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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
Актуальность проблемы. Атлаш-ический лосось наиболее ценный 

объект промьшшешшго и спортивного рыболовства в водоемах Евро
пейского Севера. В последние десятилетия, в связи с возросшим ainpo-
погенным влиянием на лососевые реки, численность этого вида резко 
сократилась. Сложившаяся сгауащш определяет пракпиеское значение 
мероприятшЧ по воспроизводству лососевых рыб, что требует изучения 
эколопш этого ввда. Своеобразие экологии жизненного цикла атланти
ческого лосося заключается в длительном развшии его молоди в речных 
условиях. При исследовании этого периода жизни особое внимание уде
лялось взаимодействию молоди лосося с потоком воды (ТЬофе, 1979; 
Шустов; 1983; Веселов, 1996; и др.). Основное значение в этом взаилго-
действ1ш принадлежш' специфической реамщн рыб на течеш1е - реоре-
акщш, на фоне которой проявляются поведенческие адаптации молоди 
лосося к изменяющимся условиям среды. След5'ет отметить, что иссле
дование оптомоторной и локомоторной компонент реореакщш проводи
лось, в основном, при оптимальных температурах. При этом мало вни
мания уделялось изучению реакщш рыб на поток при пониженных и по
вышенных температурах. Такгеш образом, за рамками исследований 
оставались особешюсги поведенческих и физиологических реакций мо
лоди во время весенних и осенних изменений температуры в реке. 

При изучении адаптации рыб к изменяюшлмся факторам среды 
большое значение имеет знание Д1шамики уровня обменных процессов в 
организме. Это позволяет проследить особенности адаптационных про
цессов во времеш! и выявить общие и специфические черты действия на 
организм факторов различной пр1фоды и ингенсивности. Для оценки 
изменения уровня обменных процессов наиболее целесообразна реги
страция таких важных показателей, как дькательная и сердечная рит
мика. Эти методики были успешно применены на многих видах рыб за 
исключением молоди лосося (Rommel, 1973; Басов и др., 1991; Farrel, 
1991; и др.). 

Цель исследований. Экспериментально изучить изменение некото
рых физиологических показателей, отражающих формирование сезон
ного и возрастного поведения молоди атлантического лосося. 

Задачи исследований: 
1. Исследовать изменение локомоторной, оптомоторной компонент 

реореакции молоди лосося разных возрастных групп в температурном 
диапазоне ее жизнедеятельности; 



2. Выявить особенности изменения физической силы молоди лосося 
при смолгифнкации; 

3. Изучить зависимость дыхания молоди лосося разных возрастов от 
температуры и уровня освещенности; 

4. Изучить зависимость сердечной активности молоди лосося разных 
возрастов от температуры; 

5. По дыхательной и сердечной ритмике установить время, необхо
димое молоди лосося для акклимацин после «ЬапШш£»-реакции при 
разных температурах, 

Научная новизна. Получены новые данные по количественным ха
рактеристикам локомоторных и оптомоторных компонент реореакцни 
молоди атлантического лосося разных возрастных грухш в диапазоне 
летних и зимних температур. Впервые бесконтактным методом изучена 
динамика дыхательной и сердечной активности молоди лосося при воз
действии факторов внешней среды. Выявлены особенности изменения 
физической силы молоди лосося, которые происходят в результате 
трансформации пестрягок в смолтов. 

Практическая значимость. Результаты работы мохут быть исполь
зованы в рыбоводной практике и экспериментальной работе с молодью 
лосося. 

Апробация. Основные положения работы докладывались на первой 
международной конференции Баренц Евро-Арктического региона 
(Цетрозаводск, 1997); на международной школе молодых ученых 
(Петрозаводск, 1998); на Всероссийском симпозиуме «Возрастная и эко
логическая физиология рыб» (Борок, 1998). 

Публикации. Результаты исследований отражены в 6 публикациях. 
Объем и структура работы. Диссертация состоит из введения, че

тырех глав, заключения, выводов и списка литературы. Содержит 170 
с , 74 иллюстрации и 42 таблицы. Список литературы включает 219 
наименований, из них 60 зарубежных авторов. 

Работа выполнена в Петрозаводском государственном университе
те на биологическом фа19'льтете и в Инстшуге биологии Карельского 
НЦ РАН в 1995-1998 годах. 

ОСНОВНЫЕ ПОЛОЖЕНИЯ, ВЫНОСИМЬШ НА ЗАЩИТУ 
Изменение локомоторных и оптомоторных показателей реореакцни 

молоди в зависимости от температурного режима и в онтогенезе отра
жают особенности поведения молоди лосося в природе. 



Показатель физической силы молоди лосося закономерно изменяется 
в онтогенезе и в варьирующих температурных условиях. 

Дыхательная и сердечная активность молода! лосося может служить 
основным показателем физиологического состояния рыб в зависимости 
от абиотических факторов и в онтогенезе. 

Изменение совместной деятельности дыхательного и сердечного ап
парата молоди лосося отражает изменехше окружающей среды и служит 
одним из приспособительных механизмов. 

Глава 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 
В обзоре литературы представлена краткая сводка данных, посвя

щенных проблеме изучения реореакщга и физической силы молоди ло
сося. Показано современное состояние проблемы и основные неизучен
ные аспекты. Кроме того, даны гфимеры изучения дыхательных и сер
дечных pirrMOB у различных видов рыб. Приводятся современные ini-
терпретации связи показателей электрокардиограммы и элекгропневлю-
граммы рыб с воздействием различных факторов среды. 

