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Представлены результаты экспериментального изучения влияния скорости потока на показатели
реореакции Danio rerio – реопреферендум и соотношение частот проявления типов реореакции. При
0.30 от критической скорости течения для рыб их реопреферендум был положительным, при 0.80 – от-
рицательным. Соотношение типов реореакции на этих скоростях было характерным для резидент-
ных рыб. При 0.45 от критической скорости течения реопреферендум не был выражен, а поведение
рыб было характерным для особей, мигрирующих против течения. Снижение доступности лимно-
зоны (при уменьшении ширины входа в неё) в кольцевом лотке сокращает число возвращений рыб
в неё и изменяет соотношение типов их реореакции. При максимальной ширине входа (19 см) в
лимнозону соотношение типов реореакции данио отражает поведение, характерное для мигрирую-
щих особей, при всех остальных вариантах (10, 3 и 1 см) – для резидентных особей. Показано, что
реопреферендум является менее полной и надёжной оценкой реореакции, чем соотношение типов
реореакции. Обсуждены области применения показателей реореакции.
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Реореакция (отношение рыб к течению) – это
врождённый поведенческий ответ рыб на тече-
ние. Она связана с жизнью рыб в подвижной сре-
де и проявляется в выборе особями участка водо-
ёма с оптимальными (для актуального поведе-
ния) скоростями течения и вектора собственной
скорости в нём (Павлов и др., 2020а). Реореакция
возможна только в определенном диапазоне ско-
ростей течения – от пороговых до критических.
При критических и более высоких скоростях те-
чения рыб сносит потоком, а при подпороговых
ориентация и вектор движения рыб не зависят от
скорости течения (Павлов, 1979; Павлов, Скоро-
богатов, 2014).

Реореакция является одним из основных пове-
денческих механизмов распределения, кочёвок и
миграций рыб (Pavlov et al., 2010; Павлов и др.,
2010а, 2010б; Звездин, 2016). Простой оценкой от-
ношения рыб к течению является такой показатель,
как реопреферендум – предпочтение или избегание
рыбами потока (Pavlov et al., 2001). Более полная
оценка – это показатель соотношения частот про-
явления типов реореакции (далее соотношение ти-
пов реореакции): положительного (ПТР) – движе-
ние рыб против течения, отрицательного (ОТР) –
движение по течению, компенсаторного (КТР) –

сохранение положения рыб в потоке относитель-
но неподвижных ориентиров (Maclean, Gee, 1971;
Pavlov et al., 2010; Johnston et al., 2017; Zens et al., 2018;
Павлов и др., 2020а). В последние годы был выделен
факультативный тип реореакции (ФТР) – уход рыб
из потока в зону со слабым (близким к порогово-
му для реореакции) течением или с его отсутстви-
ем (Павлов и др., 2020а). Наличие в эксперимен-
тальных установках такой лимнической зоны
(лимнозоны) моделирует естественные условия в
заливах и затишных зонах прибрежья рек.

Скорость течения является базовой характери-
стикой потока, и с ней связаны как возникнове-
ние реореакции, так и особенности её проявле-
ния. В текучих водоёмах имеется континуум скоро-
стей, при этом рыбы отнюдь не всегда выбирают
участки со скоростями течения в диапазоне от по-
роговых до критических. В зависимости от физио-
логического состояния и актуального поведения
они периодически уходят с течения в зоны сла-
бых и подпороговых скоростей – прибрежье, укры-
тия и заливы. Поэтому при экспериментальном
исследовании реореакции целесообразно ис-
пользовать установки, имеющие лимническую
зону, позволяющую рыбам уходить из потока.
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Основная цель работы – исследовать влияние
скорости течения на реопреферендум и соотно-
шение типов реореакции. Известно, что скорость
течения влияет на соотношение проявляемых ры-
бами типов реореакции (Pavlov et al., 2010; Поно-
марева и др., 2017). Однако эти данные получены
на установках без лимнозоны, т.е. в условиях искус-
ственного ограничения возможности для рыб выхо-
да из потока. Отсутствие лимнозоны искажает ука-
занное соотношение, а в некоторых случаях может
изменить даже преобладающий тип реореакции
(Павлов и др., 2020а). Влияние может оказы-
вать также и доступность лимнозоны для рыб. В
связи с этим изучение влияния лимнозоны и её до-
ступности на соотношение типов реореакции также
стали задачами нашей работы. В качестве объекта
исследования выбрали Danio rerio (Hamilton, 1822)
(далее – данио). Этот вид широко используется во
многих поведенческих, генетических, токсиколо-
гических, фармакологических и других исследо-
ваниях. При этом часть этих исследований осно-
вана на показателях поведения рыб в потоке воды
(Lucon-Xiccato et al., 2021).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в ноябре–декабре

2020 г. на данио стандартной длиной тела 21–32 (в
среднем 26.4 ± ошибка среднего 0.5) мм. Рыб со-
держали в аэрируемых аквариумах при плотности
посадки 1 экз/5 л воды. Температуру воды на уров-
не 22°C поддерживали терморегуляторами. Осве-
щённость с 10 до 19 ч составляла 450–500 лк. В
остальное время суток в аквариальном помещении
искусственное освещение отсутствовало. Кормили
рыб один раз в сутки после окончания опытов
кормом для аквариумных рыб Tropical Fish Flakes
(“Prodac”, Италия).

