
ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2021, № 5, с. 521–527

521

ИЗМЕНЕНИЕ СООТНОШЕНИЯ ТИПОВ
РЕОРЕАКЦИИ У РЫБ ПРИ ГОЛОДАНИИ

© 2021 г.   Д. С. Павлов*, В. В. Костин*, @, В. Ю. Паршина*, Е. Д. Павлов*
*Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, Ленинский проспект, 33, Москва, 119071 Россия

@E-mail: povedenie@yandex.ru
Поступила в редакцию 18.11.2020 г.

После доработки 09.12.2020 г.
Принята к публикации 09.12.2020 г.

Проведен анализ изменения мотивационной компоненты реореакции (соотношения типов реореакции)
при голодании у ряда видов рыб. Показано, что характер изменения мотивационной компоненты реоре-
акции у рыб в ответ на голодание во многом определяется наличием у них перед голоданием мотивации
к миграции. У всех исследованных рыб семейств Cyprinidae и Salmonidae с изначально резидентным по-
ведением наблюдается однотипный ответ на голодание: на 2-е–5-е сутки у них увеличивается предпочте-
ние к движению по течению, а на 7-е–12-е сутки увеличивается предпочтение к движению против
течения, и соотношение типов реореакции приближается к исходному. У молоди черноморской
кумжи (Salmo trutta labrax) с мотивацией к покатной миграции наблюдается иной ответ на голодание –
начиная с двух суток монотонно увеличивается движение особей по течению.
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Реореакция (отношение рыб к течению) – это
врождённая реакция, связанная с жизнью рыб в
подвижной среде. Она проявляется в выборе рыба-
ми участка водоема с оптимальными (для актуаль-
ного поведения) скоростями течения и вектора соб-
ственного движения в нем. Реореакция является
одним из основных механизмов поведения рыб в
текучих водоемах, в том числе, их распределения,
миграций и кочевок (Павлов 1979; Павлов и др.,
2007).

Проявление реореакции определяют три ком-
поненты: ориентационная (восприятие стимула),
мотивационная (выбор типа реореакции), локо-
моторная (реализация реореакции выбранного ти-
па) (Павлов, 1979; Pavlov et al., 2010; Павлов и др.,
2020б). К показателям мотивационной компоненты
относятся: реопреферендум рыб (выбор канала с
течением или без него), избираемые скорости те-
чения в реоградиенте (Павлов, 1979), соотношение
типов реореакции (Maclean, Gee, 1971; Pavlov et al.,
2010; Павлов и др., 2020 б). Рассмотрены три типа ре-
ореакции: положительный (ПТР) – движение про-
тив течения; отрицательный (ОТР) – движение по
течению; компенсаторный (КТР) – сохранение сво-
его положения относительно неподвижных ориен-
тиров. Эти типы отношения рыб к течению отме-
чали и другие авторы (Johnston et al., 2017).

Изменения реореакции под воздействием раз-
личных факторов среды имеют разные причины.
Известно, что мотивационная компонента реоре-

акции в период миграции молоди с нерестилищ к
местам нагула быстро (минуты, часы) и карди-
нально изменяется в зависимости от освещенно-
сти (Павлов и др., 2007; Павлов и др., 2019) и хи-
мического состава воды (Звездин, 2016). В этих
случаях особи постоянно находятся в миграцион-
ном состоянии, а изменение реореакции опреде-
ляется сменой их актуального поведения, напри-
мер, контранатантной миграции на денатантную у
молоди нерки Oncorhynchus nerka при отсутствии
“запаха озера” или смене в сумерки резидентного
поведения на миграционное у молоди многих ви-
дов при покатной миграции в реке. Кроме того,
реореакция молоди изменяется при длительном
воздействии неблагоприятных факторов различ-
ной природы. В этом случае у рыб, которые изна-
чально были без мотивации к миграции, измене-
ние реореакции определяется формированием
миграционного состояния (Павлов и др., 2010;
Пономарева, 2014).

В естественных условиях трофический фактор
является наиболее частой причиной кочевок и
миграций рыб (Olsson et al., 2006; Павлов и др.,
2007; Flecker et al., 2010; Ferguson et al., 2019). При
голодании рыб происходит быстрое (дни, недели)
формирование миграционного поведения, что
изменяет их реореакцию (Павлов и др., 2010).
При этом у рыб модифицируются все три компо-
ненты реореакции. В ряде специальных исследо-
ваний были изучены изменения ориентационной
(Gaffron, 1934; Harden Jones, 1963; Павлов, 1979) и
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локомоторной (Этинген, 1964; MacLeod, 1967;
Laurence, 1972; Сабуренков, 1973; Павлов, 1979 и др.)
компонент реореакции рыб под влиянием голода.
Специальных исследований изменения количе-
ственных параметров мотивационной компонен-
ты реореакции рыб в литературе нами не найдено.
Некоторые сведения о ее изменении получены
при исследовании физиологических и поведенче-
ских механизмов миграционного поведения рыб
(Павлов, 1979; Павлов и др., 2007; 2010; 2016 и др.).