Глава 2. МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ 
Работа проводилась на реках Варзуга (Бас. Белого моря) и Лижма 

(Бас. Онежского озера). Объектами исследований служили смолты ат
лантического лосося (Salmo salar L.) и пестрягки разных возрастов 
пресноводного лосося (Salmo salar morhpa Sebago G.) (табл. 1). 

Отлов смолтов осуществлялся с помощью рыбоучетного заграждения 
мережного типа. Для отлова пестрягок использовали метод электролова. 
Пойманных пестряток содержали в термостатируемой емкости. Для ис
следования реореакции, дыхательной и сердечной активности темпера
туру пошагово повьппалн от 2 до б, 10, 14, 18 и 24°С. Время акклима-
щш рыб к каждой температуре составило 12 часов. 

Характеристики локомоторной компоненты реореакции исследова
лись в кольцевом гидродинамическом лотке (рис. 1А). Регистрирова
лись следующие показатели при изменении скорости течения воды: V„HH 
- пороговая, на которую возникает двгаательная реакция рыбы; Vay - при 
которой пассивное удержание рыбы сменялось на активное с включени
ем локомоторики; У„ако - максимальная, при которой наблюдалось пре
кращение сопротивления рыбы потоку при его усилении и ее снос. Ско
рость потока постепенно повьпналась при помощи трансформатора 
(ЛАТР) от О до 200 см/с за 1,5 мин. 



Таблица 1. 
Характеристика собранного материала 

За
да
ча 

Наименование 
исследования 

Место, 
(Река) 

Количество 
исследованной 

молоди, экз. 
1 Локомоторной компонешъЕ рео-

реакции 
Варзуга 42 

смолта 
2 Локомоторной компоненты рео-

реакции 
Лижма 150 

пестряток 
3 Оптомоторной компоненты рео-

реакцш! 
Лижма 150 

пестряток 
4 Физической силы Варзуга 130смолтов 

5 Электрической 
активности сердца и жабр 

Лижма 84 
пестрятки 

Исследование оптомоторной компоненты реореакции осуществляли в 
оптомоторной установке (рис. 1Б). Регистрировали следующие скорости 
вращения «ширмы»: ОРм™ - минимальная, при которой возникает дви
гательная реакщ1я рыбы; ОРщед - рыба точно и без рывков двигается за 
ориентирами; ОРесм - рыба поднимается со дна и продолжает точно 
следовать за ориентирами; ОР„акс - максимальная, при которой рыба 
прекращает движение. 

Для измерения физической силы смолтов использовалась усовер
шенствованная методика, основанная на анодной реакции рыбы 
(Шустов и др., 1989). Объект исследования помещали в лоток. Тонкая 
нить лески соединяла спинной плавник рыбы с электронным динамо
метром. На противоположных концах лотка размещали анод и ка
тод, на которые подавался электрический ток (рис. 2). В лотке возни
кало электрическое поле, которое заставляло рыбу плыть к аноду. На
пряженность поля не превьппала 1 В/см. Опыты проводили при темпе
ратурах 16, 17 и 18°С. При температуре 17°С использовали три вариан
та освещенности - 30,40 и 50 кЛк. 

Регистрацию дыхательной активности смолтов осуществляли по 
движению жаберных крьппек за 1 мин. через каждые 10 мин в течение 
часа. Использовали восемь вариантов температуры - 14, 15, 16, 18, 19, 
20, 21 и 22°С. Уровень освещенности варьировал от 3 до 57 кЛк. Для 



Рис. 1. А) Кольцевая гидродинамическая установка: 1 - сетка; 2 - ламинариза-
тор; 3 - двигатель; 4 - ось с винтом; 5 - ЛАТР; 6 - осветитель. Б) Оптомоторная 
установка: 1 - рабочий цитшдр; 2 - ширма; 3 - малооборотный двигатель; 4 -
ттфисторный регулятор; 5 - высокооборотный двигатель; б - ЛАТР; 7 - освети
тель 
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Рис. 2. Схема измдюния физической силы рыб. 1 - лоток; 2 - анод; 3 
катод; 4 - датчик динамометра; 5 - регистрирующий блок; 6 - выключатель; 7 
вольтметр 

исследования реакции пестряток на грунт дно аквариума в эксперименте 
бьшо чистым, либо с рисунком грунта, либо с грунтом, характерным для 
мест обитания пестряток. 

Исследование дыхательной и сердечной активности пестряток произ
водили по электрокардиограмме (ЭКГ) и электропневмограмме (ЭПГ). 
При этом использовалась методика бесконтактной регистрации электри
ческой активности сердца и жабр. Рыба помещалась в рабочую камеру, 
собранную из оргстеклянного каркаса и обтянутую делью. В месте рас
положения головы рыбы по боковьв! стенкам камеры закреплялись два 
элекфода. На ленте элекгрокарднографа непрерьшно регистрировалась 
электрическая активность жаберных мышц в виде синусоиды (ЭПГ). На 
ЭПГ отчетливо отрисовывались пики, соответствующие зубцу «R» ЭКГ. 

Обработка материала проводилась стандартными статистическими и 
графическими программами - Supertab, Excel, Grafer, Statgrafics. 



