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Изучали многолетние (с 1996 г. по 2018 г.) данные по распределению в потоке личинок налима на
этапе эндогенного питания во время покатной миграции в нерестовых притоках р. Оби – реках Се-
верная Сосьва (16 лет наблюдений), Собь, Войкар (по одному году наблюдений). Не подтверждено
предположение о преобладании личинок в горизонтах потока в зависимости от скорости течения.
Выявлено, что распределение зависит от стадии развития. На основании корреляции Спирмена и
критерия Манна-Уитни показана зависимость стадии развития покатных личинок на учетном ство-
ре, опосредованная протяженностью покатной миграции, от максимального уровня затопления
поймы в год преднерестовой миграции производителей. До начала физиологического функциони-
рования плавательного пузыря молодь чаще встречается в нижних горизонтах потока, после – в
верхних. Сразу после вылупления, благодаря наличию реореакции и отрицательного геотаксиса,
личинки за счет мускульных усилий входят в зону активной турбулентности, которая в первые трое
суток жизни является основным фактором, способствующим их поддержанию в толще воды.
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Налим (Lota lota L., 1758) – один из немногих
пресноводных видов рыб, нерестящихся в зим-
ний период. Развитие икры происходит подо
льдом, при этом в водотоках места инкубации мо-
гут располагаться значительно ниже по течению
от мест нереста [1]. Вылупление личинок начина-
ется подо льдом при весеннем освежении воды.
Массовый скат молоди, как правило, совпадает с
началом ледохода [2].

Поведение личинок налима в начале покатной
миграции имеет особенность – последовательное
чередование вертикальных “свечек” и пассивно-
го погружения вниз головой (поскольку относи-
тельная плотность личинок больше плотности
воды). Такая приспособительная реакция умень-
шает вероятность физических повреждений о
субстрат [3]. В нашей работе [1] доказывается не-
состоятельность гипотезы положительного фото-
таксиса и оптомоторной реакции у вылупивших-
ся личинок налима. Данная гипотеза [4–7] была
выдвинута для объяснения двигательной актив-
ности личинок на стадиях развития до образова-
ния функционирующего воздушного пузыря. На-
ми экспериментально показано [1], что личинки
налима сразу после вылупления не проявляют ни

положительной, ни отрицательной реакции на
освещение, а реагируют только на появление те-
чения. При этом они начинают двигаться по век-
тору, противоположному притяжению Земли (ре-
ореакция с отрицательным геотаксисом). В то же
время нами не ставится под сомнение наличие
фотореакции у молоди налима после перехода на
экзогенное питание.

Эксперименты по выявлению особенностей
двигательной активности молоди налима показа-
ли [8], что в первые двое суток после вылупления
при интенсивном освещении в стоячей воде ли-
чинки активны чуть более 10% времени, осталь-
ное время пассивно лежат на субстрате. Молодь в
возрасте до одних суток преодолевает столб воды
всего в 0.04 м. Спустя трое суток после вылупле-
ния начинает формироваться функционирую-
щий плавательный пузырь, двигательная актив-
ность молоди в стоячей воде становится более ин-
тенсивной – до 72% времени и до 0.07 м водяного
столба. В дальнейшем двигательная активность
резко возрастает.

Таким образом, экспериментальные данные
показывают, что у ранней молоди налима в есте-
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ственной среде во время покатной миграции с
мест инкубации икры к местам нагула могут ра-
ботать два механизма поддержания личинок в тол-
ще воды: первый – движение за счет мускульных
усилий поперек вектора течения воды, противо-
положное притяжению Земли (отрицательный
геотаксис); второй – физиологические адапта-
ции, реализуемые непосредственно перед эта-
пом перехода на экзогенное питание личинок –
выравнивание относительной плотности тела по
отношению к плотности воды за счет формирова-
ния плавательного пузыря. В этой связи возника-
ет вопрос, какой из механизмов в действительно-
сти играет определяющую роль в распределении
личинок по горизонтам потока во время покат-
ной миграции (т.е. при постоянном присутствии
фактора течения)?