Цель данной работы – экспериментальная
оценка динамики соотношения типов реореак-
ции при голодании рыб.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Эксперименты проводили в лаборатории ИПЭЭ
РАН в 2018 г. Использовали особей 4-х видов рыб:
верховка (Leucaspius delineatus), средняя длина те-
ла 31.7 ± 0.25 (28–36) мм; данио рерио (Danio rerio)
26.5 ± 0.27 (24–33) мм; серебряный карась (Carassius
auratus) 94.6 ± 1.14 (78–116) мм; микижа (радуж-
ная форель, Parasalmo mykiss (=Oncorhynchus mykiss))
105.6 ± 0.97 (88–120) мм. Латинские названия ви-
дов приводятся по (Аннотированный каталог…,
1998). Верховку отловили мальковой волокушей в
речках, а карася – в прудах Ярославской обл. Ра-
дужная форель была взята на подмосковном ры-
боразводном заводе. Данио рерио (беспородные)
взяты из аквариальной ИПЭЭ РАН.

До начала экспериментов рыб кормили один
раз в сутки, давая избыточное количество корма.
Данио рерио и верховке давали корм для аквари-
умных рыб Prodac Tropical Fish Flakes, а радужной
форели и серебряному карасю – искусственный
корм BioMar. После начала экспериментов корм-
ление рыб полностью прекращали, последний
раз рыб кормили в 0-е сутки за час до начала те-
стирования. Рыб содержали в аэрируемых аква-
риумах при плотности посадки: 1 экз/7 л воды
(данио рерио и верховка) и 1 экз/10 л воды (карась
и радужная форель). Температуру поддерживали
с помощью терморегулятора на уровне 18°C (ка-
рась, радужная форель, верховка) и 22°C (данио
рерио). Освещeнность в лаборатории с 10 до 19 ч
составляла 450–500 лк; в остальное время суток
искусственное освещение выключали.

Для определения соотношения типов реореак-
ции использовали прямоточные гидродинамиче-
ские установки типа “Рыбоход”, позволяющие
определять три типа реореакции – ПТР, КТР и
ОТР (Pavlov et al., 2010). Такая установка пред-
ставляла собой лоток, разделенный поперечными
перегородками на 9 отсеков, средний отсек (№ 5)
был стартовым. В зависимости от размера рыб ис-
пользовали два варианта установки: для серебря-
ного карася и радужной форели длина “Рыбохо-

да” составляла 200 см, ширина – 60 см; для данио
рерио и верховки – 110 и 20 см соответственно.

Опыты проводили на группах из 6 рыб. В начале
эксперимента рыб помещали в стартовый отсек
(№ 5), предварительно изолированный съемными
сетками. После 20 мин акклимации снимали сетки
стартового отсека, и начинался опыт. Через 30 мин
подсчитывали число рыб в отсеках установки.

Для сравнимости с предыдущими публикаци-
ями опыты проводили на 0-е, 2-е, 5-е, 7-е, 10-е и
12-е сутки после последнего кормления.

На рыбах каждого вида было проведено по
60 опытов и использовано по 60 экз.

По экспериментальным данным рассчитыва-
ли частоты проявления каждого типа реореакции:

где: N – число исследованных рыб, экз., ni – чис-
ло рыб в 1–4 отсеках рыбохода, экз., n5 – число
рыб в 5 отсеке (стартовом), экз., nj – число рыб в
6–9 отсеках, экз., i, j – номер отсека в диапазоне
1–4 и 6–9 соответственно.

Кроме соотношения типов реореакции рас-
считывали и индекс контранатантности (Ik), кото-
рый отражает соотношение динамических типов ре-
ореакции (ПТР и ОТР). Индекс контранатантности
оценивает перемещение рыб относительно стар-
тового отсека, приведенное к шкале –1…+1. Рас-
чет этого показателя проводили по формуле:

где: ni – число рыб в отсеке №i, №s – номер стар-
тового отсека, i – номер отсека, N – число всех
рыб в эксперименте.

