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1. ВВЕДЕНИЕ

Разнообразные контакты и взаимодействия между отдельными инди-
видуумами одного и того же вида, реализуемые в группах и сообще-
ствах преимущественно в виде различных поведенческих реакций, в со-
вокупности формируют социальное поведение. Социальное поведение
представляет собой масштабное явление, оно присуще представителям
различных групп живых существ, начиная от микроорганизмов и про-
стейших и заканчивая позвоночными животными и человеком (Wilson,
1975). Проявления социальных контактов животными в разных ситуаци-
ях, их особенности и механизмы, включая молекулярно-генетические,
лежащие в основе социального поведения, пути эволюционного форми-
рования биосоциальности – эти и другие аспекты социального поведения
активно разрабатываются уже многие годы и продолжают привлекать
внимание большого числа исследователей (см. например, Allee, 1931;
Eibl-Eibesfeldt, 1970; Мантейфель, 1987; Тинберген, 1993; Székely et al.,
2010; Кропоткин, 2011; Панов, 2011а, 2011б; Bourke, 2011; LeBoeuf et al.,
2013; Herbert-Read, 2016; Kronauer, Levine, 2017; Баскин, 2017 и мн. др.).

Многие рыбы практически всю жизнь или большую ее часть прово-
дят в составе разнообразных объединений. Такие объединения могут рас-
падаться через несколько минут или часов после формирования и затем
вновь образовываться уже в новом составе. В некоторых случаях они
остаются стабильными на протяжении более длительного времени – дней,
недель и даже месяцев. Внутренняя организация и форма взаимоотноше-
ний между членами объединений крайне разнообразны и зависят от ви-
довой принадлежности рыб, их образа жизни, возраста, мотивационного
состояния и физиологического статуса, от многих внешних факторов и
причин, обусловливающих их существование. Все это объясняет слож-
ность социального поведения, его комплексность и многообразие форм
проявления, отражающие особенности биологии вида, коллективную стра-
тегию использования пространства, пищевых и иных ресурсов, защиты,
репродукции, миграций.

Стайное поведение принадлежит к наиболее распространенным среди
рыб формам социального поведения. Рыбы многих видов объединяются
в стаи – высокоинтегрированные надорганизменные системы, которые
по размерам и численности могут быть самыми крупными агрегациями,
известными для животных. Находясь в стаях, рыбы проявляют поведе-
ние, качественно отличающееся от поведения отдельных индивидуумов
при изолированном содержании. Их двигательные реакции характеризу-
ются необычайно тесной скоординированностью, а поведение особей,
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входящих в стаю, отличается высокой взаимосвязью и взаимообуслов-
ленностью. Биологическое значение этой формы поведения чрезвычайно
велико и имеет непосредственное отношение к реализации рыбами раз-
нообразных жизненных функций.

Стаи рыб, в которых все особи имеют единую ориентацию и проявля-
ют высокую согласованность действий, как правило, легко выявить.
Вместе с тем, стайность как биологическое явление характеризуется вы-
сокой лабильностью и пластичностью. В силу этого внешние проявления
стайного образа жизни, его значение и особенности могут существенно
различаться не только у разных видов рыб, но и у представителей одного
и того же вида, имеющих разные возраст и размеры тела, отличающихся
по физиологическому состоянию, занятых отправлением различных жиз-
ненных функций (питание, отдых) и т.п. Стайное поведение в большой
степени зависит также и от внешних факторов – освещенности, наличия
течений, присутствия хищников, от типа биотопа. Все это позволяет ут-
верждать о существовании определенной совокупности форм стайного
поведения, сменяющих одна другую в зависимости от изменения возра-
ста и состояния рыб или в связи со сменой ими биотопа и вида деятель-
ности, изменения условий существования и многого другого.

Стайное поведение рыб всегда привлекало большое внимание натура-
листов и исследователей. Специальные работы в этой области выполнены
еще в первой половине и в середине 20 века и связаны с такими именами
как A.E. Parr, C.M. Breder, Д.В. Радаков, E. Shaw, J.R. Hunter, M.H.A.
Keenleyside. В последствии исследования стайного поведения становятся
все более регулярными и основываются не только и не столько на наблю-
дениях за поведением рыб в природе, сколько на использовании разнооб-
разных экспериментальных подходов и методов. Со второй половины ХХ
века в мире ежегодно публикуется большое число статей, содержащих
результаты экспериментальных исследований и полевых наблюдений за
стайным поведением рыб. В последние годы подобных работ становится
меньше, но усиливается интерес к выяснению различных деталей и осо-
бенностей проявлений стайного и группового поведения и тех механиз-
мов, которые лежат в основе взаимодействия между особями, обеспечи-
вают образование и существование стай и приобретение ими новых эмер-
джентных качеств, отсутствующих у составляющих их индивидуумов. Среди
зарубежных ученых, внесших значительный вклад в изучение базовых
механизмов стайного поведения рыб в последние годы, хотелось бы отме-
тить T.J. Pitcher, J.K. Parrish, B.L. Partridge, A.E. Magurran, J. Krause, J.-G.J.
Godin, A.J.W. Ward, S. Marras, P. Domeniici, E. Ranta, N. Peuhkuri, J.E. Herbert-
Read, O.A. Misund, K.L. Middlemiss и др.
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Изучение стайного поведения рыб дол-
гое время было приоритетным и для мно-
гих ихтиологов в нашей стране. Эти ис-
следования в России были инициированы
важными практическими задачами, име-
ющими отношение к разведке промысло-
вых скоплений рыб и повышению эффек-
тивности лова. Характерной особенностью
работ, выполнявшихся российскими уче-
ными, был биологический подход к изу-
чению стайности рыб, попытки вскрыть
приспособительное значение этого явле-
ния, его сложность и многообразие форм
проявления. Наиболее интенсивно пробле-
ма стайного поведения рыб разрабатыва-
лась в Институте проблем экологии и эво-
люции им. А.Н.Северцова РАН (бывший

Институт морфологии и экологии животных АН СССР) в лаборатории,
которую длительное время возглавлял Борис Петрович Мантейфель. Со-
трудники лаборатории – Д.С. Павлов, И.И. Гирса, В.В. Герасимов, В.Р.
Протасов, Т.С. Лещева, Ю.Н. Сбикин, А.Д. Мочек, А.А. Дарков наряду
с другими направлениями поведения рыб в течение многих лет уделяли
много внимания изучению и стайного поведения.

Но безусловным лидером этих исследований в лаборатории был Дмит-
рий Викторович Радаков (1916–1977). Он разрабатывал и широко приме-
нял различные экспериментальные методы и приемы, в том числе осно-
ванные на фото- и кинорегистрации движений рыб, совмещал работу в
лаборатории с наблюдениями за поведением рыб в природных условиях.
Д.В. Радаковым детально рассмотрены вопросы поведения стайных рыб
при питании и при нападении хищника, проблема сохранения стаей рыб
постоянства своего состава, анализировались причины и механизмы объе-
динения нескольких стай в единую стаю и распад крупной стаи на не-
сколько мелких. Им подчеркивалось важное значение постоянных пере-
ходов рыб из одной стаи в другую для обновления и пополнения услов-
норефлекторного фонда стаи. Большое внимание в работах Д.В.Радакова
уделено механизмам согласованного поведения отдельных особей в стае,
особенностям передачи волны возбуждения в стае, определению абсо-
лютного и относительного количества реагирующих особей, которое до-
статочно, чтобы увлечь за собой остальных партнеров по стае. Важные
результаты были получены в ходе экспериментов по изучению реакции

Радаков Дмитрий Викторович
(1916–1977)
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стаи на модели орудий лова в сочетании с одновременным воздействием
на рыб сильных биотических факторов (присутствие хищника). Особен-
но интересны эксперименты Д.В. Радакова, в которых он наблюдал за
реакциями стай на пугающий раздражитель, доступный для восприятия
лишь части особей. Им было установлено, что скорость распространения
информации в стае в 15 раз превышает максимальную (бросковую) ско-
рость движения рыб и зависит от силы раздражителя, тогда как природа
раздражителя влияния на распространение волны возбуждения (инфор-
мационной волны) не оказывает. Волна возбуждения может угасать, либо
приводить к направленному движению части особей стаи, т.е. вызвать
“поток движения”, который, в свою очередь, может привести к лавино-
образному перемещению всей стаи. Полученные результаты были изло-
жены Д.В. Радаковым в ряде публикаций 1950–70-х годов, а затем в
монографии «Стайность рыб как экологическое явление» (1972)1 . Сразу
же переведенная на английский язык (Radakov, 1973), эта монография до
настоящего времени входит в число наиболее цитируемых работ в пуб-
ликациях по стайному поведению и по-прежнему служит настольной кни-
гой специалистов, занимающихся проблемами поведения рыб и других
групп животных.

В развитии общих представлений о биологической роли стаи у рыб
большой вклад внесли также Б.П. Мантейфель, Г.В. Никольский, Н.В.
Лебедев, В.В. Герасимов, И.И. Месяцев, Г.А. Малюкина и многие дру-
гие. Так, важное значение имели представления, сформулированные Г.В.
Никольским (1955), который подчеркивал адаптивную природу этой фор-
мы социального поведения. Детальные наблюдения за реальным поведе-
нием и питанием рыб в естественных водоемах, сопоставление этих дан-
ных с результатами изучения возможностей зрительной рецепции рыб и
значения этого сенсорного канала в обеспечении стайный контактов по-
зволило достаточно полно и наглядно раскрыть адаптивный смысл стай-
ного образа жизни рыб. Работами, выполненными под руководством Б.П.
Мантейфеля, показано, в частности, что при суточном снижении осве-
щенности распад стай начинается раньше, чем рыбы теряют зрительный
контакт друг с другом. Такая последовательность событий связана с тем,
что сохранение стаи в сумеречное время суток делало бы рыб более до-
ступными для ночных хищников, способных успешно обнаруживать
жертву не за счет зрения, а благодаря высокому развитию других орга-

1 Творческая биография и полный список научных работ Д.В. Радакова приведены в
некрологе, опубликованном в журнале «Вопросы ихтиологии» (1979, т. 79, № 3, с.
546-548).
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нов чувств. Роль оптомоторной реакции в стайном поведении рыб рас-
сматривалась в работах В.Р. Протасова, Ю.П. Алтухова, Д.С. Павлова.
Исследованию имитационных рефлексов и их значения в стайном поведе-
нии рыб, роли отдельных рецепторов, а также переднего мозга рыб в под-
держании стайного поведения были посвящены работы В.В. Герасимова,
выполненные на морских видах рыб. Им подчеркивалась высокая лабиль-
ность и пластичность стай рыб, полисенсорная основа поддержания согла-
сованности поведения особей. А.А. Дарковым совместно с Д.В. Радако-
вым были проведены эксперименты по определению минимального коли-
чества особей, достаточного для образования стаи у рыб, и значения отно-
сительных размеров особей для образования совместных стай. Много вни-
мания стайному поведению уделено при анализе этологической организа-
ции прибрежных сообществ морских рыб разных широт А.Д. Мочеком,
предложившим понятие континуума социального поведения как процесса
последовательных обратимых и многообразных модификаций взаимодей-
ствующих рыб, адекватно реагирующих на быстро меняющиеся внешние
условия (Мочек, 1987). Исследования пространственной структуры стай
рыб, зависимости расстояния между партнерами в стае от скорости плава-
ния рыб, от возможности восприятия особью маневрирований партнера и
уверенной имитации его действий, группового взаимодействия рыб и ско-
ростных характеристик стай проводились Л.И. Серебровым и Е.Н. Сабу-
ренковым. Г.А. Малюкиной выполнены работы по оценке роли органов
чувств, в частности зрения и обоняния, в поддержании рыбами стайных
контактов и в проявлении так называемого «группового эффекта».

Настоящая книга посвящена стайному поведению рыб, рассмотрению
всех его аспектов, начиная от размеров, состава и внешней формы стай и
заканчивая механизмами внутристайных взаимодействий входящих в них
особей, континуальностью проявления рыбами стайного образа жизни,
его возникновению и возможным эволюционным преобразованиям. Ав-
торы намеренно ограничивали себя этими рамками и не претендовали на
сравнительный анализ стайного поведения с другими формами социаль-
ного поведения рыб или других животных, отдавая себе отчет в сложно-
сти осуществления такого сравнения в рамках одной книги.

