При сравнении кривых суточной и сезон-
ной динамики покатной миграции концентра-
цию рыб выражали в процентах от максимума.
Методы экспериментальных исследований ми-
грационного и резидентного поведения личинок
рыб в реках изложены в работе Павлова с соавто-
рами (2007).

Морфологическую сложность водохранилищ
рассматривали в масштабе всего водохранилища
и в масштабе отдельных биотопов. В первом слу-
чае это количественная оценка разветвлённости
затопленного участка речной сети; во втором –
соотношение резидентных и миграционных био-
топов, а также транзитной зоны между ними. Для
оценки разветвлённости затопленного участка
речной сети рассчитывали индекс разветвлённо-
сти (I) по формуле: I = C/R, где C – общая длина
затопленных участков притоков реки, R – длина
затопленного участка русла реки. Данные для
расчётов взяты из схем водохранилищ (Павлов
и др., 1999).

Исследования эмиграции рыб из Иваньков-
ского и Волгоградского водохранилищ продол-
жались 14–15 мес. и захватывали два летних сезо-
на, поэтому при расчёте годовой численности
эмигрантов данные в перекрывающиеся летние
съёмки усредняли. Такое усреднение было оправ-
дано, поскольку оценки численности мигрантов,
полученные в разные годы, различались не более
чем на 20%.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Эмиграция рыб из водохранилища.
Роль интенсивности водообмена

и морфологической сложности водоёма

Динамика численности и продуктивность по-
пуляций рыб в водохранилищах зависят не только
от условий нереста и нагула, но и от интенсивно-
сти эмиграции рыб через водозаборы приплотин-
ного плёса. Первым приближением к оценке ро-
ли покатной миграции в экологии популяций и
экосистемы зарегулированной реки может слу-
жить сравнение параметров миграции из водо-
хранилищ одной климатической зоны, близких
по размерам и составу рыбного населения, но
различающихся по отдельным факторам, предпо-
ложительно влияющим на параметры покатной
миграции. Как мы предположили выше, в мас-
штабах всего водохранилища такими факторами
могут быть интенсивность водообмена и морфо-
логическая сложность водохранилища. На важ-
ность первого фактора указывает отрицательная
корреляция между интенсивностью водообмена
и биомассой рыб в пелагиали водохранилищ Вол-
ги и Камы (Pavlov, Vilenkin, 1989). Роль морфоло-
гической сложности водохранилища в регуляции
покатной миграции не исследовали, но отдель-
ные локальные эффекты биотопической неодно-
родности в миграционном поведении молоди
рыб (Pavlov et al., 2008; Lechner et al., 2016; Pavlov,
Mikheev, 2017) позволяют предположить, что мак-
ромасштабная неоднородность среды может су-
щественно влиять на эмиграцию речных рыб за
пределы водохранилища. Выбранные нами во-
дохранилища (Иваньковское, Волгоградское и
Цимлянское) близки по площади, расположе-
нию водозабора в плотине ГЭС и составу рыбно-
го населения, но значительно различаются по
коэффициенту годового водообмена (в 14 раз) и
морфологической сложности (в 61 раз) (таблица).

Самая высокая численность эмигрантов была
зарегистрирована в Волгоградском водохранили-
ще, из которого за год выносилось на несколько
порядков больше рыб, чем из близкого по площа-
ди Иваньковского водохранилища (таблица).
Важно подчеркнуть, что годовой коэффициент
водообмена Иваньковского водохранилища в 1.5
раза выше, чем Волгоградского. Очевидно, что
столь значительные различия в величине эмигра-
ции в большей степени связаны с другими факто-
рами, перекрывающими влияние водообмена. По
нашему мнению, одним из таких факторов служит
морфологическая сложность водохранилища, вли-
яющая не только на биотопическую структуру во-
доёма, но и на структуру течений, от которой в вы-
сокой степени зависят параметры покатной мигра-
ции. Индекс разветвлённости Иваньковского
водохранилища на два порядка выше, чем Волго-
градского. Мы предполагаем, что, несмотря на бо-
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лее интенсивный водообмен, сложная морфоло-
гическая и биотопическая структура Иваньков-
ского водохранилища эффективно препятствует
эмиграции молоди рыб. Меньше всего рыб эми-
грировало из Цимлянского водохранилища, су-
щественно отличающегося от Волгоградского как
по индексу разветвлённости (более чем на поря-
док), так и по водообмену (почти в 10 раз).