В экспериментах использовали две гидродина-
мические установки – двухканальный лоток для
определения реопреферендума и кольцевой ло-
ток с лимнозоной для оценки соотношения типов
реореакции. При исследовании поведения рыб в
потоке, в том числе их реореакции, скорости тече-
ния в установках должны быть нормированы в со-

ответствии с плавательными возможностями ис-
следуемых рыб. Для этого используется показатель
“критическая скорость течения для рыб” (Vk) (Pav-
lov et al., 2010), которая перед началом выполне-
ния работы была определена у 35 особей по стан-
дартной методике (Павлов, 1979) в гидродинами-
ческой трубе длиной 1 м и диаметром 22 мм. В
дальнейшем этих рыб в тестах не использовали.
При плавном увеличении скорости потока нахо-
дили такую скорость, при которой рыба перехо-
дила на бросковый режим плавания или её сразу
сносило потоком. Время такого определения со-
ставляло ~30 с. Средняя критическая скорость для
данио составила 0.35 ± 0.03 м/с. Скорости тече-
ния в обеих установках измеряли, используя гид-
рометрическую микровертушку (диаметр лопа-
сти 8 мм) с контроллером для связи с компьютером.
Температура воды и освещённость в эксперимен-
тальных установках были такими же, как в ак-
вариумах.

Реопреферендум рыб определяли в двухка-
нальной гидродинамической установке размера-
ми 100 × 20 см с двумя каналами шириной по 10 см
и длиной 35 см (рис. 1). Установку помещали в
гидродинамический лоток, в котором создавали
течение. Скорость течения в одном из каналов со-
ставляла 0.3 (0.11 м/с), 0.45 (0.16 ) или 0.8 Vk (0.28),
в другом канале течение отсутствовало (Pavlov et al.,
2001). В нижней по течению части установки рас-
полагался стартовый отсек, отгороженный по
всей ширине лотка заградительной решёткой. Дли-
на рабочей части лотка (от стартовой камеры до
каналов) составляла 50 см.

Одиночную рыбу помещали в стартовую каме-
ру установки и через 3 мин акклимации снимали
заградительную решётку (Pavlov et al., 2001). Экс-
перимент продолжали до первого захода рыбы в
один из каналов, но не более 5 мин от момента
подъёма заградительной решётки. Фиксировали
один из возможных результатов опыта: выбор ры-
бой канала с течением (положительный реопре-
ферендум), без течения (отрицательный реопре-
ферендум) или отказ от захода в каналы.

Рис. 1. Схема гидродинамической установки для определения реопреферендума рыб: 1 – канал с течением, 2 – канал
без течения, 3 – съёмная заградительная решётка, 4 – стартовый отсек. Здесь и на рис. 2: (→) – направление течения,
все линейные размеры приведены в см.
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Оценку соотношения типов реореакции про-
водили в кольцевом лотке с лимнозоной. Уста-
новка представляла собой кольцевой канал ши-
риной 15 см и внешним радиусом 60 см (рис. 2).
Длина канала по его центральной окружности ра-
диусом 52.5 см–3.3 м. Высота стенок 15 см, внут-
ренняя стенка выше 8 см сделана из капронового
сита (ячея 0.9 мм). Через это сито вода стекала из
рабочего канала в центральную ёмкость, откуда
помпа Atman AT-107 (“Chuangxing Electrical Ap-
pliances”, Китай) возвращала её в рабочий канал
установки. Высота слоя перелива составляла 2 см,
а глубина воды в канале – 10 см. Через каждые 40 см
на дно установки были нанесены линии шириной
1 см, обозначавшие границы секторов. Лимнозо-
на диаметром 30 см располагалась с внутренней
стороны канала. Влияние доступности лимнозо-
ны на соотношение типов реореакции оценивали
при разной ширине (19, 10, 3 и 1 см) входа/выхода
из лимнозоны в канал, которую регулировали,
используя задвижки.

В канале установки возникал поперечный гра-
диент скоростей течения с максимальной скоро-
стью у внешней стенки. Рабочую скорость тече-
ния рассчитывали как среднюю по 14 замерам на
глубинах 5 и 9 см в семи секторах, исключая сектор

водоподачи (№ 7), на расстоянии 1 см от внешней
стенки канала. Скорость и структуру потока в лим-
нозоне определяли, применяя видеосъёмку воды,
подкрашенной перманганатом калия. Для расчё-
та скорости течения фиксировали время прохож-
дения окрашенной водой полного круга по пери-
метру лимнозоны. При всех использованных в
установке скоростях течения наблюдали круговое
течение в лимнозоне с максимальной скоростью
у стенки: 0.016 (при рабочей скорости течения в
установке 0.3 Vk), 0.031 (при 0.45 Vk) и 0.045 м/с
(при 0.8 Vk).

