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ВЛИЯНИЕ ПИЩЕВОГО И ОБОРОНИТЕЛЬНОГО ПОВЕДЕНИЯ  

НА ИЗБИРАЕМЫЕ ТЕМПЕРАТУРЫ МОЛОДИ РЕЧНОГО ОКУНЯ 
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Проанализировано влияние пищевого и оборонительного поведения на температурные предпочтения 

сеголеток окуня. Выявлено снижение температур, избираемых молодью окуня, на 4–5°С после 10 днев-

ного периода голодания. При отсутствии пищи в зоне избираемых температур исследованные рыбы бы-

ли способны питаться в очень широком температурном диапазоне, иногда выходящем за пределы термо-

устойчивости (до 36.2°С). При этом у них наблюдался определенный стереотип поведения: непродолжи-

тельное посещение кормовых пятен на периферии градиента температур для поиска пищи и питания, и 

более длительное нахождение в зоне температурного оптимума, особенно после насыщения. Показано, 

что при отсутствии хищников укрытия слабо влияют на величины окончательно избираемой температу-

ры молоди окуня. В то же время присутствие укрытий несколько снижало реакцию рыб на стрессорные 

ситуации (вмешательство в экспериментальную среду). Полное отсутствие укрытий при появлении хищ-

ника в зоне температурного оптимума делало ее, а также ассоциированные с ней кормовые ресурсы, ма-

лодоступными для молоди окуня. При совместном расположении кормовых пятен и укрытий за преде-

лами зоны температурного оптимума, рыбы концентрировались около них. Полученные эксперимен-

тальные данные свидетельствуют о том, что, несмотря на определяющую значимость терморегуляцион-

ного поведения для жизни рыб, его реализация может быть существенно скорректирована воздействием 

других факторов. Однако и в лабораторных, и в полевых условиях многие виды рыб с помощью взаимо-

действия различных форм поведения могут получать значительные выгоды, используя температурную 

неоднородность среды как важный экологический ресурс. 

Ключевые слова: терморегуляционное поведение, молодь рыб, окончательно избираемая температура, 

предпочитаемая температура, температурный оптимум, пищевое поведение, оборонительное поведение. 

ВВЕДЕНИЕ 

Большинство живых организмов в про-

цессе своей жизнедеятельности так или иначе 

сталкивается с температурной неоднородно-

стью среды обитания. Для эктотермных жи-

вотных это особенно актуально, так как от ок-

ружающей температуры в значительной мере 

зависит интенсивность протекания большин-

ства их жизненных функций. В процессе эво-

люционного развития данная группа животных 

выработала определенный комплекс адаптаци-

онных реакций, направленных на поддержание 

относительного постоянства внутренней среды 

организма на фоне изменяющихся внешних 

условий [Озернюк, 2000 (Ozernyuk, 2000); 

Golovanov, 2013]. Данные реакции затрагива-

ют множество процессов, протекающих на 

различных уровнях, от биохимического до по-

веденческого. В то же время, в ответ на коле-

бания температуры в среде обитания, боль-

шинство эктотермных организмов реагирует, в 

первую очередь, сменой поведения [Bicego, 

2007]. Эффективность поведенческих реакций, 

направленных на поддержание относительного 

постоянства температуры внутренней среды 

организма, может отличаться у различных 

групп эктотермов. Наибольшего совершенства 

в данной области достигли многие рептилии, 

при этом точность их поведенческого терморе-

гулирования может составлять десятые доли 

градуса [Черлин, 2014 (Cherlin, 2014)]. 

Водная среда значительно меньше под-

вержена колебаниям температуры по сравне-

нию с воздушной, но и здесь возможны до-

вольно сильные перепады температур. В част-

ности, они характерны для относительно глу-

боких водоемов, расположенных в умеренных 

и высоких широтах. В период летней страти-

фикации температуры поверхностного и при-

донного слоя воды могут различаться на 10 и 

более градусов. С другой стороны, в подав-

ляющем большинстве водоемов всегда суще-

ствуют более или менее выраженные суточные 

колебания температур. Например, в течение 

дня температура мелководий может значи-

тельно отличаться от температуры основной 

массы воды. То же самое можно сказать о раз-

личии температуры нижних и верхних участ-

ков рек. Многие виды гидробионтов, и в част-

ности рыбы, с успехом используют подобные 

условия для оптимизации процессов собствен-

ного роста и развития [Крогиус, 1974 (Krogius, 

1974); Поддубный, Малинин, 1988 (Poddubnyj, 

Malinin, 1988); Narver 1970; Brett, 1971; 

Neverman, Wurtsbaugh, 1994; Garner et al. 1998 

и др.]. 

Таким образом, температурную неодно-

родность среды обитания можно рассматри-

вать как некий экологический ресурс, который 

эктотермные организмы используют с очевид-

ной для себя выгодой. При этом неравномер-
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ность распределения температурных зон в 

пространстве водоема может обуславливать 

скопление животных в той или иной его точке 

на текущий момент времени. Это хорошо де-

монстрируется экспериментами по определе-

нию избираемых или предпочитаемых темпе-

ратур [Smirnov, Golovanov, 2011; Golovanov, 

2013]. В лабораторных условиях различные 

виды живых организмов, способных к само-

стоятельному перемещению, при предоставле-

нии им градиента температур самопроизволь-

но выбирают те температурные зоны, в кото-

рых их организм работает наиболее сбаланси-

рованно [Jobling, 1981]. Однако в отличие от 

лабораторного эксперимента, в природе на вы-

бор животными температурного оптимума по-

стоянно сказывается значительное давление 

других факторов абиотического, а в еще боль-

шей мере биотического характера. При этом 

каждая особь вынуждена постоянно прини-

мать решения, что для нее более выгодно на 

текущий момент времени. Например, можно 

находиться на теплых, но бедных кормом уча-

стках водоема или перейти в локации, богатые 

кормовыми организмами, но с неоптимальны-

ми температурными условиями. 

Решение этих задач молодью сиговых и 

лососевых видов рыб в условиях летней стра-

тификации водоемов достаточно хорошо изу-

чено [Крогиус, 1974 (Krogius, 1974); Поддуб-

ный, Малинин, 1988 (Poddubnyj, Malinin, 

1988); Brett, 1971 и др.]. В то же время появ-

ляются сведения, что рыбы и других система-

тических групп также способны с успехом ис-

пользовать температурную неоднородность 

среды обитания [Малинин и др., 1996 (Malinin 

et al., 1996); Wurtsbaugh, Neverman, 1988; 

Neverman, Wurtsbaugh, 1994; Garner et al. 1998; 

Bazarov, 2011]. Несмотря на это, на настоящий 

момент достаточно слабо изучен вопрос изме-

нения терморегуляционного поведения молоди 

речных видов рыб под воздействием других 

поведенческих реакций. В связи с этим целью 

настоящей работы было лабораторное иссле-

дование влияния пищевого и оборонительного 

поведения на выбор температур сеголетками 

речного окуня. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Экспериментальный материал был полу-

чен путем неводного вылова сеголетков (0+) 

окуня из канала п. Борок (прибрежье Рыбин-

ского водохранилища) в 2012–2015 гг. Отлов-

ленная молодь до начала экспериментов со-

держалась в акклимационных аквариумах. В 

зависимости от времени проведения опытов 

акклимационная температура изменялась в 

диапазоне 14–21°С. Кормление осуществля-

лось один раз в сутки с использованием личи-

нок хирономид. Всего было исследовано более 

120 сеголетков окуня. Средняя длина молоди 

составляла 62.8±1.9 мм, средняя масса – 

4.3±0.4 мм. 