В Цимлянском водохранилище наблюдалась
самая высокая рыбопродуктивность (таблица).
Она в три раза превышала величины, полученные
для Волгоградского и Иваньковского водохрани-
лищ. Естественно предположить, что обилие мо-
лоди даже при довольно низком водообмене (в 10
раз ниже, чем в Иваньковском и Волгоградском
водохранилищах) должно приводить к эмиграции
из Цимлянского водохранилища всего лишь в
три–четыре раза более низкой, чем из двух других.
В действительности это различие гораздо больше:
эмиграция из Иваньковского водохранилища на
два порядка, а из Волгоградского на шесть поряд-
ков выше, чем из Цимлянского. Вероятно, низкая
эмиграция из Цимлянского водохранилища, обу-
словленная в первую очередь его морфологиче-
ской сложностью в сочетании с низким водооб-
меном, способствует снижению эмиграционной
убыли в популяциях и повышению общей рыбо-
продуктивности. Другими словами, эмиграция
молоди рыб из водохранилища – это не механи-
ческий вынос, интенсивность которого пропор-
циональна обилию молоди и величине водообме-
на, а многоступенчатый экологический процесс,
на который влияют не только характеристики
взаимодействий в приплотинном плёсе, но и во
всём водохранилище.

Экологические барьеры в зарегулированных реках
В естественных реках эволюционно сложив-

шееся поведение мигрирующей молоди даёт воз-

можность перемещаться из резидентного биотопа
в миграционный в тёмное время суток и возвра-
щаться с рассветом (Pavlov, Mikheev, 2017). В пе-
риод сезонного миграционного окна молодь кар-
повых и окунёвых рыб многократно совершает
такие суточные перемещения, мигрируя вниз по
течению до тех пор, пока не найдёт пригодный
для нагула участок реки. В зарегулированной реке
в ходе покатной миграции рыбы могут оказаться в
приплотинном плёсе, откуда значительная часть
мигрантов эмигрирует из водохранилища и теря-
ется для популяций. Пополнение популяций за
счёт нерестовых миграций из нижнего бьефа прак-
тически невозможно, если плотина не оснащена
эффективно работающим рыбопропускным со-
оружением. Таким образом, роль плотин как эко-
логического барьера для миграций рыб очевидна.
Гораздо менее очевидно действие и экологическая
роль другого барьера – самого водохранилища.
Выявление изменившихся условий, важных для
реализации покатной миграции, и характеристик
миграции в водохранилище – основная задача
этого раздела работы.

Чтобы понять механизмы контроля покатной
миграции в зарегулированной речной системе и
её роль в функционировании популяции, необхо-
димо сравнить характер миграции в реке и в водо-
хранилище, утратившем большинство черт лоти-
ческой системы, а также выявить факторы, опре-
деляющие изменчивость основных параметров
покатной миграции.

Водохранилище как экологический барьер. По-
катная миграция молоди рыб в реке представляет
собой циклический многоступенчатый процесс,
включающий в себя следующие фазы: выход ве-
чером из прибрежной зоны (резидентный био-
топ) в транзитный поток (миграционный био-
топ), перемещение ночью в транзитном потоке,
выход утром из потока в прибрежье, пребывание
большую часть суток в прибрежье (Lechner et al.,

Эмиграция молоди рыб из водохранилищ Волги и Дона (по: Павлов и др., 1999; Костин, 2014)

Примечание. * Приведены данные только для видов рыб, встреченных во всех трёх водохранилищах.

Показатель
Водохранилище

Цимлянское Волгоградское Иваньковское

Площадь водного зеркала, км2 2700 3100 3278

Вылов рыбы за год, кг/га 36.0 12.0 10.5
Годовой коэффициент водообмена 0.93 8.00 12.95
Индекс разветвлённости водохранилища 0.68 0.03 1.83

Численность эмигрантов за год*, × 106 зкз.: 0.40 35137 10.39

– Alburnus alburnus 0.32 680 4.01
– Rutilus rutilus 0.04 600 0.41
– Abramis brama 0.01 657 5.01
– Sander lucioperca 0.03 33200 0.96
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2016; Pavlov, Mikheev, 2017). В период покатной
миграции, который у большинства обитателей
европейских рек длится дни–недели, этот цикл
повторяется неоднократно. Повышенная кон-
центрация мигрантов ночью в транзитном потоке
рек умеренной зоны обычно наблюдается в тече-
ние 2–4 ч. Чем дольше находится молодь в мигра-
ционном биотопе в пределах суточного цикла и
чем большее число суточных циклов включает в
себя сезонное миграционное окно, тем ниже по те-
чению реки окажутся рыбы. У наиболее многочис-
ленных представителей карповых (плотва Rutilus
rutilus) и окунёвых (окунь Perca fluviatilis) покатная
миграция наблюдается в течение 1.0–1.5 мес. (Pav-
lov, Mikheev, 2017).