Цель настоящей работы – на основе многолет-
них исследований покатной миграции в крупней-
шем нерестовом притоке нижней Оби выявить
факторы, влияющие на распределение в потоке
личинок полупроходного налима. Были выдви-
нуты две гипотезы: 1) распределение личинок на-
лима в потоке зависит от скорости течения;
2) распределение личинок налима в потоке зависит
от степени физиологического развития, определяе-
мого периодом времени с момента вылупления.

Вопрос о соотношении пассивных и активных
механизмов в покатной миграции молоди рыб
был поднят Д.С. Павловым [9]. Наша работа ос-
нована на полевых наблюдениях и позволяет оце-
нить изменения, происходящие в поведении ли-
чинок налима в природе на этапе эндогенного
питания при изменяющихся условиях среды. Ре-
зультаты работы могут быть использованы при
разработке мероприятий по восстановлению чис-
ленности и естественных мест обитания исчезаю-
щих популяций вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проводили на р. Северная Сось-
ва – левобережном нерестовом притоке нижней
Оби – с 2000 г. по 2018 г. В 2007, 2008 и 2014 гг. на-
блюдение за поведением ранней молоди налима
не осуществляли. Дополнительно был рассмот-
рен материал, собранный в 1996 г. на р. Собь и
2001 г. на р. Войкар.

Река Северная Сосьва (см. рис. 1) – крупный
левый приток Оби длиной 866 км и площадью
бассейна 89.7 тыс. км2 [10]. В водосборе большую
роль играет Уральский хребет. В Северную Сось-
ву и ее приток Ляпин впадают десятки горных
рек, стекающих с Урала на его протяжении около
800 км. Имея в верхней части течения преимуще-
ственно осадочное питание, р. Северная Сосьва
характеризуется водным режимом, зависимым от
выпадения и таяния осадков на Урале. Весеннее

половодье нередко затягивается до августа, а осе-
нью часто наблюдается второй подъем воды от
осенних дождей. Наиболее крупные притоки Се-
верной Сосьвы – реки Ляпин и Малая Сосьва.
Река Ляпин течет с севера на юг. До ее впадения
р. Северная Сосьва течет с юга на север, после – в
юго-восточном направлении; ниже р. Малая
Сосьва она протекает в долине Оби, приобретая
одинаковый с ней характер гидрорежима.

Учетный створ на р. Северная Сосьва оборудо-
ван в 195 км от устья, где начинается район поймы
с развитой соровой системой (ур. Б. Сабоклонд).
Ширина русла в районе учетного створа – 400 м,
наибольшая глубина в межень – 6 м, в паводок –
13.8 м. Скорость воды на створе за время наблю-
дений менялась от 0.4 до 1.1 м/с. Наблюдения за
покатной миграцией ранней молоди налима на
р. Северная Сосьва проводили с началом паводка
(первая декада мая) и заканчивали после прекра-
щения ската (последняя декада мая). В отдельные
годы сроки наблюдений сдвигались в соответ-
ствии с фенологическими особенностями. Сбор
материала по скату личинок осуществляли с ис-
пользованием метода учета стока [11–14]. Всего
за годы мониторинга на р. Северная Сосьва со-
брано 586 проб.

На р. Войкар (протяженность от истоков ручья
Лёк-Хойла – 225 км, площадь бассейна – 8.1 тыс. км2)
учетный створ оборудован в 36 км от устья (14 км
выше пос. Вершина Войкар). Река Войкар, в от-
личие от других уральских нерестовых притоков,
в предгорной части своего течения протекает че-
рез крупное мелководное оз. Варчато, которое от-
деляет верхние нерестилища (150 км и выше от
устья – нерестилища на р. Танью) от средних
(70 км от устья – район ур. Антенны) и нижних
(35 км и выше от устья – район учетного створа).
Отбор проб по распределению молоди в потоке в
2001 г. проводили до ледохода и начала первого
пика ската – всего 12 проб. Максимальная глуби-
на на стрежне реки в районе учетного створа в ме-
жень – 1.8 м, в паводок – 5.1 м. Скорость воды на
створе менялась от 0.1 м/с во время начала ската и
до 2.5 м/с во время паводка.