В основу настоящей монографии положен опубликованный ранее об-
зор по стайному поведению рыб (Pavlov, Kasumyan, 2000) и учебное по-
собие (Павлов, Касумян, 2003), предназначенное для студентов старших
курсов кафедры ихтиологии Московского государственного универси-
тета им.М.В.Ломоносова, дополненные новыми материалами, опублико-
ванными в последние годы.
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Авторы выражают свою искреннюю признательность Л.М. Баскину и
А.Д. Мочеку, ознакомившихся с рукописью настоящей книги и выска-
завших ряд замечаний и пожеланий по ее содержанию, К.В. Кузищину и
Е.В. Романенко за ценные советы при обсуждении некоторых вопросов,
затрагиваемых в книге. Авторы благодарны Е.С. Михайловой, К.Ф. Дзер-
жинскому, Ф.С. Лобыреву, Т.В. Головкиной, Л.С. Алексеевой, Н.В. Про-
тасовой, оказавшим большую помощь при поиске первоисточников и в
подготовке рукописи к опубликованию.

В книге использованы материалы, полученные в ходе выполнения
исследовательских проектов РФФИ и Программы фундаментальных ис-
следований РАН (№ 1.21П «Биоразнообразие природных систем. Рацио-
нальное использование биологических ресурсов России»). Завершаю-
щая часть работы выполнена при финансовой поддержке РНФ (гранты
14-14-01171-П, 14-50-00029), начальные этапы – при поддержке Програм-
мы “Ведущие научные школы” (проекты 14.120.14.2666-НШ,
14.W02.16.7894-НШ).
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2. ТЕРМИНЫ И ПОНЯТИЯ: СКОПЛЕНИЕ, АГРЕГАЦИЯ,
ГРУППА, СТАЯ, КОСЯК

В связи со значительным разнообразием внешнего проявления рыба-
ми стайного образа жизни долгое время термин «стая» не имел общепри-
нятого определения несмотря на большие усилия и многочисленные по-
пытки его формулирования, которые предпринимались исследователями
с самого начала специальных работ по изучению стайности у рыб (Parr,
1927; Месяцев, 1937; Марти, 1948; Morrow, 1948; Keenleyside, 1955;
Никольский, 1955; Breder, 1959; Williams, 1964; Лебедев, 1967; Shaw,
1967; Герасимов, 1964, 1983; Радаков, 1965, 1972; Pitcher, Parrish, 1993
и мн. др.). Международная конференция по поведению рыб, состоявша-
яся в 1967 году в Бергене (Норвегия) своим решением предложила авто-
рам, использующим этот термин, указывать, во избежание путаницы,
какой смысл в каждом конкретном случае ими вкладывается в понятие
“стая”. Такое решение было вызвано тем, что в качестве основного кри-
терия стайного поведения разными исследователями использовались те
или иные частные проявления или свойства стаи, которые различаются у
разных видов рыб или изменяются в зависимости от возраста, состояния
или условий обитания рыб. В рекомендациях, принятых на 11 междуна-
родном этологическом конгрессе (Франция, 1969 г.), стайное поведение
рыб формулируется как любое групповое объединение особей на основе
биосоциального привлечения друг к другу (“biosocial attraction”), что никак
не улучшило взаимопонимание исследователей. К сожалению, термино-
логическую путаницу так и не удалось преодолеть, она сохраняется и в
настоящее время. Хорошим подтверждением этому может быть догово-
ренность, которая потребовалась участникам небольшого международ-
ного рабочего совещания по современному состоянию и новым направ-
лениям в изучении стайного и агрегационного поведения пелагических
рыб, состоявшегося в 2003 на Гавайских островах. Во избежание семан-
тической неразберихи исследователи вынуждены были совместно решить,
какой смысл они будут вкладывать в термин «стая» во время общения на
совещании (Dagorn, Holland, 2003).

В большинстве случаев под стаей (school) понимается лишь одна
форма стайного поведения, когда особи, составляющие стаю, ориенти-
рованы строго в одном направлении, располагаются на определенном
расстоянии друг от друга, а стая сохраняет свое единство и синхрон-
ность действий во время перемещений. Общепринятой считается точка
зрения, что основными признаками стайного поведения является единая
ориентация и синхронность плавания рыб. Эта форма поведения получи-
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ла в англоязычной литературе название schooling, а состояние такой груп-
повой объединенности рыб – school. Некоторыми авторами в качестве
главного признака стайного образа жизни принимается такой функцио-
нальный критерий как способность рыб проявлять взаимную аттрактив-
ную реакцию друг на друга, позволяющую им не терять связь между
собой и сохранять единую стаю. Дискуссия по поводу критериев стаи и
смысл, который вкладывался разными исследователями в это понятие
детально рассмотрены в специальных монографиях (Радаков, 1972; Ге-
расимов, 1983).

Существующая путаница в терминологии связана с нечетким разде-
лением понятий стая и скопление, или группа (shoal). В узком значении,
скопления представляют собой пространственные объединения, которые
образуют особи, не всегда одного вида, привлеченные какими-либо атт-
рактивными стимулами – пищевыми, температурными, световыми, запа-
ховыми, гидрологическими и т.п. Скопления образуются в местах, под-
ходящих для питания или отдыха, перед препятствиями, в зонах с резким
градиентом каких-либо внешних факторов. Объединение особей в скоп-
ления чаще всего происходит индивидуально, т.е. независимо друг от
друга. В скоплениях рыбы не только не проявляют заметного привлече-
ния друг к другу, но у них отсутствует единая ориентация и согласован-
ные двигательные ответы на внешние раздражители. Скопления рыб не
имеют внутренней структуры, а образующие их особи не объединены
выполнением какой-либо определенной функции. Плотность рыб в скоп-
лениях, как правило, ниже, чем в стаях. Исключение могут представлять
нерестовые скопления, образуемые многими территориальными рыбами
для размножения. Например, груперы (представители рода Epinephelus и
близкородственные им виды) являются типично территориальными ры-
бами, они охраняют собственную территорию от других рыб, проявляют
хоминг и остаются на своих участках в течение многих месяцев и даже
лет. И лишь для размножения они временно покидают свою территорию,
перемещаются к местам нереста, где формируют временные скопления,
в которых зрелые особи демонстрируют сложные и хорошо согласован-
ные совместные действия, входящие в нерестовый репертуар груперов
(Erisman et al., 2009). Скопления, в которых плотность рыб превышает
обычную более, чем в 100 раз, на глубинах в 1500 м формирует тупоры-
лый макрурус Coryphaenoides rupestris. Плывущие в толще воды рыбы
все ориентированы в одну сторону, они совершают неожиданные броски
вперед, могут преследовать друг друга или плыть почти соприкасаясь,
т.е. проявлять типичные элементы не стайного, а репродуктивного пове-
дения (Neat, 2017).
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Иногда для обозначения скоплений используют другой термин – агре-
гация (aggregation) (Dagorn, Holland, 2003). Скопления, или агрегации,
образуются за счет концентрации рыб одного или разных видов, отлича-
ющихся размерами, формой и окраской, питанием и другими особенно-
стями биологии. Примером скоплений могут служить рыхлые, часто раз-
новидовые группировки рыб, образующиеся ночью после распадения
нескольких стай (Радаков, 1972). Другим примером типичных скопле-
ний или агрегаций является высокие плотности речных рыб в русловых
зимовальных ямах в крупных реках или концентрация рыб у коралловых
рифов, особенно вокруг далеко отстоящих от основного рифа крупных
коралловых колоний. Сообщается, что вокруг больших колоний скле-
рактиниевого коралла Porites porites, изолированных от рифа ровным
песчаным дном, можно наблюдать устойчивые агрегации из нескольких
сотен рыб разных видов – мелкозубой барабули Mulloidichthys martinicus2

(Mullidae), желтополосой ронки Haemulon flavolineatum и обыкновенной
ронки H. plumeri3  и нескольких других видов из этого же семейства
(Haemulidae), луцианов рода Lutjanus (Lutjanidae) (Enrlich, Enrlich, 1973).
Скопления рыб образуются, например, в открытом океане под плаваю-
щими водорослями или различными предметами – бревнами, обломка-
ми и мусором. Эти предметы служат зрительными ориентирами и при-
влекают многих рыб, находящих себе здесь временное убежище. Этот
феномен получил специальное название – meeting point4  (Dagorn, Fréon,
1999; Fréon, Dagorn, 2000). Образующиеся таким образом группировки
чаще всего представляют собой скопления и не могут рассматриваться в
качестве истинных стай.

В некоторых случаях скопления внешне могут быть похожими на ис-
тинные стаи рыб. Такие объединения формируют, например, самки брон-
зовой молот-рыбы Sphyrna lewini перед или во время размножения. В

2 Здесь и далее латинские названия рыб приводятся при первом упоминании видов.
Латинские названия видов в большинстве случаев соответствуют тем, которые ис-
пользованы в публикациях, содержащих первичные данные. Русские названия видов
рыб приведены по «Атласу пресноводных рыб России» (Решетников и др., 2003) и по
«Пятиязычному словарю названий животных. Рыбы» (Решетников и др., 1989).
3 Полный список русских и латинских названий рыб, упоминаемых в тексте, приведен
в Приложении.
4 Свойство рыб образовывать временные агрегации у плавающих предметом широко
используется в практике океанического рыболовства в тропиках – ежегодно с этой
целью в море устанавливают около 100 000 таких плавающих искусственных остро-
вов, которые снабжены GPS-маяками и могут иметь портативные сонары для удален-
ного контроля численности скопившихся рыб (Moreno et al., 2016).
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òàêèõ îáúåäèíåíèÿõ, êîòîðûå èññëåäîâàòåëè îáîçíà÷àþò ñëîâîì “school”,
âñå îñîáè îðèåíòèðîâàíû ñòðîãî ïàðàëëåëüíî è îòêëîíåíèå èõ îò åäèíî-
ãî äëÿ âñåõ íàïðàâëåíèÿ äàæå ìåíüøå, ÷åì ó ìíîãèõ îáëèãàòíî ñòàéíûõ
ðûá (òàáë. 1). Îäíàêî íåñìîòðÿ íà áîëüøîå âíåøíåå ñõîäñòâî ñî ñòàåé,
îáúåäèíåíèÿ, îáðàçóåìûå áðîíçîâûìè ìîëîò-ðûáàìè, ñóùåñòâåííî îò-
ëè÷àþòñÿ îò èñòèííûõ ñòàé. Òàê, â îáúåäèíåíèÿõ áðîíçîâûõ ìîëîò-ðûá
ðàññòîÿíèå ìåæäó îñîáÿìè áîëüøå, ÷åì â òèïè÷íûõ ñòàÿõ, çíà÷èòåëüíî
áîëüøå è ðàçìåðíàÿ âàðèàáåëüíîñòü îñîáåé. Êðîìå òîãî, â îáúåäèíåíèÿõ
ìåæäó ñàìêàìè ìîëîò-ðûáû ïîñòîÿííî íàáëþäàþòñÿ àãðåññèâíûå ïðî-
ÿâëåíèÿ, â òîì ÷èñëå è çà íàèáîëåå ïðåäïî÷èòàåìîå ðàñïîëîæåíèå, êîòî-
ðûì ÿâëÿåòñÿ öåíòð ñêîïëåíèÿ. Ýòî ìåñòî îáû÷íî çàíèìàåò íàèáîëåå êðóï-
íàÿ ñàìêà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îáúåäèíåíèå ñàìîê ìîëîò-ðûáû íå ñâÿ-
çàíî ñ îáåñïå÷åíèåì çàùèòíîé ôóíêöèè, êàê ó òèïè÷íî ñòàéíûõ ðûá, à
ïðåäíàçíà÷åíî äëÿ âíóòðèãðóïïîâûõ êîíòàêòîâ è äðóãèõ ñîöèàëüíûõ âçà-
èìîîòíîøåíèé âî âðåìÿ äíåâíîãî îòäûõà (Klimley, 1985). Êîíöåíòðèðî-
âàíèå â äíåâíîå âðåìÿ â îïðåäåëåííûõ ìåñòàõ, íàïðèìåð, òàì, ãäå âîäà
ïðîãðåâàåòñÿ äî áîëåå âûñîêèõ çíà÷åíèé òåìïåðàòóðû, õàðàêòåðíî è äëÿ
äðóãèõ àêóë. Îäíàêî è ó íèõ ñòðîãàÿ âçàèìíàÿ îðèåíòàöèÿ îñîáåé â îáðà-
çóþùèõñÿ âðåìåííûõ ñêîïëåíèÿõ îòñóòñòâóåò (Economakis, Lobel, 1998).