В незарегулированных реках резидентный и
миграционный биотопы, как правило, сближены
и отделены сравнительно узкой (сантиметры–де-
сятки сантиметров) переходной зоной с резко ме-
няющимися характеристиками потока (Schluder-
mann et al., 2012; Pavlov, Mikheev, 2017). Активный
выбор участков с соответствующим течением в пе-
реходной зоне (Павлов, Штаф, 1981; Павлов и др.,
2007) обеспечивает регулярное перемещение мо-
лоди рыб между резидентным и миграционным
биотопами. Особенно важна роль поведения в ре-
гуляции покатной миграции в переходные перио-
ды (утренние и вечерние сумерки) в зонах с рез-
кими градиентами физических факторов (грани-
цы раздела между прибрежными биотопами и
транзитным потоком). В реках такие градиентные
зоны отделяют резидентные (прибрежье) и ми-
грационные (поток) биотопы и играют ключевую
роль в регуляции суточной динамики покатой
миграции – выходе в поток вечером и возвраще-
нии в прибрежный биотоп утром (Павлов и др.,
2007; Pavlov, Mikheev, 2017).

В водохранилище эта структура существенно
меняется: увеличиваются размеры резидентного
биотопа, миграционный биотоп из транзитного
векторизованного потока превращается в обшир-
ную водную массу, переходная зона между рези-
дентным и миграционным биотопами становится
более широкой и размытой (менее структуриро-
ванной). Как распределяются сеголетки массо-
вых видов рыб (карповые и окунёвые) в резидент-
ных и миграционных биотопах водохранилища?
Стремятся ли они удерживаться в прибрежье, где
структурированная среда обеспечивает эффек-
тивное пищевое и оборонительное поведение
(Михеев и др., 2010), или, как в реке, свободно пе-
ремещаются между резидентным и миграцион-
ным биотопом в течение суток?

В водохранилище молодь наиболее многочис-
ленных видов рыб (плотва, окунь) появляется в ми-
грационном биотопе на 2–3 недели позже, чем в
реке (Pavlov, Mikheev, 2017), а общая продолжи-
тельность периода покатной миграции увеличива-

ется на 4–6 недель. Нерест рассматриваемых видов
рыб в водохранилище происходит в прибрежной
зоне (рис. 1), где в основном и концентрируется
ранняя молодь карповых (рис. 1а–1в, 1е), а судак
Sander lucioperca и окунь быстро покидают ука-
занную зону (рис. 1г, 1д). Задержка в начале ми-
грации связана, по-видимому, со слабыми локо-
моторными и ориентационными возможностями
ранней молоди, не позволяющими ей преодоле-
вать обширное слабо структурированное про-
странство транзитной зоны и попадать в откры-
тую часть водохранилища (миграционный био-
топ). Слабая структурированность и нечёткость
границ между резидентным и миграционным
биотопом в водохранилище удлиняет сроки ми-
грации молоди рыб в водохранилище по сравне-
нию с рекой.

Ещё сильнее различается суточная ритмика
покатной миграции в реке и водохранилище.
Важнейшая черта покатной миграции молоди
рыб в реке – выраженная суточная периодич-
ность (Northcote, 1984; Pavlov, Mikheev, 2017). Пе-
ремещение рыб вниз по течению с транзитным
потоком воды занимает сравнительно небольшую
часть суточного цикла и происходит чаще всего
ночью. Активный выход мигрантов в поток вече-
ром и возвращение утром в прибрежный рези-
дентный биотоп происходит в сравнительно уз-
кой градиентной зоне (Lechner et al., 2014; Pavlov,
Mikheev, 2017). Перемещение между потоком и
прибрежьем происходит за счёт поведения рыб,
активно выбирающих зону градиентного потока с
оптимальной скоростью (Павлов, Штаф, 1981;
Павлов и др., 2007), а также под влиянием попе-
речной составляющей потока (Lechner et al.,
2014). Если в реке подавляющее большинство ми-
грантов находится в миграционном биотопе но-
чью (рис. 2а) (Pavlov, Mikheev, 2017), то в водохра-
нилище концентрация мигрантов в миграцион-
ном биотопе примерно одинакова как днём, так и
ночью (рис. 2б).

Это может быть связано с разобщённостью ре-
зидентных и миграционных биотопов в водохра-
нилище. Оказавшись в тёмное время в открытой
части водохранилища, молодь не может быстро
вернуться в прибрежье, что приводит к её накоп-
лению в миграционном биотопе (пелагиали водо-
хранилища). В дальнейшем под влиянием стоко-
вых и иногда ветровых течений значительная часть
этих рыб перемещается в направлении припло-
тинного плёса, откуда они могут выноситься через
плотину за пределы водохранилища. Сравнение
концентрации молоди рыб в толще воды (в мигра-
ционном биотопе) вблизи плотины (50–200 м) и в
2–3 км выше по течению подтверждает это пред-
положение: вблизи плотины концентрация наибо-
лее многочисленных карповых и окунёвых рыб зна-
чительно больше, чем выше по течению (рис. 3).
Такое накопление мигрирующей молоди в при-
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плотинном плёсе указывает на роль плотины как
экологического барьера для эмиграции молоди
рыб из водохранилища. Рассмотрим основные
причины, определяющие интенсивность эмигра-
ции и видовой состав мигрантов.