На р. Собь (протяженность – 185 км, площадь во-
досбора – 5.9 тыс. км2) наблюдения за скатом личи-
нок проводили в 38 км от устья (район ур. Тусигорт).
Верхняя граница нерестилищ в р. Собь располо-
жена в 135 км от устья. Отбор проб по распреде-
лению молоди в потоке в 1996 г. проводили до
ледохода и начала массового ската – всего
16 проб. За время наблюдений максимальная
глубина на стрежне реки в районе учетного
створа в межень – 2.4 м, в паводок – 5.3 м. Ско-
рость воды на створе в период покатной мигра-
ции менялась от 0.3 до 0.7 м/с.

Для оценки распределения покатной молоди
в горизонтах потока независимо от скорости те-
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чения пользовались формулой, предложенной
Д.С. Павловым [11, 13, 14]:

(1)

где C100 – концентрация рыб в потоке, прошед-
шем через ихтиопланктонную сеть (экз/100 м3);
n – среднее число рыб (экз.) в пробах за время ло-
ва t; t – время лова (с); SIN – площадь входного от-
верстия ихтиопланктонной сети (ichthyoplankton
net – IN) (м2); Vriver – cкорость течения в реке на
месте установки ихтиопланктонной сети (м/с);
kIN – коэффициент эффективности фильтрации
ихтиопланктонной сети, равный VIN/Vriver; VIN –
cкорость течения внутри ихтиопланктонной сети
(м/с).

100
IN river IN

100,nC
tS V k

= ×

Экспериментально было установлено [11, 12],
что эффективность фильтрации ихтиопланктон-
ной сети меняется в зависимости от скорости по-
тока, времени экспозиции и количества выноси-
мых взвесей от 1.0 до 0.7. Применение коэффици-
ента kIN позволило при расчетах использовать
только скорость течения в реке на месте установ-
ки ихтиопланктонной сети, подбирая величину
коэффициента по эмпирическим графикам. Об-
щая погрешность применяемого метода не пре-
вышала 40%, чаще была близка к 30% [12].

Пробы дрифта по открытой воде отбирали с
поставленной в стандартных точках на якорь лод-
ки (рис. 2). Применяемые для сбора конусные их-
тиопланктонные сети были изготовлены из ка-
пронового мельничного газа № 21 и имели стан-

Рис. 1. Карта-схема района работ: учетный створ на р. Северная Сосьва отмечен поперечной линией, пересекающей
русло реки в нижнем течении.
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дартную площадь входного отверстия 0.25 м2.
Если в течение суток брали несколько проб для
оценки вертикального распределения молоди, то
данные усредняли отдельно для каждого горизон-
та. То же самое происходило с показателями ско-
ростей течения. В исследовании были использо-
ваны данные по максимальному уровню затопле-
ния поймы, зафиксированные на гидропосту в
пос. Мужи (ЯНАО).

Статистический анализ выполнен с использо-
ванием программы SPSS Statistics 17.0. Зависи-
мость соотношения численности покатных личи-
нок в горизонтах потока от средней скорости те-
чения оценивали с помощью коэффициента
ранговой корреляции Спирмена. За единицу из-
мерений принимали одни сутки в год наблюде-
ний или один год за весь период исследований.
Оценку многолетних различий встречаемости по-
катных личинок в горизонтах потока на учетном
створе, в зависимости от максимального уровня
затопления поймы в год преднерестовой мигра-
ции производителей, проводили с помощью кри-
терия Манна-Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение личинок налима в потоке в раз-
ные годы может сильно различаться (см. табл. 1).
В отдельные годы (2006, 2011–2013, 2015, 2017,
2018 гг.) на учетном створе р. Северная Сосьва
молодь преобладала в верхних слоях потока, но
чаще (9 из 16 лет наблюдений) встречалась в при-
донных слоях. В 1996 г. на р. Собь и в 2001 г. на
р. Войкар покатная молодь также чаще встреча-
лась в придонных слоях потока.

