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Исследована контранатантная миграция молоди карповых рыб (Cyprinidae) в дельте Волги в авгу-
сте–ноябре 2016 г. Экспериментальным путём оценена мотивационная компонента реореакции
(соотношение типов реореакции) мигрирующей и немигрирующей молоди. Показано, что мотива-
ционная компонента реореакции является поведенческим механизмом рассмотренной миграции.
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Для молоди многих речных рыб миграции –
неотъемлемый элемент их образа жизни. Хорошо
известны миграции молоди вниз по течению – по-
катные, или денатантные (Шмидт, 1947; Northcote,
1978; Павлов, 1979; Deleray, Kaya, 1992; Павлов и др.,
2007; Павлов, Скоробогатов, 2014; Lechner et al.,
2017; Pavlov, Mikheev, 2017). Основным поведен-
ческим механизмом реализации этих миграций
является отношение рыб к течению – реореак-
ция, в том числе её мотивационная компонента
(Pavlov et al., 2010; Павлов и др., 2013; Zvezdin et al.,
2015; Звездин, 2016). Мотивационная компонента
определяет силу и направление движения рыб в по-
токе воды. К характеристикам этой компоненты от-
носятся: реопреферендум, распределение рыб в
реоградиенте и соотношение типов реореакции.
Известны три типа реореакции: положительный
(ПТР) – движение особи против течения, отри-
цательный (ОТР) – движение по течению, ком-
пенсаторный (КТР) – сохранение положения в
потоке относительно неподвижных ориентиров.
Следует учитывать, что в течение опыта каждая
особь неоднократно проявляет все три типа реоре-
акции, но с разной вероятностью (Пономарева
и др., 2017). Поэтому соотношение типов реореак-
ции – это экспериментальная оценка вероятности
проявления особями указанных типов реореакции.

Контранатантная миграция молоди известна у
некоторых видов рыб. У лососёвых (Salmonidae)
она отмечена в период расселения молоди с нере-
стилищ и нагула в реке (Brannon, 1972; Nemeth
et al., 2003; Павлов и др., 2013; Zvezdin et al., 2015;

Кириллова и др., 2017). Миграции против течения
сеголеток и более старшей молоди карповых (Cy-
prinidae) и окунёвых (Percidae) могут быть как на-
гульными (Prchalova et al., 2004), так и зимовальны-
ми (Prignon et al., 1998; Lucas, Baras, 2000; Prchalova
et al., 2004, 2006). Контранатантная миграция моло-
ди этих рыб в возрасте 0+ и старше к местам зимов-
ки происходит осенью в дельте Волги (Тряпицина,
1965; Подоляко, 2014, 2015, 2016).

Бенитез с соавторами (Benitez et al., 2015) отме-
чают, что контранатантные миграции молоди всё
ещё слабо изучены. В известной нам литературе
не рассматриваются механизмы осенних контра-
натантных миграций молоди рыб и роль реореак-
ции в их реализации. Мы предполагаем, что в реках
поведенческие механизмы контранатантных ми-
граций – нагульных (в период расселения молоди)
и зимовальных − могут быть сходными. Известно,
что основным поведенческим механизмом в на-
гульной миграции у ранней молоди нерки Onco-
rhynchus nerka в летний период является реореак-
ция (Павлов и др., 2013; Zvezdin et al., 2015; Звез-
дин, 2016).

Цель работы – оценить роль реореакции в ре-
ализации контранатантной осенней миграции
молоди карповых рыб на основе соотношения ти-
пов реореакции у мигрирующих и немигрирую-
щих особей.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа проведена на территории Дамчикского

участка Астраханского государственного природ-
ного биосферного заповедника (АГЗ) в дельте
Волги в августе–ноябре 2016 г. (рис. 1). Наблюде-
ния за изменением численности молоди массо-
вых видов карповых рыб проводили в авандельте
(45°23′3.84′′ с.ш. 47°52′41.76′′ в.д.) и в протоке
Быстрая (45°47′32.04′′ с.ш. 47°53′26.82′′ в.д.)  на
стандартных тонях АГЗ. Расстояние между пунк-
тами по прямой – 45.3 км, по протокам – ~60 км.
Тоня в протоке Быстрая захватывала часть русла
и прибрежье протоки. Рыб отлавливали малько-
вой волокушей длиной 6 м и высотой 1 м с разме-
ром ячеи в крыльях 11 мм, в кутце 0.07 мм. Ловы
проводили четыре раза в месяц в светлое время
суток.