Тесты проводили на единичных особях. Стар-
товым сектором служила лимнозона, которую пе-
ред помещением в неё опытной рыбы изолирова-
ли от канала сеткой. Время акклимации составля-
ло 20 мин, после чего сетку стартового сектора
убирали. Далее на протяжении 30 мин регистриро-
вали движение особи видеокамерой смартфона
Samsung Galaxy A10 SM-A105F (“Samsung Electron-
ics”, Вьетнам), расположенного над установкой.
При просмотре видеозаписей фиксировали направ-
ление и момент полного (всем телом) пересечения
рыбой границы между секторами. Перемещения
особи в пределах сектора не фиксировали.

Рис. 2. Схема гидродинамической установки “кольцевой лоток с лимнозоной”: а – вид сверху, б – разрез А–А, П –
помпа, Л – лимнозона, 1–8 – секторы установки, (…) – границы секторов и лимнозоны, (‒ ‒ ‒) – часть стенки, выпол-
ненная из капронового сита, ( ) – заполненная водой часть установки.
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Общая схема экспериментов. У каждой опыт-
ной рыбы вначале определяли реопреферендум и
затем сразу – соотношение типов реореакции.
Опыты по определению этих показателей проводи-
ли при трёх скоростях течения (0.3, 0.45 и 0.8 Vk).
При каждой скорости течения тестировали раз-
ных особей. Ширина входа в лимнозону кольце-
вой установки в этих опытах была 19 см. Для вы-
яснения влияния ширины входа в лимнозону на
реореакцию тесты выполняли на других особях при
скорости течения 0.45 Vk при четырёх вариантах
ширины входа – 19, 10, 3 и 1 см. Объём материала по
разным задачам исследования представлен в табл. 1.

По результатам экспериментов в кольцевом лот-
ке рассчитывали следующие показатели.

1) Время (с) от начала опыта до первого выхода
рыбы из лимнозоны.

2) Соотношение типов реореакции – соотно-
шение экспериментальных оценок частот прояв-
ления типов реореакции (Pavlov et al., 2010). В
кольцевых лотках эту частоту определяли по доле
времени проявления реореакции определённого
типа от длительности опыта (Павлов и др., 2020а).
Расчёт проводили в два этапа.

На первом этапе определяли граничное время,
которое необходимо для расчёта КТР, ПТР и ОТР
(Павлов и др., 2020а). Граничное время (tg) – это
оценка максимальной продолжительности про-
хода особью без остановок сектора кольцевого
лотка. Его вычисляли отдельно для движения по те-
чению и против него. Величину tg определяли по
диаграмме частоты встречаемости времени, прове-
дённого особью в секторе. Для этого классовый ин-
тервал увеличивали от 0.5 с до тех пор, пока часто-
та первого класса не станет больше в семь или бо-
лее раз (экспертная оценка), чем второго класса.
Если особь покидала сектор после истечения гра-
ничного времени, мы считали, что она проявляла
реореакцию компенсаторного типа в течение ре-

ального времени пребывания в секторе минус ве-
личина граничного времени.

На втором этапе вычисляли частоту проявле-
ния реореакции (Р) разных типов относительно
длительности опыта по формулам: РПТР = (kutg +
+ ∑tu + ∑tr/2)/T, РОТР = (kdtg + ∑td + ∑tr/2)/T, РКТР =
= ∑(t – tg)/T, РФТР = ∑tz/T, где T – длительность
опыта, с; tg – граничное время, с; tu – время пре-
бывания рыбы в секторе длительностью <tg при
сквозном проходе сектора против течения, с; td –
время пребывания в секторе длительностью <tg
при сквозном проходе сектора по течению, с; tr –
время пребывания в секторе длительностью <tg
при развороте (вход и выход через одну границу
сектора), с; t – время пребывания в секторе дли-
тельностью >tg, с; ku – число переходов в верхний
по течению сектор после проявления КТР; kd –
число переходов в нижний по течению сектор по-
сле проявления КТР; tz – время пребывания в
лимнозоне, с.

3) Для расчёта показателей пути рыб точкой
старта была граница между первым и вторым сек-
торами. Общий путь (S) – произведение числа
пройденных секторов на длину сектора – 0.275 м
(длина центральной дуги сектора). Кроме того,
аналогично рассчитывали длину пути по течению
(Sd) и против него (Su). Передвижение рыб внутри
секторов и в лимнозоне не учитывали.

4) Перемещение особи – разность пути против
течения и по течению.

5) Для сравнимости с результатами других ис-
следований рассчитывали индекс перемещения
(Id) как частное от деления перемещения на общий
путь: Id = (Su – Sd)/S. Величина индекса изменяется
от +1 при движении рыбы только против течения,
до −1 при движении рыбы только по течению.

Таблица 1. Условия проведения и число опытов

Примечание. Здесь и в табл. 2, 3: Vk – критическая скорость течения (0.35 м/с).