Исходя из анализа распределения личинок по
горизонтам воды, можно выделить несколько
стандартизированных вариантов поведения по-
катной молоди налима в потоке:

1) на протяжении всей покатной миграции мо-
лодь преобладает в придонном горизонте потока
(рис. 3а);

2) на протяжении всей покатной миграции мо-
лодь больше концентрируется в поверхностном
горизонте (рис. 3б);

3) молодь чаще встречается в поверхностном
горизонте в конце покатной миграции (3в);

4) молодь преобладает в поверхностном гори-
зонте в начале миграции (3г) или середине.

Для проверки первой выдвинутой гипотезы
было проанализировано распределение по гори-
зонтам потока личинок и скоростей течения
(см. табл. 1). При этом мы исходили из предполо-
жений, что чем выше скорость потока, тем актив-
нее личинки должны двигаться в толще воды [1].
Таким образом, в годы, когда скорость воды была
выше среднемноголетних показателей (быстрое
поступление талой воды в русло реки из водо-
сборного бассейна в результате активного снего-
таяния), бóльшее число личинок должно встре-
чаться в верхних слоях потока. В период открыто-
го русла скорость течения, как правило, всегда
выше в поверхностных слоях (см. табл. 1), что
объясняется увеличенным сопротивлением о не-
ровности субстрата водного потока [15]. На осно-
вании этой закономерности можно предполо-
жить, что в верхних горизонтах, где скорость воды
больше, активно двигающиеся личинки должны
встречаться чаще.

Проведенный анализ материала показал, что:
1) корреляция многолетних показателей среднего
соотношения численности покатных личинок в
потоке в горизонтах поверхность/дно от средней
скорости течения в соответствующий год очень
слабая, статистически незначимая – rSp= 0.25, p =
= 0.340, n = 17; 2) корреляции среднесуточных по-
казателей численности личинок в поверхностном
слое (в % от суммы двух горизонтов) от среднесу-
точной скорости течения в потоке за годы наблю-
дений, как правило, не имеют ярко выраженных
и статистически значимых закономерностей в
распределении молоди в толще воды (см. табл. 1).

Таким образом, объяснить особенности рас-
пределения личинок налима в потоке (в отдель-
ные годы молодь может чаще встречаться в верх-
нем или нижнем горизонтах) только поведенче-
ской реакцией на изменение скорости течения не
представляется возможным. Первая выдвинутая
гипотеза отклоняется.

Проверка второй гипотезы о связи возраста и
встречаемости молоди в соответствующем гори-
зонте потока нами была основана на эксперимен-
тальных наблюдениях за поведением личинок на-
лима в течение нескольких первых суток после
вылупления [8]. Физиология и поведение молоди
резко меняются после третьих суток жизни: в воз-
расте до трех суток большую часть времени ли-

Рис. 2. Схема взятия проб покатной молоди налима в
разных горизонтах потока: 1 – лодка, закрепленная с
помощью якоря (2) на стандартной точке взятия
проб; 3, 4 – конусные ихтиопланктонные сети в пото-
ке; стрелками показано направление течения реки.
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Рис. 3. Варианты распределения покатных личинок по горизонтам потока (1 – поверхность, 2 – дно): а – 2004 г.; б –
2012 г.; в – 2005; г – 2001 г.
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чинки находятся в пассивном состоянии, после –
в активном. На основании этого предположили,
что если соотношение количества личинок в го-
ризонтах поверхность/дно меньше единицы (см.
табл. 1), то большая часть молоди имеет возраст
до трех суток включительно; если соотношение
количества личинок в горизонтах потока поверх-
ность/дно больше единицы, то большая часть мо-
лоди имеет возраст от трех суток и больше. Такой
подход делает более понятным смену преоблада-
ющего типа поведения личинок во время покат-
ной миграции: чем дальше находятся от учетного
створа используемые в конкретный год места не-
реста и места инкубации икры, тем дольше ска-
тываются личинки налима и у них появляется
физиологическая возможность для смены пове-
денческой реакции в потоке.

