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Многим видам рыб с широким ареалом свой�
ственна высокая экологическая пластичность,
обусловленная разнообразием условий существо�
вания в водоёмах разных географических зон. Та�
кого рода экологическая пластичность затрагива�
ет практически все параметры жизненного цикла
рыб, в том числе продолжительность жизни, сро�
ки созревания, индивидуальную и популяцион�
ную плодовитость, темп роста и прочие. 

Одним из видов, у которых внутривидовая из�
менчивость параметров жизненного цикла выра�
жена особенно ярко, является речной окунь Perca
fluviatilis (Шатуновский, Рубан, 2013), при этом
наиболее “подвижным” параметром представля�
ется темп роста. Помимо широкой географиче�
ской изменчивости роста (Попова, 1971) для оку�
ня многих водоёмов характерно образование эко�
логических форм, представленных медленно� и
быстрорастущими особями (Медников, 1963;
Ширкова, 1966; Самохвалова, 1971; Конобеева
и др., 1980; Спановская, Григораш, 1980; Кизина,
Макарова, 1993; Дгебуадзе, 2001; Дятлов, 2002). В
целом окунь принадлежит к видам с достаточно
медленным темпом роста, что создаёт известные
проблемы при попытках использовать его в каче�
стве объекта аквакультуры. Тем не менее при по�
вышенной температуре воды (23°С) за два года

удаётся дорастить его молодь до товарной массы –
350 г (Mélard et al., 2004); при этом за первые
3 мес. выращивания средняя индивидуальная
масса увеличивается в 650 раз – с 0.007 до 4.56 г
(Babiak et al., 2004). Естественно, в природных
условиях подобный ростовой потенциал практи�
чески никогда не реализуется, более того, попу�
ляции окуня ряда водоёмов Европы и России от�
личаются крайней тугорослостью. Такая ситуация
наблюдается, в частности, в мелких дистрофных
водоёмах Карелии и Финляндии, где окунь явля�
ется единственным представителем ихтиофауны
(Жаков, 1984). Окунь способен занимать одно�
временно три ниши, выступая как планктофаг,
бентофаг и хищник, что даёт ему возможность об�
разовывать устойчивую саморегулирующуюся
биологическую систему (Жаков, 1974). Одной из
причин тугорослости может быть дефицит рыб�
ной пищи, в результате которого переход на хищ�
ный образ жизни не реализуется и темп роста
сильно замедляется (Deelder, 1951).

Согласно общепринятому мнению, образова�
ние экологических форм у окуня происходит уже
на ранних этапах онтогенеза в результате того, что
особи одной генерации оказываются в неодина�
ковых условиях и дифференцируются по характе�
ру питания и темпу роста (Ильина, 1978; Спанов�
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ская, Григораш, 1980; Дгебуадзе, 2001; Шатунов�
ский, Рубан, 2013). Подобная дифференциация
является адаптивной (Svanbäck, Eklöv, 2003) и
имеет следствием соответствующие расхождения
в морфологии и поведении рыб (Stolbunov, Pavlov,
2006; Olsson et al., 2007). Очевидно, что неодина�
ковость условий подразумевает действие либо
пространственного фактора, проявляющегося в
биотопической неоднородности среды, либо вре�
меннóго фактора, связанного с растянутостью
нереста. На возможность формирования бимо�
дальных размерных распределений особей одной
генерации вследствие растянутости нереста ука�
зывал, в частности, Рикер (1983). Применительно
к окуню Ладожского озера такого объяснения
формирования разноразмерных экологических
группировок придерживается Дятлов (2002): рас�
тянутость нереста означает соответственно и рас�
тянутость периода вылупления личинок из икры.
Молодь, поздно вылупляющаяся из икры, оказы�
вается в неблагоприятных температурных и кор�
мовых условиях, в результате чего медленнее рас�
тёт и на всю жизнь остаётся в прибрежной зоне. 