Для определения времени начала миграции
рыб в период 15.09−21.10.2016 г. в протоке Быст-
рая ежедневно вели визуальные наблюдения и
проводили ловы раз в два–три дня. Использовали

активные орудия лова: мальковый бредень дли-
ной 5 м и высотой 1.2 м с размером ячеи 7 мм и
подъёмник размером 1 × 1 м с ячеёй 6 мм. Эти же
орудия применяли и при поимке рыб для экспе-
риментов. Визуальные наблюдения проводили
днём и ночью (с кратковременной (1−2 с) под-
светкой фонариком). После начала массовой ми-
грации молоди (08.10.2016 г.) для оценки характе-
ристик миграционного хода молоди в протоке
Быстрая на расстоянии до 20 м от берега через
равные промежутки (5 м) перпендикулярно бере-
говой линии были установлены поплавки: по ним
определяли ширину ходовой стаи. Наблюдения
вели с мостков и с лодки по обоим берегам прото-
ки. При пасмурной погоде оценивали интенсив-
ность миграции по 5-бальной шкале: 0 – рыб не
видно, 1 – отдельные рыбы и небольшие стайки,
2 – отдельные стаи рыб разной численности, 3 –
сплошная лента рыб на удалении от 5 до 10–15 м
от берега, 4 – сплошная лента начиная от берего-
вой растительности, 5 – мигрирующих лентой рыб

Рис. 1. Карта-схема района исследования: а − общий вид дельты Волги, б − Дамчикский участок Астраханского
государственного природного биосферного заповедника  – АГЗ; (⎯) – протоки дельты, (▬) – протока Быстрая, (– –) –
границы АГЗ с учётом охранных зон; (r) – места проведения наблюдений и отлова рыб для экспериментов: 1 – авандель-
та (группа 1), 2 – прибрежье (группа 2) и русло (группа 3) протоки Быстрая; классификация районов дельты Волги по:
Белевич, 1963.
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очень много. При ясной погоде оценивали число
мигрирующих особей путём визуального подсчёта
рыб, проходивших вдоль левого берега между со-
седними поплавками в слое воды 0–40 см  в тече-
ние 1 ч в период с 12:00 до 15:00.

Для экспериментов рыб в возрасте 0+ отлав-
ливали в авандельте и протоке Быстрая (не на
стандартных тонях АГЗ). В протоке Быстрая ми-
грирующих рыб ловили в миграционном биото-
пе, а немигрирующих – в резидентном (рис. 2). В
миграционном биотопе происходит миграция
рыб, а в резидентном – обитают рыбы до начала
миграции, в моменты её временной приостанов-
ки и после окончания миграции (Pavlov, Mikheev,
2017). В нашем случае резидентными биотопами
были участок авандельты и прибрежье протоки
Быстрая; миграционный биотоп – её русловой
поток. Глубина реки в миграционном биотопе со-
ставляла 2−6 м, в резидентном − не превышала
1.5 м, в переходной зоне – 2 м.

В авандельте молодь карповых рыб ловили
22.09.2016 г. вблизи растительности. Глубина во-
ды составляла 60–70 см, скорость течения не пре-
вышала 2–5 см/с. Эти значения скорости характер-
ны для резидентного биотопа. Направленного дви-
жения рыб против течения не отмечено. Наиболее
массовыми видами в этом районе оказалась уклея
Alburnus alburnus и вобла Rutilus rutilus caspicus. Для
экспериментов использовали молодь воблы (к
месту проведения опытов её везли около 5 ч на
моторной лодке в ёмкости объёмом 35 л с аэрацией
и заменой части воды каждые 20 мин). В протоке
Быстрая немигрирующую густеру Blicca bjorkna от-
ловили 02.10.2016 г. в прибрежье, а мигрирующих

рыб (краснопёрка Scardinius erythrophthalmus, густе-
ра, уклея и вобла) − 27.09.2016 г. в русловом потоке
на удалении до 1.5 м от резидентного биотопа.

