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Представлены результаты изучения двигательной активности и плавательной способности молоди
плотвы Rutilus rutilus при значениях температуры (7, 16, 25, 28 и 31°С), охватывающих большую часть
диапазона температурной толерантности данного вида. Максимальные значения пройденного пути
и скорости плавания особей в “открытом поле”, критической скорости течения и времени до сноса
рыб в гидродинамической установке зарегистрированы при близкой к оптимальной для жизнедея-
тельности молоди плотвы температуре (25°С). Выявлена бóльшая температурная зависимость целе-
направленной двигательной активности молоди плотвы по сравнению со спонтанной. Высокие по-
казатели плавательной способности сеголеток в очень широком диапазоне температуры отражают
хорошую приспособленность к жизни в температурно-неоднородном прибрежье.
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Самопроизвольное перемещение организмов
в пространстве в ответ на внешние воздействия
является их простейшей реакцией (Ивлев, 1966).
Сама способность к активному движению может
рассматриваться как основополагающая адапта-
ция животных, определяющая их успешное суще-
ствование в постоянно меняющейся среде обита-
ния (Павлов, 1979). В большинстве водоёмов вод-
ная толща не статична, а находится в постоянном
движении, образуя течения разной интенсивно-
сти. Вследствие этого гидробионты должны обла-
дать навыками ориентации по отношению к по-
токам воды (реореакция), а также определённой
плавательной способностью для сохранения же-
лательной для них пространственной позиции. У
рыб реореакция возникает уже на самых ранних
этапах личиночного развития и сохраняется в он-
тогенезе (Павлов, 1966, 1979). Исследования, за-
трагивающие вопросы перемещения рыб в про-
странстве, можно условно разделить на два ос-
новных направления: изучение двигательной
активности, ориентированной на определённые
цели (терморегуляция, питание, защита и др.),
либо спонтанной и определение плавательной
способности. Под последней понимается продол-
жительность движения рыб с той или иной скоро-
стью (Павлов, 1979; Павлов, Черноусов, 1981).

Из всего разнообразия абиотических факто-
ров, оказывающих воздействие на двигательные
реакции рыб, особенно значимы освещённость и
температура (Павлов, 1979). Причём последняя,
определяя биоэнергетику организма, напрямую
воздействует на большинство жизненных про-
цессов, в том числе и на способность к передвиже-
нию (Beamish, 1978; Linløkken et al., 2010). Изучению
влияния температуры на двигательную активность
и плавательную способность рыб посвящено много
работ (Brett, 1964; Павлов и др., 1972; Beamish, 1978;
Павлов, 1979; Koumoundouros et al., 2002; Lee
et al., 2003; O’Steen, Bennett, 2003; Kent, Ojan-
guren, 2015). Плотва Rutilus rutilus как вид с широ-
ким ареалом, хорошо приспособленный для жиз-
ни в стоячих и текучих водоёмах, также не раз ста-
новилась объектом подобных исследований
(Павлов и др., 1972; Павлов, 1979; Persson, 1986;
Скоробогатов и др., 1987; Forstner, Wieser, 1990;
Linløkken et al., 2010). Плотва характеризуется
широким диапазоном температурной устойчиво-
сти – 0–37°С (Голованов, 2013) – и населяет озёра
и реки от Скандинавии до Средней Азии и Ближ-
него Востока. Температурный оптимум для жиз-
недеятельности неполовозрелых особей плотвы,
установленный по реакции термопрефференду-
ма, приходится на зону относительно высоких

УДК 597.554.3.574.2:57.043



220

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 60  № 2  2020

СМИРНОВ, СМИРНОВА

значений – 23–26°С (Dijk et al., van, 2002; Голова-
нов, 2013; Смирнов, Смирнова, 2015). Однако ра-
нее влияние температуры на особенности плава-
ния особей данного вида чаще всего оценивали
при более низких значениях (4–21°С). В связи с
этим вопросы, связанные с двигательной актив-
ностью плотвы при близких к оптимуму для жиз-
недеятельности значениях температуры, а также
выше его, представляются весьма важными. По-
следнее особенно актуально на фоне продолжаю-
щейся в последние десятилетия тенденции роста
средних значений температуры воды в водоёмах
умеренного климата (Литвинов, Законнова, 2012).