Плотина как экологический барьер. Видовой со-
став мигрантов и их концентрация в потоке, вы-
носящем рыб за пределы водохранилища, зависят
от многих абиотических и биотических факторов,
среди которых ведущую роль играют размещение
водозабора, гидравлические характеристики по-
тока, морфологическая структура прилежащих к
потоку биотопов, освещённость, пространствен-
ное распределение и поведение мигрантов (Пав-
лов и др., 1999). Сравнение покатной миграции
рыб из широкого спектра водоёмов с разнообраз-
ным набором характеристик существенно упроща-

ется, если воспользоваться интегральным показате-
лем ЭЗИС (экологическая зональность изъятия
стока), отражающим взаимодействие структуры
распределения молоди рыб со структурой стоковых
течений (Павлов и др., 1999). В данной статье мате-
риал для анализа получен на водохранилищах со
сходными условиями изъятия стока. Основные
различия между ними связаны с интенсивностью
водообмена и морфологической сложностью.

Изменение структуры резидентных и мигра-
ционных биотопов, вызванных зарегулировани-
ем рек, существенно меняет суточную и сезонную
динамику покатной миграции. В большинстве
водохранилищ интенсивное стоковое течение
восстанавливается лишь вблизи плотины. В при-
плотинном плёсе резидентный и миграционный
биотопы, удалённые друг от друга на протяжении

Рис. 1. Относительная среднесуточная концентрация (%) молоди рыб в миграционных (j) и резидентных (h) биотопах
Иваньковского водохранилища в июне–сентябре 1992 г., по данным суточных съёмок (Павлов и др., 1999): а – плотва
Rutilus rutilus, б – лещ Abramis brama, в – уклея Alburnus alburnus, г – судак Sander lucioperca, д – окунь Perca fluviatilis, е –
краснопёрка Scardinius erythrophthalmus.
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большей части водохранилища, вновь сближают-
ся. Транзитный поток при этом приобретает фор-
му гидродинамической воронки, сужающейся в
направлении водозабора плотины. В отличие от
речных условий, где перемещения между рези-
дентным и миграционным биотопами в основном
определяются горизонтальными перемещениями
молоди рыб, вблизи плотины с увеличением глуби-
ны значительно возрастает роль вертикальных пе-
ремещений рыб. Эти перемещения в условиях глу-
бинного водозабора ГЭС могут существенно вли-
ять на характеристики покатной миграции рыб.
При зарегулировании рек модификации этих важ-
нейших характеристик покатной миграции моло-
ди рыб, суточной и сезонной динамики, могут
быть столь значительными и разнообразными,
что каждая из них заслуживает отдельной статьи.
В данной работе мы ограничимся лишь отдель-
ными примерами, показывающими расширение
миграционного окна – увеличение продолжи-

тельности периода покатной миграции из водо-
хранилища по сравнению с рекой в суточном и
сезонном масштабе.

Суточная динамика покатной мигра-
ции (рис. 4). Покатная миграция молоди боль-
шинства видов речных рыб обычно имеет чёткий
суточный ритм с хорошо выраженным максиму-
мом в тёмное время. Исключения возникают при
изменении условий зрительной ориентации. В
очень мутной воде или в условиях полярного дня
миграция наблюдается как днём, так и ночью (Pav-
lov, Mikheev, 2017).

В водохранилищах с глубинным водозабором
на ГЭС наблюдается выраженная тенденция к
расширению суточного миграционного окна для
многих рыб (Павлов и др., 1981, 1999). Однако эта
закономерность у представителей разных таксо-
номических групп различается. Так миграция
окунёвых через водозаборы Иваньковской пло-
тины на Верхней Волге происходит в течение всех
суток (рис. 4в), а в расположенном неподалёку
естественном участке русла Волги она приуроче-
на строго к сумеречно-ночному периоду (рис. 4а).
У карповых рыб эта тенденция выражена гораздо
слабее (рис. 4б, 4г). Причиной столь сильных раз-
личий между двумя самыми многочисленными
группами речных рыб служит разное простран-
ственное распределение их молоди. Молодь оку-
нёвых (преимущественно P. fluviatilis) в течение
всех суток находится в среднем в более глубоких
слоях воды и попадает в глубинный водозабор как
в тёмное, так и в светлое время суток. Молодь
карповых (преимущественно R. rutilus) днём дер-
жится в основном в верхних слоях воды и вблизи
ориентиров, что позволяет ей за счёт гидростатиче-
ской реакции сопротивляться потоку и оставаться в
водохранилище (Павлов и др., 1999). Тенденцию к
массовому попаданию в глубинный водозабор оку-
нёвых рыб подтверждают наши данные по мигра-