Глава 3. ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ 
РЕОРЕАКЦИИ И ФИЗИЧЕСКОЙ СИЛЫ МОЛОДИ ЛОСОСЯ 

РАЗНЫХ ВОЗРАСТОВ 
3.1. Реореакция молоди атлантического лосося 

Исследование параметров локомоторной компоненты реореакции 
молоди лосося позволило выявить динамику их изменения в зависимос
ти от линейных размеров рыб, т.е. в онтогенезе при температурах ак
тивной жизнедеятельности. У пестряток (возрастные группы 1+ и 2+) 
пороговая скорость потока (У„ш,) в среднем равна 1,5 см/с. При разви
тии пестряток и переходе их в стадию смолта, VM„, резко возрастает в 
среднем до 31,0 см/с. Параметры Vay и У„акс повышаются в возрастном 
ряду пестряток 1+ и 2+, достигая в среднем 28,1 и 145,2 см/с соответ
ственно. Смолтификащ1я молоди приводит к незначительному пониже
нию параметра Vay и резкому V„aKc (19,6 и 51,4 см/с). 

Достаточно низкие пороговые значения скорости потока определяют 
высокую чувствительность пестряток к воздействию течения в летнее 
время. В то же время высокие значения параметров Vay и V„aKc позволя
ют пестряткам активно сопротивляться большим скоростям потока. В 
естественных условиях это связано с их агрегированным расселением по 
пороговым участкам рек с высокими скоростями потока. Точное реаги
рование на минимальную и максимальную скорость потока способству
ет удержанию молоди на благоприятном по топогидравлическому ре
жиму участке реки и реализации развивающихся особенностей поведе
ния на микростацнях. Прежде всего, это связано с условиями питания -
чем больше скорость потока, тем больше кормовых частиц в единицу 
времени пронесет потоком через микростацию. Следует добавить, что 
высокая скорость потока служит для пестряток своеобразным укрыгием, 
так как в этих условиях, по-видимому, у них значительно повышается 
порог оборонительной реакции (Нестеров, 1985). 

Повьпнение пороговой скорости потока при трансформации пестря
ток в смолтов свидетельствует о снижении чувствигельности рыб к по
току. Смолты переходят к пелагическому образу жизни и, следователь
но, уже не могут выдерживать такие же скорости потока, как пестрятки. 
Свободное перемещение смолтов в толще воды и катадромная миграция 
сопровождаются ухудшением четкости реореакции. Таким образом, до 
трансформации пестряток в смолтов реореакция обеспечивает стабиль
ное местоположение молоди на участках рек. При трансформахши рео-
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реакция способствует переходу смолгифицируюпщхся особей к пелаги
ческому образу жизни. 

Показатели реореакции у пестряток возрастных групп 1+ и 2+ изме
нялись при переходе от зимних к летним температурам и наоборот. По
роговая скорость потока имела максимально высокие значения при тем
пературе 2°С. При подъеме температуры происходило достоверное сни
жение показателя Умш,,, причем особенно быстро до 10°С. Одновремен
но с повышением температуры наблюдалось плавное увеличение значе
ний скорости потока, при котором происходило активное удержание ры
бы (Vay), и резкое (более, чем в три раза) показателя V„ajcc (рис. 3). 
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Рис. 3. Зависимость локомоторных коАшоненг Уыин и Умжс пестряток от темпе
ратуры 

Оптомоторный показатель реореакции ОРмин достоверно снижался с 
ростом температуры. Параметр ОРслсд нестабилен, но также имел тен
денцию к снижению. Параметр ОРмпл достигал максимального значешш 
в диапазоне температур 10-16°С и незначительно снижался при темпе
ратуре 24°С. Наиболее выражен рост показателя ОРыахо, но и он выхо
дит на плато начиная с 18°С (рис. 4). 

Зи\юй пестрягки прячутся в укрытия под крупными валунами, где 
скорость потока практически равна нулю (Веселов и др., 1998). Это объ
яснимо как высокими значениями V„M. и ОРшш, так и низкими значе
ниями Умако. и ОРыакс. Псрвыб соответсгвуют слабой чувствительности к 
потоку и смещению зрительных ориентиров, а вторые доказьшают не
способность рыб при низких температурах противостоять сильному по-
TOiĝ . С ростом температуры, особенно вьппе W C , у молоди лосося зна
чительно возрастает чувствительность к минимальной скорости потока 
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Рис. 4. Зависимость оптомоторных компоненты реореакции ОРм™ и ОРмиа. 
пестряток от температуры 

(VMHS) И смещению зрительных ориентиров (OP„m). При этом включение 
активной локомощш происходит при более высоких скоростях потока, а 
значит повьппается и экономичность двигательной активности. В при
роде это связано с тем, что после W C происходит распределение моло
ди по летним микростаниям с высокими скоростями потока (Веселов, 
Шустов, 1991; Веселов и др., 1998). 

Таким образом, сезонное изменение картины агрегированного засе
ления молодью лосося различных участков во многом объясняется из
менениями оптомоторной и локомоторной компонент реореакции при 
повьппении или понижении температуры, т.е. при смене времен года. 

3.2. Физическая сила молоди 
Экспериментально установлено, что среднее значение физической 

силы смолтов для диапазона температур 16-18°С и освещенности 30-50 
кЛк составило 0,12 Ньютона (Н). Индивидуальные показатели смолтов 
варьировали от 0,01 до 0,3 Н. Средние значения физической силы смол
тов при каждой из экспериментальных температур и уровне освещен
ности достоверно не отличались между собой. Физическая сила смолтов 
коррелировала с размерами рыб и описывалась уравнением прямой ли
нии (рис. 5). 