Цель работы – изучить особенности двигатель-
ной активности и плавательной способности моло-
ди плотвы в широком температурном диапазоне.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования выполнены в сентябре–ноябре
2018 г. на сеголетках плотвы стандартной длиной
(SL) 47.2 ± 0.8 мм и массой 1.7 ± 0.1 г, которых от-
лавливали мальковым неводом в прибрежье ка-
нала, расположенного в пос. Борок и сообщаю-
щегося с Рыбинским водохранилищем. После
вылова в течение двух недель рыб содержали в ак-
вариуме объёмом 340 л для адаптации к лабора-
торным условиям. Затем по 45 особей разместили
в пяти отдельных аквариумах (80 л) для акклима-
ции к температуре соответственно 7, 16, 25, 28 и
31°С, продолжавшейся минимум 14 сут. Темпера-
туру поддерживали на заданном уровне (±0.5°С)
посредством электронного терморегулирующего
устройства (BM8036) с цифровыми датчиками
(SN18B20). На всём протяжении адаптационного
периода один раз в сутки рыб кормили ad libitum
сухим хлопьевидным кормом Sera Vipan (Герма-
ния) и ежедневно заменяли 30–50% общего объё-
ма воды.

Опыты по определению двигательной актив-
ности и плавательной способности плотвы при
разной температуре проводили в первой половине
дня при естественной освещённости. Всего иссле-
довано 200 особей (по 40 экз. из каждой группы).

Двигательную активность молоди плотвы оце-
нивали методом “открытого поля”. Опыты вы-
полняли в широком плоском аквариуме размера-
ми 1.3 × 0.9 × 0.1 м с расчерченным на квадраты
(10 × 10 см) дном. По его периметру располага-
лась непрозрачная ширма белого цвета высотой
50 см. Рыб из экспериментальных групп отбирали
случайным образом для снижения вероятности
воздействия каких-либо дополнительных не-
учтённых факторов (срок адаптации, атмосфер-
ное давление и др.). Наблюдение и съёмку пове-
дения рыб делали с помощью цифровой IP-каме-
ры DCS-2210 (“D-Link”, Taйвань), закреплённой
над аквариумом. Записи эксперимента обрабаты-

вали на компьютере в программе D-ViewCam
NVR. В начале каждого опыта одну особь поме-
щали в аквариум, после чего начинали отсчёт вре-
мени до момента её самопроизвольного движе-
ния (латентный период). Далее в течение 5 мин
фиксировали число секторов, пересечённых ры-
бой во время перемещения по аквариуму. Прой-
денный путь рассчитывали путём перемножения
числа пересечённых секторов на их размер. Полу-
ченная таким образом приблизительная величи-
на представлена за 5 мин наблюдений в целом и
для каждой минуты отдельно. На основании этих
данных вычисляли среднюю скорость плавания
всех особей за те же временные отрезки.

После испытаний в “открытом поле” рыбу по-
мещали в гидродинамическую установку для ис-
следования её плавательной способности. Рабо-
чая камера установки представляет собой про-
зрачную трубу (длиной 80 см и диаметром 15.5 см)
с ограничительными решётками по краям (Смир-
нова, 2010). Методика определения критической
скорости течения заключается в постепенном
(ступенчатом) усилении потока воды до момента
сноса особи. Рыб по одной сажали в установку,
после чего запускали двигатель на малых оборо-
тах, формируя минимально возможную скорость
потока воды ~0.3 м/с. Наблюдения продолжали в
течение 1 мин, после чего скорость увеличивали
до 0.6 м/с. Далее таким же образом скорость по-
вышали до ~1.0 и максимума ~1.2 м/с. Опыты
длились до момента сноса рыбы к ограничитель-
ной решётке рабочей камеры, но не более 10 мин.
Для каждой особи фиксировали достигнутую
максимальную скорость течения и общее время
сопротивления потоку воды. Исходя из этих дан-
ных, рассчитывали приблизительный путь, про-
плываемый рыбой до момента сноса. После опы-
тов плотву измеряли и взвешивали.

Статистическую обработку эксперименталь-
ных данных выполняли в программном пакете
STATISTICA. Для сравнения межгрупповых и
внутригрупповых показателей двигательной ак-
тивности и плавательной способности применя-
ли непараметрический критерий Манна–Уитни.
Для оценки температурной зависимости двига-
тельной активности и плавательной способности
использовали линейную регрессию и дисперси-
онный анализ Фишера.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Двигательная активность. Большинство рыб
при помещении в установку «открытое поле» ка-
кое-то время сохраняли неподвижность, остава-
ясь в одном из расчерченных секторов, что опреде-
лялось как латентный период (Тl). Его продолжи-
тельность достоверно зависела (F = 9.41, p < 0.05,
df = 4) от температуры (рис. 1). В холодной воде
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(7°С) рыбы были малоактивны (Тl в среднем
~2 мин), а также демонстрировали максимальные
индивидуальные различия в продолжительности
латентного периода – от 0 до 10 мин (дольше наблю-
дения не выполняли). При температуре воды 16°С
среднее значение Тl было ниже в 4 раза (p < 0.05);
минимальный латентный период (в среднем 11 с)
отмечен у рыб при 25°С. Вследствие того что при

16 и 25°С момент начала движения молоди насту-
пал существенно раньше, относительное число
особей, сохранявших неподвижность >5 мин
(3%), было минимальным (табл. 1).