Кроме того, для анализа и обобщения резуль-
татов в работе использованы исходные данные по
контрольным особям, полученные нами в иссле-
дованиях физиолого-биохимических механизмов
миграций кумжи (Salmo trutta), черноморской
кумжи (Salmo trutta labrax) и радужной форели
(Павлов и др., 2010, 2018, 2020а; Павлов Е. и др.,
2016). Эти особи не были подвергнуты экспери-
ментальному воздействию (гормональными пре-
паратами или лишением доступа к убежищам) ни
до начала, ни в течение голодания.

Для статистического анализа использовали
непараметрический дисперсионный анализ
(H-критерий Краскела–Уоллиса) с использова-
нием результатов каждого опыта и критерий
Стьюдента для долей (Лакин, 1973), проведенный
по суммарным данным для каждого вида. Как и
любые соотношения, соотношения типов реоре-
акции достоверно различаются, когда достоверно
различаются частоты проявлений хотя бы одного
из типов реореакции.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Непараметрический дисперсионный анализ
(H-критерий Краскела–Уоллиса) показал, что
голодание достоверно (p < 0.05) влияет на частоту
проявления динамических типов реореакции
(ПТР, ОТР), но не КТР (р = 0.46). Не выявлено
достоверного совместного влияния двух факто-
ров (вида рыб и длительности их голодания) на
рассматриваемые показатели. То есть при голода-
нии характер изменения соотношения типов ре-
ореакции сходен у рыб исследованных видов.

У неголодавших рыб (0-е сутки, табл. 1) преоб-
ладают динамические типы реореакции (83.3–
96.7%), при этом частоты их проявления (ПТР и
ОТР) примерно равны (р > 0.70, критерий Стью-
дента для долей). Такое соотношение типов ре-
ореакции наблюдается у рыб с резидентным по-
ведением, использующих динамический способ
сохранения местоположения (Пономарева и др.,
2017). Этому соответствует и близкое к нулю зна-

чение индекса контранатантности. В естествен-
ных условиях такое соотношение типов реореак-
ции наблюдалось у немигрирующих рыб (Павлов
и др., 2010, 2020б; Pavlov et al., 2010). Следователь-
но, у подопытных рыб до начала голодания не бы-
ло миграционного состояния – в эксперимен-
тальной установке они проявляли резидентное
поведение с динамическим способом сохранения
местоположения.

На вторые–пятые сутки голодания у всех ис-
следованных рыб частота ОТР стала больше, чем
ПТР (табл. 1). Такое соотношения типов реореак-
ции в естественных условиях указывает на пере-
мещение (миграцию или откочевку) рыб по тече-
нию (Pavlov et al., 2010; Павлов и др., 2010, 2020б;
Звездин, 2016). Затем у рыб повышалась мотива-
ция к движению против течения. В результате на
7-е–12-е сутки голодания у исследованных рыб
соотношение типов реореакции приближалось к

Таблица 1. Частота проявления типов реореакции в “Рыбоходе” при голодании у 4-х видов рыб

Примечание. Выделены частоты ОТР, которые достоверно (р ≤ 0.021) отличаются от соответствующей частоты ПТР по кри-
терию Стьюдента для долей.

Вид рыб Сутки 
голодания ПТР КТР ОТР

D. rerio

0 40.0 3.3 56.7
2 16.7 3.3 80.0
5 31.7 1.7 66.7
7 35.0 8.3 56.7

10 31.7 0.0 68.3
12 45.0 3.3 51.7

P. mykiss (=O. mykiss)

0 45.0 15.0 40.0
2 28.7 10.0 61.3
5 23.3 13.3 63.3
7 40.0 21.7 38.3

10 38.3 6.7 55.0
12 46.7 1.7 51.7

L. delineatus

0 48.3 3.3 48.3
2 33.3 3.3 63.3
5 23.3 1.7 75.0
7 33.3 3.3 63.3

10 48.3 0.0 51.7
12 40.0 0.0 60.0

C. auratus

0 43.3 16.7 40.0
2 45.0 5.0 50.0
5 36.7 5.0 58.3
7 66.7 3.3 30.0

10 51.7 10.0 38.3
12 46.7 0.0 53.3
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своему начальному значению, и разница в частотах
ПТР и ОТР вновь стала недостоверной (табл. 1).

Индекс контранатантности (Ik) дает наиболее
наглядную оценку динамики изменения поведе-
ния рыб, связанного с миграциями. В табл. 2
представлены как результаты данной работы, так
и ранее полученные на особях радужной форели,
кумжи и ее подвида – черноморской кумжи (Пав-
лов и др., 2010, 2018, 2020а; Павлов Е. и др., 2016).
Для всех рыб характерно в начале голодания уве-
личение мотивации к движению по течению, а за-
тем – против течения. К концу эксперимента Ik
приближается к исходным значениям.