Физическая сила пестряток по литературным данным составила в 
среднем 0,74 Н, что в б раз вьппе этого показателя у смолтов. Наряду с 
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Рис. 5. Зависимость физической силы молоди лосося от длины (Li) 

12,5 

обидам снижением физической силы, у смолгов наблюдается уменьше
ние разности между максимальными и минимальными значениями (рис. 
5). Причиной столь резкого снижения показателя физической силы у 
смолтов является, по-видимо.му, процесс трансформахдаи. При этом 
морфофизиологическое состояние пестряток становится уже неадекват
ным речным условиям жизни. В процессе parr-smolt трансформации 
адаптированность молоди атлантического лосося к потоку уменьшена. 
Это относится и к ее локомоторным возможностям. Происходит умерен
ное снижение способности рыб к сопротивлению высоким скоростям по
тока, а придонный образ жизни изменяется на пелагический, 

Глава 4. ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКОГО СОСТОЯЕШЯ МОЛОДИ ЛОСОСЯ 

Для исследования зависимости состояния молоди атлантического от 
абиотических (температура и уровень освещенности) и биотических 
(линейный размер) факторов мы измеряли частоту дыхательных движе
ний (ЧДД) рыб. С помощью этой методики мы планировали получить 
информацию о дашамике уровня обменных процессов организма молоди 
в онтогенезе и при изменении температуры и уровня освещенности. 

4.1. Дыхательная активность смолтов 
ЧДД смолтов атлангического лосося в диапазоне температур 14-22°С 

отличалась значительным разбросом от 84 до 190 движений жаберных 
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крьпнек в минуту. При этом температура не оказьшала существенного 
влияния на разность максимальных и минимальных значений ЧДД. 

4.1.1. Время акклимации смолтов 
Пересадка рыбы из реки в аквариум дестабилиз1фует внутреннее со

стояние объекта исследований («handling»-peaKioM) и соответственно 
повышает ЧДД. Для выяснегам времени, которое необходимо рыбе, что
бы успокоиться, ЧДД регистрировали в течише часа. Частота дыхания 
смолтов достоверно снижалась до 30 мин эксперимента (рис. 6). Следо
вательно, для акклимации смолтов к изменившимся условиям необхо
димо не менее 30 минут. 

у = 0,01х-0,74х+149,45 

Н 1 h 
20 30 40 

Время эксперимента, мин 

Рис.б. Зависимость ЧДД смолтов от времени эксперимента 

Необходимо также отметить, что смолты меньшего размера и, соо-
вегственно, меньшего возраста, реагировали на nepecaajg' более резко. 
Разность меяеду ЧДД на 60-й и на 1-ой минуте эксперимйгга снижалась 
по мере увеличения длины рыб от 32 для 9,5-сантиметровых смолтов до 
2 для 14-сантиметровых. По-ввдимому, более взрослые рыбы лучше 
подготовлены к смолгификашш и реагируют на пересадку экономичнее. 

4.1.2. Влияние температуры на ЧДД смолтов 
При повышении температуры от 14 до 16°С происходило достовер

ное увеличение дыхательной активности смолтов, характерное для всех 
рыб и связанное с ростом уровня метаболизма. В температурном диапа
зоне 1б-22°С изменения частоты дыхательных движений не наблюда-
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лось (рис. 7). Это противоречит ранее опубликованным данным, указы
вающим на то, что рост температуры приводит к увеличению ЧДД и, 
соответственно, уровня обмена веществ во всем температурном диапа
зоне жизнедеятельности костистых рыб по правилу Ванг-Гоффа, либо 
экспоненциально. Повышение дыхательной активности только до тем
пературы 1б°С связано с тем, чгго именно эта температура является ко
нечным термопреферендумом для атлангаческого лосося (Бугров, 1985). 
Вся энергетика трансформирующихся особей направлена на коренное 
изменение фюиологии и биохим1ш организма. Дыхательная активность 
смолгов почти в 1,5 раза выше, чем у пестрягок при температуре 15°С. 
По-видимому, дальнейшее повышение ЧДД при росте температуры 
энергетически не оправданно и смолгы находят какие-либо другие пути 
повышения снабжения организма кислородом (сродство гемоглобина 
крови к кислороду, увеличение числа используемых вторичных пласти
нок и т.д.). Следует добавить, что лимнофильные рыбы, в отличие от 
реофильных, повышают потребление кислорода не только за счет час
тотных параметров. Таким образом, у смолгов и в регуляции дыхания 
проявляются черты пелагических рыб. 

у = 0,02х* - о, 14х' - 2,16х^ + 22,22х + 83,78 

22 

Рис. 7. Зависимость частоты дыхательшлх движений смолгов от температуры 
на 50-той минуте эксперимента 

Регрессионный анализ показал, что наиболее достоверно зависи
мость ЧДД от температуры описывается уравнением полинома четвер
той степени (рис. 7). Стачдартные степенные уравнения, предложенные 
ранее другими авторами (Флерова, Гдовский, 1976; Кангур, 1985), в 
нашем случае не подходят. Следует отметить, однако, что эти работы 
проводились на таких рыбах, как гольян, карп, пескарь, которые харак
теризуются устойчивым стереотипом поведения. В отличие от них, 
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смолты атлантического лосося находятся в состошши преобразования, 
как физиологии организма, так и стереотипов поведения. 

Характерно совпадение коэффициентов в уравнениях, описывающих 
зависимость ЧДД от температуры, для 50-й и 60-й минуты эксперимен
та (Табл. 2). В уравнениях же для 1, 10, 20, 30 и 40 минуты опыта они 
резко отличались. Возможно, что рыба полностью успокаивалась к 50 
минуте опыта. Необходимы дополнительные эксперименты, учиты-
ваюпще сердечную активность рыб. 