Эксперименты по оценке влияния пище-

вого и оборонительного поведения (присутст-

вие укрытий) были выполнены в двухканаль-

ной горизонтальной термоградиентной уста-

новке (детальное устройство см. Голованов и 

др., 2012 [Golovanov et al., 2012]). Воздействие 

хищника изучалось в одноканальной горизон-

тальной термоградиентной установке. Она 

представляла собой лоток с внешними разме-

рами 315×45×30 см, и была разделена перего-

родками на 7 отсеков объемом около 60 л каж-

дый. В перегородках имелись проходы разме-

ром 8×4 см, закрытые крупной металлической 

сеткой. Такая конструкция позволяла молоди 

окуня беспрепятственно проникать из отсека в 

отсек, но препятствовала перемещению хищ-

ника. Каждый из рабочих отсеков имел встро-

енные системы терморегуляции, фильтрации и 

аэрации воды. Фиксация распределения рыб 

по отсекам установок проводилась от 18 до 24 

раз в сутки с использованием видеоаппарату-

ры с последующей обработкой записей на 

компьютере. Во всех экспериментах темпера-

тура воды в отсеках измерялась с использова-

нием электронных термометров. Световой ре-

жим составлял 12:12 ч. 

В  первом  эксперименте  исследова-

лось  изменение  температурных  предпочте-

ний молоди окуня в температурно-

неоднородной среде в ответ на прекращение 

кормления. Поле температурного градиента 

составляло 15.0°С, от  15.0°С в холодном кон-

це лотка до 30.0°С в теплом. Жесткость гради-

ента – 3.5°С м
-1

. В начале эксперимента две 

группы по 10 рыб помещали в каждый из ка-

налов термоградиентной установки в отсек с 

температурой, близкой к акклимационной 

(20.6°С). Кормление осуществлялось ежеднев-

но в отсеки, где на тот момент находилось 

большинство  рыб. После достижения моло-

дью зоны окончательно избираемой темпера-

туры (отсутствие достоверных различий меж-

ду двумя последовательными значениями 

среднесуточных температур) кормление пре-

кращали. Спустя 10 сут рыбам снова предлага-

лась пища, и опыт продолжался до момента 

достижения одной из экспериментальных 

групп температур, близких к ранее установ-

ленным значениям. Общая продолжительность 

эксперимента 25 сут. 
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В ходе второго эксперимента просле-

живалась реакция молоди окуня на постепен-

ное удаление кормовых объектов от зоны 

окончательно избираемой температуры. При 

этом отсеки, в которые помещался корм, сме-

щались в сторону низких (группа I) или высо-

ких (группа II) температур (подробнее см. 

[Smirnov, Golovanov, 2011]. Продолжитель-

ность экспериментов 26–29 сут. 

В третьем эксперименте молоди окуня 

предоставлялась возможность выбора темпе-

ратуры в условиях, когда пища помещалась в 

отсеки, где на тот момент находились рыбы 

(контрольные группы) или, когда кормовые 

объекты присутствовали только в “холодной” 

(15–19°С) части термоградиентной установки 

(опытные группы) (подробнее см. [Смирнов, 

2013 (Smirnov, 2013)]. Продолжительность 

опытов составляла 8–10 сут. 

В четвертом эксперименте исследова-

лось влияние укрытий на терморегуляционное 

поведение молоди окуня. В одном опыте в ка-

ждый из отсеков термоградиентной установки 

содержал укрытия (группа I), в другом – укры-

тия отсутствовали (группа II). На момент дос-

тижения рыбами первой группы значений 

окончательно избираемых температур (отсут-

ствие достоверных различий в температурах за 

несколько последовательных суток) укрытия 

изымались. Для этого были выбраны три отсе-

ка с температурами, близкими к окончательно 

избираемой. В опыте со второй группой укры-

тия добавлялись в отсеки, соседствующие с 

зоной окончательно избираемых температур 

(подробнее см.: [Смирнов, Смирнова, 2013 

(Smirnov, Smirnova, 2013)]. Продолжитель-

ность эксперимента 16 сут. 

Пятый эксперимент был посвящен 

оценке влияния хищников на процессы выбора 

молодью окуня оптимальной температуры. 

Было исследовано две группы рыб, в отсутст-

вии (группа I) и присутствии (группа II) укры-

тий. Поле температурного градиента составля-

ло 12.0°С, от 18.0°С в холодном конце лотка 

до 30.0°С в теплом. Жесткость градиента – 

3.8°С м
-1

. В начале эксперимента рыб помеща-

ли в отсек термоградиентной установки с тем-

пературой, близкой к акклимационной (около 

18°C). Далее молоди обеих групп предостав-

лялась возможность выбрать оптимальную 

температурную зону. В это время кормление 

производили один раз в сутки в отсеки с мак-

симальным присутствием рыб. После завер-

шения процесса выбора в отсек с окончательно 

избираемой температурой помещался хищник 

(щука 0+) и наблюдения продолжались еще 

несколько суток. Кроме этого, корм помещал-

ся только в этот отсек. Продолжительность 

опытов составляла 12–13 сут. 

В шестом эксперименте исследовалось 

совместное влияние пищевого и оборонитель-

ного поведения на терморегуляторные пове-

денческие реакции молоди окуня. Две группы 

рыб (по 10 особей) помещали в отсеки двухка-

нальной термоградиентной установки с темпе-

ратурами, сходными с акклимационными 

(15°C). Поле температурного градиента со-

ставляло 15.0°С, от 15.0°С в холодном конце 

лотка до 30.0°С в теплом. Жесткость градиента 

– 3.5°С м
-1

. Четыре  крайних  «холодных»  от-

сека каждого из каналов  установки  содержа-

ли  укрытия  (диапазон температур  15–20°C). 

В течение всего эксперимента кормление про-

изводили в отсеки с температурами 17–19°C. 

Продолжительность опытов составляла 10 сут. 

На основе полученных данных были 

рассчитаны среднее суточные и окончательно 

избираемые температуры сеголеток окуня. 

Статистическое сравнение выборок проводи-

лось с использованием критериев Стьюдента и 

Вилкоксона. Для статистических расчетов ис-

пользовался программный пакет Statistica. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

В ходе первого эксперимента молодь 

окуня после помещения в термоградиентную 

установку постепенно (в течение 7 суток) ска-

пливалась в зоне окончательно избираемой 

температуры (группа I – 26.2±0.1°C, группа II 

– 26.0±0.1°C). Прекращение кормления вызы-

вало постепенное перераспределение рыб в 

температурном поле в сторону снижения тем-

пературы (рис. 1). По истечении 9–10 сут с 

момента прекращения питания значения тем-

ператур, предпочитаемых молодью окуня, дос-

товерно (p<0.05) снижались до 21.8±0.1°C 

(группа I) и 20.5±0.2°C (группа II). В то же 

время рыбы регулярно предпринимали попыт-

ки поиска кормовых объектов в большинстве 

отсеков термоградиентной установки. В ответ 

на возобновление кормления наблюдался дос-

таточно быстрый рост значений избираемых 

температур до уровня, предшествующего го-

лоданию (26.1±0.1°C – группа I, различия не-

достоверны при p>0.05), или относительно 

близкому к нему (24.2±0.1°C – группа II, раз-

личия достоверны при p<0.05).  

Данные второго эксперимента проде-

монстрировали, что не только полное отсутст-

вие пищи в среде, но и смена ее пространст-

венного расположения относительно темпера-

турного оптимума может влиять на процессы 

выбора молодью окуня тех или иных темпера-

тур [Смирнов, Голованов, 2011 (Smirnov, 
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Golovanov, 2011)]. При последовательном пе-

ремещении кормовых объектов из зоны окон-

чательно избираемой температуры в сторону 

их понижения избираемые окунем температу-

ры достоверно (p<0.05) снижались с 26.1±0.2 

(10-е сут) до 22.7±0.4°С (26-е сут). Следует 

отметить, что даже  когда  пища  помещалась  

в  самые  “холодные”  отсеки  (около  16°С), 

 
Рис. 1. Динамика избираемых температур у молоди окуня (среднее за сутки ± ошибка среднего) в сытом и го-

лодном состоянии, а также при возобновлении питания. 

Fig. 1. Mean selected temperature as function of time for young perch (mean ± SEM) at fed and fasted state, as well as 

refeeding.

 
Рис. 2. Динамика температур, избираемых молодью окуня при постепенном удалении кормовых объектов от 

зоны оптимума в сторону снижения температуры. 1 – избираемые температуры рыб (среднее за сутки ± ошибка 

среднего) и 2 – температуры, в которых помещался корм (по: Смирнов, Голованов, 2011). 