Нами было показано [2, 16], что если условия
летнего нагула в пойме близки к оптимальным
(высокий уровень затопления поймы и низкая
температура воды), то производители имеют до-
статочные запасы жира (высокие значения гепа-
тосоматического индекса – HSI), а их массовый
подъем к местам нереста осуществляется уже по-
сле ледостава, ближе к сезону размножения. Про-
изводители при этом поднимаются только до
ближайших доступных нерестилищ. Если усло-
вия летнего нагула в пойменной системе близки к
норме или немного хуже (максимальный уровень

затопления поймы средний или ниже среднего,
вода прогревается до нижних горизонтов), то HSI
производителей к концу летнего нагула значи-
тельно снижается, а сами производители относи-
тельно рано покидают пойменную систему и под-
нимаются вверх по руслу нерестовых притоков,
имеющих более низкую температуру воды. В ходе
преднерестовой миграции происходит увеличе-
ние запасов жира, а производители осваивают
верхние участки нерестилищ.

Между HSI налима и максимальным уровнем
затопления поймы Оби есть положительная силь-
ная статистически значимая корреляция (rSp =
= 0.71, p = 0.047, n = 8) [16]. Гидрологический ре-
жим поймы в районе пос. Мужи и районе нижне-
го течения р. Северной Сосьвы сходный [10].
С учетом этого для определения степени удален-
ности потенциальных нерестилищ использовали
показатель максимального уровня затопления
поймы Оби в год преднерестовой миграции про-
изводителей. Температурный режим в период
летнего нагула производителей в районе гидропо-
ста пос. Мужи и пойменной системе р. Северная
Сосьва (растояние с севера на юг около 260 км)
может существенно различаться. Из-за различий
в температуре воды на местах нагула в р. Северная
Сосьва и северных нерестовых притоках (реки
Сыня, Войкар, Собь) HSI, время и протяжен-
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ность нерестовой миграции производителей мо-
гут не совпадать.

Проведенный корреляционный анализ (rSp =
= –0.63, p = 0.009, n = 16) показал отрицательную
среднюю статистически высокозначимую зави-
симость концентрации покатных личинок в гори-
зонтах потока на учетном створе в р. Северной
Сосьве за годы наблюдений от максимального
уровня затопления поймы в год преднерестовой
миграции производителей. При сравнении мак-
симальных уровней затопления поймы выявлено
статистически значимое различие (Uэмп = 8.5, p =
= 0.015, n = 9.7) между годами, когда личинки
преобладали в придонном или поверхностном го-
ризонтах потока (см. рис. 4). Отсюда следует, что
в годы с высоким максимальным уровнем затоп-
ления поймы производители, имеющие высокие
показатели HSI, поздно поднимаются к местам
нереста и нерестятся на нижних участках нере-
стилищ, в результате чего скатывающиеся весной
личинки в районе учетного створа чаще встреча-
ются в нижних горизонтах потока и имеют воз-

раст до трех суток. Наоборот, при низком уровне
весеннего паводка HSI производителей в конце
летнего периода имеет низкие значения, произ-
водители рано начинают подъемную нагульно-
нерестовую миграцию и осваивают верхние нере-
стилища, как результат – весной следующего года
покатные личинки на учетном створе большей
частью скатываются в верхних горизонтах потока
и имеют возраст более трех суток с момента вы-
лупления.