Таблица 2 
Коэффициенты уравнений регрессии у = ах * + Ьх' + сх̂  + dx + е 

описывающем зависимость ЧДД от температуры 

Время, мин а b с d е R̂  
40 0Д4 5,99 54,71 211,70 157,70 0,97 
50 0,02 -0,14 -2,16 22Д2 87,78 0,93 
60 0,02 -0,09 -2,47 23,79 79,67 

. . • • • • • : . n J 
0,94 

ент множественной детерминации 

4.1.3. Влияние освещенности на ЧДД смолтов 
Зависимость дыхательной активности рыб от освещения изучена до

статочно слабо. Во всем исследованном нами диапазоне освещенности 
изменения ЧДД смолтов не происходило, за исключением уровня осве
щенности в 16 кЛк, при котором дыхательная активность достоверно 
снижалась (рис. 8). Следовательно, освещенность в области 16 кЛк явля 

145 т Т 

10 20 30 40 
Уровень ооветениооти, кЛк 

Рис. 8. Зависимость ЧДД смолтов от уровня освещенности 
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ется пороговой для смолгов атлантического лосося. Именно при этом 
уровне происходит переключение на дневной или ночной стереотип по
ведения (Нестеров, 1985). При освещенности ниже 16 кЛк миграция 
смолгов приостанавливается и они переходят к территориальному обра
зу жизни (Веселов и др., 1998). Однако, при пониженном уровне осве
щенности (ночью) и при повышенном (днем) ЧДД смолтов равны. Та
ким образом, ночью у смолтов отсутствует период покоя и, возможно, 
тогда происходят основные процессы смолгификации. Днем, по-видимо
му, активность организма смолгов направлена, в основном, на миграцию. 

4.1.4. Влияние грунта на ЧДД смолтов 
Подводные наблюдения на порогах и перекатах лососевых рек пока

зали неслучайное избхфание молодью рыб определенных типов грунтов 
(Павлов, 1981; Веселов, 1993). В наших экспериментах наблюдалось 
недостоверное повышение ЧДД смолтов в случае отсутствия грунта при 
каждой из экспериментальных температур. Дыхательная активность 
рыб при наличии и имитации грунта не отличалась. Можно предполо
жить, что отсутствие грунта является стрессирующим фактором, что вы
зывает повышение ЧДД. Однако, слабая выраженность подъема дыха
тельной акпшности в отсутствии грунта может объясняться незавер
шенностью трансформации пестряток в смолгов. Это подтверждалось и 
отсутствием изменений при замене грунта его имитацией (рисунком). В 
данном случае тактильная рецепция смолгов понижена и преобладает 
зрительное восприятие, характерное для пелагических и стайных рыб 
(Радаков, 1972). Таким образом, наличие рисунка грунта достаточно для 
того, чтобы «обмануть» смолтов. Этот факт может иметь значение при 
конструировании рыбоводных бассейнов. 

4.2. Дыхательная активность пестряток 
ЧДД пестряток варьировала от 58 дыхательных движений в минуту 

при 4°С до 167 при 24°С (0,97-2,78 Гц). Амплитуда сигнала составляла 
в среднем 0,5 мВ. Полученные данные характеризовались достаточно 
низким стандартным отклонением (не более 2% от ЧДД). Дыхательная 
активность пестряток сопоставима с аналогичными данными для рео-
фильных рыб и резко отличается от ЧДД лимнофильных. Этот факт 
объясняется тем, что находясь в спокойной воде пестрятки вынуждены 
использовать частоту дыхания для регуляции потребности организма в 
кислороде, что характерно для реофильных рыб. В связи с этим, молодь 
лосося избегает плесовых участков реки для более экономного способа 
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получения кислорода (напорная вентиляция). Следует отметить пони
женную индивидуальную вариабельность ЧДД песгряток, по сравнению 
со смолтами. Индивидуальные различия молоди резче проявляются во 
время переходного этапа в жизни лосося - смолгафикации. 

4.2.1. Время акклимащш пестряггок 
Вопрос о времени, необходимом рыбе для акклимации после пере-

садю1 в рабочую камеру (аквариум), до сих пор остается спорным. Сни
жение ЧДД наблюдалось в температурном диапазоне 14-24°С. При 
этом, до 15 мин опыта оно было достоверньа!, а от 15 до 30 недостовер
ным. Были проведены дополнительные эксперименты длительностью 45 
мин. В данном случае достоверное понижение ЧДД наблюдалось до 30 
мин опыта. При температурах 4,6 и 10°С снижение дыхательной актив
ности не отмечалось в течение всего эксперимента. Снижение дыха
тельной активности во время акклимации к новым условиям (пересадга) 
является закономерным процессом. Анализ дыхательной активности 
(ЧДД) показывает, что пестрятки успокаиваются через 30 минут при 
температурах активной жизнедеятельности рыб. При зимних температу
рах - 4-10°С - «handling»-peaKUHH, по-видимому, не происходит, что 
можно объяснить пониженным уровнем обмена веществ. Эти данные 
позволяют рекомендовать использование температурного диапазона до 
10°С при работах по пересадке и перевозке рыб в аквакультуре. 