Fig. 2. Mean selected temperature as function of time for young perch while gradually shifting food from the optimum 

area to low temperatures zone. 1 – selected temperature (mean ± SEM) and 2 – food place temperature (by: Smirnov, 

Golovanov, 2011).  
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рыбы продолжали активно питаться, заходя в 

них на непродолжительное время (рис. 2). 

В опыте по перемещению кормовых 

объектов из зоны температурного оптимума в 

сторону повышения температуры результаты 

несколько отличались (рис. 3). При помещении 

пищи в отсеки, в которых на тот момент при-

сутствовали рыбы, окончательно избираемая  

 

 
Рис. 3. Динамика температур, избираемых молодью окуня при постепенном удалении кормовых объектов от 

зоны оптимума в сторону повышения температуры. 1 – избираемые температуры рыб (среднее за сутки ± 

ошибка среднего) и 2 – температуры, в которых помещался корм (по: Смирнов, Голованов, 2011). 

Fig. 3. Mean selected temperature as function of time for young perch while gradually shifting food from the optimum 

area to high temperatures zone. 1 – selected temperature (mean ± SEM) and 2 – food place temperature (by: Smirnov, 

Golovanov, 2011). 

 
Рис. 4. Динамика температур, избираемых молодью окуня (среднее за сутки ± ошибка среднего). 1 – контроль-

ные группы и 2 – опытные группы (по: Смирнов, 2013). 

Fig. 4. Mean selected temperature as function of time for young perch (mean ± SEM). 1 – control group and 2 – exper-

imental group (by: Smirnov, 2013).
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температура составила 25.1±0.1°С. Постепен-

ное передвижение кормовых объектов сторону 

увеличения температуры не вызывало ответ-

ного достоверного (p>0.05) роста температур-

ного предпочтения (25.3±0.1°С). Исключение 

было зафиксировано только на 28-е сут опыта 

(26.4±0.3°С, различия достоверны при p<0.05). 

При этом молодь окуня продолжала питаться 

даже в очень “теплых” отсеках с летальными 

значениями температуры (максимум 36.2°С), 

заходя в них на крайне непродолжительное 

время. 

Данные третьего эксперимента показали, 

что постоянное расположение кормовых объ-

ектов в зоне низких температур снижает тем-

пературные предпочтения молоди окуня 

[Смирнов, 2013 (Smirnov, 2013)]. На протяже-

нии всего эксперимента рыбы опытных групп 

выбирали более низкие температуры 

(23.1±0.2°С, конец опыта) в сравнении с кон-

тролем (26.0±0.1°С, конец опыта) (рис. 4). Ус-

тановленные различия были статистически 

достоверны (p<0.05). При этом как в опытных, 

так и контрольных группах рыбы активно пи-

тались. 

В ходе четвертого эксперимента было 

показано, что наличие или отсутствие в окру-

жающей среде укрытий может определенным 

образом отразиться на терморегуляционном 

поведении молоди окуня [Смирнов, Смирнова, 

2013 (Smirnov, Smirnova, 2013)]. В присутст-

вии укрытий рыбы, вероятно, были менее под-

вержены стрессам и быстрее осваивали экспе-

риментальную среду, а также меньше реагиро-

вали на изменения, происходящие в ней 

(рис. 5). При этом молодь окуня и в среде с 

укрытиями, и без таковых на 9–11 сутки экс-

перимента предпочитала относительно близ-

кие (24.3±0.1°С для I-ой группы и 23.7±0.1 для 

II-ой группы), но достоверно различающиеся 

(p<0.05) значения температуры. Только на 12-е 

сут температуры, избираемые молодью I-ой 

группы неожиданно возросли до 25.0±0.2°С 

(p<0.05), в то время как рыбы из второй груп-

пы сохранили их значения 23.8±0.2°С (p>0.05). 

Изъятие на 13-е сут укрытий из отсеков термо-

градиентной установки, ближайших к зоне 

температурного выбора, вызывало снижение 

частоты встречаемости в них рыб (группа I), с 

последующим постепенным восстановлением 

в течение нескольких суток (рис. 6). Однако 

это фактически не оказало влияния на значе-

ния предпочитаемых молодью окуня темпера-

тур (25.0±0.3°С на 14-е сут опыта, p>0.05). До-

бавление укрытий в экспериментальную среду, 

где они до этого отсутствовали (группа II), 

приводило к более выраженной реакции рыб. 

При этом резко возрастало число посещений 

“холодных” отсеков установки, вследствие 

чего величина избираемых молодью темпера-

тур достоверно (p<0.05) снижалась до 

21.5±0.3°С (рис. 5, 7). Однако, как и в случае с 

первой группой, спустя несколько суток час-

тота встречаемости рыб в отсеках установки с 

ранее предпочитаемыми значениями темпера-

тур постепенно возрастала. Кроме того, следу-

ет отметить, что посещаемость молодью обеих 

групп отсеков, ближайших к зоне оптимума и 

в тоже время содержащих укрытия, была чаще 

всего достаточно высокой (рис. 6, 7). 

 
Рис. 5. Динамика температур, избираемых молодью окуня (среднее за сутки ± ошибка среднего). Группа I – 

укрытия присутствуют; группа II – укрытия отсутствуют. 

Fig. 5. Mean selected temperature as function of time for young perch (mean ± SEM). The group I – shelter was present 

and the group II – shelter was missing (by: Smirnov, 2013). 
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Результаты пятого эксперимента показа-

ли, что присутствие хищника в эксперимен-

тальной среде может накладывать существен-

ный отпечаток на терморегуляцонное поведе-

ние сеголеток окуня. Если в эксперименталь-

ной среде отсутствовали укрытия (группа I), то 

появление хищника в зоне температурного оп-

тимума вызывало резкое и достоверное 

(p<0.05) снижение значений избираемых тем-

ператур в связи с быстрым переходом рыб в 

соседние отсеки (с 24.6±0.2°C до 23.0±0.2°C в 

течение первых суток). В дальнейшем рыбы

 

 
Рис. 6. Распределение молоди I-ой группы в отсеках экспериментальной установки: а – 12-е сут; б – изъятие 

укрытий из 7, 8 и 9-го отсеков (13-е сут); в – 14-е сут; г – 15-е сут (по: Смирнов, Смирнова, 2013). 

Fig. 6. Distribution of young fish from the group I in compartments of the experimental apparatus (No of obs.): a – at 

12th day; b –remove shelters from 7, 8 and 9th compartments (at 13th day); v – at 14th day; g – at 15th day (Smirnov, 

Smirnova, 2013). 

 

 
Рис. 7. Распределение молоди II-ой группы в отсеках экспериментальной установки: а – 12-е сут; б – добавле-

нии укрытий в 6-ой и 10-ый отсеки (13-е сут); в – 14-е сут; г – 15-е сут (по: Смирнов, Смирнова, 2013). 

Fig. 7. Distribution of young fish from the group II in compartments of the experimental apparatus (No of obs.): a – at 

12th day; b – addition shelters to 6 and 10th compartments (at 13th day); v – at 14th day; g – at 15th day (Smirnov, 

Smirnova, 2013). 
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старались максимально дистанцироваться от 

хищника, концентрируясь в крайних отсеках 

установки с температурой менее 20°С (пред-

почитаемая температура на 4-е сут составила 

19.2±0.4°C). При этом, так как корм помещал-

ся только в отсек, в котором присутствовал 

хищник, рыбы фактически не питались 

(рис. 8). В случае, когда в отсеках установки 

находились укрытия (группа II), поведенче-

ские реакции молоди окуня значительно меня-

лись. Так, несмотря на появления хищника в 

зоне избираемой температуры, частота встре-

чаемости в ней рыб снижалась незначительно 

(рис. 8). Вследствие этого, значения темпера-

тур, предпочитаемых молодью, не претерпева-

ли значимых (p>0.05) изменений (с 24.6±0.4°C 

до и  24.4±0.4°C  в  течение первых суток по-

сле добавления хищника). В дальнейшем мо-

лодь все же постепенно покинула данный от-

сек установки, вследствие чего величины из-

бираемых температур на третьи сутки досто-

верно (p<0.05) снизились до 22.2±1.2°C. Сле-

дует отметить, что в отличие от ситуации от-

сутствия укрытий, рыбы второй группы доста-

точно регулярно заходили в отсек с хищником 

для питания. 