Цель исследования – анализ роли простран�
ственного и временнóго факторов в процессах об�
разования разноразмерных группировок окуня в
пределах одного водоёма с использованием
средств имитационного математического моде�
лирования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Используемая в настоящей работе имитацион�
ная модель воспроизводит внутрисезонную дина�
мику роста молоди рыб в течение 1�го года жизни,
смертность при этом не учитывается. Модель по�
строена на биоэнергетических принципах и со�
держит описания основных физиологических
процессов утилизации энергии, поступающей с
пищей (C), включая соматический рост (ΔB), тра�
ты на метаболизм (R), а также потерю части энер�
гии с выделениями (U) и непереваренными остат�
ками пищи (F): C = ΔB + R + U + F. Траты на ме�
таболизм (R) в свою очередь подразделяются на
компоненты, соответствующие стандартному об�
мену (RS), активному обмену (RA) и тратам на про�
цессы ассимиляции пищи (пищевому обмену,
RD): R = RS + RA + RD.

Модель предполагает наличие двух разделён�
ных в пространстве биотопов, условно обознача�
емых как “прибрежье” и “пелагиаль” и различаю�
щихся условиями питания. Динамика биомассы
кормовых организмов (зоопланктона) в обоих
биотопах описывается с помощью разностного
аналога логистического уравнения с заменой
функции f(Bt), предотвращающей появление от�
рицательных значений биомассы (Ризниченко,
Рубин, 2004):

где Bt – биомасса кормовых организмов в момент
времени t, Bt + 1 – биомасса в последующий мо�
мент времени, r – коэффициент популяционного
роста, K – ёмкость среды (предельная плотность на�
сыщения). Численные значения параметров могут
быть специфичными для каждого из биотопов.

В зависимости от географической широты ме�
стообитания продолжительность сезона роста
окуня может составлять от 3–4 мес. (озёра север�
ной Финляндии) до 8 мес. (балканские озёра)
(Thorpe, 1977). В модели общая продолжительность
сезона роста предполагается равной 150 сут., вре�
меннóй шаг составляет 1 сут. В начальный момент
времени вся моделируемая популяция рыб лока�
лизуется в прибрежной зоне, т.е. вблизи нерести�
лищ. При растянутом нересте молодь окуня появ�
ляется в прибрежном биотопе равными долями в
течение периода заданной продолжительности.
Известно, что для окуня характерна высокая ва�
риабельность дефинитивной массы икры (Само�
хвалова, 1971; Володин, 1979), что в свою очередь
означает высокую вариабельность размеров вы�
лупляющихся из икры личинок (Павлов, 2010).
Учитывая это обстоятельство, начальная масса
особей в модели задаётся как случайная величи�
на, распределённая по нормальному закону. 

Индивидуальные темпы потребления пищи
полагаются зависимыми от обилия кормовых ор�
ганизмов и описываются с помощью аналога тро�
фической функции Холлинга II типа: 

(1)

где С – потребление пищи (в единицах массы), W –
индивидуальная масса тела, B – биомасса кормо�
вых организмов, a – максимальный рацион, вы�
раженный в долях массы тела, b – константа по�
лунасыщения. Предполагается, что особи облада�
ют равной конкурентоспособностью. Симметрия
внутривидовых конкурентных отношений при
расчёте индивидуальных темпов потребления пи�
щи обеспечивается случайным характером пере�
бора элементов массива, содержащего сведения о
физиологическом состоянии рыб.

Переход из прибрежного биотопа в пелагиче�
ский происходит (с определённой вероятностью)
по мере истощения кормовых ресурсов в прибреж�
ном биотопе при условии снижения реального ра�
циона до заданного порогового уровня (выражен�
ного в процентах максимального рациона). 

Модель параметризована по данным литерату�
ры, относящимся к разным популяциям окуня из
водоёмов России и северной Европы, и направле�
на на изучение механизмов, обеспечивающих
возникновение и устойчивое существование в
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пределах одного водоёма разных экологических
форм этого вида. Численные значения парамет�
ров представлены в таблице. 

По данным Кудринской (1973), суточные тра�
ты личинок окуня на общий обмен (R) связаны с
массой тела (W) степенной зависимостью: R =
= 0.064W0.78. Вклад отдельных компонент обмена
в общую величину может считаться примерно
равным (Винберг, 1956). Известно, тем не менее,
что траты на пищевой обмен (RD) зависят от вели�
чины рациона, при этом у ряда видов рыб эта за�
висимость носит линейный характер (Бретт, Гро�
увс, 1983). Для молоди окуня (массой тела 12 г)
соотношение между пищевым и рутинным обме�
ном варьирует от 0.8 при поддерживающем раци�
оне до 1.7 – при максимальном (Solomon,
Brafield, 1972). В модели предполагается, что ком�
понента трат на пищевой обмен линейно возрас�
тает по мере увеличения реального рациона рыб с
угловым коэффициентом 1.7. Суммарные потери
энергии с выделением и непереваренными остат�
ками пищи (U + F) у окуня относительно посто�
янны и составляют 26–32% (Craig, 1987). В моде�
ли величина этих потерь принята равной 30%. 