Ñêîïëåíèÿ ðûá îáû÷íî ôîðìèðóþòñÿ áåç êàêîé-ëèáî ñâÿçè ñî ñòàé-
íûì ïîâåäåíèåì. Íàïðèìåð, â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ ñêîïëåíèÿ îáðà-
çóåò åùå íå íà÷àâøàÿ ïèòàòüñÿ ðàííÿÿ ìîëîäü îñåòðîâûõ ðûá (ïðåäëè-
÷èíêè), êîòîðûå â ýòîì âîçðàñòå ñîáèðàþòñÿ íà äíå áàññåéíîâ â ïëîòíûå
“ðîè” (Õîäîðåâñêàÿ è äð., 2007). Îáðàçîâàíèå òàêèõ ñêîïëåíèé ïðîèñõî-
äèò áëàãîäàðÿ âðîæäåííîìó îòðèöàòåëüíîìó îòíîøåíèþ ê ñâåòó è ïîëî-

Òàáëèöà 1. Ñðåäíåå çíà÷åíèå óãëîâîãî ðàññòîÿíèÿ (âåðòèêàëüíîãî è ãîðèçîíòàëüíî-
ãî ñîâìåñòíî) ìåæäó áëèæàéøèìè îñîáÿìè è óãëîâîå îòêëîíåíèå îñîáåé îò ñðåäíåãî
â ñòàÿõ îáûêíîâåííîãî àòåðèíîïñà Atherinops affinis, ñåâåðíîãî àí÷îóñà Engrulis mordax,
ÿïîíñêîé ñêóìáðèè Scomber japonicus è ïåðóàíñêîé ñòàâðèäû Trachurus symmetricus
è â ñêîïëåíèÿõ áðîíçîâîé ìîëîò-ðûáû Sphyrna lewini (Klimley, 1985).

Вèä Уãëîâîå ðàññòîÿíèå 
ìåæäó áëèæàéøèìè 
îñîáÿìè â ãðóïïå (º) 

Уãëîâîå îòêëîíåíèå 
îñîáåé îò ñðåäíåãî 

äëÿ ãðóïïû (º) 
Îáûêíîâåííûé àòåðèíîïñ Atherinops 
affinis 

31 33 

Ñåâåðíûé àí÷îóñ Engrulis mordax 29 36 
Яïîíñêàÿ ñêóìáðèÿ Scomber japonicus 14 16 
Ïåðóàíñêàÿ ñòàâðèäà Trachurus 
symmetricus 

22 22 

Бðîíçîâàÿ ìîëîò-ðûáà Sphyrna lewini 9 7 
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æèòåëüíîé òàêòèëüíîé ðåàêöèè (òèãìîðåôëåêñ), ïðèñóùåé ìîëîäè îñåò-
ðîâûõ ðûá ýòîãî âîçðàñòà. В îòñóòñòâèè êàêèõ-ëèáî ïðåäìåòîâ, êîòîðûå
ìîãëè áû ñëóæèòü óêðûòèÿìè, ïðåäëè÷èíêè òåñíî ïðèæèìàþòñÿ äðóã ê
äðóãó, ñòðåìÿñü èìåòü ìàêñèìàëüíûé òàêòèëüíûé êîíòàêò ñ äíîì è ñ ñî-
ñåäÿìè (ðèñ. 1). В ïðèðîäíûõ âîäîåìàõ ïîäîáíûå ñêîïëåíèÿ ñêîðåå âñå-
ãî íå îáðàçóþòñÿ èç-çà òîãî, ÷òî áûñòðûé ðå÷íîé ïîòîê â òåõ ìåñòàõ, ãäå
ïðîèñõîäèò íåðåñò îñåòðîâûõ, ðàçíîñèò âûìåòûâàåìóþ èêðó, à çàòåì è
âûëóïèâøóþñÿ ìîëîäü, ñîâåðøàþùóþ «ñâå÷êè» – ïåðèîäè÷åñêèå áûñ-
òðûå ïîäúåìû ñî äíà â òîëùó âîäû. Îáúåäèíåíèÿ, ïîëó÷èâøèå â îòå÷å-
ñòâåííîé ëèòåðàòóðå íàçâàíèå “îáëà÷êî”, ôîðìèðóåò ðàííÿÿ, åùå íå ñòàé-
íàÿ ìîëîäü ìíîãèõ êàðïîâûõ ðûá (Вàñíåöîâ è äð., 1957; Äìèòðèåâà,
1960; Ëàíãå, 1960à, 1960á; Äèñëåð, 1960; Ñîèí è äð., 1981).

В àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå çíà÷åíèå òåðìèíà «ñêîïëåíèå», èëè «ãðóï-
ïà» (shoàl) çíà÷èòåëüíî øèðå, ÷åì ó òåðìèíà “ñòàÿ” (school). Ïîä shoàl
ïîíèìàþòñÿ ïðîñòðàíñòâåííûå îáúåäèíåíèÿ îñîáåé, ìåæäó êîòîðûìè
âîçìîæíû ðàçëè÷íûå ôîðìû ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé, â òîì ÷èñëå
ïåðåõîäíûå ñîñòîÿíèÿ ñòàè, âîçíèêàþùèå ïðè çàäåðæêå ðûá äëÿ ïèòàíèÿ
èëè îòäûõà, êîãäà îñîáè íà êàêîå-òî âðåìÿ òåðÿþò åäèíóþ îðèåíòàöèþ, à
òàêæå òèïè÷íûå ñòàè ñ åäèíîé îðèåíòàöèåé îñîáåé è ñîãëàñîâàííûìè

Ðèñ. 1. Ñêîïëåíèÿ ðàííåé ìîëîäè ïåðñèäñêîãî îñåòðà Acipenser persicus íà äíå ðûáî-
âîäíîãî áàññåéíà («ðîåíèå») (ôîòî ×.À. Ìàìåäîâà).
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двигательными ответами на внешние стимулы (Breder, 1959, 1976; Pitcher,
1983; Pitcher, Parrish, 1993). Таким образом понятие shoаl включает в
себя school, т.е. стайное поведение рассматривается как частный случай
группового. Иными словами, каждая стая представляет собой скопле-
ние, но не каждое скопление – стаю (Luo, 1993). Под shoаl понимают не
только стаи, но и другие типы объединений, которые существуют, как
правило, более продолжительное время, а взаимоотношения между осо-
бями могут быть связаны с размножением, с внутрисемейными, иерар-
хическими или территориальными контактами и т.п.

Несмотря на кажущуюся четкость этих определений использование
терминов «стая» и «скопление» в каждом конкретном случае по-прежне-
му основывается не на объективных критериях, а на предпочтениях, взгля-
дах или экспертном мнении конкретного исследователя. Например, мно-
гие авторы скоплением называют остановившуюся для откорма ходовую
стаю несмотря на то, что дезориентация и рассредоточение питающихся
особей кратковременны, и рыбы могут почти мгновенно объединиться,
начать движение и вновь представлять собой типичную ходовую стаю.
Скоплением называют и объединение ранней молоди типа «облачко», ко-
торые формируют только начинающие питаться внешним кормом личин-
ки многих рыб, еще неспособные к стайному плаванию. Отсутствие об-
щепринятых критериев стайного поведения служит причиной сохраняю-
щейся терминологической путаницы. К сожалению, доля публикаций, в
которых авторы специально уточняют, что ими понимается под shoаl или
school, крайне невелика (Luo, 1993; Leis, Carson-Ewart, 1998; Sakakura,
Tsukamoto, 1998; Miller, Gerlai, 2012; Kowalko et al., 2013 и некоторые
др.). Без таких уточнений, основываясь лишь на приводимых конкрет-
ных результатах, обычно невозможно уверенно относить описываемые в
публикациях частные случаи поведения рыб к стайному или групповому
типу (см., например, Paxton, 1997). Более того, существуют примеры,
когда для оценки поведения одного и того же вида рыб в сходных вне-
шних условиях разными авторами применяются разные термины. Это
касается и таких видов рыб, которых используют в качестве модельных
объектов для выяснения закономерностей и механизмов внутристайных
взаимодействий или особенностей и характеристик стайных реакций. Так,
поведение трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus одними исследова-
телями обозначается термином shoal (Van Harve, FitzGerald, 1988; Krause,
1993b; Peuhkuri, 1997, 1998a, 1998b; Krause et al., 1998b), другими –
термином school (Ranta, Lindstrom, 1990; Ranta, Kaitala, 1991; Ranta et al.,
1992a, 1992b и др.). Такая же запутанная картина наблюдается и при опи-
сании поведения другой используемой для экспериментов и наблюдений
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ðûáû – ãóïïè Poecilia reticulatà: ëèáî shoal (Dugatkin, Godin, 1992; Krause,
Godin, 1995), ëèáî school (Seghers, 1974; Magurran, Seghers, 1990, 1994;
Magurran et al., 1994; Budaev, 1997; Griffiths, Magurran, 1997). Äàæå ïðè
îïèñàíèè ïîâåäåíèÿ òèïè÷íî ñòàéíûõ ðûá, òàêèõ êàê îáûêíîâåííûé ãî-
ëüÿí Phoxinus phoxinus, âñòðå÷àåòñÿ òåðìèí shoal âìåñòî áîëåå ñïåöè-
ôè÷íîãî è òî÷íîãî school (Berhhard et al., 2012).

Íàèáîëåå ïîëíîå îïðåäåëåíèå ñòàè, îòðàæàþùåå åå áèîëîãè÷åñêóþ
ñóùíîñòü, áûëî ñôîðìóëèðîâàíî Ä.В. Ðàäàêîâûì (1972, ñòð. 5): “ñòàÿ
ðûá – ýòî âðåìåííàÿ ãðóïïà îñîáåé îáû÷íî îäíîãî âèäà, êîòîðûå íà-
õîäÿòñÿ (âñå èëè áîëüøåé ÷àñòüþ) â îäíîé ôàçå æèçíåííîãî öèêëà,
àêòèâíî ïîääåðæèâàþò âçàèìíûé êîíòàêò è ïðîÿâëÿþò èëè ìîãóò
ïðîÿâèòü â ëþáîé ìîìåíò îðãàíèçîâàííîñòü äåéñòâèé, áèîëîãè÷åñêè
ïîëåçíóþ, êàê ïðàâèëî, äëÿ âñåõ îñîáåé äàííîé ãðóïïû. Âíåøíèé îáëèê
ñòàè ìîæåò ÷àñòî è ñèëüíî èçìåíÿòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò ñîñòîÿíèÿ
ðûá è óñëîâèé, â êîòîðûõ îíè íàõîäÿòñÿ”. Èìåííî òàêîãî âçãëÿäà íà
ñòàéíîñòü êàê íà ñëîæíûé è ìíîãîãðàííûé áèîëîãè÷åñêèé ôåíîìåí, â
êîòîðîì ðåàëèçóåòñÿ âñÿ ñîâîêóïíîñòü âîçìîæíûõ ôîðì ïðîÿâëåíèÿ ñòàé-
íîãî ïîâåäåíèÿ, ïðèäåðæèâàþòñÿ è àâòîðû íàñòîÿùåé êíèãè.

В îòå÷åñòâåííûõ ïóáëèêàöèÿõ ïðè îïèñàíèè ñòàéíîãî ïîâåäåíèÿ ðûá
ìîæíî âñòðåòèòü òàêæå ïîíÿòèÿ “êîñÿê” è “ïðîìûñëîâîå ñêîïëåíèå”.
Ïîíÿòèå «êîñÿê» èäåíòè÷åí òåðìèíó “ñòàÿ”, íî èñïîëüçóåòñÿ ïðåèìóùå-
ñòâåííî â ðûáîõîçÿéñòâåííîé ëèòåðàòóðå äëÿ îáîçíà÷åíèÿ êðóïíûõ ñòàé
èëè èëè èõ îáúåäèíåíèé. Ïîä ïðîìûñëîâûì ñêîïëåíèåì ïîíèìàþò íà-
õîæäåíèå ìíîãèõ êðóïíûõ ñòàé ðûá íà îãðàíè÷åííîé àêâàòîðèè, îáëàâ-
ëèâàíèå êîòîðîé ìîæåò äàòü ïðîìûñëîâûé óëîâ. Ïðîìûñëîâîå ñêîïëå-
íèå íå èìååò êàêîé-ëèáî ñòðóêòóðû, à îáðàçóþùèå åãî ñòàè íåçàâèñèìû
äðóã îò äðóãà.
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3. ÐÀÑÏÐÎÑÒÐÀÍÅÍÈÅ ÑÒÀÉÍÎÃÎ ÎÁÐÀÇÀ ÆÈÇÍÈ
ÑÐÅÄÈ ÐÛÁ