Рис. 2. Средняя концентрация молоди рыб в мигра-
ционном биотопе верхней Волги (а) и Иваньковского
водохранилища (б) (по: Павлов и др., 1981, 1999) но-
чью (j) и днём (h): а – русловой поток, различия
средних значений днём и ночью в реке высоко досто-
верны (критерий Стьюдента для долей, р < 0.001); б –
пелагиаль водохранилища (р > 0.05).

К
он

це
нт

ра
ци

я 
ры

б,
 %

0

100

50

(а)

0

100

Плотва Лещ Уклея Окунь Судак

50

(б)

Рис. 3. Отношение концентраций молоди рыб в тол-
ще воды в районе изъятия стока в Иваньковском во-
дохранилище (по: Павлов и др., 1999) у плотины (Кп)
к таковым на удалении 2–3 км от неё (Ку); различия
Кп и Ку достоверны для всех видов (критерий Стью-
дента, р < 0.05).
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ции мальков судака в условиях недостатка подходя-
щего корма (Павлов и др., 1988).

Плотины ГЭС и связанные с ними водозабо-
ры влияют не только на количественные харак-
теристики покатной миграции молоди рыб, но и
работают как экологический фильтр, пропуская
мигрирующих рыб не пропорционально их кон-
центрации в воде, а селективно, сдвигая относи-
тельную численность отдельных видов. По-ви-
димому, при миграции молоди по водохранили-
щу также происходит изменение пропорций
отдельных видов в общем комплексе мигрантов.
Работа этого экологического фильтра исследо-
вана гораздо хуже, чем процессы в приплотинном
плёсе. Влияние экологических фильтров на каче-
ственные параметры покатной миграции молоди
рыб в водохранилище требует отдельного рас-
смотрения.

Сезонная динамика покатной мигра-
ции. Закономерности сезонной динамики эми-
грации из водохранилища с глубинным водозабо-
ром заметно отличаются от наблюдавшихся в реке
(рис. 5). Основные различия связаны с более позд-
ним началом массовой покатной миграции в водо-
хранилище и более широким по сравнению с рекой
миграционным окном. Удлинение периода покат-
ной миграции способствует не только увеличению
общей численности эмигрантов, но и влияет на
размерно-возрастной состав мигрантов. Сдвиг и
расширение летнего пика численности способ-
ствует значительному увеличению доли более
крупной молоди среди эмигрантов, что приводит
к изъятию из популяции репродуктивно ценных
рыб. В осенний и зимний периоды эти потери,
несмотря на снижение численности мигрантов,
могут быть ещё более значительны. В этот пери-

Рис. 4. Суточная динамика покатной миграции окунёвых (Percidae) (а, в) и карповых (Cyprinidae) (б, г) рыб (по: Пав-
лов и др., 1981, 1999) в естественном участке русла верхней Волги (а, б) и через водозабор Иваньковской плотины (в, г);
( ) – сумеречно-ночной период суток. Суточная динамика миграции в реке и из водохранилища статистически раз-
личается у окунёвых (критерий Колмогорова–Смирнова, р < 0.05) и не отличается у карповых рыб.
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од, когда численность молоди в популяции пада-
ет, а условия существования в водохранилище
ухудшаются, потеря заметной доли подросших и
прошедших через период высокой смертности
рыб особенно значима для популяции. Сравнение
приведённых на рис. 5 кривых сезонного хода по-
катной миграции позволяет предполагать, что, по
крайней мере для окунёвых, плотины с глубинным
водозабором могут служить фактором избиратель-
ной смертности. В таких условиях как при анализе
динамики численности популяций в водохрани-
лище, так и при разработке мер по их охране сле-
дует учитывать не только летний максимум чис-
ленности мигрантов, но и эмиграцию молоди в
осенне-зимний период.