Таким образом, вторая рабочая гипотеза полу-
чила подтверждение: концентрация личинок в
том или ином горизонте потока в низовьях р. Се-
верной Сосьвы зависит от степени физиологиче-
ского развития личинок, которая определяется
периодом времени с момента вылупления.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Зависимости изменения концентрации личи-
нок в горизонтах воды от скорости потока не вы-
явлено. Исходя из экспериментальных данных

Таблица 1. Распределение в потоке личинок налима на учетном створе в уральских нерестовых притоках ниж-
ней Оби

Место и год 
наблюдения

Среднее соотношение в потоке 
(поверхность/придонный слой)

Корреляция средней численности личинок за сутки 
наблюдений в поверхностном слое (в % от суммы двух 

горизонтов) со средней скоростью течения в потоке

покатных 
личинок

скоростей 
течения

количество 
наблюдений, сут

rSp p

р. Собь, 1996 0.58 1.13 5 –0.30 0.624
р. Войкар, 2001 0.67 1.09 6 0.37 0.468

р.
 С

ев
ер

на
я 

С
ос

ьв
а

2000 0.59 1.14 15 –0.11 0.692
2001 0.68 1.40 12 –0.57 0.055
2002 0.53 1.43 6 –0.12 0.816
2003 0.77 1.30 10 0.0 1.000
2004 0.44 1.18 6 0.17 0.742
2005 0.89 1.22 10 0.32 0.372
2006 1.13 – 11 – –
2009 0.68 1.29 5 0.53 0.361
2010 0.65 1.14 12 0.21 0.511
2011 1.56 1.15 5 0.31 0.614
2012 2.47 1.11 8 0.12 0.772
2013 1.08 1.16 9 –0.12 0.754
2015 1.23 1.09 21 –0.002 0.993
2016 0.97 1.09 17 0.30 0.244
2017 2.25 1.15 21 –0.06 0.803
2018 1.82 1.04 12 –0.19 0.556

Среднее за годы 
наблюдений 
(медиана), разброс

1.06 (0.83), 
0.44–2.47

1.18 (1.15), 
1.04–1.43

10.6 (10), 
5–21

0.05 (0.0),
–0.57–0.53

0.610 (0.624), 
0.055–1.000
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[8], молодь налима возрастом до трех суток (воз-
раст начала физиологического функционирова-
ния плавательного пузыря) должна отсутствовать
в слоях потока с водяным столбом до нескольких
метров, даже с учетом того, что в потоке актив-
ность личинок резко возрастает. Однако в наших
полевых наблюдениях с самого начала покатной
миграции личинки налима присутствовали во
всех горизонтах потока (верхний горизонт имел
глубину более 10 м), что свидетельствует о влия-
нии факторов, не связанных с поведением. Име-
ются наблюдения [9], что в потоке вертикальное
распределение покатных рыб определяется не
только степенью их плавучести, но и уровнем тур-
булентности потока.

На реках Собь (1996 г.) и Войкар (2001 г.) на-
блюдения за распределением личинок налима по
горизонтам потока проводили до начала ледохода
и начала массового ската. Исходя из анализа ве-
роятных мест инкубации икры на этих нересто-
вых притоках и динамики покатной миграции
личинок [2] можно утверждать, что учтенная в ис-
следовании молодь вылупилась в непосредствен-
ной близости от учетного створа (0~10 км вверх
по течению), и, таким образом, ее возраст со-
ставляет менее одних суток. Если принять в
среднем скорость потока в момент наблюдений
около 0.5 м/с, то возраст личинок будет не более
6 ч (104 м/0.5 м/с × 60 × 60 = 5.6 ч). Не менее трети
покатных личинок на учетном створе находились
в верхнем горизонте потока (см. табл. 1). Исходя
из физической невозможности личинок этого
возраста преодолевать водяной столб в несколько
метров (для рек Собь и Войкар до 5 м) единствен-
ным объяснением встречаемости в верхних гори-
зонтах потока становится влияние турбулентности.