Предмет 
исследования Установка. Показатель Скорость течения, 

Vk
Ширина входа в 
лимнозону, см

Число 
индивидуальных 

опытов

Влияние скорости 
течения

Двухканальный лоток. 
Реопреферендум

0.30 22
0.45 29
0.80 22

Кольцевой лоток. Соот-
ношение типов реореак-
ции

0.30 19 22
0.45 19 22
0.80 19 22

Влияние ширины 
входа в лимнозону

Кольцевой лоток. Соот-
ношение типов реореак-
ции

0.45 10 22
0.45 3 23
0.45 1 20
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6) Частоту смены типов реореакции рассчиты-
вали как частное от деления числа изменений типа
реореакции на время опыта в минутах. Чем меньше
этот показатель, тем в среднем стабильнее у рыбы
проявление реореакции исследованных типов.

7) Длительность движения рыб по разным участ-
кам кругового канала определяли по видеозаписям.
Оценивали время движения рыб у внутренней и
внешней стенок (на расстоянии не более 1.5 см от
стенки), а также в остальной (центральной) части
канала. Показатель рассчитывали в процентах
общего времени опыта.

Статистический анализ данных проводили с
использованием пакета программ STATISTICA 10.0
(StatSoft, Inc., США). Обработку материала выпол-
няли с применением критерия Стьюдента для долей
по доле рыб с положительным или отрицательным
реопреферендумом и по средним частотам типов
реореакции (Лакин, 1973), H-критерия Краске-
ла–Уоллиса, U-критерия Манна−Уитни и од-
новыборочного t-критерия Стьюдента по инди-
видуальным значениям показателей у каждой осо-
би. Множественную проверку гипотез проводили,
учитывая поправки Бонферрони или Холма (Kut-
ner et al., 2005) в зависимости от числа сравнивае-
мых субвыборок.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Влияние скорости потока

В двухканальном лотке при скорости течения
0.3 Vk доля рыб, проявляющих положительный
реопреферендум, была максимальна, а отрица-
тельный – минимальна (рис. 3). Это указывает на
привлекательность для данио малых скоростей
течения. При скорости течения 0.45 Vk данио рав-
новероятно выбирали каналы с течением и без
него. Отказ от выбора зафиксирован всего у од-
ной из 29 особей. При скорости 0.8 Vk данио избе-
гали потока – доля рыб с отрицательным реопре-
ферендумом была максимальна и превышала до-
лю рыб с положительным значением данного
показателя. Также максимальна была и доля рыб,
отказавшихся от выбора.

Визуальные наблюдения в течение 7–10 мин
после окончания опыта показали, что рыбы мог-
ли неоднократно заходить в каждый из каналов,

возвращаться в стартовую зону и вновь выбирать
один из каналов. Большинство рыб не задержива-
лись надолго ни в одном из каналов. Также в тече-
ние опыта некоторые рыбы проявляли реореакцию
компенсаторного типа – стояли у стенок установки
или в середине лотка на границе потока. После
окончания опыта такие рыбы могли выбрать один
из каналов или продолжать указанное поведение.

В кольцевой установке длительность движения
рыб по центру или у стенок кругового канала за-
висела от скорости потока: чем больше его ско-
рость, тем дольше (p = 0.02, критерий Стьюдента
для долей) рыбы находились у внутренней стенки
канала и меньше у внешней (табл. 2). При движе-
нии вниз по течению рыбы были ориентированы
головой как против течения, так и по нему.

Время первого выхода из лимнозоны зависело
от скорости течения в установке. При скоростях
течения 0.3 и 0.45 Vk оно не превышало 1 мин и
статистически не различалось (скорректирован-

Рис. 3. Реопреферендум Danio rerio при разных скоро-
стях течения: ( ) – положительный (доля рыб, вы-
бравших канал с течением), ( ) – отрицательный
(доля рыб, выбравших канал без течения), ( ) – отказ
(доля рыб, не выбравших ни один канал за 5 мин опы-
та), Vk – критическая скорость течения (0.35 м/с). При
скорости течения 0.30 и 0.80 Vk различия числа рыб с
положительным и отрицательным реопреференду-
мом достоверны (р < 0.05, критерий Стьюдента для
долей). При скорости 0.45 Vk различия недостоверны
(р < 0.43).
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Таблица 2. Средняя длительность движения Danio rerio по центру и у стенок канала кольцевой установки, % вре-
мени опыта (30 мин)

Участки движения рыб
в круговом канале

Скорость течения, Vk

0.30 0.45 0.80

У внутренней стенки 33.3 ± 7.0 54.1 ± 3.8 75.0 ± 0
У внешней стенки 42.1 ± 7.9 40.6 ± 4.9 25.0 ± 0
По центру канала 24.6 ± 3.5 5.3 ± 1.4 0
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ный р = 0.34, U-критерий Манна–Уитни). При
скорости течения 0.8 Vk рыбы достоверно дольше
задерживались в лимнозоне (скорректированный
p < 0.001) (табл. 3).