От момента отлова до использования в опытах
рыб на протяжении 1.5 сут. содержали в сетчатых
садках (ячея 6 мм) объёмом 1 м3, установленных в
прибрежье протоки. Садки были расположены
таким образом, что через них постоянно прохо-
дил ток воды, при этом в части объёма каждого
садка была создана затишная зона. Рыб не корми-
ли. Молодь разных групп помещали в разные сад-
ки; всю мигрирующую молодь разных видов со-
держали вместе в одном садке.

Эксперименты с каждой группой молоди про-
водили дважды: днём при освещённости десятки
тысяч люкс и ночью − <0.1 лк. Для определения
соотношения типов реореакции использовали
прямоточную гидродинамическую установку ти-
па “рыбоход” (Pavlov et al., 2010). Длина установ-
ки составляла 196 см, ширина − 50 см, ширина
прохода между отсеками − 10 см (рис. 3). В прохо-
дах между отсеками установки задавали скорость
течения 15 см/с, или 2–4 SL/с, что соответствует
1/3–1/2 критической скорости течения для моло-
ди исследуемых видов (Павлов, 1979). В старто-
вый отсек установки, перекрытый с обеих сторон
временными сетками, помещали 20 рыб (молодь
третьей группы отбирали из садка случайным об-
разом без учёта видовой принадлежности). После
адаптации рыб к условиям опыта (20 мин) сетки
снимали. Каждый опыт продолжался 20 мин, по-
сле чего регистрировали число рыб в отсеках
установки. Доля рыб (от общей численности в
опыте) в отсеках 1–4 является эксперименталь-

Рис. 2. Схема резидентных и миграционного биотопов в протоке Быстрая с местами отлова группы немигрирующих
(2) и мигрирующих (3) рыб для экспериментов.
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ной оценкой вероятности ПТР, в стартовом отсе-
ке – КТР, в отсеках 6–9 – ОТР. После опыта рыб
помещали в отдельный садок для последующих
экспериментов с ними ближайшей ночью. После
завершения опытов определяли длину и массу
рыб (табл. 1). Всего провели 30 опытов, по 10
опытов для каждой из трёх групп, на 300 экз. кар-
повых рыб.

Статистическую обработку результатов прово-
дили стандартными методами с использованием
критерия Стьюдента для долей, критерия Шапи-
ро−Уилка и непараметрического дисперсионно-
го анализа Краскела−Уоллеса.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Численность карповых рыб в авандельте
Волги и протоке Быстрая

Судя по уловам на стандартных тонях АГЗ, в
авандельте в период с августа по октябрь числен-
ность сеголеток воблы была относительно ста-
бильной, и только в I–II декадах ноября наблюда-
лось её значительное снижение. В протоке Быст-
рая с сентября по октябрь численность молоди
воблы повышалась постепенно, а в ноябре – резко
возросла (рис. 4а). В динамике численности сего-
леток плотвы Rutilus rutilus наблюдалась схожая
картина, за исключением того, что её значитель-

ное снижение в авандельте наблюдали в более
ранние сроки − в III декаде октября – I декаде но-
ября (рис. 4б). Численность сеголеток густеры в
протоке Быстрая возрастала с августа по октябрь,
а в ноябре снизилась до единичных экземпляров,
тогда как в авандельте в течение всего периода на-
блюдений она неуклонно снижалась (рис. 4в).
Рост численности сеголеток уклеи в протоке и её
падение в авандельте начались в сентябре (рис. 4г).
Молодь краснопёрки в авандельте встречалась
только в октябре, в протоке − эпизодически. В
целом снижение численности рыб в авандельте
сопровождалось её увеличением в протоке.

По данным наблюдений, в миграционном и
резидентном биотопах протоки Быстрая (вне
стандартных тоней АГЗ), в прибрежье (резидент-
ный биотоп) молодь карповых встречалась так
же, как и в авандельте, в течение всего периода

Рис. 3. Схема гидродинамической установки рыбо-
ход: 0−9 − отсеки установки, 5 – стартовый; а – по-
стоянные заградительные сетки, б – временные за-
градительные сетки стартового отсека, в – шланг для
подачи воды из реки, (→) − направление течения.
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Таблица 1. Характеристика использованных в экспериментах рыб

Примечание. * За скобками число использованных в опытах рыб, в скобках – измеренных; SL – стандартная длина (до конца
чешуйного покрова).