Дисперсионный анализ показал, что Ik, как и
соотношение типов реореакции зависит: а) от
длительности голодания (р = 0.002), что указыва-
ет на изменение средней (по видам) величины Ik в
течение опыта; б) от вида рыб (р = 0.006), т.е.
средняя (за все сутки голодания) величина Ik раз-
лична у разных видов (рис. 1а). Совместное влия-
ние двух факторов (вид рыб и длительность голо-
дания) оказалось недостоверным (р = 0.26), что
свидетельствует о сходной динамике изменения
Ik у различных видов рыб при голодании (рис. 1б).

У исследованных рыб в разных масштабах на-
блюдается сходная динамика Ik. От начала голо-
дания ко 2–5 суткам величина Ik уменьшается,
что указывает на преимущественное движение
рыб по течению. После достижение минимума Ik,
от 2–5 сут к 7–12 сут голодания рыбы начинают
больше двигаться против течения, и величина Ik
приближается к исходной. В этот период зафик-
сированы минимальные значения частоты КТР
(табл. 1), что свидетельствует о большей подвиж-
ности рыб на 7–12 сутки голодания.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В результате анализа полученных материалов у

рыб с исходным резидентным поведением (без

мотивации к миграции) выявлены два этапа пове-
денческого ответа на голодание. На первом этапе
(2–5 сут голодания) у рыб усиливается мотивация
к движению по течению, что в естественных усло-
виях обеспечивает их покатную миграцию или
откочевку по течению. То есть на первом этапе
ответом рыб на голодание является поиск пищи с
минимальными затратами энергии. Известно,
что недостаток пищи мотивирует молодь рыб к
покатным миграциям (Павлов, 1979; Olsson et al.,
2006; Павлов Е. и др., 2007; Flecker et al., 2010; Fer-
guson et al., 2019). На втором этапе (7–12 сут голо-
дания) начинает усиливаться мотивация к движе-
нию против течения. И это приводит к примерно
одинаковому движению рыб по и против течения,
при этом у них увеличивается подвижность. То
есть на втором этапе ответ рыб на голодание за-
ключается в поиске корма в обоих направлениях
относительно течения.

Сроки и характер изменения мотивационной
компоненты реореакции при отсутствии корма
соответствуют срокам и характеру изменений
других компонент реореакции. Например, время
начала оптомоторной реакции у молоди ельца
(Leuciscus leuciscus), не кормленной 48 ч, увеличи-
валось в 32 раза, а оценка силы реакции значи-
тельно снижалась. Аналогичные результаты были
получены и на других видах рыб (Павлов, 1979).
При голодании также изменяется и локомотор-
ная компонента реореакции рыб. В эксперимен-
тах первоначальной реакцией на снижение раци-
она было повышение активности рыб – особи ча-
ще двигались в потоке и реже отдыхали в
специальных затишных зонах (Этинген, 1964;
Sogard, Olla, 1996). Также на молоди рыб различ-
ных видов было показано, что их крейсерские
скорости плавания уменьшаются на 1–6 сут голо-
дания (MаcLeod, 1967; Павлов, 1979; Laurence,
1972; Faria et al., 2011). У осетровых (Acipenseridae)
голодание приводило к снижению числа рыб, ак-
тивно сопротивлявшихся течению, например, у

Таблица 2. Средние по суткам голодания индексы контранатантности у исследованных рыб

Примечание. Прочерк – нет данных.

Вид рыб
Длительность голодания, сут.

0 2 5 7 10 12

L. delineatus –0.01 –0.28 –0.47 –0.20 0.00 –0.06
D. rerio –0.14 –0.59 –0.23 –0.15 –0.05 0.00
P. mykiss (=O. mykiss) 0.00 –0.38 –0.21 –0.11 –0.22 0.01
C. auratus 0.10 –0.14 0.03 0.19 0.08 –0.03
P. mykiss (=O. mykiss) (Павлов и др., 2020а) –0.14 –0.57 –0.30 –0.23 –0.25 0.05
P. mykiss (=O. mykiss) (Павлов Е. и др., 2016) 0.13 –0.21 –0.20 –0.03 –0.15 0.00
S. trutta labrax (Павлов и др., 2010) –0.08 –0.18 –0.22 –0.09 –0.01 –
S. trutta (Павлов и др., 2018) –0.43 –0.62 –0.68 –0.58 –0.42 –
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молоди севрюги (Acipenser stellatus) через один
день – до 49%, через 4 дня – до 15–25%, а через 6
дней – до 2% рыб (Павлов, 1979). Бросковые (Са-
буренков, 1973) и критические (Faria et al., 2011)
скорости течения для молоди рыб не изменяются
при голодании до 30 и 3 сут соответственно.