 

 
Рис. 8. Воздействие хищников на распределение молоди окуня в градиенте температур в условиях отсутствия 

(а) и присутствия (б) укрытий. 1 – до посадки хищника, 2 – первые сутки после посадки хищника и 3 – спустя 

несколько суток после посадки хищника (Х – отсек, в котором находился хищник). 

Fig. 8. Impact predators to distribution of perch fry in the temperature gradient (No of obs.) when a shelters was miss-

ing (a) and attended (b). 1 – before placing of predator, 2 – the first day after placing of predator and 3 – a few days 

after placing of predator (X – predator compartment). 

 

Результаты шестого эксперимента пока-

зали, что при постоянном расположении укры-

тий и кормовых пятен в зоне температур 15–

20°C, молодь окуня, помещенная в установку 

(отсек с температурой 15°С), на четвертые су-

тки скапливалась в температурах со значения-

ми, достаточно близкими к ранее установлен-

ному оптимуму (рис. 9). Избираемая темпера-

тура рыб на этот период достоверно (p<0.05) 

отличалась от акклимационной, составив 

23.2±0.4°С (группа I) и 24.9±0.3°С (группа II). 

Однако затем рыбы постепенно сместились в 

“холодную” зону экспериментальной установ-

ки, где располагались укрытия и присутство-

вал корм. Распределение рыб по отсекам тер-

моградиентной установки на 10-е сут экспери-

мента имело пик в самом “теплом” из отсеков, 

содержащих укрытия (18–20°С), а значение 

предпочитаемой температуры составило 

18.8±0.3°С (группа I) и 20.5±0.3°С (группа II). 

Данные значения достоверно (p<0.05) отлича-

лась от установленных на 4-е сут опыта. 
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ОБСУЖДЕНИЕ

Как уже отмечалось выше, температура 

окружающей среды – один из важнейших фак-

торов для успешной жизнедеятельности экто-

термных животных. Вероятно, поэтому рыбы 

способны четко ориентироваться в темпера-

турных полях и находить те температурные 

зоны, в которых затраты энергии на поддержа-

ние жизнедеятельности будут минимальны, а 

скорость роста и развития максимальна. Дей-

ствительно, фактически с момента появления 

способности к самостоятельному перемеще-

нию личинки окуня отчетливо демонстрируют

 
Рис. 9. Динамика температур, избираемых молодью окуня (среднее за сутки ± ошибка среднего) при располо-

жении укрытий и пищи вне зоны температурного оптимума (отсеки установки с температурой 15–20°C).  

Fig. 9. Mean selected temperature as function of time for young perch (mean ± SEM) at the location of shelters and 

food outside the optimum temperature zone (compartments with a temperature of 15–20°C). 

 

реакции поведенческой терморегуляции. По-

мещенные в температурно-неоднородную сре-

ду, они неуклонно стремятся в сторону повы-

шенных температур [Смирнов, Смирнова, 2012 

(Smirnov, Smirnova, 2012)]. При этом данная 

реакция настолько сильно выражена, что в те-

чение первой недели жизни наблюдается мас-

совая гибель личинок от перегрева, из-за попа-

дания в излишне высокие температуры 

(>26°С). Сходная ситуация была отмечена 

также для молоди плотвы (Rutilus rutilus 

(Linnaeus, 1758)) [Смирнов, Голованов, 2011 

(Smirnov, Golovanov, 2011)]. Все это свиде-

тельствует о том, что, начиная с самых ранних 

этапов постэмбрионального развития, молодь 

окуня, а возможно и других видов речных рыб, 

обладает четко выраженным положительным 

термотаксисом. При этом диапазон темпера-

тур, в который она стремится попасть, значи-

тельно отличается от инкубационного. Экспе-

риментальные данные показывают, что в тече-

ние первого месяца жизни величина избирае-

мой молодью окуня температуры достигает 

максимального значения (около 26°С) и начи-

нает изменяться только с началом полового 

созревания [Свирский, Лапкин, 1987 (Svirskij, 

Lapkin, 1987), Смирнов, Смирнова, 2012 

(Smirnov, Smirnova, 2012)]. 

Однако естественная среда чаще всего 

накладывает определенные ограничения на 

реализацию терморегуляционного поведения 

либо в силу отсутствия необходимых темпера-

турных условий, либо воздействия других не 

менее важных для нормальной жизнедеятель-

ности рыб факторов. В связи с этим, выявле-

ние взаимосвязи поведенческой терморегуля-

ции с другими формами поведения важно для 

понимания вопросов пространственно-

временного распределения молоди рыб в есте-

ственных водоемах. К сожалению, изучение 

терморегуляционного поведения в природе 

связано с массой трудностей, в первую оче-
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редь из-за сложности оценки перемещения 

рыб в температурном поле водоема. Поэтому 

чаще всего данный вопрос изучался в лабора-

торных условиях [Смирнов, Голованов, 2011 

(Smirnov, Golovanov, 2011); Смирнов, 2013 

(Smirnov, 2013); Bevelhimer, 1996; Krause et al., 

1998; van Dijk et al., 2002; Zdanovich, 2006; 

Golovanov, 2013 и др.] 

Взаимосвязь терморегуляционного и 

пищевого поведения. Данные экспериментов 

свидетельствуют о том, что в температурно-

неоднородной среде при прекращении корм-

ления окуни скапливалась в зоне пониженных 

температур в сравнении с ситуацией нормаль-

ного питания (рис. 10). Значения температур, 

избираемых рыбами обеих экспериментальных 

групп, снижались на 4–5°C, а пик встречаемо-

сти молоди в отсеках установки смещался из 

температурного диапазона 25–27°C в интервал 

21–22°C. С момента возобновления питания 

рыбы достаточно быстро восстанавливали 

прежние температурные предпочтения, а мак-

симальная частота встречаемости рыб возвра-

щалась в диапазон 25–27°C (рис. 10). 

 

 
Рис. 10. Распределение молоди окуня из двух экспериментальных групп (а и б) в градиенте температур на раз-

ных этапах эксперимента. 1 – на момент достижения зоны окончательно избираемых температур при нормаль-

ном питании (7-е сут), 2 – на заключительном этапе голодания (17-е сут) и 3 – на конец эксперимента (24-25-е 

сут) после возобновления кормления. 

Fig. 10. Distribution of perch fry of the two experimental groups (a and b) in temperature gradient (No of obs.) during 

the different stages of experiment. 1 – moment of reaching the final preferendum zone under normal diet (7th day), 2 – 

in the final stage of starvation (17th day) and 3 – the end of experiment (24-25th day) after refeeding. 