Двигательная активность плотвы в установке
“открытое поле” в значительной мере (F = 6.37,
p < 0.05, df = 4) определялась температурой среды
(рис. 1). Анализ полученных данных выявил фак-

Рис. 1. Латентный период (∙∙∙h∙∙∙) и двигательная активность (–d–) молоди плотвы Rutilus rutilus за 5 мин наблюдений
в установке “открытое поле” при разной температуре воды; здесь и на рис. 2, 3: (|) – среднее значение и его ошибка.
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Таблица 1. Некоторые показатели двигательной активности молоди плотвы Rutilus rutilus при разной температу-
ре среды

Примечание. Тl – латентный период; здесь и в табл. 2: *различия с показателями предшествующей температурной группы до-
стоверны при p < 0.05.

Показатель
Температура, °С

7 16 25 28 31

Скорость движения, см/с:
за 5 мин наблюдения 4.1 ± 0.6 6.0 ± 0.7* 8.9 ± 1.0* 8.6 ± 1.0 5.3 ± 1.0*
за 1-ю мин наблюдения 4.5 ± 0.6 7.3 ± 0.9* 14.8 ± 1.3* 10.5 ± 1.3* 5.8 ± 1.3*
за 5-ю мин наблюдения 3.7 ± 0.6 4.8 ± 0.8 4.7 ± 0.9 8.7 ± 1.2* 5.4 ± 1.0*

Доля особей, проплывших дистан-
цию %:

<1 м 31 8 10 10 24
1–30 м 62 73 37 50 46
>30 м 7 19 53 40 30

Доля особей с Тl > 5 мин, % 19 3 3 8 15
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Рис. 2. Двигательная активность молоди плотвы Rutilus rutilus в установке “открытое поле” при разной температуре во-
ды: (–d–) – 1-я, (–s–) – 2-я, (∙∙∙h∙∙∙) – 3-я, (–m–) – 4-я, (–r–) – 5-я минуты.
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тически линейный рост среднего пути, проплы-
ваемого рыбами за пять минут наблюдений, в
диапазоне температуры от 7 до 25°С. Однако
вследствие высокой степени индивидуальных
различий показатели регрессии были низкими
(r = 0.4, R2 = 0.2, p < 0.05). При температуре 28 и
31°С по сравнению с 25°С (p < 0.05) двигательная
активность рыб снижалась.

При рассмотрении перемещения особей в по-
минутной хронологической последовательности
наблюдается более сложный характер зависимо-
сти пройденной дистанции от температуры
(рис. 2, табл. 1). При 25°С рыбы в три раза актив-
нее перемещались в начале опытов по сравнению
с их окончанием (F = 11.55, p < 0.05, df = 4). При
крайних значениях исследованного диапазона
температуры эти различия были минимальны и
недостоверны (F = 0.15, F = 0.07, p > 0.05, df = 4).
При 28°С особи активно перемещались в течение
всех 5 мин наблюдений (F = 0.70, p > 0.05, df = 4).
Кроме того, при температуре 7, 16 и 25°С показа-
тели двигательной активности плотвы в течение
5-й мин наблюдений фактически совпадали.

Наблюдаемая в эксперименте двигательная
активность молоди плотвы имела значительную
индивидуальную изменчивость. В каждой группе
встречались как особи, находившиеся в течение
всего опыта фактически без движений, так и ак-
тивно перемещавшиеся. Вследствие этого пре-
одолеваемая рыбами дистанция за весь период
наблюдений варьировала в широком диапазоне –
0–63 м. Причём в разных группах существовали

определённые особенности распределения осо-
бей по двигательной активности (табл. 1). При 7 и
31°С число рыб, проплывших дистанцию <1 м,
было в два–три раза больше в сравнении с осталь-
ными группами; а при 25°С число особей, актив-
но перемещающихся в экспериментальном про-
странстве, было максимальным.