На скорости течения 0.45 Vk динамические ти-
пы реореакции преобладали по частоте проявле-
ния (0.66 в сумме) преимущественно за счёт ПТР.
При скоростях течения 0.3 и 0.8 Vk была больше
частота проявления рыбами реореакции статиче-
ских типов – соответственно 0.66 и 0.73. При
скорости течения 0.3 Vk преобладал КТР, а при
0.8 Vk – ФТР (табл. 3). Индекс перемещения у

данио оказался сходным (р = 0.62, U-критерий
Манна–Уитни) на скорости течения 0.3 и 0.45 Vk и
достоверно меньше на 0.8 Vk (скорректирован-
ный р < 2 × 10−6). Частота смены типов реореак-
ции была максимальна при скорости 0.45 Vk и до-
стоверно отличалась от таковой при других скоро-
стях течения (p < 0.05, Н-критерий Краскела–
Уоллиса).

Сравнение соотношения типов реореакции у
рыб с положительным и отрицательным реопре-
ферендумом (рис. 4) провели при скорости тече-
ния 0.45 Vk. Эта скорость течения не являлась для
данио ни привлекательной, ни избегаемой – при
ней рыбы равновероятно проявляли положитель-
ный и отрицательный реопреферендум.

Оказалось, что соотношение типов реореакции
не различается у рыб с положительным и с отрица-
тельным реопреферендумом (р > 0.53 для всех типов
реореакции, U-критерий Манна–Уитни).

Влияние лимнозоны и её доступности
Исследование проведено при рабочей скоро-

сти течения в установке 0.45 Vk. В лимнозоне
структура и скорость течения различались в зави-
симости от ширины входа в неё (рис. 5). При ма-
лой ширине входа циркуляционное течение захва-
тывало лишь часть объёма лимнозоны. Минималь-
ная скорость течения была при ширине входа 3 см и
наблюдалась по всей глубине, но только до полови-
ны периметра, а при ширине входа 1 см скорость
была несколько выше, но её фиксировали только
у поверхности.

В начале каждого опыта при любой ширине
входа рыба выходила из лимнозоны в кольцевой ка-

Таблица 3. Показатели реореакции Danio rerio при разных скоростях течения в кольцевом лотке с лимнозоной
(M ± m)

Примечание. Частота проявления реореакции всех типов достоверно (p < 0.03, Н-критерий Краскела–Уоллиса) зависела от
скорости течения в установке. Во всех случаях индекс перемещения достоверно отличался от нуля (одновыборочный t-кри-
терий Стьюдента, p < 0.05). Здесь и в табл. 4: Типы реореакции: ПТР – положительный, ОТР – отрицательный, КТР – ком-
пенсаторный, ФТР – факультативный; M ± m – среднее значение и его ошибка.

Показатель
Скорость течения, Vk

0.30 0.45 0.80

Время первого выхода из лимнозоны, с 58 ± 18 37 ± 11 328 ± 87
Число повторных заходов в лимнозону за опыт 5.55 ± 1.11 5.50 ± 0.76 3.09 ± 0.51
Частота проявления реореакции динамических типов:

– ПТР 0.27 ± 0.05 0.53 ± 0.04 0.17 ± 0.03
– ОТР 0.07 ± 0.03 0.13 ± 0.02 0.10 ± 0.02

Частота проявления реореакции статических типов:
– КТР 0.51 ± 0.06 0.24 ± 0.03 0.24 ± 0.04
– ФТР 0.15 ± 0.03 0.10 ± 0.02 0.49 ± 0.08

Индекс перемещения 0.36 ± 0.08 0.29 ± 0.07 −0.23 ± −0.05

Частота смены типов реореакции, мин−1 2.40 ± 0.46 4.09 ± 0.43 2.50 ± 0.41

Рис. 4. Частота проявления реореакции разного типа
у Danio rerio с положительным ( ) и отрицательным
( ) реопреферендумом. Типы реореакции: ПТР –
положительный, ОТР – отрицательный, КТР – ком-
пенсаторный, ФТР – факультативный. ( ) – ошибка
средней.
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нал. Зависимость времени первого выхода из лим-
нозоны от ширины входа не линейная. Доля рыб,
не заходивших повторно в лимнозону, была об-
ратно пропорциональна ширине (табл. 4). Эта до-
ля при ширине входа 1 см достоверно (скорректи-
рованный р < 7.5 × 10−5, критерий Стьюдента для
долей) отличалась от таковых при остальных ве-
личинах ширины входа.

При максимальной ширине входа (19 см) сум-
марная частота динамических типов реореакции
преобладала над частотой статических (0.66 про-
тив 0.34) (табл. 4). При всех остальных вариантах
ширины входа преобладали статические типы. При
уменьшении ширины входа в лимнозону снижалась
частота ПТР и увеличивалась частота КТР. Частота
смены типов реореакции и количество повтор-
ных заходов в лимнозону сокращалась при умень-
шении ширины входа.

ОБСУЖДЕНИЕ
Перемещение рыб в водотоках определяется

двумя комплексами поведения по отношению к
течению – миграционным и резидентным. При
миграционном поведении рыбы покидают один
участок обитания и перемещаются в другой, то есть
совершают миграции или кочёвки (локальные пе-
ремещения) (Lucas, Baras, 2008). При резидентном
поведении рыбы перемещаются в пределах одно-
го участка обитания.