4.2.2. Влияние длины песгряток на ЧДД 
Зависимость частоты дыхательных движений песгряток от линейных 

размеров при летних температурах 14-24°С достоверно описывалась 
уравнением полинома третьей степени. График представляет собой S-
образную кривую с подъемами для рыб длиной 8 и 14-16 см (рис. 9). 
Первый подъем на линии регрессии можно объяснить тем, что пестрят
ки возраста 1+ (Li=8-9 см) не имеют полностью сформированной нерв
ной системы, что отражается на повышенном расходовании энергетиче
ских ресурсов. Пестрятки возраста 2+ реагируют на воздействие окру
жающей среды уже предельно экономичными по вегетативному обеспе
чению реакциями (Никитина, 1971), что объясняет понижение ЧДД у 
рыб с длиной 10-13 см. Второе повьппение дыхательной активности на 
графике объясняется тем, что пестрятки возраста 3+ (14-17 см) 
смолтифицируются. Перестройка организма требует много энергии, 
что приводит к повышению ЧДД. 
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у = -0,35х* + 14,62х^ - 196,02х + 934.63 

12 14 
Длина рыбы, см 

Рис. 9. Зависимость ЧДЦ песгрягок от длины при температуре 14°С 

В температурном диапазоне 4-10°С зависимость ЧДД песгрягок от 
размера выявить не удалось. Таким образом, влияние линейного разме
ра особей на ЧДД начинает проявляться только при темперагурах ак-
пшной жизнедеятельности песгрягок. При температурах покоя, когда 
пестрятки находятся в укрытиях, регуля1щя дыхания во многом сходна, 
независимо от возраста. С этим связано и отсутствие заметных различий 
в частотах дыхательных движений песгрягок разного возраста при тем
пературах 4-10°С. 

4.2.3. Влияние температуры на ЧДД песгрягок 
Для исследования влияния температуры, как решающего природного 

фактора, на дыхательную активность песгрягок, мы выбрали диапазон 
от 4 до 24°С. В этих температурных границах проходит почти весь жиз
ненный цикл молоди лосося в речной период жизни. Исследования по
казали, что рост ЧДД составлял, в среднем, от 59 дыхательных движе
ний в минуту при 4''С до 134 при 24°С. Связь между увеличением ЧДД 
и температурой нелинейная и наиболее достоверно описывалась уравне
нием полинома четвертой степени (рис. 10). От 1 до 6°С ЧДД повыша
лась. Далее, в диапазоне температур 6-1 ГС, изменений не происходи
ло, от 11 до 22°С - наблюдалось резкое увеличение дыхательной актив
ности песгрягок, а от 22 до 28°С - спад ЧДД. Верхняя летальная темпе
ратура (28°С) была получена из литературных источников (Смирнов, 
1971). Нижняя - при помощи расчетов пересечения линии уравнения ре-
rpecciffl с осью абсщ1сс. 

У песгрягок повышение уровня обмена веществ при повьпнении 
температуры отражается на изменении ЧДД, как и у всех реофильных 
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рыб. В нашем эксперименте это нашло отражише в увеличиши ЧДД с 
повьппением температуры. От 4 до 24°С ЧДД росла в среднем на 75 ды
хательных актов, тогда как у лимнофнльных рыб - всего ттшь на 30-40. 
Следует добавить, что зависимость дьLxaтeльнoй активности от темпера
туры в нашем эксперт1енте не подчинялась правилу Вант-Гоффа и не 
могла бьтгь аппроксимирована степе1шым уравнением, которое исполь
зовалось исследователями ранее. Это можно объясшпъ тем, что при ре
грессионном анализе зависимости дыхательной аетивности от темпера
туры не вводились летальные температуры. 

. у=-0,01х*-|-0,34х̂ -6,05х̂  + 44,40х-40,63 

10.0 15.0 20,0 
Температура, °С 

Рис. 10. Зависимость ЧДД пестреток от температуры 

30,0 

Необходимо огметтъ температурные точки, при которых происхо
дило изменение ЧДД (изгибы кривой уравнения), а именно - 6, 11 и 
22°С (рис. 10). После б^С происходит выход пестряток из укрытий и на
чало расселения по летним местам обитания. При температуре 11°С начи
нается активное гапание пестряток. После 22°С двигательная активность 
резко снижается и профашдется питание. По-видимому, рехулягорные си
стемы организма пестрятки уже не справляются с перегревом и не могут 
компенсировать излишки тепла, что было отмечено ранее в натурных на
блюдениях за поведением молоди лосося (Смирнов, 1971, 1979). 

Для анализа влияния нервной системы на дыхательную активность 
пестряток после пересадки в аквариум при разных температурах, мы 
проследили изменение К^р ЧДД (Баевский и др., 1985). При пони
женных температурах (4-10°С) увеличение К^р происходило только к 30 
Miffl эксперимента. По-видимому, в регуляции дыхания увеличивалась 
доля участия парасимпатической нервной системы (ПСНС), которая от
вечает за нормоксию. В температурной зоне активной жизнедеятель-
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ности пестряток Квар возрастал к 15 мин эксперимента. Это объясняется 
более быстрым снижением ЧДД при летних температурах. Выделяемые 
симпатической нервной системой (СНС) катехоламины, влияют на ды
хательную систему и способствуют снижению ЧДД (Kinkead, Perry, 
1990, 1991). При пониженных температурах пересадка пестряток в экс
периментальную камеру не влияет на дыхательную активность. Следо
вательно, за нервщто регуляция продолжает отвечать ПСНС 
(нормоксия). 

60 

5 ^ 

В *^ 

Р° 
А 20 

? 10 
о 

Пассивное поведение 

ЗИМА 
Активное поведение 

у = -0Д7х +б^9х-9^0 

0,0 5.0 10,0 15,0 

Темпгритура, °С 

20,0 25,0 

Рис. 11. Зависимость разности максимальных и минимальных значений ЧДЦ 
пестряток от температуры. 