Плавательная способность. По сравнению с
двигательной активностью плавательная способ-
ность молоди плотвы в меньшей степени зависе-
ла от температуры среды (рис. 3). При увеличении
температуры воды от 7 до 28°С повышение значе-
ния критической для рыб скорости течения соста-
вило всего ~0.1 м/с (r = 0.16, R2 = 0.03, p < 0.05), а
при 31°С отмечено некоторое снижение показа-
телей плавательной способности рыб.

Как и в случае с показателями двигательной
активности, у исследованных рыб наблюдалась
высокая индивидуальная изменчивость в способ-
ности сопротивляться потоку воды. Часть особей
скатывалась уже в течение 1-й мин при самой
низкой из предоставленных скоростей течения
(~0.3 м/с); число таких рыб в исследованных
группах несколько разнилось (табл. 2). Примеча-
тельно, что при каждом значении температуры око-
ло половины особей скатывались в течение 2-й мин
опыта при скорости потока воды ~0.6 м/с. Макси-
мально возможной скорости течения (~1.2 м/с)
достигли лишь рыбы, адаптированные к темпера-
туре воды 25 и 28°С, соответственно 10 и 3% осо-
бей. В каждой группе отмечались рыбы, первич-
ная реакция которых на начало движения воды
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была нехарактерной: она заключалась в быстром
сносе головой вперёд по направлению и со скоро-
стью течения. Однако доля таких особей была не-
велика (<5%), и при повторном тестировании
они, как правило, проявляли стандартную реоре-
акцию.

Для улучшения результатов статистической
оценки воздействия температурного фактора на
плавательную способность плотвы мы, по приме-
ру Козловского (2000), разделили рыб на слабых,
средних и сильных пловцов, скатившихся соответ-
ственно при скорости течения 0.3, 0.6 и ≥1.0 м/с.
Это позволило несколько нивелировать влияние
высокого уровня индивидуальных различий. Вы-

полненный после этого дисперсионный анализ
показал, что значимое воздействие температура
оказывала только на общее время нахождения
рыб в гидродинамической установке до момента
их сноса (проплываемый путь) (F = 2.57, p < 0.05,
df = 4), тогда как её влияние на критическую ско-
рость течения было достоверным лишь при p =
= 0.08 (F = 2.1, df = 4).

Использованные в экспериментах особи плот-
вы имели сходные размеры, поэтому зависимости
критической скорости течения (r = 0.3, R2 = 0.1,
p < 0.05) и общего пройденного пути (r = 0.3, R2 =
= 0.1, p < 0.05) от длины особей были слабыми. То
же самое относится и к массе рыб. Также нам не

Рис. 3. Критическая скорость течения (–d–) и общее время до сноса (∙∙∙h∙∙∙) молоди плотвы Rutilus rutilus в гидроди-
намической установке при разной температуре воды.
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Таблица 2. Некоторые показатели плавательной способности молоди плотвы Rutilus rutilus при разной температуре

Показатель
Температура, °С

7 16 25 28 31

Критическая скорость плавания, SL/c 12.8 ± 0.7 14.1 ± 0.8 14.3 ± 0.9 15.9 ± 1.0* 13.3 ± 0.9*
Пройденная до момента сноса дистанция, м 33.8 ± 3.6 45.5 ± 5.2 57.6 ± 12.6 43.4 ± 4.6 48.6 ± 5.8
Доля особей, %:

скатившихся на 1-й минуте 26 19 24 16 19
скатившихся на 2-й минуте 60 51 46 49 50
скатившихся на 3-й минуте 14 30 20 32 31
достигших скорости 1.2 м/с 0 0 10 3 0
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удалось установить какую-либо взаимосвязь меж-
ду показателями двигательной активности особей
и их плавательной способностью.

ОБСУЖДЕНИЕ

Двигательная активность. Для большинства
эктотермных организмов температурные условия
мест обитания служат одним из главных компо-
нентов их экологических ниш, оказывая влияние
на различные аспекты жизнедеятельности. Не-
случайно, что и поведение рыб как типичных
представителей этой группы в значительной мере
определяется температурой окружающей среды.
Перемена температурных условий, как правило,
приводит к заметному изменению интенсивно-
сти плавания рыб разных экологических групп
(Beamish, 1978; Павлов, 1979; Persson, 1986; Lin-
løkken et al., 2010; Ottmar, Hurst, 2012; Kent, Ojan-
guren, 2015).