 

Полученные данные соответствуют об-

щей тенденции, заключающейся в перемеще-

нии голодных особей в область пониженных 

температур, и продемонстрированной у целого 

ряда пресноводных и морских видов рыб 

[Javaid, Anderson, 1967; Stuntz, Magnuson, 

1976; Mac, 1985; van Dijk et al., 2002; 

Golovanov, 2013 и др.]. Одно из первых иссле-

дований данного факта было выполнено на 

молоди лососевых [Javaid, Anderson, 1967]. В 

 этой работе мальки американской палии 

(Salvelinus fontinalis (Mitchill, 1814)) и радуж-
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ной форели (Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 

1792)) после прекращения кормления резко 

снижали диапазон предпочитаемых темпера-

тур на 2–4°C. Возобновление кормления вы-

звало быстрый возврат (в течение суток) к  

прежним значениям. В другой работе в усло-

виях плавного вертикального градиента тем-

ператур голодная молодь минтая (Gadus 

chalcogrammus Pallas, 1814) выбирала темпе-

ратуры на 3–4°C ниже, чем в сытом состоянии 

[Sogard, Olla, 1996]. Сеголетки плотвы и леща 

(Abramis brama (Linnaeus, 1758)) в ответ на 

прекращение кормления снижали величины 

избираемых температур на 4.8°C, в то время 

как молодь речного окуня только на 1.2°C 

[Golovanov, 2013]. Примечательно, что по-

следняя цифра заметно отличается от установ-

ленной нами, несмотря на сходные сроки пе-

риода голодания. Более сложная поведенче-

ская реакция была показана в другой работе, 

выполненной на молоди плотвы [Van Dijk et 

al., 2002]. Голодные рыбы демонстрировали 

четкую циркадную схему терморегуляционно-

го поведения, переходя в темное время суток в 

отсеки с холодной водой (22.8°C), а днем воз-

вращаясь в зону оптимальных температур 

(26.8°C). При возобновлении питания разница 

между дневными и ночными температурами 

постепенно снижалась. Даже относительно 

непродолжительное голодание, в течение су-

ток, достоверно снижало температуры, изби-

раемые молодью стерляди (Acipenser ruthenus 

Linnaeus, 1758) на 2.2°C, сибирского остетра 

(Acipenser baerii Brandt, 1869) на 1.9°C и се-

ребряного карася (Carassius auratus (Linnaeus, 

1758)) на 1.3°C [Zdanovich, 2006]. При этом 

отмечалось расширение диапазона встречае-

мости рыб в температурном поле, особенно в 

области пониженных температур, что хорошо 

согласуется с нашими данными по окуню 

(рис. 10). 

Переход голодных рыб в пониженные 

температуры, как правило, объясняется сооб-

ражениями снижения энергетических затрат на 

поддержание жизнедеятельности вследствие 

замедления обменных процессов [Crowder, 

Magnuson, 1983]. Ранее было показано, что в 

диапазоне температур от 5 до 23°C, коэффици-

енты Q10 для обменных процессов леща и 

плотвы составляют величины от 1.9 до 2.8 

[Hölker, 2006]. Вместе с этим, снижение энер-

гетических затрат в течение неблагоприятного 

голодного периода может достигаться как не-

посредственно изменением терморегуляцион-

ного поведения организма, так и/или умень-

шением его двигательной активности [Van 

Dijk et al., 2002]. И, как это было показано в 

опытах с молодью плотвы, последнее даже 

более эффективно. В то же время снижение 

двигательной активности зависит, вероятно, от 

продолжительности периода голодания, так 

как в течение первых нескольких суток после 

прекращения кормления данный показатель 

наоборот возрастает [Zdanovich, 2006]. Скорее 

всего, это связано с заметным увеличением 

поисковой активности рыб в начале периода 

голодания, и ее снижением через определен-

ный период времени в случае отсутствия кор-

мовых объектов в доступном пространстве. 

В тоже время были установлены виды 

рыб, у которых голодное состояние не сопро-

вождалось снижением температурных пред-

почтений [Javaid, Anderson, 1967; Bolz et al., 

1987; Morgan, 1993; Pulgar et al., 1999; Morgan, 

Metcalfe, 2001]. Отсутствие изменений в тем-

пературах, избираемых голодными рыбами, 

было зафиксировано для молоди камбалы-

ерша (Hippoglossoides platessoides (Fabricius, 

1780)) и Girella laevifrons (Tschudi, 1846) [Mor-

gan, 1993; Pulgar et al., 1999]. Голодная молодь 

атлантического лосося (Salmo salar Linnaeus, 

1758) выбирала температуры на 2°C выше в 

сравнении с обычным состоянием [Javaid, An-

derson, 1967; Morgan, Metcalfe, 2001]. Голода-

ние неполовозрелых особей мозамбикской ти-

ляпии в течение 20 дней эксперимента приво-

дило к увеличению предпочитаемых темпера-

тур на 0.5°C [Bolz et al., 1987]. Как возможное 

объяснение такого поведения, авторы данных 

работ указывают на то, что для таких видов 

будущие энергетические выгоды от перехода 

голодных рыб в более теплую воду, важнее их 

текущего состояния. Другими словами, пере-

мещаясь в более теплые зоны, голодные особи 

повышают вероятность своей встречи с кормо-

выми объектами. Также отмечается, что с рос-

том температуры воды повышаются показате-

ли двигательной активности рыб, что может 

способствовать повышению эффективности 

пищедобывательного поведения [Morgan, 

Metcalfe, 2001]. 
Различная степень пищевой депривации 

также может вызывать определенные подвиж-

ки в терморегуляционном поведении рыб. 

Уменьшение рациона с 5.5 до 0.3% служило 

причиной заметного снижения температур, 

избираемых озерным гольцом-кристивомером 

Salvelinus namaycush (Walbaum, 1792) с 12.6 до 

9.2°C [Mac, 1985]. Сходная реакция была про-

демонстрирована и у молоди камбалы-ерша 

при сокращении рациона с 3 до 1.5%. Однако 

величина такого снижения у данного вида рыб 

была относительно невелика, с 1.8 до 1.2°C 

[Morgan, 1993]. Как выяснилось, не только са-
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мо по себе количество пищи, но и ее качест-

венный состав могут влиять на температурные 

предпочтения некоторых видов рыб. Так в ра-

боте, выполненной на молоди Girella laevifrons 

(Tschudi, 1846) было показано, что рыбы, по-

лучающие высококалорийный рацион (дву-

створчатые моллюски), выбирали более теп-

лую воду (16–18°С), в то время как, особи по-

лучающие низкокалорийный рацион (водорос-

ли) переходили в пониженные температуры 

(10–12°С) [Pulgar et al., 2003]. 

В естественной среде редко бывают си-

туации, когда пища полностью отсутствует на 

всех участках водоема. В то же время случаи 

несовпадения в пространстве скоплений кор-

мовых объектов и зон с оптимальными для 

рыб значениями температур встречаются от-

носительно часто. Примером этого может слу-

жить летняя стратификация озер холодного и 

умеренного климата. Моделирование подоб-

ных условий в опытах показало высокую по-

веденческую пластичность молоди окуня. Ры-

бы продолжали питаться, преодолевая доста-

точно высокие скачки температур, составляв-

шие 10°С. При этом, температура могла дости-

гать летальных значений, что приводило к ги-

бели отдельных особей [Смирнов, Голованов, 

2011 (Smirnov, Golovanov, 2011)]. В тоже вре-

мя, смертность наблюдалась только в течение 

первых суток после размещения пищи в тем-

пературе 36.2°С. Далее рыбы успешно адапти-

ровались к подобным условиям, и посещали 

данный отсек лишь на считанные секунды, что 

было достаточно для схватывания кормового 

объекта. Любопытно, что установленная ранее 

для молоди окуня летальная температура была 

несколько ниже и составляла диапазон от 32 

до 33.5°С в зависимости от интенсивности на-

грева [Голованов и др., 2012 (Golovanov et al., 

2013)]. 

Способность питаться в температурах со 

значениями, близкими к границам жизнедея-

тельности,  была  также  ранее  установлена 

для некоторых морских и пресноводных видов 

рыб. Молодь радужной форели, в условиях 

лабораторного эксперимента, преодолевала 

температурный порог в 12–15°С, питаясь в 

температурах, доходивших вплоть до субле-

тальных значений, однако при этом  гибло 

значительное число особей [Munson  et al.,  

1980]. Молодь угольной рыбы (Anoplopoma 

fimbria  (Pallas, 1814))  питалась  в  экспери-

менте, преодолевая порог в 10°С (с 12 до 2°С), 

но  могла потерять пространственную ориен-

тацию  и погибнуть, если находилась  более  

60 сек. в холодном слое воды [Sogard, Olla, 

1998]. Более успешно использовала для пита-

ния пограничные температурные зоны молодь 

луфаря  (Pomatomus saltatrix (Linnaeus, 1766), 

заходя для  питания в  зону  сублетальных 

температур на крайне непродолжительное 

время [Olla Bori et al., 1985]. Гибели рыб при 

этом  не наблюдалось. Все эти данные отчет-

ливо демонстрируют невероятно высокую 

температурную  пластичность некоторых ви-

дов гидробионтов, диапазон которой может 

выходить даже за пороговые значения темпе-

ратур, что достигается посредством поведен-

ческих реакций. 