Необходимо добавить, что гфи повьппении температуры увеличивалась 
разность между максимальными и минимальными значениями ЧДД пест
ряток (рис.11). Напротив, в температурной зоне покоя различия межцу 
особями уменьшались. Зимой поведение пестряток характеризуется сниже
нием двигательной активности, и деятельность рехулягорных систем орга
низма понижена При переходе к активному образу жизни пестряпси выхо
дят го ухфытий, начинает проявляться территориальное поведение молоди 
лосося и жесткая кошдренция. Этим объясняется большая вариабельность 
дыхательной активности. Не с;о'чайно и совпадение по форме 1фивой зави
симости разности максимальных и минимальных значений ЧДД от тем
пературы с кривой зависимости ЧДД от температуры. 

4.3. Сердечная активность пестряток 
Активность сердца пестряток была изучена в 22 эксперимен

тах. Основной характеристикой служила частота сердечных сокращений 
рыб, рассчитанная по интервалу RR (кардиоинтервал). 
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4.3.1. Влияние аюклимации на ЧСС 
После пересадки рыб в аквариум резко подскочившая ЧСС досто

верное снижалась до 15 мин опыта и недостоверно к 30, В отличие от 
дыхательной активности, понижение ЧСС в процессе успокоения рыбы 
происходило как при температурах активной жизнедеятельности, так и 
при зимних температурах. Этот факт можно объяснить тем, что сердце 
имеет более развитые нервные связи с различными органами тела и с 
ЦНС. Благодаря этому, сердечный аппарат получает больше информа
ции об изменении окружающей среды и реагирует соответственно. Та
ким образом, при пониженных температурах сердце более чутко реаги
рует на пересадку. Дыхательный аппарат, по-видимому, менее лабилен, 
о чем упоминалось ранее. 

4.3.2. Влияние температуры на ЧСС 
Сердечная активность молоди закономерно возрастала при повьппе-

нии темпера-1уры (рис. 12), за исключением температурного диапазона 
14-18°С, в котором рост ЧСС недостоверен. Это связано, по-видимому, 
с оптимальным температурным режимом для пестряток в этом диапазо
не в летнее время. 

140 т 
у = -Ц01х* + Са5х'-4,1&' + 30,10х-29,6б _ 

^' •». 1—J термошока 

30,0 

Темгература, С 

Рис. 12. Зависимость ЧСС пестряток оттелшературы 

Абсолютный рост ЧСС - 98 сердечных сокращений в диапазоне 4-
24°С - оказался гораздо больше, чем у таких рыб, как сайда, линь, OIQTO> 
или пескарь (Пучков, 1954; Harper, Watt, 1990; и др.). Существенная 
разница мелщу вьппеупомянутыми рыбами и пестрятками определяется 
реофильностью молоди лосося. Известно, что реофильные рыбы осу
ществляют поддерж!^' газового гомеостаза за счет ЧДД. ЧСС находится 
в прямой зависимости от ЧДД. Следовательно, общий гомеостаз орга-
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низма подцерживается, по-видимому, за счет частотных параметров 
сердечно-сосудистой системы. 

Связь сердечной и дыхательной систем подгвфждаегся также при ре
грессионном анализе характера изменения сердечного ритма при повыше-
шш текшерагуры. Наиболее достоверно зависимость ЧСС от телшературы 
описывалась уравнением полинома четвертой степени. При этом, также 
как и в cjtyHae с ЧДД, основные изменения сердечной акгавности приходи
лись также на ключевые те\шературы - 6, И игг^Сфис. 10,12). 

4.4. Соотношение дыхательных и сердечных ритмов 
При определении оптимальных условий жнзнеобитания рыб часто 

используют соотношение дыхательных и сердечных ритмов (ЧДД/ЧСС), 
необходимое для согласованной работы сердечной и дыхательной си
стем в обеспечении гомеосгаза организма. Следует отметить, что в ли
тературе отсутствуют даш1ые, характеризующие изменение этого соот
ношения при варьировании температуры и при «handling»-peaKinffl. 

4.4.1. Влияние температуры на соотношение ЧДД/ЧСС 
При температурах 4, б и 10°С частота дыхания рыбы превышала 

частоту сердечных сокращений, соответственно в 1,7, 2,0 и 1,3 раза 
(рис.13). Начиная с 14°С соотношение ЧДД/ЧСС равнялось 1,1. 

10 14 
Температура, оС 

Рис. 13. Зависимость соотношения ЧДД/ЧСС от температуры. 

Таким образом, наилучшая согласованность в работе дыхательной и 
сердечной систем наблюдалась при температурах активной жизнедея
тельности рыб, что отмечалось ранее для лососевььх (Chavin, 1973). При 
зимних температурах (4-10°С) активность сердечной системы понижена 
по сравнению с дыхательной. Возможно, это связано с повьппением вяз-
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кости крови. Кроме того, при понижении температуры увеличивается 
сродство гемоглобина крови к кислороду и поэтому становится доста
точно меньшего объема крови для снабжения тканей рыб кислородом. С 
другой стороны, растворимость кислорода в воде также увеличивается 
при пониженных температурах, однако при этом уменьшается объем 
вентиляции и эффективная площадь газообмена. Следовательно, у 
пестряток ЧДД больше ЧСС при понижении температуры. 