Полученные результаты наглядно свидетель-
ствуют о значимом влиянии температуры на по-
движность молоди плотвы (рис. 1). В холодной
воде (7°С) у рыб отмечен продолжительный латент-
ный период, который в среднем длится в 10 раз
дольше в сравнении с таковым при близких к оп-
тимальным видовым значениям температуры
(25°С). Вероятно, стресс, испытываемый рыбами
при пересадке из акклимационного аквариума в
экспериментальную установку, в холодной среде
развивается в течение большего периода времени.
В подобных условиях некоторая часть особей
(13%) вообще не демонстрировала какой-либо
активности в течение 10 мин наблюдений. По
всей видимости, подобный результат объясняет-
ся непосредственным воздействием температуры
на скорость физиолого-биохимических процес-
сов, протекающих в организме рыб. При исследо-
вании влияния температуры на метаболизм плот-
вы показано, что с ростом температуры воды с 8
до 20°С происходит значительное снижение тем-
пературного коэффициента Q10 при спонтанном
плавании с 4.1 до 1.6 (Forstner, Wieser, 1990). Кро-
ме того, метаболические процессы в тканях мозга
эктотермных животных характеризуются бóль-
шими величинами температурного коэффициен-
та Q10 в сравнении с таковыми, протекающими в
скелетных мышцах (Слоним, 1986). Вследствие
этого именно нервная система рыб более остро
реагировала на низкие значения температуры, а
значительное замедление протекающих в ней фи-
зиологических процессов могло послужить при-
чиной более продолжительного стресса.

Значительное сокращение длительности ла-
тентного периода происходило уже при темпера-
туре воды 16°С. В целом при 16, 25 и 28°С рыбы
были очень активны и начинали движение спустя
11–30 с после посадки в экспериментальную

установку. На наш взгляд, полученный темпера-
турный диапазон (16–28°С) относительно высо-
кой активности плотвы можно было бы расширить
в сторону понижения значений. Это косвенно
подтверждается данными литературы, в которых
отмечалось снижение интенсивности питания и
роста плотвы только после падения температуры
ниже 12°С (Hardewig, van Dijk, 2003). При прогре-
ве среды до 31°С величина латентного периода
вновь существенно возрастала, что, вероятно,
обусловлено дополнительным стрессом от воз-
действия высокой температуры, достаточно близ-
кой к сублетальному значению (Голованов и др.,
2012). Таким образом, молодь плотвы сохраняет
высокий уровень активности даже при нахожде-
нии в воде со значениями температуры, сильно
удалёнными от видового оптимума.

Другие показатели двигательной активности
плотвы оказались также весьма восприимчивыми
к температуре окружающей среды (рис. 1, табл. 1).
Температурная зависимость пути, проплываемо-
го рыбами в течение опытов, имеет форму купола
с максимумом при 25°С, а его протяжённость при
7 и 25°С различается более чем в пять раз. Даль-
нейшее повышение температуры за точку видо-
вого оптимума ведёт к постепенному угнетению
двигательных функций молоди. Подобно этому
изменяется и средняя скорость плавания рыб,
определённая за 5 мин наблюдений.

Увеличение температуры способно вызывать
ускорение передвижения животных за счёт более
быстрого сокращения скелетных мышц, более ча-
стых разрядов в мотонейронах и возрастания ско-
рости некоторых других физиологических про-
цессов (Слоним, 1986). Кроме этого с ростом тем-
пературы меняются и физические параметры
самой среды, в которой перемещаются гидробион-
ты: снижается вязкость воды, уменьшается содер-
жание в ней растворённого кислорода и т.д. (Пав-
лов, 1979; Koumoundouros et al., 2002). Однако ос-
новная причина увеличения быстроты плавания
рыб под воздействием температуры связана с из-
менением скорости метаболических процессов
(Beamish, 1978; Павлов, 1979). Максимальная ско-
рость плавания молоди плотвы в установке “откры-
тое поле” зарегистрирована при 25°С. Это в пол-
ной мере соответствует предложеной Фраем и
Хартом (Fry, Hart, 1948) теоретической кривой за-
висимости скорости движения рыб от температу-
ры, точно повторяющей динамику разности меж-
ду активным обменом и обменом покоя. В такой
системе максимальная скорость движения у гид-
робионтов возникает в точке наибольшего пре-
вышения активного обмена над обменом покоя,
приходящейся на температурный видовой опти-
мум жизнедеятельности.