 

 
Рис. 11. Распределение молоди окуня в экспериментальной термоградиентной установке на момент достижения 

ею зоны окончательно избираемой температуры: а – контрольные группы и б – опытные группы (по: Смирнов, 

2013). 

Fig. 11. Distribution of young perch in compartments of the experimental apparatus (No of obs.) at the moment of 

reaching final preferendum zone: a – control group and b – experimental group (by: Smirnov, 2013). 
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Несовпадение в пространстве зоны тем-

пературного оптимума и доступных объектов 

питания может оказать влияние на величины 

температур, избираемых молодью окуня 

(рис. 2–4). При этом, если рассматривать сред-

ние за сутки значения, то разница может быть 

достаточно существенной и составлять вели-

чины 2.9–3.4°С (p<0.05). Опираясь только на 

эти данные, можно констатировать, что рыбы 

стремятся занять температурные зоны, распо-

ложенные между кормовыми пятнами и тем-

пературным оптимумом. Однако анализ рас-

пределения рыб по отсекам термоградиентной 

установки показал более сложный характер 

данной поведенческой реакции. В тех случаях, 

когда кормовые объекты присутствовали в зо-

не окончательно избираемой температуры, 

рыбы чаще всего регистрировались именно в 

ней, без стремления ее покинуть (рис. 10а). 

Однако, если пища была размещена вне этой 

зоны, то распределение рыб по отсекам уста-

новки приобретало два пика, наибольший в 

зоне температур 25–27°С, и значительно 

меньший в отсеках с кормовыми объектами 

(рис. 11б). 

Дальнейший анализ характера распреде-

ления молоди окуня в отсеках термоградиент-

ной установки выявил его выраженную зави-

симость  от времени суток, а точнее от време-

ни кормления  [Смирнов, 2013 (Smirnov, 

2013)]. В первой  половине  дня  голодные  

рыбы достаточно часто регистрировались в 

«холодных» отсеках, где они получали корм 

накануне.  Как  и  следовало ожидать,  еще 

чаще это происходило в момент кормления 

(рис. 12а). Однако, насытившись, рыбы чаще 

отмечались в зоне окончательно избираемой 

температуры, а частота посещения «холод-

ных»  отсеков  резко снижалась  (рис. 12б). 

При этом среднее значение избираемой темпе-

ратуры молоди до и во время кормления со-

ставляло 22.4°C, а после – 24.9°С (p<0.05). 

Следует  подчеркнуть,  что  последнее значе-

ние близко к оптимальному  для молоди дан-

ного вида диапазону температур (25–26°С). 

Таким образом, наблюдаемое в этих экспери-

ментах снижение диапазона температурных 

предпочтений было следствием регулярных 

перемещений  рыб  из  зоны  оптимума  в  от-

секи с кормом. При этом время нахождения 

рыб  вне зоны  температурного  оптимума  бы-

ло относительно  недолгим и  использовалось 

лишь  для  поиска пищи и непосредственно 

питания. 

 

 
Рис. 12. Распределение молоди окуня опытных групп в экспериментальной термоградиентной установке при 

размещении кормовых объектов в температурах 15–19°С: а – до и во время кормления и б – после кормления 

(по: Смирнов, 2013). 

Fig. 12. Distribution of juvenile perch from experimental group in compartments of the experimental apparatus (No of 

obs.) when food was placing in temperature 15–19°C: a – before and during feeding and b – after feeding (by: Smirnov, 

2013). 

 

Подобная схема взаимодействия термо-

регуляционного и пищевого поведения была 

также отмечена в экспериментах на молоди 

плотвы [Смирнов, Смирнова, 2015 (Smirnov, 

Smirnova, 2013)]. Рыбы, получавшие корм в 

зоне окончательно избираемой температуры, 

выбирали приблизительно одинаковую темпе-

ратуру воды – 24.5–25.1°С (p>0.05) в течение 

всего светлого времени суток. Однако если 

корм помещали в “холодные” отсеки, то в от-

резок времени, предшествующий кормлению и 

во время него, молодь часто регистрировалась 
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именно в них. Вследствие этого диапазон из-

бираемых температур достоверно (p<0.05) 

снижался и составлял 21.1–23.0°С. Однако, так 

же как и молодь окуня, насытившись, плотва 

чаще регистрировалась в более “теплых” отсе-

ках установки (23.2–24.5°С). Разница темпера-

тур до и после кормления также была зафик-

сирована для одного из видов скатов-

хвостоколов (Dasyatis sabina (Lesueur, 1824)). 

Сытая молодь данного вида выбирала чуть бо-

лее теплые (на 1.2°С) температурные зоны, 

чем до питания [Wallman, Bennett, 2006]. Пе-

ремещение в более теплые слои воды сразу 

после питания было также продемонстрирова-

но для молодых и взрослых особей трехиглой 

колюшки (Gasterosteus aculeatus Linnaeus, 

1758), а также гольяна (Phoxinus phoxinus 

(Linnaeus, 1758)) [Ward et al., 2010]. Таким об-

разом, как видно из приведенных примеров, 

насытившись, рыбы стараются занять более 

теплые участки, что должно приводить к уско-

рению процессов пищеварения и улучшению 

условий роста. 

Установленные в лабораторных экспе-

риментах схемы взаимодействия пищевого и 

терморегуляционного поведения вполне согла-

суются с данными по суточной миграционной 

активности рыб в естественной среде. Пове-

денческие реакции, связанные с решением за-

дач по оптимизации взаимодействия трофиче-

ского и температурного факторов, были впер-

вые отмечены у рыб, обитающих в водоемах с 

сильной температурной стратификацией. 

Большинство этих данных было получено в 

ходе полевых наблюдений за поведением ло-

сосевых и сиговых видов рыб [Крогиус, 1974 

(Krogius, 1974); Поддубный, Малинин, 1988 

(Poddubnyj, Malinin, 1988); Малинин и др., 

1996 (Malinin et al., 1996); Narver 1970; Brett, 

1971; Bazarov, 2011 и др.] и лишь малая часть 

на представителях других семейств 

[Wurtsbaugh, Neverman, 1988; Neverman, 

Wurtsbaugh, 1994]. В период летней стратифи-

кации молодь лососевых и сиговых видов про-

водит большую часть времени ниже термо-

клина в температурах 6–10°С, совершая су-

точные вертикальные миграции в верхние теп-

лые слои воды для питания. Как правило, это 

приурочено к темному времени суток. Энерге-

тические преимущества такого поведения на-

глядно продемонстрированы на примере мо-

лоди нерки Oncorhynchus nerka (Walbaum, 

1792) из оз. Дальнего (Камчатка). Было под-

считано, что кормовые миграции из холодных 

нижних в теплые верхние слои водоема позво-

ляют рыбам потреблять корма на треть мень-

ше, чем было бы необходимо при постоянном 

нахождении в эпилимнионе [Крогиус, 1974 

(Krogius, 1974)]. Таким образом, подобные по-

веденческие реакции позволяют значительно 

снизить внутривидовую конкуренцию, что 

особенно актуально для рыб, обитающих в 

олиготрофных водоемах. Однако указанная 

схема взаимодействия пищевого и терморегу-

ляционного поведения способна решать и дру-

гие важные задачи, например, увеличение 

темпов роста. В течение лета молодь северо-

американского подкаменщика (Cottus extensus 

Bailey & Bond, 1963) днем питается бентосом в 

придонном слое воды с температурой 5°С, а 

ночью устремляется в приповерхностные слои 

с температурами 13–16°С. Как показали лабо-

раторные исследования, такой поведенческий 

механизм позволяет ей увеличить скорость 

роста на 300% по сравнению с постоянным 

нахождением в холодном, но богатом пищей 

слое воды [Wurtsbaugh, Neverman, 1988; 

Neverman, Wurtsbaugh, 1994]. 