Параметры трофической функции подобраны
таким образом, чтобы воспроизводимая моделью
сезонная динамика роста не противоречила на�
блюдённым данным (масса тела, достигаемая к
концу сезона роста, составляет около 20–30 г).

Выполнение данного требования предполагает,
что параметр а в уравнении (1) не является кон�
стантой, а представляет собой убывающую функ�
цию от массы тела: а = f(W). Снижение относи�
тельного рациона по мере роста рыб является об�
щей закономерностью (Бретт, Гроувс, 1983). По
данным Кудринской (1973), суточный рацион
окуня на личиночных стадиях развития может до�
стигать 40.5% массы тела. Аналогичные сведения
(до 43% массы тела в сутки) приводятся для моло�
ди жёлтого американского окуня Perca flavescens
(Mills, Forney, 1981) – вида, экологически сходно�
го с европейским речным окунем (Thorpe, 1977).
В дальнейшем при увеличении массы особей от�
носительный рацион снижается. Данные, пред�
ставленные Кудринской (1973), достаточно хоро�
шо (R2 = 0.84) аппроксимируются степенной
функцией: C = 17.849W–0.142, где С – суточный ра�
цион, % массы тела; W – масса тела, г (рис. 1).
Предполагая, что максимальный возможный ра�
цион на 10% превышает его наибольшие наблю�
дённые значения, получаем для параметра а урав�
нения (1): a = (17.849W–0.142 + 10) / 100, где а име�
ет смысл максимального суточного рациона,
выраженного в долях массы тела. Неравноцен�
ность биотопов по условиям питания молоди оку�
ня передаётся в модели за счёт более высокого
значения константы полунасыщения при пита�
нии в прибрежной зоне (b1) по сравнению с пела�

Параметры имитационной модели

Параметры Обозначение и размерность Значение

Численность молоди N, экз. 5000

Средняя начальная масса тела W0, г 0.01

Коэффициент вариации начального распределения по массе CV, % 0–30

Зависимость трат на общий обмен от массы тела:

– коэффициент пропорциональности – 0.064

– показатель степени – 0.78

Зависимость величины рациона от массы тела:

– коэффициент пропорциональности – 17.849

– показатель степени – –0.142

Константа полунасыщения трофической функции:

– прибрежный биотоп b1, г 15000

– пелагический биотоп b2, г 13000

Вероятность миграции в пелагический биотоп P, % сут.–1 0–50

Пороговая величина рациона (относительно максимально�
го), мотивирующая переход в пелагический биотоп

Q, % 20–70

Продолжительность нереста –/ сут. 1–30

Коэффициент популяционного роста зоопланктона r, сут.–1 0.45

Ёмкость среды для зоопланктона: 

– прибрежный биотоп К1, г 50000

– пелагический биотоп К2 , г 100000
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гической (b2) (таблица). Из этого следует, что при
равной концентрации кормовых организмов пи�
тание в пелагическом биотопе оказывается более
эффективным и обеспечивает более высокий ра�
цион. 

Коэффициент популяционного роста зоо�
планктона принят равным 0.45 сут.–1, что соответ�
ствует эмпирическим данным, относящимся к
планктонным ракообразным рода Daphnia (Rinke,
Vijverberg, 2005; Gliwicz, Maszczyk, 2007; Rinke
et al., 2008). Плотность насыщения популяции
зоопланктона в пелагическом биотопе (К2) пре�
вышает таковую в прибрежном (К1) (таблица).