На р. Северная Сосьва наблюдения за распре-
делением личинок налима в горизонтах потока
проводили по открытой воде значительно ниже
мест инкубации икры. Возраст личинок, находя-
щихся на этапе эндогенного питания, мог отли-
чаться до нескольких суток. При этом концентра-
ция личинок в горизонтах потока могла быть как
стабильной на протяжении всего ската, так и ме-
няться в любом соотношении от его начала к кон-
цу (см. рис. 3). Для того чтобы определить, с ка-
ких инкубационных участков скатились личинки
налима в каждый конкретный год наблюдений,
нам необходимо рассчитать удаленность участков
реки, поток воды с которых достигает учетного
створа за трое суток.

Для р. Северная Сосьва средний показатель
скорости течения на учетном створе за годы на-
блюдений составил 0.80 м/с. Выше по руслу реки
в ее предгорной части скорость течения может
быть больше. Но, используя приведенную ско-
рость как минимальный показатель, мы можем
утверждать, что личинки налима в возрасте стар-

ше трех суток с момента вылупления инкубирова-
лись на расстоянии не менее 200 км от учетного
створа (0.8 м/с × (60 × 60 × 24 × 3) c/1000 ≈ 207 км).

Географически отметка в 200 км от учетного
створа для р. Северная Сосьва расположена в
50 км ниже устья левобережного притока Волья и
в районе устья левобережного притока второго
порядка Кемпаж (впадает в р. Ляпин) (см. рис. 1).

Рассчитав условную теоретическую границу
мест инкубации икры для трехсуточных личинок,
мы можем интерпретировать графики распреде-
ления покатной молоди по горизонтам потока в
течение ската (см. рис. 3):

1. В 2004 г. (см. рис. 3а) молодь чаще встреча-
лась в нижнем горизонте потока, следовательно,
большая часть личинок вылупилась на участках
ниже границы зоны “200 км”, а производители не
поднимались на нерест высоко по руслу.

2. В 2012 г. (см. рис. 3б) молодь концентриро-
валась в верхнем горизонте потока, следователь-
но, большая часть икры инкубировалась выше зо-
ны “200 км”, а производители на нерест поднима-
лись на верхние участки нерестилищ. При этом
первый пик численности дала молодь, родившая-
ся в южной части р. Северной Сосьвы, так как ле-
доход здесь проходит раньше, а второй – р. Ляпин
(расположенная севернее, характеризующаяся
более поздним началом ледохода и пиком вылуп-
ления личинок).

3. В 2005 г. (см. рис. 3в) в начале ската большая
часть личинок, отмеченных на учетном створе,
родилась ниже устья р. Кемпаж, а в конце покат-
ной миграции стали преобладать личинки, ро-
дившиеся в горных притоках р. Ляпин, располо-
женных севернее.

Рис. 4. Встречаемость покатных личинок налима в го-
ризонтах потока на учетном створе р. Северная Сось-
ва в зависимости от максимального уровня затопления
поймы Оби в год, предшествующий наблюдениям.
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4. В 2001 г. (см. рис. 3г) на учетном створе в на-
чале покатной миграции отмечены личинки, ска-
тившиеся из р. Северной Сосьвы (южный нере-
стовый участок), а затем стала скатываться мо-
лодь из р. Ляпин, ниже устья р. Кемпаж.

Известно, что производители пеляди и сига-
пыжьяна нерестятся исключительно в р. Ляпин и
ее притоках, а тугун может нереститься также и в
р. Северной Сосьве [17]. Во время наших наблю-
дений за дрифтом молоди рыб на учетном створе
мы отмечали, что скат личинок налима может на-
чинаться или одновременно со скатом личинок
тугуна (в этом случае предполагается расположе-
ние мест инкубации в верховьях р. Северная
Сосьва), или одновременно с личинками пеляди
и сига-пыжьяна (в этом случае предполагается рас-
положение мест инкубации в р. Ляпин с притока-
ми). Таким образом, наши теоретические рассужде-
ния согласуются с полевыми наблюдениями.

Общая схема поведения ранней молоди нали-
ма в потоке во время длительной покатной мигра-
ции с мест инкубации икры к местам нагула вы-
глядит следующим образом.