Реореакция рыб, взятых из природных водоё-
мов, в гидродинамической установке отражает эти
два комплекса поведения (Pavlov et al., 2010; Павлов
и др., 2013, 2019; Звездин, 2016). Для различения ми-
грационного и резидентного поведения в экспери-

ментах мы предлагаем формальный критерий, ко-
торый позволяет оценить, какое поведение рыбы
проявляли в опыте.

Этот критерий основан на наблюдениях и ре-
зультатах экспериментов с дикими рыбами. У рыб,
совершающих в природе контранатантные или де-
натантные миграции, или кочёвки, в гидродинами-
ческой установке преобладает частота одного из
динамических типов реореакции – ПТР или ОТР.
Преобладание частоты статических типов (КТР и
ФТР) соответствует резидентному поведению, при
котором рыбы сохраняют свое местообитание.
При этом индекс перемещения, который отража-
ет вектор перемещения рыб, должен быть больше
нуля при контранатантном перемещении, мень-

Рис. 5. Скорость течения по периметру лимнозоны в
зависимости от ширины входа в неё. Круговое тече-
ние наблюдалось: 1 – во всей лимнозоне от поверхно-
сти до дна, 2 – от поверхности до дна, но только в ча-
сти (половине) периметра, 3 – во всей лимнозоне, но
только в поверхностных слоях воды.
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Таблица 4. Показатели реореакции Danio rerio в кольцевом лотке при разной ширине входа в лимнозону (M ± m)

Примечание. Во всех случаях индекс перемещения достоверно отличался от нуля (одновыборочный t-критерий Стьюдента,
p < 0.05). Частота проявления реореакции всех типов достоверно (p  0.001, Н-критерий Краскела–Уоллиса) зависела от ши-
рины входа в лимнозону. Частота смены типов реореакции и число повторных заходов в лимнозону достоверно (скорректи-
рованный p < 0.03, U-критерий Манна–Уитни) сокращается при уменьшении ширины входа.

Показатель
Ширина входа в лимнозону, см

19 10 3 1

Время первого выхода из лимнозоны, с 37 ± 11.1 239 ± 57.0 203 ± 73.0 64 ± 21.0
Число повторных заходов в лимнозону за опыт 5.5 ± 0.76 3.5 ± 0.60 1.7 ± 0.52 0.1 ± 0.07
Частота проявления реореакции динамических типов:

– ПТР 0.53 ± 0.04 0.21 ± 0.05 0.20 ± 0.04 0.22 ± 0.05
– ОТР 0.13 ± 0.02 0.09 ± 0.02 0.04 ± 0.06 0.04 ± 0.01

Частота проявления реореакции статических типов:
– КТР 0.24 ± 0.03 0.41 ± 0.07 0.55 ± 0.06 0.68 ± 0.05
– ФТР 0.10 ± 0.02 0.29 ± 0.06 0.21 ± 0.06 0.06 ± 0.02

Индекс перемещения 0.59 ± 0.05 0.22 ± 0.10 0.52 ± 0.06 0.59 ± 0.06

Частота смены типов реореакции, мин−1 4.09 ± 0.43 2.34 ± 0.22 1.62 ± 0.24 0.91 ± 0.14
Доля рыб, не зашедших повторно в лимнозону, % 9 18 35 90

!
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ше нуля при денатантном и равен нулю при рези-
дентном поведении. Следовательно, в кольцевом
лотке с лимнозоной признаки миграционного
поведения рыб могут быть выражены следующим
образом: 1. (РПТР + РОТР) > (РКТР + РФТР); 2. Id ≠ 0.

Рассмотрим наши результаты с учётом это
критерия.

Скорость 0.3 Vk (0.11 м/с) наиболее привлека-
тельна для данио, поскольку при этой скорости в
двухканальной установке рыбы чаще всего выби-
рают канал с течением, а в кольцевой установке
большую часть времени проводят в потоке, про-
являя КТР. На этой скорости течения у данио
преобладают статические типы реореакции (сум-
марная частота 0.66, табл. 3); согласно предло-
женному критерию, первое условие не выполняет-
ся, следовательно, при этой скорости течения рыбы
сохраняют местоположение в потоке. В природе да-
нио встречаются в слабо текучих или стоячих водо-
ёмах, низовьях ручьёв, каналах, канавах, прудах
и рисовых чеках (Rahman, 1989; Talwar, Jhin-
gran, 1991; McClure et al., 2006). Привлекатель-
ность течения в таких водоёмах связана, скорее
всего, с питанием рыб. Данио питаются в основ-
ном зоопланктоном и упавшими в воду мелкими
насекомыми. Известно, что питание рыб зоопланк-
тоном в слабом потоке более эффективно, чем в
стоячей воде (Михеев, Пакульская, 1988; Lupan-
din et al., 2003, 2004).

При скорости течения 0.45 Vk (0.16 м/с) у да-
нио реопреферендум не выражен – в двухканаль-
ной установке они равновероятно выбирают ка-
налы с течением и без него. Соотношение типов
реореакции не различается у рыб, проявивших
положительный и отрицательный реопреферен-
дум. Поскольку выполняются оба условия крите-
рия (суммарная частота (0.66) реореакции динами-
ческих типов больше, чем статических, и индекс пе-
ремещения не равен нулю), следовательно, при
скорости 0.45 Vk поведение рыб было характерно
для особей, мигрирующих против течения.