Влияние экологических барьеров на покатную 
миграцию молоди рыб в зарегулированной реке

Изучение покатной миграции молоди рыб в
реках, как естественных, так и зарегулирован-
ных, прошло через продолжительный период
накопления эмпирических данных, анализ ос-
новных закономерностей и выявление механиз-
мов миграционного поведения. Сравнение об-
ширного материала, полученного в результате
натурных исследований, с данными лаборатор-
ных экспериментов и экспериментов in situ поз-
волило сформулировать концепцию многоуров-
невого регулирования покатной миграции (Pavlov,
1994; Павлов и др., 1999, 2007; Pavlov, Mikheev,
2017). В её основе лежат представления о взаимо-
действии поведенческих, экологических и гид-
рофизических факторов, определяющих интен-
сивность, динамику миграции и состав комплек-
са мигрантов. Эту иерархически организованную
многоуровневую концепцию следует рассматри-
вать как методологическую основу прогнозиро-
вания характеристик покатной миграции в усло-
виях как естественной изменчивости речных си-
стем, так и в зарегулированных реках.

Модификации миграций молоди речных ви-
дов рыб в первую очередь происходят вследствие
трансформации гидрофизической и морфологи-
ческой структуры реки, создающей существенно
иную биотопическую картину, влияющую на раз-
ные стороны жизнедеятельности рыб, включая
миграционное поведение. В отличие от реки, в
которой условия, определяющие характеристики
покатной миграции, меняются постепенно от
верховьев к низовьям, в водохранилище форми-
руются экологические барьеры, существенно ме-
няющие эти условия. На первый взгляд, основ-
ным барьером служит плотина, резко меняющая
условия миграций как вверх, так и вниз по тече-
нию. Проведённый нами в данной работе анализ
закономерностей и механизмов покатной мигра-
ции в условиях водохранилища показал, что роль

водохранилища как экологического барьера не
менее важна и разнообразна, чем роль плотины.

Из макрохарактеристик водохранилища как
экосистемы, важнейшей частью которой являют-
ся потамодромные рыбы, следует выделить мор-
фологическую сложность водоёма и интенсив-
ность водообмена. Морфологическая сложность
проявляется в разных масштабах и определяет
структуру физической матрицы, которая форми-
рует условия реализации миграционного поведе-
ния молоди рыб. В концепции механизмов мно-
гоуровневого контроля покатной миграции рыб
(Pavlov, 1994; Pavlov, Mikheev, 2017) морфологиче-
ская сложность влияет не столько на поведение
рыб в миграционном биотопе (потоке воды),
влияя на характеристики потока и условия ори-
ентации, сколько на вероятность прекращения
миграции при заносе рыб ветровыми течениями в
резидентные биотопы. Это существенно увеличи-
вает как продолжительность миграции (возраст
мигрирующих рыб), так и снижает количество
рыб, достигающих района изъятия стока, где сто-
ковые течения преобладают над ветровыми. Та-
кой механизм работает в масштабе всего водохра-
нилища. Водохранилища со сложной морфоло-
гией, состоящие из извилистой русловой части и
системы заливов разного порядка, оси которых
расположены под разным углом друг к другу, мо-
гут настолько эффективно задерживать мигриру-
ющую молодь речных рыб, что эмиграция через
плотину снижается на несколько порядков. Этот
эффект морфологической сложности хорошо ви-
ден при сравнении миграции молоди из Волго-
градского и Иваньковского водохранилищ с близ-
кой величиной водообмена (таблица). Самое низ-
кое значение численности эмигрантов получено
для Цимлянского водохранилища, что, по-види-
мому, связано с синергическим эффектом высо-
кой морфологической сложности и низкого водо-
обмена.

Рис. 5. Сезонная динамика покатной миграции окуня
Perca fluviatilis (по: Павлов и др., 1981, 1999) в есте-
ственном участке русла верхней Волги (⎯) и через во-
дозабор Иваньковской ГЭС (- - -); различия досто-
верны (критерий Колмогорова–Смирнова, р < 0.01).
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Интенсивность водообмена влияет на структу-
ру стоковых течений в водохранилище, на пере-
мещение мигрантов в водохранилище и вынос их
за его пределы через водозаборы плотины. Осо-
бенно отчётливо это влияние выражено в случае с
рыбами, населяющими пелагиаль водохранилищ.
В водохранилищах Волги и Камы наблюдалась до-
стоверная отрицательная зависимость между био-
массой рыб в пелагиали и интенсивностью водо-
обмена (Pavlov, Vilenkin, 1989). В случае с молодью
речных рыб в период покатной миграции связь
численности эмигрантов с интенсивностью водо-
обмена может быть не столь чёткой и очевидной.
Причиной этого служит влияние другого, по-ви-
димому, более мощного фактора – морфологиче-
ской сложности водохранилища.