Ñòàéíûé îáðàç æèçíè øèðîêî ïðåäñòàâëåí ñðåäè ðûá. Îí ïðèñóù
áîëüøîìó ÷èñëó âèäîâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ñèñòåìàòè÷åñêîìó ïîëîæå-
íèþ è îáðàçó æèçíè, íàñåëÿþùèõ ìîðñêèå è ïðåñíûå âîäû, êðóïíûå è
íåáîëüøèå âîäîåìû â âûñîêèõ è íèçêèõ øèðîòàõ, îáèòàþùèõ â óñëîâè-
ÿõ ïîòîêà èëè â ñòîÿ÷èõ âîäàõ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ìíîãèìè áèîëîãè÷åñêè-
ìè õàðàêòåðèñòèêàìè. Ñòàéíîå ïîâåäåíèå ïðîÿâëÿþò ðàííÿÿ ìîëîäü è
ïîëîâîçðåëûå îñîáè, ìèðíûå è õèùíûå ðûáû, îáèòàòåëè ïðèáðåæüÿ è
óäàëåííûõ îòêðûòûõ ïðîñòðàíñòâ. Â íàèáîëüøåé ìåðå ñòàéíîå ïîâåäåíèå
âûðàæåíî ó ïåëàãè÷åñêèõ ðûá è ó ðûá, ñîâåðøàþùèõ ñåçîííûå, íåðåñ-
òîâûå èëè èíûå òèïû ìèãðàöèé. Çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî ñòàéíûõ âèäîâ èìå-
åòñÿ è ñðåäè äîííûõ êî÷åâûõ ðûá ïðèáðåæèé, òàêèõ, êàê, íàïðèìåð, ïðåä-
ñòàâèòåëè ñåìåéñòâà ñóëòàíêîâûõ (Mullidae), ïðåäïî÷èòàþùèõ ïðîòÿæåí-
íûé ìîíîòîííûé ðåëüåô ïåñ÷àíîãî äíà, ëèøåííûé êàêèõ-ëèáî óêðûòèé.
Ïî íåêîòîðûì îöåíêàì (Shaw, 1978) îêîëî 25% âñåõ âèäîâ ðûá ïðîÿâ-
ëÿåò ñòàéíîå ïîâåäåíèå â òå÷åíèå âñåé æèçíè, à îêîëî 50% âèäîâ – â
òå÷åíèå ëè÷èíî÷íîãî èëè ìàëüêîâîãî ïåðèîäîâ.

Ñòàéíûå âèäû íå èçâåñòíû ñðåäè ãëóáîêîâîäíûõ è ïåùåðíûõ ðûá,
ñðåäè ðûá, âåäóùèõ ñêðûòûé èëè íî÷íîé îáðàç æèçíè, îáëàäàþùèõ ïëîõî
ðàçâèòûì çðåíèåì èëè ïðîâîäÿùèõ áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè â óêðûòèÿõ.
Èõ ìàëî ñðåäè ïðèáðåæíûõ ìàëîïîäâèæíûõ äîííûõ ðûá, çàíèìàþùèõ,
êàê ïðàâèëî, â ïðåäåëàõ ñâîéñòâåííûõ èì áèîòîïîâ äîìàøíèå ó÷àñòêè è
íå ñîâåðøàþùèõ ìèãðàöèè èëè êî÷åâêè. Ñòàéíûå âèäû ïðàêòè÷åñêè îò-
ñóòñòâóþò ñðåäè ðûá, îáèòàþùèõ â áûñòðûõ ãîðíûõ ïîòîêàõ èëè â âîäî-
åìàõ ñ ïîñòîÿííî âûñîêîé ìóòíîñòüþ âîäû. Â îòëè÷èå îò ðûá, âåäóùèõ
îäèíî÷íûé îáðàç æèçíè, ó ñòàéíûõ ðûá ñëàáî ðàçâèòû èíäèâèäóàëüíûå
çàùèòíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ – øèïû, êîëþ÷êè, ÿäîâèòûå æåëåçû è ò.ï. Äëÿ
ñòàéíûõ ðûá íå õàðàêòåðíî ïðîÿâëåíèå óãðîæàþùèõ äåìîíñòðàöèé è
ïðÿìîé àãðåññèè. Èì íåñâîéñòâåííî òàêæå ïðîÿâëåíèå ðàçëè÷íûõ ôîðì
çàáîòû î ïîòîìñòâå, õîòÿ â ýòîì ïðàâèëå èìååòñÿ äîñòàòî÷íîå ÷èñëî èñ-
êëþ÷åíèé. Íàïðèìåð, ñàìöû òðåõèãëîé êîëþøêè â ðåïðîäóêòèâíûé ïå-
ðèîä äåðæàòñÿ ïîîäèíî÷êå, ñòðîÿò ãíåçäà, îõðàíÿþò êëàäêó è ðàííþþ
ìîëîäü, íî âíå ýòîãî ïåðèîäà âìåñòå ñ ñàìêàìè è ïîäðîñøåé ìîëîäüþ
îáúåäèíÿþòñÿ â ñòàè.

Ñðåäè ðûá ìîæíî íàéòè âñå ãðàäàöèè ïåðåõîäà îò âûñîêîñòàéíûõ ê
íåñòàéíûì âèäàì. Èìåþòñÿ ðûáû, äëÿ êîòîðûõ ñòàéíûé îáðàç æèçíè èìååò
èñêëþ÷èòåëüíî âàæíîå çíà÷åíèå è êîòîðûå âíå ñòàè ïðàêòè÷åñêè íå ñó-
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ществуют. Таких рыб называют облигатно стайными. Например, оди-
ночные особи атлантической сельди Clupea harengus могут погибать уже
через несколько дней после изоляции (Герасимов, 1962), по-видимому,
из-за сильнейшего стресса, вызванного социальной депривацией. У фа-
культативно стайных рыб стайное поведение сохраняется в течение
большей части жизненного цикла и лишь на ограниченное время, напри-
мер, связанное с размножением, может замещаться одиночным образом
жизни или образованием брачных или семейных группировок. Так, даль-
невосточная сардина-иваси Sardinops sagax melanosticta относится к ти-
пично стайным рыбам открытой пелагиали, образующей в дневные часы
крупные многотысячные стаи. В репродуктивный период в сумеречное и
ночное время суток, когда происходит нерест, стаи разбиваются, а самцы
и самки образуют отдельные пары (Shiraishi et al., 1996). Черноморская
смарида Spicara smaris вне периода размножения живет стаями, но перед
нерестом и на время охраны кладки икры самцы этих рыб становятся
строго территориальными, самки же сохраняют стайность (Мочек, 1987).
Аналогичным образом модифицируется поведение в связи с репродук-
цией у колюшек, у некоторых других видов. У многих горбылевых рыб,
живущих в течение большей части года стаями, в период размножения
самки продолжают оставаться в стаях, тогда как самцы на это время ста-
новятся одиночками. Самцы, например, серого горбыля Cynoscion regalis,
покидают пелагиаль, распределяются по песчаному дну в прибрежье и,
выбрав здесь себе место, начинают издавать громкие барабанные звуки,
привлекая самок. Они поднимаются в пелагиаль лишь на короткое время
для нереста и затем вновь опускаются на дно (Connaughton, Taylor, 1995).
У цихловой рыбы полосатоглазого хаплохромиса Haplochromis burtoni
наблюдается обратная ситуация, эти рыбы объединяются в стаи на корот-
кий период для размножения (Fernald, Hirata, 1979).

У данио рерио Danio rerio быстрый переход от стайного поведения к
индивидуальному происходит в ответ на пищевой стимул: запах корма
вызывает быстрое вычленение активного и агрессивного лидера из ранее
внешне равных по статусу особей (Касумян, Пономарев, 1986). Даже
атлантическая сельдь, относящаяся к облигатно стайным рыбам, в пери-
од интенсивного откорма в прибрежье во время прилива рассредоточи-
вается и держится поодиночке, но при испуге быстро вновь объединяет-
ся в стаи (Гирса, Лапин, 1985). Черноморские зеленушки Crenilabrus
ocellatus большую часть времени проводят у дна, однако при кратковре-
менных подъемах в толщу воды формируют стаи, хотя среди макрофи-
тов и нагромождений камней встречаются лишь по одиночке. При пере-
мещениях в условиях однородного донного рельефа зеленушки часто
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îáúåäèíÿþòñÿ â ñòàè õîäîâîãî òèïà (Ìî÷åê, 1987). Íåñòàéíûå ðûáû íà
ïðîòÿæåíèè âñåé æèçíè íå ôîðìèðóþò ñòàè äàæå íà êîðîòêîå âðåìÿ.

Ïðîÿâëåíèå ñòàéíîãî ïîâåäåíèÿ èëè îòêàç îò íåãî ó ðûá îäíîãî è òîãî
æå âèäà ìîæåò áûòü ñâÿçàí ñ èçìåíåíèÿìè óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ èëè
ìåñòîîáèòàíèÿ. Îäíèì èç òàêèõ âàæíûõ ôàêòîðîâ ÿâëÿåòñÿ çðèòåëüíàÿ
ñòðóêòóðèðîâàííîñòü ñðåäû, íàñûùåííîñòü åå çðèòåëüíûìè îðèåíòè-
ðàìè. Èìååòñÿ äîñòàòî÷íî áîëüøîå ÷èñëî ïðèìåðîâ, èëëþñòðèðóþùèõ
îò÷åòëèâóþ òåíäåíöèþ ê ñòàéíîñòè ó ðûá, íàõîäÿùèõñÿ â óñëîâèÿõ îä-
íîðîäíîãî ïðîñòðàíñòâà. Íàïðîòèâ, â áèîòîïàõ ñ ïåðåñå÷åííûì ðåëüå-
ôîì èëè â ñëîæíî ñòðóêòóðèðîâàííûõ áèîòîïàõ ðûáû â áîëüøåé ñòåïå-
íè ïðåäïî÷èòàþò âåñòè îäèíî÷íûé îáðàç æèçíè. Ýòî õàðàêòåðíî äàæå
äëÿ îáëèãàòíî ñòàéíûõ ðûá. Òàê, íàâàãà Eleginus nawaga â ïðèáðåæíîé
ïåëàãèàëè âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî ñòàéêàìè è äåìîíñòðèðóåò òèïè÷íî ñòàéíîå
ïîâåäåíèå. Ïî ìåðå ïðèáëèæåíèÿ ê áåðåãîâîé çîíå è ïåðåõîäà â ïðèäîí-
íûå ñëîè, ñòàéêè ðàññðåäîòî÷èâàþòñÿ è îñîáè ïðîÿâëÿþò ñòåðåîòèï ïî-
âåäåíèÿ îäèíî÷íûõ ðûá. Ïðè óõîäå îò áåðåãà â ïåëàãèàëü, íàïðèìåð, ïðè
îòëèâå, íàâàãà ëåãêî âîññòàíàâëèâàåò ñòàéíîå ïîâåäåíèå. Àíàëîãè÷íûì
îáðàçîì âåäåò ñåáÿ è àòëàíòè÷åñêàÿ òðåñêà Gadus morhua – â çîíå ïðè-
áðåæíûõ ïîäâîäíûõ çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ îíà äåðæèòñÿ ïðåèìóùåñòâåí-
íî ïîîäèíî÷êå, íî â ïåëàãèàëè îáðàçóåò êðóïíûå ñòàè (Ìî÷åê, 1987).
Ñåãîëåòêè ñàéäû Pîllachius virens íà óäàëåíèè îò ïðèáðåæíîé çîíû ïî-
÷òè âñåãäà âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî ñòàéêàìè, äîëÿ çàìå÷åííûõ â ïåëàãèàëè
îäèíî÷íûõ ñåãîëåòîê ñàéäû âàðüèðóåò îò 0.3 äî 4% â ðàçíûå ëåòíèå ìå-
ñÿöû. Åñëè ñòàéêè, õîðîøî çàìåòíûå â âåðõíèõ ñëîÿõ âîäû, ïåðåìåùà-
þòñÿ íåòîðîïëèâî è ñïîêîéíî, òî îäèíî÷íûå îñîáè âñòðå÷àþòñÿ áëèæå
êî äíó è èõ ïëàâàíèå áûñòðîå è íåðâíîå ñ çèãçàãîîáðàçíîé òðàåêòîðèåé.
Îäíàêî âáëèçè áåðåãà ñðåäè çàðîñëåé âîäîðîñëåé ñåãîëåòêè îáû÷íî äåð-
æàòñÿ ïîîäèíî÷êå, ïðè÷åì, ÷åì âûøå ïëîòíîñòü çàðîñëåé, òåì ÷àùå âñòðå-
÷àþòñÿ îäèíî÷íûå îñîáè ñàéäû (Rangeley, Kramer, 1995). Ïðèäîííî-ïå-
ëàãè÷åñêèå ðûáû – àáóäåôäóô Abudefduf saxatilis, ñåðûé ëóöèàí Lutjanus
griseus, õðîìèñû Chromis cyanea è C. multilineata è ìîðñêèå ëàñòî÷êè C.
chromis â òîëùå âîäû âåäóò ñåáÿ êàê ñòàéíûå ðûáû, íî ïðè óõîäå êî äíó
èëè â óêðûòèÿ – ðàññðåäîòî÷èâàþòñÿ (Ìî÷åê, 1987). Â ñòàÿõ òàíèõòèñà
Tanichthys albonudes ïåðåõîä îò ñîãëàñîâàííîãî ïëàâàíèÿ ê êîíôëèêò-
íûì ñòîëêíîâåíèÿì ìåæäó îñîáÿìè íàáëþäàåòñÿ ïðè ñîêðàùåíèè ïëî-
ùàäè îáèòàíèÿ èëè ó÷àñòêîâ, ïðèãîäíûõ äëÿ íåðåñòà (Magurran, Bendelow,
1990).