4.4.2. Влияние акклимации на соотношение ЧДД/ЧСС 
При температурах активной жизнедеятельности в случае пересадки 

пестряток рост дыхательной активности практически равнялся росту 
сердечной - ЧДДЛ1СС=1,1. Последующее снижение ЧДД и ЧСС также 
происходило одинаково. При пониженных температурах (4-10°С) 
«handling»-peaKinw проявлялась в большем усилении сердечной актив
ности по сравнению с дыхательной. В результате соотношение 
ЧДДЛ1СС сразу после пересадки равнялось 1,1. Далее, при акклимации, 
снижение активности сердца опережало снижение дыхательной актив
ности. По-видимому, «11ап(Шп§»-реакция провоцирует увеличение объе
ма вентиляции, поэтому пестряткам нет необходимости в резком повы
шении частоты дыхательных движений. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В онтогенезе и на фоне смены сезонов года происходит изменение 
физиологии молоди лосося, разворачиваются локомоторная и оптомо
торная компоненты реореакции. 

С ростом пестряток развивается чувствительность к потоку и способ
ность противостоять ему. Это позволяет им избирать микростации на 
участках порогов с высокими скоростями течения. Физиологические па
раметры - ЧДД и ЧСС - стабилизируются и снижаются в возрастном ря
ду 1+ - 3+. В зимнее время молодь лосося находится в укрытиях (под 
камнями), что связано как с резким снижением способности вьщержи-
вать высокие скорости потока, так и с уменьшением чувствтгельности к 
нему. Дыхательная и сердечная активность в этих условиях резко сни
жается, что обусловлено понижением обмена веществ. 

При трансформации пестряток в смолгов происходит умеренное 
снижение как чувствительности к потоку, так и способности сопроти
вляться высоким скоростям потока. Уже при небольших скоростях 
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смолгы удерживаются на потоке только при активной локомоции. До 
трансформации пестряток в смолгов реореакция и физическая сила 
обеспеч1такгг стабильное местоположение молоди на участке реки и 
осуществление локальных сезонных мигращш. После трансформации 
изменение соотношения локомоторных и оптомоторных компонент рео-
реакции, а также общее снижение физической силы, приводят к форми
рованию пелагического стайного поведения и катадромной миграции 
смолтов. 

В определенных температурных диапазонах экспериментальные 
показатели смолгов и пестряток не изменяются. Оптомоторные компо
ненты реореакцни пестряток - ОРкик и ОРмасс - выходили на плато в даи-
пазоне 18-24°С, следовательно, при этих температурах чеггкость зри
тельного восприятия неизменна. Локомогорная компонента реореакции 
Уыин, как и дыхательная активность пестряток, не изменялась при 10-
14°С. При этих температурах происходит расселение пестряток по лет
ним микростациям. Аю-ивность сердца пестряток оставалась неизмен
ной при 14-18°С, а соотношение дыхательных и сердечных ритмов при 
14-24°С. Это соответствует оптимальным температурам для жизнедея
тельности пестряток в летнее время. Показатели силы тяги и частоты 
дыхания смолтов не изменялись в пределах 16-22°С. Стабилизация 
каждого параметра соответствует стереотипам поведения молоди лосося 
в определенных температурных интервалах. 

Дыхательные и сердечные ритмы достоверно отражают процесс 
адаптации рыбы к изменившимся условиям. Внешнее спокойствие рыбы 
не может свидетельствовать о ее полной акклимированности. Высокое 
информационное значение имеет соотношение дыхательных и сердеч
ных ритмов. При летних температурах и любых воздействиях соотно
шение ЧДД/ЧСС остается близко к единице. При температурах, соот
ветствующих пониженной активности рыб, оно снижается до единицы 
только при «handling»-peaKUHH, возвращаясь после акклимации к преж
ним значениям. 

ВЬШОДЫ 

1. На фоне смены сезонов года происходит динамичное изменение фи
зиологического состояния молоди лосося, локомоторных и оптомо
торных показателей реореакции. Определяющим фактором является 
температурный режим реки. Изменения проявляются, главным обра-
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зом, в весеннее и осеннее время, когда происходит сезонное пере
ключение поведения пестряток с зимнего на летнее и наоборот. 

2. По мере роста пестряток чувствительность и способность их удержи
ваться на потоке усиливаются. При трансформации пестряток в 
смолгов показатели реореакции снижаются. 

3. Показатели дыхательной и сердечной активности адекватно отража
ют изменение стереотипов поведения молоди лосося в онтогенезе и 
при смене времен года. 

4. В онтогенезе у пестряток наблюдается стабилизация и снижение 
уровня обменных процессов. При смолгификации происходит резкое 
повышение потребления кислорода и дисперсии дыхательной актив
ности рыб. 

5. Стабилизация каждого исследованного экспериментального пара
метра в определенных температурных интервалах соответствует ха
рактерным стереотипам поведения молоди. 

6. Уровень освещенности в 16 кЛк является пороговым для смолтов. 
Выше этого значения происходит миграция смолтов, ниже - их пере
ход к территориальному образу жизни. 

7. Для акклимации молоди лосося необходимо не менее 30 минут при 
летних температурах (14-24°С) и 15 - при зимних (4-10°С). 

РЕКОМЕНДАЦИИ 

1. При работах, связанных с пересадкой молоди лосося, целесообразно 
использовать температуры ниже 10°С с целью уменьшения воздей
ствия стресса. 

2. На дно рыбоводных бассейнов необходимо помещать рисунок грунта 
для большей адаптированности молоди к природным условиям. 

3. Для выяснения оптимальных условий жизнеобитания молоди лосося 
целесообразно использовать изучение частоты как дыхательных и 
сердечных ритмов, так и их соотношения. 
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