Влияние морфологической сложности на па-
раметры покатной миграции в зарегулированной
реке следует рассматривать на двух уровнях: 1) в
масштабе всего водохранилища (макромасштаб),
где мигранты оказываются в большом объёме
слабо структурированной пелагиали и не могут в
пределах суточного миграционного цикла регу-
лярно перемещаться между миграционным и ре-
зидентным биотопом (в реке мигранты каждый
вечер выходят из прибрежного резидентного био-
топа в транзитный поток, а до рассвета покидают
миграционный биотоп и возвращаются в рези-
дентный); 2) в масштабе микробиотопов (микро-
масштаб), где мигранты активно используют эле-
менты морфологической неоднородности среды
как ориентиры и убежища.

В морфологически простом водохранилище
(Волгоградское) мигрантам трудно возвращаться
из открытой части водохранилища с выраженным
стоковым течением в прибрежье, и они с высокой
вероятностью оказываются в приплотинном плё-
се, откуда легко могут эмигрировать из водохра-
нилища. В морфологически сложном водохрани-
лище (Цимлянское) слабые стоковые течения в
русловой части и в заливах и относительно высо-
кая роль ветровых течений позволяют мигрантам
сравнительно легко попадать в резидентные био-
топы прибрежья при случайном переносе течени-
ями. В условиях изменчивых ветровых течений
искривлённые заливы и русло водохранилищ, по-
добных Цимлянскому, действуют как “гидравли-
ческие ловушки”, удерживающие мигрантов от
переноса вниз по течению к плотине. Кроме того,
в морфологически сложном водохранилище, на-
сыщенном ориентирами разного масштаба, ми-
гранты гораздо чаще оказываются в биотопах, где
заметную роль играет их поведение. Мелкомас-
штабная морфологическая сложность влияет на
локальные условия жизнедеятельности мигран-
тов в резидентных биотопах, где их большая часть
круглосуточно обитает в течение значительной
части сезонного миграционного окна. Эти усло-
вия зависят от ёмкости резидентных биотопов

(продуктивность и доступность ресурсов) и при-
годности биотопов для ориентации и локомоции.

Рассмотренные выше закономерности и меха-
низмы покатной миграции в водохранилищах со-
здают представление о процессах, формирующих
условия для эмиграции рыб из водоёма. В первую
очередь это аккумуляция рыб в приплотинном
плёсе. Параметры миграции через плотину зави-
сят от многих естественных и антропогенных
факторов абиотической и биотической природы
(Павлов и др., 1999). Зона взаимодействия стоко-
вых течений вблизи плотины с экологической зо-
нальностью распределения рыб образует своего
рода экологический фильтр, получивший назва-
ние “экологическая зональность изъятия стока”
(Павлов и др., 1999). Этот фильтр в значительной
степени формирует структуру той части рыбного
населения, которая эмигрирует из водохранили-
ща. Не менее значительным может быть эффект
от работы другого экологического фильтра – са-
мого водохранилища, который мы рассматривали
в данной статье. Физической основой этого
фильтра служит, в первую очередь, его морфоло-
гическая сложность. При значительном сниже-
нии уровня воды в водохранилище роль морфо-
логической сложности в регулировании покат-
ной миграции может, по-видимому, существенно
меняться. Это предположение требует специаль-
ного изучения.

Как это ни парадоксально на первый взгляд
звучит, по условиям реализации миграционного
поведения молоди рыб морфологически сложные
разветвлённые водохранилища больше похожи
на естественные реки, чем водохранилища русло-
вого типа. Ведущую роль в этом, по-видимому,
играют эффекты гетерогенности среды разного
масштаба, оказывающие существенное влияние
как на структуру, так и на биологические взаимо-
действия в экосистемах (Михеев, 2006; Kovalenko
et al., 2012).

Закономерности покатной миграции молоди
рыб в реке и в водохранилище существенно раз-
личаются, что, по-видимому, связано с радикаль-
ным изменением физических условий, в которых
реализуется комплекс миграционного поведения
(Pelicice et al., 2015). Само поведение молоди рыб,
мигрирующих в реке и водохранилище, вероятно,
не меняется. В первую очередь это относится к
положительной реакции на течение в тёмное вре-
мя суток, что приводит к ночному максимуму ми-
грационной активности. В зависимости от осве-
щённости рыбы по-разному ведут себя в градиент-
ном потоке. В тёмное время (<30 лк) они выбирают
зоны потока с высокой скоростью, а в светлое вре-
мя (>30 лк) – с низкой (Павлов и др., 2007; Pavlov,
Mikheev, 2017). Проведённое исследование даёт ос-
нование предполагать, что основную роль в моди-
фикации закономерностей покатной миграции
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молоди потамодромных рыб при зарегулировании
рек играет изменившаяся гидрофизическая и мор-
фологическая структура речной системы. Это по-
ложение справедливо как в масштабе всего водо-
хранилища, так и в масштабе локальных биотопов,
в которых проходит покатная миграция и эффек-
тивно действуют поведенческие механизмы.