При скорости течения 0.8 Vk (0.28 м/с) в двух-
канальной установке реопреферендум у данио от-
рицательный, а преобладающий тип реореакции –
ФТР (уход в лимнозону). В природе данио также
избегают потоки с большими скоростями, хотя
эти рыбы встречаются и в районах с сильным те-
чением (возле порогов и водопадов). Но в этих ме-
стах данио держатся в более спокойных зонах – в
прибрежье рядом с растительностью (Hora, 1930;
Catalog …, 1998). На скорости 0.8 Vk у данио преоб-
ладают статические типы реореакции (в сумме
0.73). По предложенному критерию эти особи
сохраняли своё место нахождения, т. е. данио
сохраняли местообитание как при 0.8 Vk, так и
при 0.3 Vk, однако в первом случае за счёт увели-
чения частоты ФТР, а во втором – КТР. Сравне-
ние использованных показателей реореакции ука-
зывает, что методика определения реопреференду-
ма позволяет оценить только предпочитаемые и
избегаемые скорости потока.

Ранее было установлено, что личинки плотвы
Rutilus rutilus в период покатной миграции делят-
ся на две группировки – мигрантов и резидентов
(Pavlov et al., 2001). Реопреферендум личинок
адекватно отражал предпочтение потока или его
избегание как у мигрантов, так и у резидентов в
пределах суточного “окна миграции”. Покатная
миграция личинок плотвы проходит в сумеречно-
ночное время. При освещённости 1 лк и меньше
мигранты проявляли положительный реопрефе-
рендум – выходили в русловой поток для мигра-
ции. Резиденты демонстрировали отрицательный
реопреферендум, благодаря которому они уходи-
ли в участки прибрежья без течения и не мигри-
ровали. При утреннем повышении освещённости
реопреферендум мигрантов становился отрица-
тельным, они прекращали миграцию и уходили
из потока в зоны без течения. Резиденты, напро-
тив, проявляли положительный реопреферендум
и выходили для питания на течение у границы рус-
лового потока и прибрежья. Определение реопре-
ферендума позволило понять поведенческий меха-
низм пространственного перераспределения рези-
дентов и покатных мигрантов личинок плотвы в
течение суток, которое обеспечивало их участие
или неучастие в миграции. С другой стороны, по
реопреферендуму невозможно различить рези-
дентов, питающихся на границе потока, и кон-
транатантных мигрантов. В светлое время суток
такие мигранты так же, как и резиденты, прояв-
ляют положительный реопреферендум. Однако,
войдя в поток, первые мигрируют, проявляя ре-
ореакцию положительного типа, а резиденты пи-
таются, оставаясь на месте (проявление КТР). То
есть по реопреферендуму можно судить только о
переходах рыб из прибрежья в поток или обратно.
Тогда как по соотношению типов реореакции мож-
но судить и о таких переходах, и о поведении рыб в
потоке. Поэтому реопреферендум менее полно,
чем соотношение типов реореакции, характе-
ризует последнюю.

Репрезентативность используемых методов
можно оценить по количеству выборов, сделан-
ных рыбой в потоке воды. При определении ре-
опреферендума учитывали только единственный
(первый) выбор рыбой варианта поведения. При
проведении опытов по определению соотношения
типов реореакции рыба могла многократно прояв-
лять разные типы реореакции (Pavlov et al., 2010;
Павлов и др., 2020а), т.е. она могла неоднократно
выбирать разные варианты поведения в потоке во-
ды. В среднем за время эксперимента рыба могла
1231 раза переключаться на разные типы реореак-
ции, т.е. в опытах по определению соотношения
типов реореакции число выборов рыбой вариантов
поведения более чем в 100 раз превышало таковое в
экспериментах по определению реопреферендума.
Следовательно, соотношение типов реореакции

1 При скорости течения 0.45 Vk частота смены типов реоре-
акции равнялась 4.09 мин−1 (табл. 3), длительность опыта
составляла 30 мин, следовательно: 4.09 × 30 = 123.
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более точно, чем реопреферендум, отражало ре-
ореакцию рыб.

В нашей предыдущей работе мы показали, что
для оценки соотношения типов реореакции у раз-
ных видов рыб необходимо использовать ско-
рости течений, которые лежат в диапазоне 0.2–
0.7 Vk (Pavlov et al., 2010). Эти значения мы по-
лучили в опытах на рыбах, тестируемых в уста-
новках типа “Рыбоход”. В настоящей работе ско-
рость течения, которое рыба избегает, составляла
0.8 Vk. Это значение выходило за пределы рекомен-
дованных выше диапазонов, и при такой скорости
течения рыба сохраняла своё местоположение. Та-
кое же поведение рыб мы наблюдали при скоро-
сти течения 0.3 Vk, что близко к нижней границе
рекомендованных скоростей. Можно предполо-
жить, что для рыбы, тестируемой в установках типа
“кольцевой лоток с лимнозоной”, диапазон допу-
стимых скоростей течения ýже, чем это было из-
вестно ранее, и скорости течения, предпочитае-
мые рыбами, в этот диапазон не входят.