К числу варьируемых параметров модели от�
носятся: предельная плотность насыщения кор�
мовых организмов в прибрежном и пелагическом
биотопах, параметры трофической функции
(константа полунасыщения), вероятность пере�
хода молоди окуня в пелагический биотоп при де�
фиците пищи в прибрежном, пороговое значение
реального рациона, мотивирующее рыб к мигра�
ции из одного биотопа в другой, коэффициент ва�
риации начального распределения особей по мас�
се тела, продолжительность периода нереста. Рас�
чётный алгоритм модели записан и реализован в
программной среде Borland Delphi 7.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследования модели указывают
на то, что наиболее сильное влияние на итоговую
картину распределения молоди рыб по биотопам
оказывают параметры вероятности перехода из

одного биотопа в другой и пороговое значение ре�
ального рациона, стимулирующее этот переход. В
ситуациях, когда эта вероятность невелика
(<10%), что может интерпретироваться как след�
ствие пространственной удалённости биотопов
или повышенного риска, сопровождающего ми�
грацию, к окончанию сезона формируется чёткая
многовершинность суммарного распределения
особей генерации по массе. Зависимость характе�
ра этого распределения от вероятности перехода
из прибрежного биотопа в пелагический пред�
ставлена на рис. 2. В отсутствие возможности по�
добного перехода (Р = 0%, рис. 2а) вся молодь лока�
лизуется в прибрежной зоне, а итоговое распреде�
ление особей по массе оказывается унимодальным,
близким к нормальному. Увеличение потребно�
стей в пище по мере роста рыб достаточно быстро
приводит к истощению кормового ресурса, в ре�
зультате чего рост приостанавливается и итого�
вые показатели средней массы тела не превыша�
ют 17 г. Следует отметить, что для небольших се�
верных озёр эффекты подрыва молодью окуня
собственной кормовой базы довольно типичны и
воспроизведены, в частности, в ранее разрабо�
танных моделях динамики его популяций (Мен�
шуткин, 1971; Жаков, 1984). 

Увеличение вероятности перехода в пелагиче�
ский биотоп при дефиците пищи в прибрежном
приводит к соответствующим трансформациям
распределения по массе. При P = 2% в сутки
(рис. 2б) около 40% рыб по окончании сезона ми�
грируют в пелагиаль. Процесс откочёвки при
этом оказывается растянутым во времени почти
на 1.5 мес., в силу чего в правой части распределе�
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Рис. 1. Зависимость относительного рациона молоди окуня Perca fluviatilis от массы тела: (�) – эмпирические данные
(по: Кудринская, 1973), (���) – аппроксимирующая функция.
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ния формируется достаточно длинный «хвост»,
представленный рыбами, прибывшими в пелаги�
ческую зону в разные сроки. Дальнейшее возрас�
тание миграционной активности приводит к су�
щественному увеличению численности молоди,
перемещающейся к окончанию сезона в пелаги�
ческий биотоп. При Р = 5% в сутки (рис. 2в) их
доля составляет около 75% численности генера�
ции; при Р = 8% (рис. 2г) – более 90%. Вследствие
разрежения популяции окуня в прибрежной зоне
улучшаются условия питания за счёт ослабления
конкуренции, в результате чего левая граница
распределения постепенно смещается в область
более высоких значений массы тела. В последнем
случае (Р = 8%, рис. 2г) немногочисленные рыбы,
оставшиеся в прибрежье, получают преимуще�
ство перед мигрантами, поскольку популяция
зоопланктона восстанавливает свою численность
и обеспечивает благоприятные для роста условия.
Общее распределение особей генерации по массе
при этом может приобретать достаточно сложную
форму. 

Результаты имитационных экспериментов
свидетельствуют, что характер результирующих
распределений зависит от степени индивидуаль�
ной вариабельности по массе тела в начальный
момент времени. При возрастании коэффициен�

та вариации начального распределения до опре�
делённого предела (2–5%) многовершинность
результирующего распределения сохраняется,
хотя пики при этом становятся все менее обособ�
ленными. При дальнейшем увеличении вариа�
бельности начальной массы (CV = 10–30%) ито�
говое суммарное распределение приобретает уни�
модальную форму за счёт сильной трансгрессии
распределений в двух биотопах. Изменение поро�
гового значения рациона, при котором осуществ�
ляется переход в пелагический биотоп, влияет не
столько на характер распределения особей по
массам, сколько на итоговое соотношение чис�
ленности рыб, локализующихся в конце сезона в
разных биотопах.