Уменьшение крейсерских скоростей рыб не-
которые авторы связывают со снижением вынос-
ливости при голодании (Faria et al., 2011), однако
это объяснение, по нашему мнению, не всегда
обосновано. Для личинок плотвы Rutilus rutilus
было показано, что на показатели плавательной
способности рыб существенное влияние оказы-
вает наличие или отсутствие у них мотивации к
покатной миграции. При дневной освещенности,
когда в реке нет миграции плотвы, плавательная
способность мигрантов была выше, чем у рези-
дентов. А при ночной освещенности, когда в реке
идет покатная миграция, плавательная способ-
ность мигрантов стала ниже, чем у резидентов
(Павлов и др., 2007). На сеголетках плотвы было
показано, что у рыб с мотивацией к покатной ми-
грации снижается критическая скорость течения
(Костин и др., 2016). Поэтому мы считаем, что
снижение экспериментальных показателей пла-
вательной способности рыб при начале голода-
ния может быть вызвано появлением мотивации
к движению по течению, а не только изменением
их физиологических возможностей. Это согласу-
ется с данными литературы, например, у молоди
минтая Theragra chalcogramna переход от активно-
го поискового поведения к снижению двигатель-
ной активности происходил на 30–54 сутки голо-
дания (Sogard, Olla, 1996).

Ранее нами были получены материалы по вли-
янию голодания на соотношение типов реореак-
ции у рыб с мотивацией к покатной миграции. На
черноморской кумже были проведены исследова-
ния по изучению условий формирования жизнен-
ных (миграционных) стратегий (Павлов и др., 2010;
Пономарева, 2014). Для этого вида генетически де-
терминирован скат в море части особей из популя-
ции (Jonsson, Jonsson, 2011). При воздействии небла-
гоприятных условий содержания различной приро-
ды у черноморской кумжи начинала формироваться
повышенная мотивация к покатной миграции. В
этих исследованиях было показано, что у таких рыб
наблюдали иной ответ на голодание – начиная со
вторых суток монотонно увеличивалась мотива-
ция рыб к движению по течению. Видимо, ответ
особей на голодание во многом определяется их
мотивацией к миграции, сформировавшейся пе-
ред началом голодания.

Таким образом, выявленные изменения моти-
вационной компоненты реореакции показали,
что рыбы без мотивации к миграции сначала бу-
дут покидать участок обитания с минимальными
затратами энергии – скатываться по течению. С

увеличением длительности голодания рыбы нач-
нут активный поиск корма, двигаясь как по, так и
против течения. У особей с мотивацией к покат-
ной миграции поведение существенно отличает-
ся – они будут постоянно скатываться вниз по те-
чению.

Авторы благодарят Д.А. Прозорова за участие в
проведении опытов, А.О. Касумяна (МГУ) за
ценные замечания по тексту рукописи.
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исследований.

Рис. 1. Изменение индекса контранатантности (Ik)
при голодании карповых и лососевых рыб с резидент-
ным поведением до начала голодания. (а) – регресси-
онные кривые по видам: 1 – C. auratus, 2 – P. mykiss
(=O. mykiss) (Павлов Е. и др., 2016), 3 – S. trutta labrax
(Павлов и др., 2010), 4 – P. mykiss (=O. mykiss), 5 –
L. delineatus, 6 – P. mykiss (=O. mykiss) (Павлов и др.,
2020а), 7 – D. rerio, 8 – S. trutta (Павлов и др., 2018);
(б) – общая схема динамики Ik.
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Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
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Modification of the Ratio of Rheoreaction Types in Fish During Starvation
D. S. Pavlov1, V. V. Kostin1, #, V. U. Parshina1, and E. D. Pavlov1

1Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky pr. 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: povedenie@yandex.ru

The analysis of changes in the motivational component of rheoreaction (the ratio of types of rheoreaction)
during starvation in some of fish species was carried out. It is established that the primary presence of fish
motivation to migrate (before starvation) is the major pattern of the future changes in motivational compo-
nent of rheoreaction by response to starvation. All studied fish (Cyprinidae and Salmonidae) with initially be-
havior as resident individuals, had the same type of response to starvation. Their preference for movement
with the water f low increases on the 2nd–5th days of starvation, then the preference for movement against
flow and the ratio of types of rheoreaction approaches the initial one on the 7th–12th days. In juveniles of the
Black Sea salmon (Salmo trutta labrax) with motivation of downstream migration, a different response to
starvation is observed – the movement of individuals downstream monotonously increased from 2 days after
starvation.
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