При поминутном анализе перемещений плот-
вы из экспериментальных групп были получены
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интересные различия в значениях её двигатель-
ной активности, рассчитанных на начало и конец
опытов (рис. 2). В очень холодной (7°С) и тёплой
(31°С) средах интенсивность плавания особей
была низкой и слабо изменялась в течение 5 мин
наблюдений. Однако в воде с температурами 16 и
25°С после выраженного всплеска двигательной
активности рыб на начальном этапе опытов на-
блюдалось её постепенное затухание к их оконча-
нию, особенно заметное в последнем случае. При
28°С плотва сохраняла высокую интенсивность
перемещений на протяжении всего периода на-
блюдений. Примечательно, что к моменту окон-
чания опытов интенсивность движения у рыб
фактически совпадала, несмотря на значитель-
ные различия в температуре окружающей среды
(7, 16, 25, 31°С). По всей видимости, на начальном
временнóм отрезке опытов у молоди преобладала
исследовательская активность. Преодолев стресс,
полученный при пересадке, рыбы активно пере-
мещались по площади экспериментальной уста-
новки, обследуя незнакомую им среду. При этом
проплываемый ими путь, а также скорость дви-
жения напрямую определялись температурой во-
ды (рис. 2, табл. 1). К окончанию опытов двига-
тельная активность рыб постепенно снижалась,
по-видимому, до спонтанных значений. Экспери-
менты на рыбах разных экологических групп пока-
зали, что в спокойном и свободно-подвижном со-
стоянии они развивают скорости 0.2–1.0 SL/с, при
этом затраты энергии на плавание находятся в
пределах стандартного обмена (Белокопытин,
1993). В течение 5-й мин опытов особи плотвы
плавали со скоростью 0.9–1.1 SL/с (7, 16, 25,
31°С), что вполне этому соответствует либо не-
сколько отличается в бóльшую сторону – 1.8 SL/с
(28°С). Повышенная двигательная активность
молоди в последнем случае требует дальнейших
уточнений.

В литературе имеются сведения, что в отсут-
ствие пищи скорость плавания особей плотвы в
диапазоне 4–20°С слабо зависит от температуры
и составляет ~5 см/с (Linløkken et al., 2010). Это
фактически совпадает с полученными в настоя-
щем исследовании величинами в течение 5-й мин
наблюдений при 7, 16, 25 и 31°С (табл. 1). Однако
при появлении кормовых объектов скорость пла-
вания рыб в упомянутой работе возрастала и в
диапазоне температуры 4–20°С линейно увели-
чивалась с ~7 до ~16 см/с, что также вполне соот-
ветствует нашим данным, полученным за 1-ю мин
наблюдений. В опытах Перссона (Persson, 1986)
молодь плотвы во время питания плавала ещё
быстрее, схожим образом реагируя на температур-
ные изменения в диапазоне от 12 до 21°С (ско-
рость движения соответственно ~28 и 45 см/с).
Повышенные значения в данном случае объясня-
ются влиянием внутривидовой конкуренции, так
как в аквариумах находилась группа особей. Та-

ким образом, целенаправленная двигательная ак-
тивность молоди плотвы в экспериментах в го-
раздо большей степени зависит от температуры,
чем спонтанная.

При изучении спонтанной двигательной ак-
тивности молоди плотвы отмечалось, что при
низкой температуре воды (8°С) рыбы чаще мало-
подвижны (~ 90% случаев), а скорость их обмен-
ных процессов сохраняется на одном уровне, со-
ответствующем стандартному обмену (Forstner,
Wieser, 1990). Это согласуется с нашими данными
(рис. 2). При более высоких значениях температу-
ры (15 и 20°С) для поведения плотвы характерна
повышенная подвижность (соответственно 74 и
96% случаев), что сопровождается значительным
ростом скорости метаболических реакций (Forst-
ner, Wieser, 1990). В отличие от этого в наших
опытах низкий уровень спонтанной двигатель-
ной активности сохранялся у молоди во всём ис-
следованном диапазоне температур, за исключе-
нием 28°С. Возможно, повышенная подвижность
особей в экспериментах Фостнера и Вейзера
(Forstner, Wieser, 1990) могла быть мотивирована
чем-то иным, например, состоянием голода, так
как опыты длились 2–3 сут без кормления. Из-
вестно, что даже временное ограничение пищи
оказывает значительное влияние на показатели
двигательной активности молоди рыб (Méndez,
Wieser, 1993; Зданович, Пушкарь, 2004; Смирнов,
Смирнова, 2019).