Вылупившиеся из икры личинки налима для
распределения в потоке при начале покатной ми-
грации должны войти в зону турбулентности. Не-
смотря на то, что субстрат может существенно
снижать скорость течения в придонном слое,
скорость у дна на практике никогда не равна ну-
лю [15], что создает дополнительный стимул для
начала двигательной активности личинок. Сразу
после вылупления личинки налима, не имеющие
положительного фототаксиса и оптомоторной
реакции, но обладающие реореакцией и отрица-
тельным геотаксисом, отрываются от дна и вхо-
дят в зону активной турбулентности, которая по-
могает им оставаться в потоке и не опускаться на
дно, тем самым увеличивая эффективность ми-
грации. Спустя трое суток, с началом функцио-
нирования плавательного пузыря, большая часть
молоди встречается в верхнем горизонте потока,
переходя от вертикального перемещения в про-
странстве к горизонтальному. Через пять суток
после вылупления личинки переходят на экзо-
генное питание [8], начиная второй этап разви-
тия. Почему с началом функционирования плава-
тельного пузыря молодь придерживается верхних
горизонтов потока, а не распределяется равномер-
но по всему водному столбу (чему способствует
турбулентность), можно объяснить или форми-
рованием к этому возрасту положительного фо-
тотаксиса, или терморецепцией. Ответ на данный
вопрос требует дополнительных исследований.

По нашему мнению, полученные ранее дан-
ные по преднерестовой миграционной активно-
сти производителей налима на р. Войкар [2], за-
висящие от условий летнего нагула в пойменной
системе, полностью подтверждаются на более

южном нерестовом притоке р. Оби. При этом на
р. Войкар анализировали зависимость длитель-
ности покатной миграции и количества пиков
численности личинок от HSI производителей и
условий их летнего нагула. На р. Северная Сосьва
оценивали зависимость наблюдаемого на учет-
ном створе возраста личинок, определяемого по
поведению в потоке, от максимального уровня
весеннего паводка в год преднерестовой мигра-
ции производителей. В обоих случаях были обна-
ружены высокозначимые уровни корреляции,
что опосредованно указывает на сходную реак-
цию производителей налима на условия среды в
период летнего нагула в разных частях поймен-
ной системы Оби.

ВЫВОДЫ

1. Механизм поведения в потоке личинок на-
лима на этапе эндогенного питания во время дли-
тельной покатной миграции с мест инкубации
икры к местам нагула – сложный процесс, меня-
ющийся в зависимости от физиологического раз-
вития покатной молоди. Этот процесс включает в
себя как адаптивные поведенческие механизмы,
так и физиологические приспособления.

2. В возрасте до трех суток, когда плаватель-
ный пузырь личинок еще не функционирует, а их
относительная плотность больше плотности во-
ды, поддержанию плавучести способствует нали-
чие реореакции и отрицательного геотаксиса.
Мускульное усилие личинок, направленное на
движение, противоположное гравитации, являет-
ся стартовым для входа в зону активной турбу-
лентности. Основным механизмом поддержания
в толще воды в этом возрасте является пассивное
использование турбулентности потока.

3. В возрасте старше трех суток, когда плава-
тельный пузырь начинает физиологически функ-
ционировать, распределению молоди в горизон-
тах потока способствуют нулевая плавучесть и,
возможно, положительный фототаксис или тер-
морецепция.

4. В результате исследования было подтвер-
ждено наличие общих закономерностей в пред-
нерестовом поведении производителей налима
из разных нерестовых притоков в ответ на усло-
вия летнего нагула в пойменной системе. Показа-
но, что особенности гидрологии реки (в частно-
сти, весенний уровень максимального затопле-
ния поймы Оби), определяющие успешность
летнего нагула производителей (величина HSI),
позволяют прогнозировать миграционные воз-
можности производителей в преднерестовый се-
зон. Продолжительность ската и поведение личи-
нок в потоке на учетном створе также дают воз-
можность оценить удаленность мест инкубации.
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