В последние время накапливается все 

больше полевых наблюдений, доказывающих 

существование у рыб подобных поведенческих 

механизмов также в случае отсутствия в водо-

еме четко выраженной вертикальной страти-

фикации [Garner et al., 1998; Armstrong et al. 

2013]. Несмотря на то, что водная среда оби-

тания в температурном плане более однородна 

в сравнении с воздушной, в большинстве во-

доемов есть участки, температуры в которых 

могут отличаться от температуры общей мас-

сы вод. Даже если такая разница невелика, она 

успешно используется гидробионтами для 

улучшения условий роста [Garner et al., 1998]. 

В данной работе было показано, что в темное 

время суток молодь гольяна отмечалась ближе 

к русловым участкам рек, там же в утренние 

часы она находила пищу. Однако днем, как 

только температура мелководий начинала по-

вышаться, рыбы устремлялись туда. При этом 

на данных участках водоема гольяны фактиче-

ски не питались, а лишь переваривали ранее 

съеденную пищу. Несмотря на казалось бы 

небольшие различия в температурах мелково-

дий и основной толщи реки (1–4°С), такие 

ежедневные миграции позволяли рыбам полу-

чать на 0.46°С·сут больше, чем если бы они 

постоянно находились на глубоких участках 

[Garner et al., 1998]. Некоторые виды рыб с ус-

пехом используют различия в температурных 

характеристиках удаленных друг от друга на 

значительные расстояния (350–1300 м) участ-

ков речных систем [Armstrong et al., 2013]. 

Молодь кижуча (Oncorhynchus kisutch 

(Walbaum, 1792)) питалась в низовьях реки при 

температурах 6–7°С в течение темного време-
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ни суток, однако на рассвете она перемеща-

лась выше по течению на более прогретые 

участки (9–11°С). Особи, демонстрировавшие 

подобное поведение, росли заметно быстрее в 

сравнении с теми, у кого оно отсутствовало 

[Armstrong et al., 2013]. 

Приведенные выше примеры полевых и 

лабораторных наблюдений подтверждают ги-

потезу о том, что многие виды рыб способны 

использовать температурную неоднородность 

среды как важный экологический фактор для 

оптимизации и ускорения процессов собствен-

ного роста и развития. Кроме этого, регуляр-

ные миграции из одних температурных зон в 

другие, наблюдаемые в экспериментальных и 

природных условиях, приводят к астатичности 

температурных условий, что, как было неод-

нократно показано, способствует более эффек-

тивному росту гидробионтов [Kuznetsov et al, 

2016]. Например, экспериментальные наблю-

дения свидетельствуют о том, что регулярные 

колебания температуры до 6°С могут вызвать 

существенное (от 10 до 40%) ускорение роста 

эвритермных видов рыб. Так как подобного 

рода реакция была отмечена для множества 

групп организмов при воздействии различных 

факторов среды, то, по мнению некоторых ав-

торов, это может служить основанием для рас-

смотрения экологического оптимума не как 

статической величины, а как периодического 

колебания значения воздействующего фактора 

в пределах экологической нормы [Kuznetsov et 

al, 2016]. 

Взаимосвязь терморегуляционного и 

оборонительного поведения. Укрытия играют 

важную роль в защите молоди многих видов 

рыб от хищников [Christensen and Persson, 

1993; Bevelhimer, 1996]. В естественной среде 

в качестве укрытий молодь рыб часто исполь-

зует заросли макрофитов, расположенных на 

прогреваемых участках литорали. Кроме того, 

некоторые виды, например мальки окуня, спо-

собны эффективно эксплуатировать пищевые 

ресурсы, ассоциированные с зарослями расте-

ний [Persson, 1993]. Эксперименты показали, 

что в присутствии укрытий молодь окуня сме-

лее осваивала пространство термоградиентной 

установки и быстрее переходила в зону темпе-

ратур, близких к оптимальным (рис. 5). Однако 

значения избираемой температуры, как при 

наличии укрытий, так и при их отсутствии, 

были относительно близкими (разность 0.6°С) 

[Смирнов, Смирнова, 2013 (Smirnov, Smirnova, 

2013)]. Вмешательство в экспериментальную 

среду, связанное с изъятием или добавлением 

укрытий, вызывало значительные перестройки 

распределения рыб в термоградиентной уста-

новке, особенно заметные в среде, бедной ук-

рытиями (рис. 6, 7). Как правило, после этого 

заметно возрастала частота встречаемости рыб 

в отсеках, содержащих укрытия и при этом 

ближайших к зоне предпочитаемых ранее тем-

ператур. В то же время, так как в обоих опытах 

отсутствовали хищники, то молодь окуня по-

степенно возвращалась в отсеки с температу-

рами 24–27°С даже при отсутствии там укры-

тий (рис. 6, 7). Однако посещаемость отсеков 

ближайших к зоне температурного оптимума и 

содержащих укрытия продолжала сохраняться 

на достаточно высоком уровне. 

Данная схема поведения молоди окуня 

претерпевала сильные изменения при введе-

нии в экспериментальную среду хищника. По-

мещение сеголетка щуки в отсек установки, 

предварительно выбранный молодью окуня, в 

отсутствие укрытий приводило к фактически 

полному его избеганию (рис. 8). Несмотря на 

то, что только в этот отсек установки поме-

щался корм, рыбы не проявляли желания в нем 

питаться. Спустя несколько суток все они ска-

пливались в крайнем “холодном” отсеке уста-

новки, максимально дистанцировавшись от 

хищника. Таким образом, присутствие хищни-

ка в зоне температурного оптимума при отсут-

ствии укрытий делало ее, а также ассоцииро-

ванные с ней кормовые ресурсы, слабо дос-

тупными для молоди окуня. Ранее было пока-

зано, что высокий пресс хищников может 

снижать доступность кормовых организмов 

даже при их обилии [Fraser, Gilliam, 1987]. Од-

нако, если в среде находились укрытия, то 

влияние хищника на температурные предпоч-

тения сеголеток окуня значительно ослабева-

ло. В течение первых суток после посадки щу-

ки, рыбы неохотно покидали отсек с избирае-

мыми температурами (рис. 8). Однако спустя 

трое суток посещение данного отсека окунями 

все же значительно сократилось, в связи с чем, 

значение предпочитаемой температуры досто-

верно снизилось (до 22.2°С). В то же время 

рыбы продолжали регулярно в нем питаться. 

Как это ни парадоксально, но наличие в дан-

ном эксперименте укрытий повышало количе-

ство съеденной хищником молоди. Данный 

эффект объяснялся тем, что, когда укрытия 

отсутствовали, рыбы быстро покидали отсек с 

хищником и в дальнейшем фактически туда не 

заплывали. С другой стороны, возможно, что 

предложенные укрытия не смогли обеспечить 

надежную защиту молоди окуня, но, вероятно, 

воспринимались ею как достаточно безопас-

ные. 

Совместное воздействие пищевого и 

оборонительного поведения может также за-
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метно отразиться на выборе рыбами тех или 

иных температурных зон. Так, укрытия и кор-

мовые ресурсы, расположенные за пределами 

зоны температурного оптимума, сильнее при-

влекали молодь окуня (рис. 9). При постоян-

ном расположении укрытий и кормовых объ-

ектов в зоне температур 15–20°C, молодь оку-

ня, распределялась в отсеках термоградиент-

ной установки таким образом, что пик встре-

чаемости рыб приходился на диапазон темпе-

ратур 18–20°С (рис. 13). Вследствие этого зна-

чение избираемой молодью температуры было 

значительно ниже обычного (18.8–20.5°С про-

тив характерных для данного вида 25–26°С). 

Однако, следует отметить, что произошло это 

не сразу, и рыбы после посадки в термогради-

ентную установку какое-то время чаще реги-

стрировались в температурах 23–25°C (рис. 9). 

Но так как там отсутствовали  укрытия и пи-

ща, молодь постепенно сместились в “холод-

ную” зону термоградиентной установки, где 

располагались данные ресурсы. При этом ос-

тальные отсеки установки с температурами до 

28°C, хоть и редко, но продолжали посещаться 

рыбами. 