Плавательная способность. С точки зрения
экологии, кроме изучения различных аспектов
двигательной активности рыб немалый интерес
представляет и определение их плавательной спо-
собности. Отдельные показатели последней ши-
роко используются как критерий жизнеспособ-
ности гидробионтов (Павлов, Черноусов, 1981;
Сбикин, Лепская, 1982; Козловский, 2000). Зна-
ние видовых и онтогенетических особенностей
плавательной способности помогает понять ха-
рактер распределения особей в реках, их мигра-
ционную и нерестовую активность (Павлов и др.,
1972; Beamish, 1978; Павлов, 1979). Мы исследо-
вали только один из её показателей – критиче-
скую скорость течения. Под ней обычно понима-
ется верхняя граница того интервала скоростей, в
пределах которого возможно удержание рыб в по-
токе (Павлов, Фомин, 1978; Павлов, 1979). Кри-
терием достижения соответствующих величин,
наряду со сносом рыб, считается также их пере-
ход от плавного движения к броскам (Честной,
1961; Павлов, Фомин, 1978; Павлов, 1979). Значе-
ния критической скорости течения зависят от це-
лого ряда факторов: температуры воды, освещён-
ности, количества зрительных ориентиров, числа
рыб в группе, их физиологического состояния и
других (Павлов, Фомин, 1978).
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Результаты опытов показывают, что с ростом
температуры воды способность молоди плотвы
сопротивляться потоку постепенно повышается
(рис. 3). Однако в диапазоне 7–28°С такое увели-
чение не превышает 24%, что свидетельствует о
сравнительно небольшом влиянии температур-
ного фактора на исследуемый показатель. Такая
реакция молоди может нести для неё определен-
ные выгоды. Плотва, как и многие другие виды
рыб, в течение первого года жизни чаще встреча-
ется на мелководном прибрежье, где колебания
температуры особенно существенны. Определён-
ная независимость плавательной способности
молоди от температурных условий среды обита-
ния может положительно сказаться на успешно-
сти её нагула, а также на устойчивости к воздей-
ствию хищников (Koumoundouros et al., 2002).

Интересен тот факт, что при всех значениях
температуры около половины особей сносились
потоком воды, составлявшим 0.6 м/с (табл. 2). Ве-
роятно, для исследованной размерной группы
плотвы (SL ~50 мм) такая скорость наиболее
близка к критической. Например, у молоди воб-
лы Rutilus rutilus caspicus SL 33–34 мм критическая
скорость составляет 0.4–0.5 м/с, а её увеличение
при повышении температуры среды с 17 до 20°С –
25.5% (Павлов и др., 1972). Как видно, значения
критической скорости течения несколько ниже
полученных нами, что наиболее вероятно связано
с меньшими размерами особей. Известно, что с
увеличением размеров рыб растут и критические
скорости течения, при которых происходит их
снос (Павлов, 1966, 1979; Koumoundouros et al.,
2002; Ottmar, Hurst, 2012). Вследствие небольших
отличий в длинах исследованных нами особей
плотвы подобная зависимость, хоть и имела ме-
сто, но её показатели оказались крайне низкими.
Критическая скорость плавания молоди в расчёте
на длину особи (12.8–15.9 SL/с) несколько выше
приведённых в литературе значений. Так, для
меньших размерных групп плотвы (SL 18–23 мм)
при 17–20°С этот показатель равняется 8.2 SL/с
(Скоробогатов и др., 1987). Возможно, некоторая
переоценённость величин критической скорости
плавания у исследованной нами молоди связана с
несоответствием диаметра рабочей камеры гид-
родинамической установки размеру рыб (Павлов,
1979), а также с процедурой ступенчатого наращи-
вания скорости потока воды (Di Santo et al., 2017).

Более значимое воздействие температуры на
плавательную способность рыб было выявлено
при рассмотрении их общего времени нахожде-
ния в гидродинамической установке, а также про-
плываемого ими пути до момента сноса (рис. 3,
табл. 2). Эта зависимость приближалась к куполо-
образной с максимумом при температуре 25°С.
Как и в случае с критическими скоростями тече-
ния, статистическую оценку данных затруднил
высокий уровень индивидуальных различий. Су-

ществование подобной разнокачественности от-
мечали у рыб и ранее (Павлов, Черноусов, 1981),
при этом она носила достаточно стабильный ха-
рактер и не менялась при повторном тестирова-
нии (Павлов, 1979). По-видимому, наблюдаемые
индивидуальные различия обусловлены специ-
фикой формирования фенотипа каждой конкрет-
ной особи, её физиологическим состоянием, а
кроме того могут быть связаны с существованием
внутрипопуляционных форм в пределах одного
водоёма (Кодухова, Карабанов, 2017). Интересно,
что при неблагоприятных условиях, например вы-
соком уровне метаболитов, индивидуальные раз-
личия в плавательной способности рыб уменьша-
лись (Павлов, Черноусов, 1981).