Согласно одной из существующих гипотез
(Дятлов, 2002), возникновение различных эколо�
гических форм окуня в пределах одного водоёма
может быть обусловлено растянутостью его нере�
ста и, соответственно, продолжительностью пе�
риода вылупления личинок. Результаты модель�
ных экспериментов свидетельствуют о том, что
основными условиями формирования обособ�
ленных размерных групп окуня являются разли�
чия в обеспеченности кормом и сравнительно не�
большая интенсивность обмена между биотопа�
ми. При этих условиях распадение исходного
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Рис. 2. Распределение молоди окуня Perca fluviatilis по массе в конце сезона роста в зависимости от вероятности пере�
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704

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 53  № 6  2013

БОБЫРЕВ

унимодального распределения по массе на от�
дельные группы происходит даже при дружном,
одномоментном вылуплении личинок. Тем не ме�
нее растянутость нереста действительно оказыва�
ет определённое влияние на результирующие рас�
пределения по массе, приводя к относительному
увеличению доли рыб, характеризующихся мед�
ленным ростом и остающихся в прибрежном био�
топе (рис. 3). В качестве примера на рис. 4 приве�
дены результаты имитационного эксперимента,
предусматривающего появление молоди в при�
брежном биотопе равными долями в течение
30 сут. При принятых в эксперименте условиях
около 80% общей численности молоди остаются в
прибрежной зоне, демонстрируя весьма низкий
темп роста (средняя масса, достигаемая к концу

сезона, около 10 г). Обращает на себя внимание
присутствие в составе прибрежной группировки
значительного числа рыб с крайне низкими пока�
зателями роста, масса тела которых составляет 5 г
и менее. Очевидно, эта часть распределения
сформирована особями, поздно вылупившимися
из икры и имеющими небольшую начальную мас�
су тела.

Используемая в настоящей работе модель,
естественно, не претендует на полный учёт всех
факторов, способствующих возникновению раз�
норазмерных группировок окуня в пределах од�
ного водоёма. Очевидно, что биотопическая не�
однородность среды не сводится к различиям в
обилии кормовых организмов. Существенное
значение имеет их видовой и размерный состав,
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Рис. 3. Изменения численности молоди окуня Perca fluviatilis (% общей численности генерации), локализующейся к
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определяющий, с одной стороны, доступность
кормового ресурса для потребителя, а с другой –
распределение энергетических выгод и затрат,
связанных с потреблением пищи. Расхождение
отдельных частей популяции окуня по нишам
планктофагов, бентофагов и хищников может
происходить уже в возрасте сеголеток (Ильина,
1970). Переключение на другие объекты питания
неизбежно ведёт к изменениям параметров энер�
гетического обмена, не предусматриваемым в мо�
дели. Важную роль могут играть и различия в тем�
пературных условиях, которые также моделью не
учитываются. Помимо всего прочего, сами спо�
собы формализации биоэнергетических законо�
мерностей жизнедеятельности рыб пока ещё да�
леки от совершенства (Chipps, Wahl, 2008). Боль�
шинство имеющихся биоэнергетических моделей
приводит к завышенным оценкам величины ра�
ционов и, соответственно, скорости роста (Ney,
1993); применительно к молоди речного окуня за�
вышение прогнозируемых рационов по сравне�
нию с регистрируемыми в полевых условиях мо�
жет достигать 150% и более (Worischka, Mehner,
1998). Причина подобных несоответствий усмат�
ривается в нехватке эмпирических данных, пре�
пятствующей созданию адекватных математиче�
ских описаний динамики отдельных компонент
энергетического бюджета (Chipps, Wahl, 2008).

Несмотря на то что разработанная модель опе�
рирует ограниченным набором факторов, она тем
не менее позволяет прояснить некоторые вопросы,
связанные с формообразованием в условиях про�
странственно�временнóй неоднородности среды.
Подчеркнём, что факторы гетерогенности среды в
настоящее время всё шире вовлекаются в теорети�
ческие и модельные представления о динамике со�
обществ гидробионтов и их отдельных популяций
(Boisclair, 2001; Медвинский и др., 2006). В отноше�
нии речного окуня, обладающего ярко выраженной
экологической пластичностью, учёт таких факто�
ров при построении моделей динамики его популя�
ций представляется весьма полезным. 

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского фонда фундаментальных исследова�
ний (грант № 11�04�00072).
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