Место лова
(№ группы) Состояние рыб Вид Число рыб*, экз. Длина (SL), мм Масса, г

Авандельта (1) Немигрирующие Вобла 100 (60) 61.3 ± 0.8 3.2 ± 0.1
Протока Быстрая:
– прибрежье (2) То же Густера 100 (58) 44.4 ± 1.1 1.9 ± 0.3
– русло (3) Мигрирующие Краснопёрка 55 (55) 43.9 ± 0.7 0.9 ± 0.04

То же Густера 39 (39) 48.3 ± 1.3 1.5 ± 0.1
» Уклея 4 (4) 62.0 ± 5.2 2.3 ± 0.6
» Вобла 2 (2) 54.5 1.8

Рис. 4. Динамика численности молоди массовых ви-
дов карповых (Cyprinidae) на стандартных тонях АГЗ
в авандельте (d) и протоке Быстрая (s) в сентябре–
ноябре 2016 г.: а – вобла Rutilus rutilus caspicus, б –
плотва R. rutilus, в – густера Blicca bjorkna, г – уклея Al-
burnus alburnus.
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исследований. По результатам ловов наиболее
массовым видом была густера. В русловом потоке
(миграционный биотоп) ни визуальными наблю-
дениями, ни ловами подъёмником молодь рыб до
24.09.2016 г. включительно не была обнаружена.
С 25 сентября и до конца наблюдений (21.10.2016 г.)
молодь карповых рыб встречалась не только в ре-
зидентном, но и в миграционном биотопе. Днём в
русловом потоке рядом с прибрежной раститель-
ностью отмечались многочисленные стайки, каж-
дая из 20–50 сеголеток, медленно двигавшихся в
приповерхностном слое воды против течения. По
результатам ловов 27.09.2016 г. в состав стай вхо-
дили краснопёрка, густера, уклея, вобла (табл. 1).

В русле молодь обнаруживали только в светлое
время суток, она перемещалась мелкими стайка-
ми против течения и скапливалась в зонах гид-
равлических теней за лодками, сваями, прича-
лом. Ночью в миграционном биотопе рыбы не
обнаружены ни визуально, ни с помощью орудий
лова (бредень, подъёмник). Начало массовой ми-
грации молоди рыб против течения в протоке
Быстрая отмечено 08.10.2016 г. (табл. 2).

Вдоль лево- и правобережной границы мигра-
ционного биотопа (рис. 2) широкой лентой (до
10–15 м) мигрировала молодь уклеи, краснопёр-
ки, густеры, а также отдельные особи воблы, оку-
ня Perca fluviatilis и щуки Esox lucius. Среди ми-
грантов были как сеголетки, так и молодь старше-
го возраста (1+, 2+). Начиналась миграция около
06:00 (освещённость сотни и тысячи лк) и про-
должалась до 20:00–21:00. Пик её приходился на
дневное время (12:00–15:00). В это время, по дан-

ным визуальных подсчётов, за 1 ч вдоль левого бе-
рега протоки проходило от 450 до 17300 рыб. Сле-
дует отметить, что из-за небольшой прозрачности
воды (90–130 см по диску Секки) эта оценка
включает только рыб, плывших в поверхностном
слое воды (0–40 см).

Соотношение типов реореакции
На проявление рыбами того или иного типа

реореакции по результатам дисперсионного ана-
лиза достоверно влияли: их принадлежность к экс-
периментальной группе (р = 0.038), освещённость
(р = 0.012) и сочетание этих факторов (р = 0.014).
Достоверность суммарного воздействия указан-
ных факторов означает, что соотношение типов
реореакции у рыб из различных эксперименталь-
ных групп по-разному изменялось от ночи ко дню.
Различия по сочетанию факторов между любой
группой немигрирующих рыб и мигрирующими
рыбами также достоверны (р = 0.020 и р = 0.008), а
между группами немигрирующих рыб – недосто-
верны (р = 0.181).