Собственные и литературные данные указыва-
ют на то, что при близкой к видовому оптимуму
жизнедеятельности температуре у молоди плотвы
показатели двигательной активности и плава-
тельной способности улучшаются: сокращается
время реакции на стрессовые ситуации, повыша-
ются скорость плавания и эффективность поис-
кового и пищевого поведения. Исходя из этого
можно допустить, что чем ближе температура
среды обитания к оптимальной, тем больше ги-
потетических выгод смогут приобрести находя-
щиеся в ней особи. Например, с возрастанием
плавательной способности у рыб появляется воз-
можность держаться в районах с бóльшими ско-
ростями течения и тем самым увеличивать объём
воды, в котором они находят себе корм (Павлов,
Черноусов, 1981). Также при этом возможно
улучшение некоторых показателей защитного
поведения (Михеев, 2001; Koumoundouros et al.,
2002; Kent, Ojanguren, 2015; Öhlund et al., 2015) ли-
бо появление преимуществ в межвидовой конку-
ренции (Lyon et al., 2008).

Пребывание организма в зоне температурного
оптимума позволяет ему до минимума снизить за-
траты на адаптационные нужды и расходовать все
доступные ресурсы “только на фундаментальные
жизненные процессы” (Шилов, 2001. С. 214). От-
клонение значений температуры от оптимальной
зоны включает адаптационные механизмы, на-
правленные на компенсацию негативных послед-
ствий воздействия температуры (Bryan et al.,
1990). Тем самым сокращается количество сво-
бодной энергии, доступной организму для совер-
шения каких-либо иных действий. Это хорошо
отражено в динамике температурных изменений
большинства из исследованных показателей дви-
гательной активности и плавательной способно-
сти молоди плотвы, которая близка к часто ис-
пользуемой в англоязычной литературе “кривой
температурной зависимости биологических про-
цессов” (thermal performance curve) (Huey, King-
solver, 1993; Gilchrist, 1995; Kent, Ojanguren, 2015).
Принимая во внимание широкий температурный
диапазон, в котором особи плотвы демонстриро-
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вали удовлетворительные показатели плаватель-
ной способности, этот вид уверенно можно отне-
сти к универсалам, способным сохранять высо-
кую активность даже в среде с температурой,
значительно отличающейся от оптимальной
(Gilchrist, 1995). Последнее особенно актуально в
водоёмах умеренного климата, где соответствую-
щие видовому оптимуму температурные условия
(23–26°С) существуют в течение непродолжи-
тельного периода времени.

В заключение следует отметить, что рассмот-
ренные выше закономерности затрагивают в ос-
новном статичные по отношению к температур-
ному фактору условия. В температурно-неодно-
родной среде характер двигательной активности
особей может заметно отличаться. Эксперимен-
тально установлено, что в термоградиентных по-
лях рыбы, напротив, двигались с меньшими ско-
ростями при нахождении в зоне температурного
оптимума (Ивлев, 1966; Reynolds, Casterlin, 1979;
Bryan et al., 1990; Staaks et al., 1999), в то время как
при удалении от данной температурной точки по-
казатели их двигательной активности постепенно
возрастали. Вероятно, в подобных условиях рыбы
демонстрируют, прежде всего, реакцию термо-
префферендума, целенаправленно перемещаясь
в зону с оптимальными температурными услови-
ями. После чего их двигательная активность сни-
жается до уровня, близкого к спонтанному. При
этом затраты, связанные с терморегуляцией, в та-
кой ситуации сводятся к минимуму, тем самым
уменьшая количество энергии, отвлекаемой от
роста и других важных жизненных процессов
(Bryan et al., 1990). Разумеется, всё сказанное
справедливо на фоне достаточной обеспеченно-
сти рыб другими не менее важными для их жизне-
деятельности условиями и, в частности, доступ-
ной пищей (Константинов, Зданович, 1993;
Zdanovich, 2006; Смирнов, Смирнова, 2019).

ВЫВОДЫ

1. Максимальные значения показателей двига-
тельной активности (минимальные для латентно-
го периода) и плавательной способности молоди
плотвы зарегистрированы при температуре воды,
близкой к видовому оптимуму жизнедеятельно-
сти. Это, вероятнее всего, обусловлено наиболь-
шей сбалансированностью основных жизненных
процессов, протекающих на разных уровнях ор-
ганизации живой системы, а также максималь-
ным запасом доступной организму свободной
энергии.

2. Целенаправленная двигательная активность
молоди плотвы в большей степени подвержена
изменениям при воздействии температурного
фактора, чем спонтанная.
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