Ó ìíîãèõ âèäîâ ðûá ñòàéíîå ïîâåäåíèå ïðîÿâëÿåò ëèøü ìîëîäü, òîã-
äà êàê áîëåå ñòàðøèå ïî âîçðàñòó îñîáè âåäóò îäèíî÷íûé îáðàç æèçíè.
Òàê ïðîèñõîäèò, íàïðèìåð, ó ïÿòíèñòî-ãîëóáîé àêàðû Alquitans latifrons
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(Ìî÷åê, 1987). Ó êîëþ÷åãî ãîð÷àêà Acanthorhodeus asmussi ìîëîäü äåð-
æèòñÿ ñòàéêàìè ëèøü äî äîñòèæåíèÿ äëèíû òåëà îêîëî 5 ñì (Íèêîëüñ-
êèé, 1974). Ñòàéêàìè äåðæèòñÿ ìîëîäü õðîìèñà-êðàñàâöà Hemichromis
bimaculatus, íî çàòåì ïðèìåðíî ê òðåõìåñÿ÷íîìó âîçðàñòó, ñòàè ðàñïàäà-
þòñÿ è ìîëîäü ñòàíîâèòñÿ òåððèòîðèàëüíîé (Chen et al., 1983). Ó äðóãèõ
ðûá íàáëþäàåòñÿ ïðîòèâîïîëîæíîå ïîâåäåíèå, êàê, íàïðèìåð, ó ñèíåãî
õèðóðãà Acanthurus coeruleus è ðûáû-õèðóðãà A. bahianus. Ó ýòèõ ðûá
ìîëîäü íå îáðàçóåò ñòàé. Íî äîñòèãíóâ ïîëîâîçðåëîñòè ÷àñòü îñîáåé íà-
÷èíàåò äåðæàòñÿ êðóïíûìè ïëîòíûìè ñòàÿìè, äðóãèå ïðîÿâëÿþò òåððèòî-
ðèàëüíîå ïîâåäåíèå. Âûÿñíåíî, ÷òî ïîâåäåí÷åñêèé ñòåðåîòèï, èçáèðàå-
ìûé âçðîñëûìè õèðóðãîâûìè Acanthuridae, çàâèñèò îò ìåñòîîáèòàíèÿ –
ó âíåøíåé ñòîðîíû êîðàëëîâîãî ðèôà áîëüøèíñòâî ïîëîâîçðåëûõ ðûá
äåðæàòñÿ ñòàÿìè. Äîëÿ ñòàéíûõ ðûá è ðàçìåðû ôîðìèðóåìûõ èìè ñòàé
óìåíüøàþòñÿ ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ ê öåíòðó ðèôà è åãî âíóòðåííåìó
ñêëîíó. Íàñêîëüêî ñòàáèëüíîé ÿâëÿåòñÿ èçáðàííàÿ òîé èëè èíîé îñîáüþ
èíäèâèäóàëüíàÿ ñòðàòåãèÿ ïîâåäåíèÿ îñòàåòñÿ íåâûÿñíåííûì (Lawson et
al., 1999).

Áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåðåõîäîâ îò îäíîé ôîðìû
ïîâåäåíèÿ ê äðóãîé äåìîíñòðèðóþò ëîñîñåîáðàçíûå ðûáû. Ìîëîäü íå-
êîòîðûõ èç íèõ â ðå÷íîé ïåðèîä æèçíè ïðîÿâëÿåò îäèíî÷íî-òåððèòîðè-
àëüíîå ïîâåäåíèå, íî çàòåì ê ìîìåíòó ñìîëòèôèêàöèè è âûõîäó â ìîðå
íà÷èíàåò âåñòè ñåáÿ òèïè÷íî ñòàéíûì îáðàçîì (ñèìà Oncorhynchus masou,
êèæó÷ Oncorhynchus kisutch è äð.). Â ìîðå ýòè ðûáû ñîõðàíÿþò ñòàéíîå
ïîâåäåíèå âïëîòü äî âîçâðàùåíèÿ â ðîäíûå ðåêè äëÿ ðàçìíîæåíèÿ (Maeda,
Hidaka, 1979). Ëè÷èíêè êåòû Oncorhynchus keta ïëàâàþò ñòàéêàìè ñðàçó
ïîñëå âûõîäà èç íåðåñòîâîãî áóãðà è ôàêòè÷åñêè ñîõðàíÿþò ñòàéíîñòü â
òå÷åíèå âñåé ïîñëåäóþùåé æèçíè (Äèñëåð, 1960). Ìîëîäü àðêòè÷åñêîãî
õàðèóñà Thymallus arcticus â òå÷åíèå ïåðâûõ íåäåëü ïîñëå âûõîäà èç ãðóíòà
îáúåäèíÿåòñÿ â ñòàéêè, íî çàòåì ó íåå âñå áîëüøå è áîëüøå íà÷èíàåò
ïðîÿâëÿòüñÿ àãîíèñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå – ïîêóñûâàíèÿ, äåìîíñòðàöèè,
ïðåñëåäîâàíèÿ. Ñòàâ ñòàðøå è êðóïíåå ìîëîäü ñòàðàåòñÿ ïåðåéòè ê òåð-
ðèòîðèàëüíîñòè (Kratt, Smith, 1979).

Ñåãîëåòêè ïÿòíèñòîãî íîòðîïèñà Notropis hudsonius äåðæàòñÿ íà ìåë-
êîâîäüå â ïîëîâèíå ñëó÷àåâ ïîîäèíî÷êå, à â ïîëîâèíå – ìåëêèìè ñòàé-
êàìè (Seghers, 1981). Ê ïîëíîñòüþ àñîöèàëüíûì ðûáàì îòíîñÿòñÿ îñåò-
ðîâûå, êîòîðûå íå ïðîÿâëÿþò íå òîëüêî ñòàéíîãî, íî è êàêèõ-ëèáî äðó-
ãèõ ôîðì ãðóïïîâûõ âçàèìîîòíîøåíèé êàê ñ êîíñïåöèôè÷íûìè, òàê è ñ
ãåòåðîñïåöèôè÷íûìè îñîáÿìè äàæå ïðè âûñîêèõ ïëîòíîñòÿõ ïîñàäêè.
Íå âûÿâëåíû ó îñåòðîâûõ ðûá è ýëåìåíòû ïîäðàæàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ â
ñàìûõ ðàçíûõ áèîëîãè÷åñêèõ ñèòóàöèÿõ (Ñáèêèí, 1996).
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Распространение стайного образа жизни среди рыб

В целом, разделение рыб на факультативно и облигатно стайных (Breder,
1959) довольно затруднительно, прежде всего из-за того, что существует
большое число градаций перехода от рыб, для которых стайный образ
жизни является единственно возможным и до таких, которые не образу-
ют стай даже на короткое время. Имеются рыбы, например, молодь аме-
риканского гольца Salvelinus fontinalis, которые легко и быстро перехо-
дят от группового к территориальному образу жизни и к формированию
сложных доминантно-соподчиненных отношений (McNicol, Noakes,
1984). Принадлежность к факультативно и облигатно стайным рыбам мо-
жет основываться на относительной продолжительности времени, в тече-
ние которого рыбы демонстрируют стайное поведение, однако не всеми
исследователями такой подход поддерживается (Partridge, 1980, 1982;
Pitcher, 1983). В связи с тем, что многие рыбы проявляют стайное пове-
дение в течение не всей жизни, а лишь начиная с определенного возраста
или в определенные периоды жизни, некоторыми учеными предлагается
использовать термин стайность не для характеристики социального типа
поведения для вида в целом, а лишь в отношении особей, находящихся
на определенных стадиях онтогенеза или в определенном состоянии (Дар-
ков, Мочек, 1979).

Итак, среди стайных видов можно найти все переходы от рыб, объе-
диняющихся в стаи только на короткий период времени, главным обра-
зом в связи с репродукцией, и до тех, кто практически всю свою жизнь
проводят в стаях. По мере уменьшения степени расчлененности (струк-
турированности) пространства и отрыва от субстрата происходит законо-
мерная социализация рыб вплоть до образования стай в пелагиали. На-
против, у дна или в биотопах с пересеченным рельефом, в зарослях или
при наличии других препятствий и укрытий наблюдается преимуществен-
ное развитие стереотипов индивидуального поведения, усиление агонис-
тических реакций. При экспериментальном расчленении пространства
стайная интегрированность у рыб уменьшается (Мочек, 1987). Стайное
поведение является характерным элементом биологии значительной час-
ти видов рыб, при этом чаще оно присуще особям, находящимся на ран-
них фазах своего жизненного цикла.
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4. РАЗМЕРЫ, ФОРМА И ЧИСЛЕННОСТЬ СТАЙ

4.1. Размеры стай
Стаи в большинстве своем представляют собой объемные, трехмер-

ные структуры (Partridge, 1980). Внешние параметры таких стай оценива-
ют длиной, шириной и высотой. Размеры стай колеблются чрезвычайно
сильно, в один и тот же период наблюдений рыбы одного вида могут
держаться стаями, параметры которых отличаются многократно – в де-
сятки и сотни раз. Например, протяженность (длина) перемещающихся
стай черноморской ставриды Trachurus mediterraneus ponticus варьирует
от нескольких метров до нескольких сотен метров (Тихонов, 1958).

Наиболее крупные по размерам стаи образуют морские пелагические
массовые рыбы. Для оценки размеров стай используют гидроакустичес-
кие методы, методы фоторегистрации и визуального наблюдения, в том
числе с самолетов. С применением таких методов установлено, что дли-
на стай у японской скумбрии Scomber japonicus достигает 100–150 м, а
ширина 15 м (Hara, 1985a, 1985b). Стаи берикса-альфонсина Beryx
splendens (Berycidae) в пелагиали имеют длину в несколько сотен метров

(300–1000 м) и высоту (толщи-
ну) до 30–90 м (Галактионов,
1984). Стаи атлантической сель-
ди в период нагула в открытом
море достигают 50 м в длину при
средней высоте около 3 м (То-
карев, 1958). Их средняя пло-
щадь составляет (по данным для
44 разных стай) около 1000 м2

(Nøttestad et al., 2002), площадь
некоторых из стай сельди превы-
шает 3000 м2 (Misund et al., 1995).
Стаи европейского анчоуса (хам-
са) Engraulis encrasicolus имеют
длину от 20 до 1600 м при высо-
те от 8 до 60 м (Токарев, 1953),
при этом площадь стай (косяков)
анчоуса во время зимовки у се-
верных берегов Черного моря
превышает 200.000–400.000 м2,
а занимаемый ими объем дости-

Рис. 2. Суточные ритмы изменения объема
(а) и пропорций (б) стай тупорылого макру-
руса Coryphaenoides rupestris в разные се-
зоны года: h – высота стаи, l – длина стаи (по
Галактионовой, Галактионову, 1990).
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Таблица 2. Размеры крупных косяков европейского анчоуса Engraulis engrasicolis во
время зимовки в Черном море (по Беренбейму, 1955)

Характеристика косякаНомер
косяка площадь, тыс. м2 средняя высота, м объем, млн. м3

1 129.7 18.4 2.4
2 217.9 14.0 3.1
3 444.4 19.6 8.7
4 171.6 18.0 3.1
5 133.8 17.5 2.3
6 25.7 22.0 0.6
7 3.4 23.5 0.1
8 72.4 18.5 1.3
9 186.7 18.5 3.4

10 390.5 17.2 6.7

гает нескольких миллионов кубических метров (табл. 2) (Беренбейм,
1955). Средний диаметр стай северного анчоуса Engraulis mordax у тихо-
океанского побережья Северной Америки составляет 29.1 м, но около
половины всех рыб (по биомассе) сосредоточена в стаях, диаметром более
70 м (Smith, 1981). Объем стай тупорылого макруруса Coryphaenoides
rupestris может превышать 1000 м3, он не остается постоянным и имеет
определенную суточную динамику (рис. 2) (Галактионова, Галактионов,
1990). Площадь стай у черноморской ставриды во время весенних миг-
раций достигает 50.000 м2 (Тихонов, 1958). Интересно, что средние раз-
мерные характеристики стай морских пелагических рыб в трех геогра-
фически удаленных промысловых районах Атлантического океана доволь-
ны сходные, похожи также и частотные распределения длины, ширины и
высоты исследованных стай (рис. 3). Это указывает на универсальность
механизмов, приводящих к образованию рыбами крупных стай (Paramo
et al., 2010). Следует, однако иметь в виду, что линейные размеры одной
и той же стаи могут быстро, фактически ежеминутно, и в большом диа-
пазоне меняться в силу различных причин – изменения скорости переме-
щения рыб, появления опасности или обнаружения пищи и т.п. (Misund et
al., 1998).