Для немигрирующей воблы из авандельты
(рис. 5а) характерно преобладание компенсатор-
ного типа реореакции как днём (0.60), так и но-
чью (0.45). Ночью проявление компенсаторного
типа реореакции уменьшается за счёт увеличения
проявления динамических типов реореакции –
ОТР (0.33) и ПТР (0.22). У немигрирующей густе-
ры из прибрежья протоки Быстрая (рис. 5б) так
же, как и у воблы, преобладающим типом реоре-
акции является КТР как ночью (0.38), так и днём
(0.45). По сравнению с воблой у густеры более

Таблица 2. Численность контранатантных мигрантов молоди карповых (Cyprinidae) в протоке Быстрая

Примечание. * Суммарное число рыб, проходивших вдоль левого берега протоки через три 5-метровых створа между сосед-
ними поплавками; в пасмурные дни численная оценка миграции была невозможна.

Дата Погодные условия Интенсивность миграции, 
балл

Численность мигрантов, 
экз/ч*

08.10.2016 Солнечно 2 1490
09.10.2016 То же 1 450
10.10.2016 Пасмурно 2 –
11.10.2016 То же 1 –
12.10.2016 Солнечно 2 1920
13.10.2016 То же 5 17300
14.10.2016 Пасмурно 0 –
15.10.2016 То же 3 –
16.10.2016 » 1 –
17.10.2016 » 1 –
18.10.2016 » 1 –
19.10.2016 » 4 –
20.10.2016 » 4 –
21.10.2016 » 4 –
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выражены динамические типы реореакции, од-
нако эти различия недостоверны (р > 0.13, здесь и
далее по критерию Стьюдента для долей). Для

мигрирующих рыб из русла протоки Быстрая
(рис. 5в) характерно преобладание днём положи-
тельного типа реореакции (0.53), т.е. эти рыбы
предпочитают двигаться против течения. При
этом различия с обоими немигрирующими вида-
ми достоверны (р ≤ 0.000002). Соотношение ти-
пов реореакции ночью у мигрирующих и неми-
грирующих рыб оказалось сходным – преоблада-
ющим типом реореакции являлся КТР. Наряду с
этим ночью вероятность динамических типов ре-
ореакции (ПТР и ОТР) у мигрирующих рыб до-
стоверно меньше, чем у немигрирующей густеры
(р = 0.003) и недостоверно (р = 0.08) меньше, чем
у воблы. В целом соотношение типов реореакции
оказалось сходным у немигрирующих рыб и раз-
личным у мигрирующих и немигрирующих рыб.

ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ литературы показал, что публикаций

по контранатантной миграции молоди карповых
рыб мало и в большинстве случаев они ограниче-
ны констатацией факта миграции и видового со-
става мигрантов. Тряпицина (1965) показала, что
в дельте Волги осенью первыми покидают аван-
дельту окунь и густера, уже в сентябре–октябре
они встречаются в нижней зоне дельты и в култу-
ках (расположение указанных участков приведе-
но на рис. 1). За ними следует краснопёрка, кото-
рая в сентябре образует массовые скопления в
авандельте и постепенно перемещается против
течения − в култучную и нижнюю зоны дельты; её
максимальные осенние концентрации в култуч-
ной зоне наблюдаются в октябре. Также отмече-
ны и миграции сазана Cyprinus carpio. Поздней
осенью, в ноябре, рыб в авандельте становится
мало. Алентьева (1980) отметила, что численность
рыб в авандельте от сентября к октябрю уменьша-
ется в 2 раза, а в протоках дельты увеличивается в
1.2 раза. Это также свидетельствует об осеннем
перемещении рыб из авандельты в дельту.

В авандельте и протоках дельты Волги осенняя
контранатантная миграция молоди массовых ви-
дов карповых рыб обычно проходит в период со II
декады сентября по III декаду октября. Однако в
последние годы (2011–2015) в протоках её наблю-
дали эпизодически – не каждый год и не у всех
видов рыб (Подоляко, 2016). В 2016 г. начало
осенней контранатантной миграции зарегистри-
ровано в обычные сроки для карповых рыб; мас-
совая миграция − с 8 октября.