Ранее мы исследовали влияние наличия лим-
нозоны на соотношение типов реореакции у да-
нио с использованием нескольких гидродинами-
ческих установок – “Рыбоход” и кольцевых лот-
ков с лимнозоной и без неё (Павлов и др., 2020б).
Наличие у рыб возможности проявлять реореак-
цию факультативного типа существенно снижало
частоту динамических типов реореакции и повы-
шало статических типов. В установках без лимно-
зоны данио демонстрировали миграционное пове-
дение, а при наличии лимнозоны – резидентное. В
данной работе мы впервые изучили влияние степе-
ни доступности лимнозоны на проявление рыбами
реореакции всех четырёх типов. При использо-
ванных размерах входа/выхода (19, 10, 3 и 1 см)
все особи выходили из лимнозоны в начале опы-
та. При этом минимальное время на первый вы-
ход затратили рыбы при максимальной и мини-
мальной ширине выхода (соответственно 37 и 64 с).
Вероятно, это связано с тем, что гидравлические
условия в лимнозоне при ширине выхода 1 см
обеспечивали привлечение рыб к нему за счёт вы-
раженного вертикального градиента скоростей:
наибольшие скорости в лимнозоне были отмечены
в верхних слоях. Уменьшение ширины входа в лим-
нозону существенно снижает возможность прояв-
ления реореакции факультативного типа – количе-
ство повторных заходов в лимнозону уменьшается
прямо пропорционально ширине входа. При шири-
не входа 1 см число заходов сокращается в 55 раз по
сравнению с максимальной шириной (19 см).

При небольшой (1 см) ширине входа в лимно-
зону рыбы преимущественно проявляют КТР у
внутренней стенки кольцевого канала. При этом
у них заметно сокращается время проявления ре-
ореакции положительного типа, вероятно, из-за от-
сутствия отдыха в лимнозоне. В результате умень-
шения возможности проявления реореакции фа-

культативного типа поведение данио кардинально
изменяется – вместо миграционного поведения
наблюдается резидентное. Эти результаты хоро-
шо согласуются с ранее полученными данными.
Как полное отсутствие лимнозоны (Павлов и др.,
2020а), так и снижение её доступности вызывают
изменение исходного поведения рыб (миграци-
онного или резидентного) на противоположное.
Полученные результаты имеют важное методиче-
ское значение: для корректного применения ме-
тодики оценки соотношения типов реореакции
необходимо использовать лимнозону с шириной
входа не менее 19 см.

В качестве модельного объекта данио использу-
ют в широком круге исследований. При этом часто
применяют поведенческие тесты, в том числе с ис-
пользованием показателей, отражающих локомо-
торные возможности рыб. Однако поведение рыб
в потоке прежде всего определяется физиологи-
ческим состоянием и выбором типа реореакции,
которые быстро изменяются при изменении усло-
вий содержания рыб. Определение соотношения
типов реореакции успешно использовано для
оценки влияния ряда факторов (голод, рацион,
гормональные и химические воздействия) на ми-
грационное поведение рыб (Павлов Д. и др., 2010а,
2016, 2018, 2020б, 2020в; Пономарева, 2014; Павлов Е.
и др., 2016). Было показано, что у рыб возникнове-
ние миграционного поведения может быть обу-
словлено неблагоприятными внешними условия-
ми различной природы. Это позволяет использо-
вать данную методику для выявления отношения
особей к условиям обитания. Если условия вос-
принимаются особью как неблагоприятные, она
стремится покинуть данное место.

В целом рассмотренные в данной работе мето-
дики могут дать новые возможности для быстрой
диагностики изменений состояния рыб, находя-
щихся под экспериментальным воздействием. Для
оценки соотношения типов реореакции целесооб-
разно использовать скорости течения ~ 0.5 Vk.

ВЫВОДЫ

1. Показатели реореакции данио – реопрефе-
рендум и соотношение типов реореакции – зави-
сят от скорости течения. При скоростях течения
0.3 Vk реопреферендум рыб был положительным,
при скорости 0.8 Vk – отрицательным. При этом со-
отношение типов реореакции на этих скоростях
было характерным для резидентных рыб. При ско-
рости течения 0.45 Vk у исследованных рыб ре-
опреферендум не был выражен. На этой скоро-
сти соотношение типов реореакции изменя-
лось, и у рыб отмечали поведение, характерное
для особей, мигрирующих против течения.

2. Снижение доступности лимнозоны (при
уменьшении ширины входа в неё), необходимой
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для проявления реореакции факультативного ти-
па в кольцевом лотке, снижает прежде всего чис-
ло возвращений рыб в неё и резко изменяет соотно-
шение типов реореакции рыб. При максимальной
ширине входа в лимнозону (19 см) соотношение
типов реореакции данио отражает поведение, ха-
рактерное для мигрирующих особей, при всех
остальных вариантах ширины входа – для рези-
дентных особей.

3. Реопреферендум рыб является менее пол-
ной и менее точной оценкой реореакции по срав-
нению с соотношением типов реореакции.
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