У нас пока нет оснований предполагать, что в
результате зарегулирования рек у молоди рыб по-
являются новые элементы поведения, адаптив-
ные в условиях водохранилища. Скорее под влия-
нием изменившихся условий отбора мы можем
ожидать сдвиги в соотношении численности рыб,
проявляющих миграционный и резидентный сте-
реотипы (поведенческий полиморфизм), которые
наблюдаются в популяциях карповых и лососёвых
(Salmonidae) рыб в незарегулированных реках (Pav-
lov, Mikheev, 2017). Проверка этих предположений
требует специальных поведенческих и популяци-
онно-генетических исследований в водохранили-
щах разного возраста, разной морфологической
сложности и водообмена.

Молодь анадромных и потамодромных рыб,
обитающая в водохранилище, сталкивается с раз-
ными миграционными задачами. Первые долж-
ны преодолеть оба экологических барьера – водо-
хранилище и плотину – и продолжить миграцию в
нижнем бьефе; вторые, совершая локальные пере-
мещения, могут нагуливаться в пределах водохра-
нилища и его притоках до периода размножения.
Поэтому меры по сохранению и поддержанию по-
пуляций для анадромных рыб должны быть на-
правлены на облегчение миграции молоди через
водохранилище и плотину; для речных рыб – на
создание благоприятных условий нагула в преде-
лах водохранилища и предотвращения попадания
в приплотинные водозаборы (Павлов и др., 1999).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ и сравнение закономерностей покат-
ной миграции в Иваньковском, Волгоградском
(р. Волга) и Цимлянском (р. Дон) водохранили-
щах, а также данных о поведении мигрантов ука-
зывают на ведущую роль гидрофизических факто-
ров и морфологии водной системы в модификации
миграций молоди речных рыб при зарегулирова-
нии стока рек. Покатная миграция в водохранили-
ще находится под влиянием двух экологических
барьеров/фильтров: 1) само водохранилище, т.е.
обширная водная масса с размытыми границами
между миграционным и резидентным биотопами;
2) плотина, точнее приплотинный плёс, где стоко-
вое течение, взаимодействуя с разными экологиче-
скими зонами, определяет дифференцированную
эмиграцию разных групп рыб из водохранилища.

Слабая структурированность и нечёткость гра-
ниц между резидентным и миграционным биото-

пом удлиняет сроки миграции молоди рыб в во-
дохранилище по сравнению с рекой. Эмиграция
молоди рыб из водохранилища представляет со-
бой многоступенчатый экологический процесс,
на который влияют не только характеристики
взаимодействий в приплотинном плёсе, но и во
всём водохранилище. Увеличение морфологиче-
ской сложности водохранилища замедляет мигра-
цию рыб к плотине и повышает вероятность её пре-
кращения. В результате численность эмигрантов из
морфологически сложного и из простого водохра-
нилища может различаться очень значительно.
Сравнивая результаты эмиграции за год из трёх во-
дохранилищ сходного размера и со сходными усло-
виями изъятия стока, мы показали, что в макро-
масштабе ведущую роль играют морфологическая
сложность водохранилища и интенсивность водо-
обмена. Мы предполагаем, что морфологическая
сложность, действуя в разных масштабах в период
покатной миграции на поведение рыб как в ми-
грационном, так и резидентном биотопах, влияет
на характеристики миграции в большей степени,
чем фактор водообмена. Синергический эффект
этих факторов (высокий индекс разветвлённости
водохранилища при низком водообмене) может
снижать интенсивность эмиграции молоди рыб
из водохранилища на несколько порядков. Оцени-
вая роль факторов сложности и водообмена, мы
считаем, что они играют очень важную роль в фор-
мировании структуры и функционировании обоих
экологических барьеров, возникающих при зарегу-
лировании реки. В водохранилище морфологиче-
ская сложность всего водоёма и отдельных биото-
пов прямо или опосредованно влияет на поведение
мигрантов не только в миграционном и резидент-
ном биотопах, но, что особенно важно, и в пере-
ходной зоне между ними. В водохранилище слабо
структурированная переходная зона существенно
ограничивает роль поведения в процессе мигра-
ции. Интенсивность водообмена может оказы-
вать некоторое влияние на стоковые течения в
водохранилище. В функционировании плотины
как экологического барьера водообмен, вероят-
но, играет бóльшую роль, чем в самом водохрани-
лище. Однако и в этом случае морфологическая
сложность прилежащих к зоне изъятия стока эко-
логических зон оказывает крайне важное воздей-
ствие как на количественные, так и на качествен-
ные характеристики покатной миграции. Влияние
экологических барьеров на покатную миграцию ви-
дов рыб с разной экологией и миграционным пове-
дением требует более детальных исследований.
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