Часто стаи рыб располагаются настолько близко друг к другу, что не
всегда удается отчетливо их дифференцировать. Перемещаясь в одном
направлении, они постоянно разделяются на более мелкие стаи, а затем
вновь объединяются между собой в одну единую. При наблюдениях с
самолета общая протяженность цепи плотно расположенных друг к дру-
гу стай сингиля Liza aurata и остроноса L. saliens, мигрирующих вдоль
восточного берега Каспийского моря, составляла до 100 км (Пробатов,
1953). В дельте Волги молодь костистых рыб, мигрирующая вверх по
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течению на зимовку, образует в береговой полосе непрерывную много-
километровую ленту (Д.С. Павлов, неопубликованные данные).

По оценкам, выполненным с применением современных дистанцион-
ных методов (OAWRS – ocean acoustic waveguide remote sensing), позво-
ляющих охватывать значительные акватории, протяженность стай морс-
ких пелагических рыб может превышать 10 км и занимать площадь в
десятки квадратных километров. Такие «мега-стаи» состоят из десятков
миллионов особей и представляют собой самые крупные объединения,
известные для животных (Makris et al., 2006).

4.2. Форма стай
Формы, которую принимают стаи даже одного и того же вида рыб,

чрезвычайно разнообразные и быстро меняющиеся (Nøttestad et al., 1996).
Это особенно хорошо заметно при наблюдениях сверху: с высоты 400–500

Рис. 3. Частотное распределение значений длины, ширины и высоты стай пелагичес-
ких рыб в трех географически удаленных промысловых районах: а – у берегов Мек-
сики в Мексиканском заливе (257 стай), б – у берегов Венесуэлы в Карибском море
(343 стаи), в – у берегов Сенегала в Центральной Атлантике (68 стай). Размеры стай
оценены с помощью многолучевого сонара, видовой состав рыб в стаях не определял-
ся (по Paramo et al., 2010).
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м стаи рыб выглядят в виде буроватых и темных пятен, если рыбы находят-
ся не глубже 25–30 м от поверхности моря. Так, во время движения вдоль
береговой линии в Каспийском море крупные стаи кефалей (Mugil spp.)
принимают округлую, подковообразную, вытянутой в виде ленты и другие
формы (Макарчук, Белоусов, 1953). Разнообразием формы характеризу-
ются крупные стаи морских пелагических рыб, например, таких как даль-
невосточная сардина-иваси (рис. 4). Оцен-
ка с помощью сонаров формы стай ат-
лантической сельди в Северном море по-
казало, что из 166 стай примерно 2/3 име-
ли круглую, овальную или близкую к
квадратной форму, чуть меньше трети – в
разной мере вытянутую в длину форму. У
небольшого числа стай форма оценена как
параболическая и аморфная (рис. 5)
(Misund et al., 1995). Округлую или оваль-
ную форму у стаи связывают с попыткой
рыб быть менее заметными при возник-
новении опасности, а вытянутые в длину
или параболические стаи рыбы формиру-
ют обычно при перемещениях или при пи-
тании (Pitcher, Partridge, 1979; Partridge et
al., 1983).

Стаи постоянно меняют свою форму
и размеры, становятся более плотными

Рис. 4. Форма крупных стай дальневосточной сардины-иваси Sardinops sagax
melanosticta (по наблюдениям с самолета) (по Кагановскому, 1939).

Рис. 5. Частота встречаемости стай
разной формы у атлантической
сельди Clupea harengus в Север-
ном море: 1 – аморфная, 2 – круг-
лая, 3 – овальная, 4 – параболичес-
кая, 5 – вытянутая, 6 – квадратная
(по Misund et al., 1995).
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или разреженными, формируют «псевдоподии» и «вакуоли», меняют глу-
бину плавания, распадаются или объединяются с соседними. По одним
оценкам, выполненным для атлантической сельди, такие преобразования
происходят в среднем каждые 15 минут, а межстайные контакты, т.е. сбли-
жения и удаления, объединения и разделения регистрируются каждые 23
минуты (Nøttestad et al., 2002). В основе другой оценки была регистра-

Рис. 6. Частотное распределение длительности интервалов времени между различны-
ми внутри- и межстайными преобразованиями (среднее значение и 95% доверитель-
ный интервал), происходящими в течение 1 часа у 14 одновременно находящихся под
наблюдением стай атлантической сельди Clupea harengus: а – интервалы между стай-
ными преобразованиями: 1 – все преобразования суммарно, 2 – внутристайные пре-
образования, 3 – межстайные преобразования, 4 – преобразования, вызванные атака-
ми хищников; б – интервалы между межстайными преобразованиями: 1 – сближение,
2 – объединение (слияние), 3 – удаление, 4 – разделение; в –интервалы между преоб-
разованиями, вызванными хищниками: 1 – находящимися вблизи стаи, 2 – атакой
одиночного или небольшой группы хищников, 3 – атакой стаи хищников, 4 – следова-
нием или преследованием хищниками стаи сельди; г – интервалы между внутристай-
ными преобразованиями: 1 – быстрые (1–2 мин) увеличения плотности и уменьшения
объема стаи, 2 – быстрые (2–5 мин) перераспределения внутристайных группировок,
3 – кольцевые перемещения рыб и образование «вакуоли» в центре стаи, 4 – форми-
рование одной или нескольких удлиненных выпячиваний («псевдоподий»), 5 – удли-
нение стаи в направлении движения (соотношение длины к ширине стаи больше, чем
3:1), 6 и 7 – быстрые (1 мин) опускания стаи вниз на глубину или подъемы к поверх-
ности воды (по Pitcher et al., 1996).
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ция в течение 1 часа поведения каждой из 14 одновременно находящихся
под наблюдением стай. Согласно этой оценки различные стайные преоб-
разования, в том числе изменения формы, происходят с интервалом при-
мерно в 5 мин. Внутристайные изменения совершаются примерно в два
раза чаще, чем изменения, вызванные межстайными взаимодействиями
или атаками хищных рыб (рис. 6) (Pitcher et al., 1996). Похожие значения
получены при наблюдении с помощью сонаров за стаями дальневосточ-
ной сардины Sardinops sagax – изменения формы у стай происходили в
среднем каждые 2.08 мин, а разделение или объединение стай – каждые
5 мин (Misund et al., 2003). Столь же быстрые преобразования формы
или численности демонстрируют и мега-стаи – крупные стайные объеди-
нения морских пелагических рыб (Makris et al., 2006).

Наиболее типичную внешнюю форму стаи принимают во время дви-
жения и когда они находятся на течении. Их называют ходовыми стая-
ми, другое название таких стай – поляризованные стаи. При наблюде-
нии сверху они имеют вытянутую или заостренную форму (рис. 7). Важ-
ным признаком структуры ходовых стай является единая, строго парал-
лельная ориентация рыб в направлении движения стаи или потока воды.

Рис. 7. Основные типы стай рыб: 1 – ходовая стая; 2 – отдыхающая стая; 3 – питающа-
яся стая рыб-планктофагов; 4 и 5 – питающиеся стаи пелагических хищников (вид
сверху и сбоку); 6 – оборонительная стая кругового обзора; 7 и 8 – оборонительная
стая, уходящая из-под атаки одиночного хищника (по Радакову, 1972, с изменениями).
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Важной особенностью ходовых стай является высокая согласованность
движения рыб при перемещениях и совершении сложных маневров. В
целом, за счет постоянных перемещений рыб в пределах стаи, ее очерта-
ния непостоянны и изменчивы даже на протяжении относительно корот-
ких отрезков времени (Зуев, Беляев, 1970), однако параллельная ориен-
тация особей и вытянутая в длину форма ходовых стай обычно хорошо
выражены.

При замедлении движения ходовых стай и переходе рыб к питанию
форма стаи из вытянутой становится округлой, а ее структура меняется:
нарушается единая ориентация особей, рыбы рассредоточиваются, стая
становится рыхлой. Расположение и ориентация рыб полностью опре-
деляются особенностями пищевого поведения отдельных особей. Та-
кие стаи называют питающимися стаями (рис. 7). Находясь в них,
рыбы проявляют характерное пищедобывательное поведение. У мелких
планктоноядных рыб в это время можно видеть короткие резкие и час-
тые броски и повороты в стороны. Переход от питающейся стаи к ходо-
вой и обратно происходит быстро, например, при перемещении рыб с
одного места питания к другому, как это легко можно видеть, наблюдая
за поведением питающейся на мелководье молоди рыб (Carvalho et al.,
2007). Еще более рыхлой выглядит отдыхающие стаи (рис. 7), в них
рыбы малоподвижны и как бы зависают в воде. Отдыхающие стаи хо-
рошо заметны летом у поверхности воды в середине светлого, наибо-
лее жаркого времени суток, когда интенсивность питания большинства
рыб резко снижается.

При угрозе нападения хищников или возникновении какой-либо иной
опасности стая становится менее подвижной и более плотной, рыбы в
них обычно ориентированы головой не внутрь, а в разные стороны, по-
этому такие стаи получили название стаи кругового обзора. Многие
морские пелагические рыбы при прямой угрозе нападения хищников
формируют шарообразную стаю, часто называемую «глобулярной».
Шарообразную стаю, также, как и стаю, совершающую маневрирование
для ухода от атакующего хищника, называют оборонительной стаей
(рис. 7). Двигательная активность испуганных рыб в таких стаях, осо-
бенно в шарообразных, высокая, рыбы быстро перемещаются в преде-
лах стаи и замирают лишь на короткое время. При быстрых перемещени-
ях в переделах таких стай, рыбы, находящиеся на периферии, двигаются
в одном направлении. Оборонительная стая характеризуется максималь-
ной маневренностью. Очертания ее, плотность, ориентация уходящих от
атаки хищника особей быстро меняются, в некоторых случаях целост-
ность стаи при уходе от опасности нарушается, и она распадается на две
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или несколько более мелких стай, которые затем могут вновь быстро
объединяться в одну единую стаю.

Если у европейского анчоуса, черноморской ставриды, атлантичес-
кой сельди, атлантической трески высота стаи может быть значительной и
немногим меньше, чем длина или ширина, то в стаях сингиля или остро-
носа все рыбы располагаются практически в одной плоскости (Проба-
тов, 1953). Такие стаи часто называют плоскими стаями, в отличие от
объемных стай, в которых рыбы находятся на разных уровнях относи-
тельно друг друга. Плоской стаей обычно перемещаются по песчаному
мелководью султанковые рыбы (Mullidae) (Мочек, 1987). Незначитель-
ную высоту имеют стаи молоди многих пресноводных рыб, стоящие на
потоке или двигающиеся вниз или вверх по течению.

Перемещающиеся стаи европейского анчоуса имеют вытянутую фор-
му с соотношением длины к ширине стаи в среднем 2.09:1 (Squire, 1978).
Форма стай японской скумбрии еще более вытянутая и их длина превы-
шает ширину в 6–10 раз (Hara, 1985a). Небольшие движущиеся стаи ха-
ренгулы Harengula sp. по своей форме напоминают сплюснутый эллип-
соид с отношением осей 2.1:2.0:1.6 (Cullen et al., 1965). Формулу, апрок-
симирующую стаю элипсоидом вращения V=1/6рlh используют для рас-
четов объема стаи исходя из данных о ее длине (l) и высоте (h) (Галакти-
онова, Галактионов, 1990). Поскольку стаи трехмерные структуры, то
для анализа их пространственных характеристик следует учитывать и
ширину занимаего ею объема. Стаи желтоглазой кефали Aldrichetta
forsteri, по форме близкие к вытянутому сфероиду, имеют соотношение
длины, высоты и ширины, равное 5:2:1 (Middlemiss et al., 2018b). Не-
смотря на значительную вариабельность формы стай рыб, принято счи-
тать, что в среднем пропорция ее длины, ширины и высоты близка к
3:2:1. Предполагается также, что эллипсоидная форма делает стаю менее
заметной (Pitcher, Partridge, 1979). Методами высокопрецизионной гид-
роакустики обнаружено, что уплощенная сфероидной формы стая харак-
терна для рыб (атлантическая сельдь), располагающихся у поверхности
или в придонных слоях воды, тогда как в толще воды форма у стаи бли-
же к шарообразной (Misund, 1991, цит по Pitcher, Parrish, 1993). Евро-
пейский анчоус во время откорма образует круглые или овальные стаи
(Голенченко, 1956), а при миграциях через Керченский пролив из Азов-
ского моря в Черное море форма стай чрезвычайно изменчива (Макар-
чук, Белоусов, 1953; Токарев, 1958). Такие стаи с быстро меняющейся
конфигурацией получили название амебообразных стай (Кротов, 1938).
Пропорции стаи могут иметь определенную суточную динамику – от близ-
кой к шарообразной форме в утренние и вечерние часы (отношения вы-
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соты к длине стаи 0.8–1.0) до вытянутой в светлое время суток (0.5–0.8)
(рис. 2) (Галактионова, Галактионов, 1990).