Экспериментально определённое соотноше-
ние типов реореакции хорошо отражает реальное
миграционное или резидентное поведение рыб в
естественных условиях. У мигрирующих рыб
днём, когда наблюдается миграция в естествен-
ных условиях, преобладает положительный тип
реореакции. Ночью, когда в естественной среде
контранатантная миграция молоди приостанавли-

Рис. 5. Соотношение положительного (ПТР), ком-
пентаторного (КТР) и отрицательного (ОТР) типов
реореакции у немигрирующей (а, б) и мигрирующей
(в) молоди карповых (Cyprinidae) при дневной (h) и
ночной (j) освещённости в осенний период: а – воб-
ла Rutilus rutilus caspicus из авандельты Волги (разли-
чия КТР днём и ночью по критерию Стьюдента для
долей вероятностей достоверны − p = 0.04), б – густе-
ра Blicca bjorkna из прибрежья протоки Быстрая, в –
разновидовые стаи молоди из русла протоки Быстрая
(различия вероятностей ПТР и КТР днём и ночью до-
стоверны − p = 5 × 10–10 и p = 1 × 10–8).
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вается, у этих рыб в установке преобладает ком-
пенсаторный тип реореакции. То есть суточный
ритм миграции в естественных условиях совпадает
с ритмом изменения соотношения типов реореак-
ции в эксперименте. Такое поведение позволяет
молоди не сноситься потоком в ночные часы. У
немигрирующих особей как днём, так и ночью
преобладает компенсаторный тип реореакции, ко-
торый позволяет им сохранять места своего обита-
ния. Следует отметить, что видовые различия в со-
отношении типов реореакции у немигрирующих
рыб (воблы и густеры) не выявлены.

Полученные результаты указывают на то, что мо-
тивационная компонента реореакции является по-
веденческим механизмом контранатантной мигра-
ции сеголеток карповых рыб в осенний период. Эта
зимовальная миграция начинается в авандельте и
идёт через протоки вверх против течения за преде-
лы заповедника к зимовальным ямам (Подоляко,
2014, 2015, 2016). Указанная компонента является
также и поведенческим механизмом нагульных
миграций личинок карповых рыб как наиболее ча-
сто встречающейся покатной (денатантной), так и
более редкой контранатантной миграции (Pavlov
et al., 2010). Соотношение типов реореакции яв-
ляется показателем, адекватно отражающим на-
правление перемещений рыб и в случае нагуль-
ных миграций ранней молоди нерки и покатной
(денатантной) и контранатантной (Звездин, 2016).
Следовательно, изменение реореакции является
одним из важнейших поведенческих механизмов
осуществления нагульной миграции молоди рыб.
Также было показано, что одной из особенностей
зимовальной покатной миграции плотвы из рек в
Рыбинское водохранилище является изменение
её реореакции – преобладание ОТР (Костин
и др., 2016). Таким образом, на молоди нескольких
видов рыб, принадлежащих к разным семействам,
показано, что изменение соотношения типов ре-
ореакции является поведенческим механизмом
всех миграций молоди − как нагульных, так и зимо-
вальных, как денатантных, так и контранатантных.

Интересно отметить, что у исследованных не-
мигрирующих рыб довольно высока вероятность
динамических типов реореакции. Например, у
густеры ночью ПТР = 0.32, ОТР = 0.33. Посколь-
ку это вероятность движения по течению и против
него характерна для каждой особи (Пономарева
и др., 2017), то в данном примере вероятность сме-
щения рыб относительно исходного положения бу-
дет весьма мала. Экспериментально установлено
(Пономарева и др., 2017), что в поведении рыб реа-
лизуются два способа сохранения места обитания –
статический (при превалировании КТР) и дина-
мический (при близости значений ПТР и ОТР).

ВЫВОДЫ
1. Изменение мотивационной компоненты ре-

ореакции (соотношения типов реореакции) являет-
ся поведенческим механизмом контранатантной
зимовальной миграции молоди карповых в дельте
Волги.

2. Соотношение типов реореакции в экспери-
менте адекватно отражает как резидентное, так и
миграционное поведение молоди карповых в
естественных условиях.

3. Учитывая полученные и опубликованные
ранее материалы по молоди нескольких видов
рыб, принадлежащих к разным семействам, мож-
но констатировать, что изменение соотношения
типов реореакции (мотивационной компоненты)
является поведенческим механизмом миграций
молоди как контранатантных, так и денатантных,
как нагульных, так и зимовальных.
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