Литературные данные, рассматриваю-

щие взаимосвязь оборонительного и терморе-

гуляционного поведения рыб, немногочислен-

ны. В единственной найденной нами работе, 

было показано, что малоротый окунь 

(Micropterus dolomieu Lacepède, 1802) при на-

личии в экспериментальной среде укрытий 

проводил около них большую часть времени, 

даже если они были расположены вне зоны 

температурного оптимума [Bevelhimer, 1996]. 

Это согласуется с данными нашего исследова-

ния, выполненного на молоди речного окуня. 

К сожалению, в работе на малоротом окуне 

продолжительность нахождения укрытий в той 

или иной зоне температурного градиента со-

ставляла одни сутки, что не позволило отсле-

дить дальнейшие тенденции в поведении рыб. 

Так как результаты экспериментов с мо-

лодью окуня в основном совпадают с данными 

полевых и лабораторными наблюдений, вы-

полненных на различных видах рыб, то, с оп-

ределенной долей вероятности, можно гово-

рить об универсальности установленных пове-

денческих реакций. Попытка графически изо-

бразить взаимодействие различных форм 

 

 
Рис. 13. Распределение двух групп (а и б) молоди окуня в отсеках термоградиентной установки за последние 

сутки эксперимента при расположении укрытий и кормовых пятен вне зоны температурного оптимума. Черным 

цветом выделена встречаемость рыб в отсеках с укрытиями. К – отсек, в который помещался корм. 

Fig. 13. Distribution of two groups (a and b) juvenile perch in compartments of the experimental apparatus (No of obs.) 

at last day of the experiment when a shelters and food spots were outside from optimum temperature zone. The black 

color was highlighted fish occurrence in the compartments with shelters. K – compartment where food was placed. 

 

поведения рыб, находящихся в неоднородной 

по температуре среде, представлена на рис. 14. 

Данная схема охватывает лишь только 

самые основные поведенческие реакции, воз-

никающие у рыб в ответ на физическую и тем-

пературную неоднородность среды. Однако 

спектр таких реакций, так же как и количество 

факторов, их определяющих в естественных 

условиях, безусловно, шире. Между тем, тем-

пература, обеспеченность пищей и защита от 

хищников – это основные лимитирующие фак-

торы для успешного выживания молоди рыб. 
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Рис. 14. Схема взаимодействия терморегуляционного (ТП), пищевого (ПП) и оборонительного (ОП) поведения 

молоди окуня в температурно-неоднородной среде в зависимости от наличия пищи, хищников и укрытий в зоне 

температурного оптимума. 

Fig. 14. Interaction pattern of thermoregulation (TB), food (FB) and defensive (DB) behavior of perch fry in a tempera-

ture-inhomogeneous medium, depending on the availability of food, predators and shelters within optimum temperature 

area. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Выполненная экспериментальная работа 

позволяет выделить поведенческую терморе-

гуляцию как преобладающую форму поведе-

ния молоди окуня. С этими вполне согласуется 

исследование, выполненное на плотве [Krause 

et al., 1998]. В нем было показано, что даже 

небольшие отличия в температуре, порядка 

1.5°С, оказывали значительно большее влия-

ние на распределение молоди плотвы в экспе-

риментальной среде, чем различающаяся в че-

тыре раза доступность кормовых ресурсов. 

Наиболее вероятное объяснение этого состоит 

в том, что температура, непосредственно воз-

действуя на скорости химических реакций, 

протекающих в организме эктотермных жи-

вотных, определяет общий уровень метабо-

лизма особей и, как следствие этого, детерми-

нирует темпы их роста и развития [Jobling, 

1994]. В то же время, как было показано ранее, 

зона окончательно избираемой температуры 

соответствует оптимуму роста различных ви-

дов рыб [Jobling, 1981]. Таким образом, отме-

ченное в экспериментах стремление молоди 

окуня сосредотачиваться на участках с темпе-

ратурами 25–26°С, отражает, вероятно, гене-

тически детерминированный температурный 

оптимум данного вида. 

Следует отметить, что температуры ме-

стообитаний организмов, особенно на север-

ных границах ареала, далеко не всегда дости-

гают оптимальных значений, демонстрируе-

мых животными в эксперименте. Также зоны 
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температурного оптимума могут не совпадать 

с таковым для других факторов. Однако и в 

таких, казалось бы, неблагоприятных услови-

ях, гидробионты способны оптимизировать 

процессы роста и развития, используя вырабо-

танные в ходе эволюции адаптивные схемы 

поведения. При этом, могут эффективно ис-

пользоваться как небольшие различия в темпе-

ратурах между сопряженными участками реки, 

так и большие перепады температур вплоть до 

сублетальных значений. 

Однако в пределах большинства пресно-

водных водоемов все же имеются локальные 

зоны, где необходимые для роста молоди эко-

логические ресурсы расположены в простран-

стве достаточно компактно. Наиболее яркий 

пример этого – мелководное прибрежье. Такие 

участки в дневные часы хорошо прогреваются, 

и их температура может заметно превышать 

таковую для остального водоема. Также здесь, 

чаще всего, отмечаются более высокие кон-

центрации растворенного в воде кислорода. 

Плотности планктонных и бентосных орга-

низмов в прибрежье могут быть заметно выше, 

чем на глубоких участках. Кроме этого, как 

правило, в литорали в значительных количест-

вах присутствуют укрытия (заросли макрофи-

тов, корни деревьев и др.). Вероятно, именно 

поэтому молодь многих пресноводных видов 

рыб в первые месяцы жизни сосредотачивает-

ся в прибрежье, где одновременно в достаточ-

ном количестве присутствуют все наиболее 

важные для ее жизнедеятельности экологиче-

ские ресурсы. При этом скорость ее роста бу-

дет близка к максимально возможной в теку-

щих условиях каждого конкретного водоема. В 

свою очередь, высокие темпы роста создают 

определенные преимущества, как во внутри-

видовой, так и межвидовой конкуренции, а 

также повышают шанс на более быстрый вы-

ход из-под пресса хищников.

Исследование выполнено при поддержке Программы Президиума РАН: I.21П Биоразнообразие при-

родных систем. Биологические ресурсы России: оценка состояния и фундаментальные основы мо-

ниторинга. 2.5. Влияние антропогенного регулирования уровневого режима водохранилищ и темпе-

ратуры на динамику численности рыб различной экологии.
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INFLUENCE OF FEEDING AND DEFENSIVE BEHAVIOR ON THE SELECTED 

TEMPERATURE OF JUVENILE PERCH 
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The effect of feeding and defensive behavior on the temperature preferences of perch fingerlings was ana-

lyzed. A reduction preferred temperature of perch fry at 4–5°C after a 10-day fasting period was showed. In ab-

sence of food in the preferred temperatures area, studied fish were able to feed over a very wide temperature 

range, sometimes falling outside the tolerance limits (up to 36.2°C). At same time, they demonstrated a certain 

stereotype behavior: short visit to food spots on the periphery of the temperature gradient to search for food and 

nutrition, and a longer stay in the area of temperature optimum, especially after saturation. It is shown little ef-

fect covers on the final selected temperature of the perch fry in the absence of predators. Simultaneously, covers 

presence was slightly reduced the response of fish to stressful situations (interference in the experimental envi-
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ronment). Appearance of predator in optimum temperature zone in the total lack of cover has made it little acces-

sible for young perch, as well as it associated food resources. In a united position of food spots and covers at 

outside the optimum temperature zone, the fish were concentrated around them. The experimental data was indi-

cating that despite the determinant importance of thermoregulatory behavior for fish, its implementation can be 

significantly corrected under influence of other factors. However, in laboratory and in field conditions, many fish 

species achieve significant benefits by using thermal heterogeneity of environment as an important environmen-

tal resource by means of interaction various forms of behavior. 

Keywords: thermoregulation behavior, juvenile fish, final selected temperature, preferred temperature, tem-

perature optimum, feeding behavior, defensive behavior 