При наблюдениях за одной и той же стаей рыб можно легко увидеть
все переходы от ходовой или амебообразной к питающейся или отдыха-
ющей, а при возникновении угрозы – от отдыхающей или питающейся
стаи к ходовой или оборонительной. Даже во время отдыха, когда рыбы
ориентированы по-разному, они не рассредоточиваются далеко друг от
друга и почти мгновенно вновь образуют поляризованную стаю при вне-
запном испуге (Rangeley, Kramer, 1995). Многообразие стайного поведе-
ния, быстрый переход стаи от одного типа к другому в соответствие с
конкретными жизненными функциями рыб – питанием, отдыхом, избега-
нием опасности, миграциями и т.п. свидетельствует о наличии опреде-
ленного спектра различных по структуре и предназначению форм стай-
ного поведения, их единстве и взаимной обратимости. Они образуют кон-
тинуум форм стайного поведения, заключающийся в постоянном и быс-
тром переходе стаи от одной формы к другой – от ходовой к питающейся,
от оборонительной или отдыхающей вновь к ходовой стае и т.п. Смена
форм проявления стайного поведения происходит не в ходе онтогенети-
ческих преобразований или сезонной и суточной циклики, а постоянно и
быстро в более коротких временных масштабах (секунды, минуты, часы)
и несомненно является важнейшим свойством этого типа поведения рыб.

4.3. Число рыб в стаях
Минимальная численность групп рыб, способных проявлять стайное

плавание, равна трем особям (см. раздел 11.1). Обычно число особей в
стаях рыб превышает этот минимальный уровень и их численность широ-
ко варьирует, в том числе и у представителей одного и того же вида.
Небольшими стаями, состоящими всего лишь из нескольких особей, ча-
сто держатся крупные хищные рыбы. Малочисленные стайки характер-
ны для молоди речных рыб, особенно в ручьях и в небольших речках. В
то же время, в период нереста, миграций или откорма многие рыбы соби-
раются в крупные стаи, объединяющие сотни тысяч или миллионы осо-
бей. Наиболее крупные стаи образуют многие морские пелагические рыбы.

Существует большое число данных, иллюстрирующих диапазон воз-
можных значений численности стай рыб. Так, прицельным выловом стай
атлантической сельди с помощью промысловых тралов выяснено, что
суммарная масса рыб в стае достигает 100 т (Радаков, 1972). Исходя из
средней массы тела сельди численность особей в таких стаях определена
равной 250.000 экземплярам. По оценкам других исследователей число
рыб в стаях атлантической сельди варьирует от 100 особей до 400 тысяч
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и выше (Misund et al., 1995). Согласно выполненным гидроакустичес-
ким измерениям в стаях сельди, имеющих длину от 100 до 280 м и тол-
щину от 4 до 14 м, в 1 м3 занимаемого стаей объема находится от 11 000
до 103 000 рыб (Trevorrow, Claytor, 1998). Близкие величины получены
и для стай некоторых других морских пелагических рыб – у годовиков
лобана Mugil cephalus стаи могут состоять из более чем 300.000 особей
(Heller, Hoese, 1962), у дальневосточной сардины-иваси численность стай
доходит до 500.000 (Кагановский, 1942). Стаи крупных синих тунцов
Thunnus thynnus, массой тела от 100 до 350 кг, насчитывают от несколь-
ких особей до свыше 1000 индивидуумов (Lutcavage et al., 2000).

Однако во многих случаях численность стай, в том числе и морских
пелагических рыб, бывает намного меньше. Так по визуальным подсче-
там из гидростата обычно стаи крупной атлантической трески включают
до 10 особей, более мелкой трески – до нескольких десятков особей,
стаи пикши Melanogrammus aeglefinus обычно состоят из 10–30 рыб,
молоди тресковых Gadidae – несколько сотен (Киселев, Соловьев, 1961),
молоди атлантической менидии Menidia menidia, длиной 11–12 мм, со-
стоят из 30–50 экз. Число рыб в стаях темно-бурого луциана Lutjanus
monostigma не превышает 1000–2000 (Potts, 1970), в стаях южноевро-
пейской атерины Atherina boyeri – 1000, молоди европейского анчоуса –
несколько десятков тысяч, молоди черноморской барабули Mullus barbatus
ponticus – 200, губанов из рода Crenilabrus – до нескольких десятков
(Аронов, 1977). Стаи, состоящие из нескольких десятков особей, фор-
мируют неполовозрелые особи луны-рыбы Mola mola (Abe et al., 2012).
Молодь трехиглой колюшки держится стаями, число особей в которых
варьирует от 6–8 до 50 (Peuhkuri, Seppд, 1998), в стаях молоди обыкно-
венного гольяна насчитывают от нескольких десятков до нескольких со-
тен личинок или мальков (Соин и др., 1981). Совместные стаи молоди
золотого нотемигонуса Notemigonus crysoleucas, поперечно-полосатого
фундулюса Fundulus diaphanus и некоторых других насчитывают от 6 до
свыше 750 особей, причем численность большинства стай превышает 20
особей (Krause et al., 1996a, 1996b, 1998a).

Столь выраженная вариабельность линейных размеров стай рыб и числа
входящих в них особей отражает высокую пластичность этой формы по-
ведения, ее подверженность влиянию различных внутренних и внешних
факторов. В некоторых случаях противоречивость существующих све-
дений о размерах и численности стай рыб связана с неоднозначностью
содержания, вкладываемого разными исследователями в понятие стаи.
Не всегда ясно, имеют ли они дело с одной стаей, или с несколькими
одновременно, или они оценивают параметры не стаи, а скопления рыб, в
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котором особи не связаны между собой общностью поведения. Выска-
зывается точка зрения, согласно которой громадные миграционные скоп-
ления многих морских пелагических рыб представляют собой единую
стаю, численность которой зависит лишь от количества готовых к мигра-
ции особей (Милановский, Рекубратский, 1960). Однако такие гигантс-
кие скопления следует рассматривать как пространственные объедине-
ния или агрегации многих в той или иной мере самостоятельных стай,
между которыми связь может отсутствовать. Высказывается предоложе-
ние, основанное на расчетах и моделировании, что сущетсвует макси-
мальная численность стаи, при превышении которой она уже перестает
восприниматься входящими в нее рыбами как единое целое (Kunz,
Hemelrijk, 2012).

Численность стаи одного и того же вида рыб может зависеть от воз-
раста и размеров рыб, их состояния, условий обитания и т.п. Так, если
крупная атлантическая треска держится мелкими стаями (Киселев, Со-
ловьев, 1961), то небольшие особи этого вида и пикши образуют стаи
численностью до 2–3 тыс. особей, при этом с увеличением размеров рыб
число их в стае уменьшается. Замечено также, что стаи этих рыб в пела-
гиали, как правило, более многочисленны, чем у дна (Константинов, 1977)
или в прибрежье (Мочек, 1987). У гуппи связь между размерами рыб и
численностью стаи слабая (Hoare et al., 2000b), тогда как наличие потока
влияет на численность стаи сильно – на течении гуппи держится неболь-
шими стаями, но в местах, где течение отсутствует, стаи на много круп-
нее (Hockley et al., 2014).

Таким образом, стаи рыб весьма разнообразны по своим размерам,
форме и числу составляющих их особей. Параметры, отражающие эти
внешние характеристики стай, весьма неустойчивы и легко сдвигаются
под действием различных факторов и условий существования, возраста
или состояния рыб, что подчеркивает высокую пластичность этих харак-
теристик стаи и стайного поведения в целом.
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5. СОСТАВ СТАЙ

В большинстве случаев стаи рыб характеризуются высокой однород-
ностью видового и размерного состава и отсутствием заметных индиви-
дуальных отличий физиологического статуса у входящих в них особей
(Месяцев, 1939; Breder, 1951, 1959). Рыбы в стаях имеют одинаковую
зрелость половых желез, близкий уровень активности симпато-адрена-
ловой системы (уровень катехоламинов в мозге), совпадают и другие
физиологические показатели (Радаков, 1972; Nechaev, 1991). В некото-
рых ситуациях, например, в преднерестовый период, стаи рыб могут объе-
динять преимущественно самок или самцов, как это наблюдается, напри-
мер, у мойвы Mallotus villosus (Davoren et al., 2006). Унифицирован-
ность особей по видовой принадлежности, размерам и внутреннему со-
стояния является важнейшей характеристикой стай рыб (Shaw, 1962, 1978;
Радаков, 1972; Partridge, 1982; Мантейфель, 1987; Pitcher, Parrish, 1993).

5.1. Размерный состав
Рыбы в стаях имеют близкие размеры и обычно не различаются меж-

ду собой более чем на 50% средней длины тела. Такие данные получены
главным образом для ходовых стай половозрелых рыб в период их на-
гульных, зимовальных или нерестовых миграций (Shaw, 1962). Суще-
ствуют утверждения, что если рыбы различаются своими размерами бо-
лее чем на длину головы, то это препятствует формированию единой стаи
и что различия по длине лимитируют образование единых стай в большей
мере, чем принадлежность к разным видам (Schafer, 1955). Анализ раз-
мерного состава 34 стай, отловленных в небольшом озере, показал, что
среднее значение коэффициента вариации длины тела рыб в стае состав-
ляет около 16% (Krause et al., 1996b).

Размерная и видовая гомогенность стай рыб в природных водоемах
указывает на то, что объединение рыб происходит не случайным образом
и что высокая ассортативность (неслучайность) подбора индивидуумов
при формировании стаи обеспечивается определенными механизмами
(Krause et al., 1996a, 1996b; Peuhkuri et al., 1997). Прежде всего однород-
ность размерного состава достигается за счет пассивного выхода из стаи
более мелких особей, которые, не обладая достаточными локомоторны-
ми способностям, рано или поздно отстают от стаи. Снижение вероятно-
сти объединения разноразмерных рыб в составе единой стаи может вы-
зываться несовпадением биотопических предпочтений у рыб разного раз-
мера, например, разным отношением к глубине, освещенности, потоку



36

А.О. Касумян, Д.С. Павлов

или наличию укрытий. Установлено также, что реакция привлечения к
конспецифичным особям, присущая стайным рыбам, лучше всего про-
является по отношению к особям близкого размера (Keenleyside, 1955;
Ranta et al., 1992b; Krause, 1994; Krause, Godin, 1994b). Унификации раз-
мерного состава происходит также и благодаря тому, что хищники, как
это было продемонстрировано на разнообразных примерах, в непропор-
ционально большем количестве выедают из неоднородных стай тех осо-
бей, которые выделяются своими размерами (Theodorakis, 1989 и др.).
Размерная гомогенность стай рыб повышается после нападений хищника
(Pitcher et al, 1986b; Ranta et al., 1992a), что может достигаться не только
из-за истребления маргинальных по размерам индивидуумов, но и за счет
распадения стаи на более однородные по составу две или большее число
самостоятельный стай или перераспределения особей между соседними
стаями.

В неоднородных стаях мелкие особи попадают в значительно менее
выгодные условия для питания. Экспериментальным путем выяснено, что
конкурентная способность крупных индивидуумов намного выше: в стае
голавлей Leuciscus cephalus, состоящей из двух равных по численности
размерных групп (соотношение средних длин тела 0.66:1), на долю бо-
лее крупных особей приходилось свыше 85% от всей потребленной пищи.
Уменьшение доли крупных особей приводило к росту потребления пищи
более мелкими рыбами (Krause, 1994). Предполагается, что избегание
мелких рыб объединяться в стаю вместе с крупными рыбами будет мини-
мизировать пищевую конкуренцию между партнерами. С другой сторо-
ны, пищевая активность одиночных крупных особей в стае более мелких
рыб также оказывается подавленной (Peuhkuri, 1997, 1998a). Перечис-
ленные особенности служат основными механизмами, приводящими к
унификации размеров рыб в стае.

Более противоречивы данные о размерном составе стай молоди рыб.
На примере обыкновенного гольяна было установлено, что молодь не
объединяется в единую стаю, если разница по длине тела превышает оп-
ределенную величину (Berwein, 1941). В то же время, согласно много-
кратным наблюдениям, выполненным Радаковым (1972) молодь южно-
европейской атерины, заметно различавшаяся своими размерами, легко
образовывает совместную стаю. Больший чем у взрослых рыб уровень
размерной неоднородности состава стай личинок и мальков показана на
большом числе конкретных примеров и, по-видимому, может рассмат-
риваться либо в качестве одной из особенностей стайного поведения
молоди рыб, либо указывает на недостаточное развитие тех механизмов,
которые приводят к гомогенности стай взрослых особей (см. раздел 16.2).
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5.2. Видовой состав
Ходовые стаи мигрирующих рыб, особенно мелких пелагических

видов, обладающих высокой численностью, характеризуются в большин-
стве случаев исключительной однородностью видового состава. Для
морских пелагических рыб-планктофагов существует ограниченное число
данных, указывающих на присутствие в их стаях каких-либо посторон-
них по видовой принадлежности особей (Hobson, 1963; Parrish, 1989a).
Кратковременное объединение представителей разных видов морских
пелагических рыб в одну стаю или скопление может происходить, веро-
ятно, лишь во время откорма в местах концентрации кормовых организ-
мов, где для питания рассредоточиваются стаи разных рыб. У более круп-
ных морских рыб, особенно пелагических хищников, разновидовые стаи
формируются, по-видимому, чаще. Например, смешанные стаи обычны
для атлантической скумбрии Scomber scombrus (Pitcher, Parrish, 1993),
для желтоперого тунца Thunnus albacares и обыкновенного скипджека
Katsuwonus pelamis (Matsumoto et al., 1984; Hallier, 1991).

Иная ситуация может наблюдаться у прибрежных стайных тропичес-
ких рыб, близких по образу жизни и питанию, сходных по размерам,
форме и окраске тела, населяющих одни и те же биотопы. Крупные раз-
новидовые стаи, объединяющие преимущественно растительноядных пред-
ставителей разных родов и семейств, часто можно встретить среди ко-
ралловых рифов (Ogden, Buckman, 1973; Itzkowich, 1977). Обитающие в
прибрежье тропических морей рыбы-попугаи (Scaridae) – синий хирург
Acanthurus coeruleus и синий скар Scarus coelestinus образуют совмест-
ные стаи, численность которых достигает 50–400 особей. Однако, доля
синего скара в таких стаях относительно невелика и не превышает не-
скольких процентов (Alevizon, 1976). В стаях Acanthurus bahianus, на-
считывающих многие сотни особей, обычно встречаются представители
других видов этого рода – синий хирург A. coeruleus и обыкновенная
рыба-хирург A. chirurgus. Отсутствие в стаях Acanthurus bahianus гете-
роспецифичных особей представляет собой исключение (Мочек, 1987).
В свою очередь, в стаях синего хирурга также присутствуют рыбы мно-
гих видов – рыбы-хирурги Acanthurus bahianus и A. chirurgus, белый
кифоз Kyphosus sectatrix, различные рыбы-попугаи Scarus spp., пятнис-
тый флейторыл Aulostomus maculatus и даже султанки, такие как мелко-
зубая барабуля Mulloidichthys martinicus и пятнистый садмонет Pseudu-
peneus maculatus (Morgan, Kramer, 2004). Интересно, что такая толерант-
ность к присутствию в стае рыб других видов, часто не родственных,
сочетается у синего хирурга сменами модели поведения со стайного к
территориальному или переходом к одиночным перемещениям, напри-
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мер, к местам санитарной обработки рыбами-чистильщиками (Morgan,
Kramer, 2004, 2005).

Совместные стаи формируют рыбы-попугаи – Scarus croicensis, S.
radians, Sparisoma viride, ворчуновые (Haemulidae) – синеполосая ронка
Haemulon sciurus, желтополосая ронка H. flavolineatum и обыкновенная
ронка H. plumeri, луциановые (Lutjanidae) – морской адвокат Lutjanus
apodus, серый луциан L. griseus, луциан хоку L. jocu, губановые (Labridae)
– донцелла Halichoeres poeyi, двуполосая донцелла H. bivittatus, двух-
цветная талассома Thalassoma bifasciatum (Мочек, 1987). Совместными
стаями держится имеющая сходную окраску тела молодь рыб-попугаев
Chlorurus sordidus, С. bleekeri, C. gibbus, Scarus spinus и S. schlegeli (Crook,
1997) или взрослые особи зебровидного (трехполосого) дасцилла
Dascyllus aruanus и сетчатого (двухполосого) дасцилла D. reticulatus
(Losey, 2003). Среди выловленных в прибрежье нескольких десятков стай
рыб-хирургов Acanthurus bahianus часто обнаруживают единичных осо-
бей рыбы-попугая Scarus taeniopterus. Полностью моновидовые стаи были
исключением (Debrot, Myrberg, 1988). Хромисы Chromis nitida и С.
atripectoralis вблизи коралловых рифов держатся либо расположенными
рядом, но четко отделенными друг от друга, стаями, либо формируют
совместные стаи (Sackley, Kaufman, 1996). Вхождение посторонних по
видовой принадлежности особей в стаи может происходить с разной лег-
костью в разных биотопах. Подводное прослеживание за полосатой ба-
рабулей Mullus surmuletus во время питания в прибрежном мелководье
обнаружило, что встреченные на ровном и открытому песчаном дне не-
большие стайки этих рыб были в основном моновидовыми, тогда как
при нахождении среди камней и зарослей водной растительности в них
часто входили губановые и спаровые рыбы – морской юнкер Coris julis,
рулена Symphodus tinca, клюворыл Diplodus vulgaris, белый саргус D.
sargus и некоторые другие (Ajemian et al., 2016). Большое число приме-
ров состава разновидовых стай рыб коралловых рифов южного шельфа
Кубы приводит в своей монографии А.Д.Мочек (1987). Некоторые из
рыб коралловых рифов (ворчуновые – Haemulidae) объединяются в еди-
ные стаи с ракообразными (мизиды), сходными с этими рыбами по раз-
мерам, форме тела и поведению (McFarlad, Kotchian, 1982)

Образование разновидовых стай чаще всего наблюдается у молоди
рыб, особенно в первый год ее жизни (см. раздел 16.2). Например, маль-
ки пескаря-губача Sarcocheilichthys szerskii живут в стайках амурского
гольяна Phoxinus lagowskii и чебачка Pseudorasbora parva (Никольский,
1974). Смешанные стаи образуют личинки и ранние мальки сига Coregonus
lavaretus и европейской ряпушки Coregonus albula (Лапин и др., 1978), в
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стаях молоди обыкновенного гольяна можно встретить личинок ельца
Leuciscus leuciscus и обыкновенной плотвы Rutilus rutilus (Соин и др.,
1981). В составе совместных стай молоди золотого нотемигонуса и по-
перечно-полосатого фундулюса встречается также и молодь белого чу-
кучана Catostomus commersoni, трехиглой колюшки и четырехиглой ко-
люшки Apeltes quadratus. Около 2/3 стай золотого нотемигонуса из 34
обследованных были неоднородными по видовому составу, свыше чем
в 90% случаев разновидовые стаи включали в себя молодь 1–2 дополни-
тельных видов (Krause et al., 1996b). В неоднородных по видовому со-
ставу стаях молоди рыб часто выделяется один доминирующий по чис-
ленности вид, представители которого составляют основу смешанных
стай. Например, в стаях молоди обыкновенного гольяна на долю этого
вида приходится до 95–99% от общего числа особей (Соин и др., 1981),
в стаях молоди золотого нотемигонуса – около 71% (Krause et al., 1996b).
Иногда представители разных видов могут составлять в стае равные или
близкие по величине доли (Танасийчук, 1947). Особенности видового
состава стай молоди рыб детально рассмотрены в разделе 16.2.

Объединение в единую стаю рыб разных видов дает им определенные
преимущества, прежде всего в связи с питанием, поскольку даже незна-
чительное расхождение по предпочитаемым кормовым объектам приво-
дят к заметному снижению пищевой конкуренции в стае и к более полно-
му использованию пищевых ресурсов биотопа (Ehrlich, Ehrlich, 1973;
Wolf, 1985, 1987). Коралловые растительноядные рыбы в крупных сме-
шанных стаях легче преодолевают сопротивление территориальных рыб
и используют в пищу растения, находящиеся на индивидуальных участ-
ках, охраняемых другими рыбами (Vine, 1974; Barlow, 1974; Alevizon,
1976; Robertson et al., 1976, 1977; Foster, 1985a, 1985b; Marsh, Ribbink,
1986). Объединение рыб разных видов приводит, как правило, к образо-
ванию более крупных стай, что выгодно для всех особей из-за возника-
ющих преимуществ при питании, а также при защите от опасности (Ehrlich,
Ehrlich, 1973; Sackley, Kaufman, 1996).

Вместе с тем, присутствующие в стаях “посторонние” рыбы, хорошо
заметны и в первую очередь истребляются хищниками. Несомненно, что
повышенная уязвимость таких рыб является одной из причин кратковре-
менного существования смешанных разновидовых стай. Особенно вы-
сок риск быть схваченной при атаке хищника, если отличающаяся от
других членов стаи особь другого вида находится в малочисленной стае.
Чем крупнее стая, тем относительно более защищенными в них оказыва-
ются рыбы других видов или других размеров, имеющие какие-либо
индивидуальные отличия от остальных особей по окраске или по поведе-
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нию (Landeau, Terborgh, 1986). Расхождение рыб разных видов и обра-
зование из одной смешанной стаи несколько моновидовых происходит и
при непосредственной угрозе нападения хищника (Wolf, 1985). Часто при
возникновении непосредственной опасности смешанные стаи распада-
ются на несколько более однородных в видовом отношении мелких стай.
Такая особенность обнаружена при наблюдении за поведением стаи, ис-
кусственно составленной из нескольких видов карповых рыб – обыкно-
венного гольяна, ельца Leuciscus leuciscus и пескаря Gobio gobio. В при-
сутствии хищника (модель щуки Esox lucius) вероятность того, что парт-
нером по стае оказывалась конспецифичная особь, значительно повыша-
лась (Allan, Pitcher, 1986).

Интересно, что даже при образовании совместных стай, особи разно-
го вида в стае обычно близки по размерам. Это было обнаружено в ходе
специального исследования, в котором сравнивали размеры тела молоди
золотого нотемигонуса и поперечно-полосатого фундулюса в совмест-
ных стаях. Молодь этих видов часто образует такие стаи в прибрежном
мелководье озер Северной Америки. Анализу подвергали только те стаи,
которые были выловлены полностью и в которых численность особей
обоего вида была достаточной для статистических сравнений. Оказалось,

Рис. 8. Длина молоди золотого нотемигонуса Notemigonus crysoleucas (светлые стол-
бцы) и поперечно-полосатого фундулюса Fundulus diaphanus (темные столбцы) в
совместных стаях (стандартная длина тела, SL, и 95% доверительный интервал). Чис-
ло особей каждого вида в стае приведено цифрами над столбцами; *, ** и *** –
достоверность различий по длине тела между рыбами двух видов в стае (по Krause et
al., 1996b).
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что стаи, выловленные в одном и том же месте озера, могут различаться
почти в два раза по средним размерам входящих в них рыб (суммарно
для обоих видов). Однако размеры особей разных видов в составе одной
и той же стаи различаются меньше – статистически значимой разница
была лищь в 7 из 12 совместных стай, причем в некоторых из них более
крупными были особи золотого нотемигонуса, в других – фундулюса
(рис. 8) (Krause et al., 1996b). Таким образом механизмы, обеспечиваю-
щие размерную ассортативность состава многовидовых стай, одинаково
эффективны для рыб разных видов.

Итак, стаи рыб характеризуются высоким уровнем размерной и видо-
вой однородности, которая обеспечивается различными механизмами –
стремлением к объединению с конспецификами близкой длины, выбыва-
нием из стаи физически менее выносливых особей, избирательным ис-
треблением хищниками особей, отличающихся своими размерами, ок-
раской, поведением и другими внешними признаками. Гомогенность наи-
более ярко выражена в ходовых стаях и в стаях пелагических рыб. Чем
выше доля «посторонних» особей в стае, тем короче продолжительность
существования подобных стай.
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6. ВНУТРЕННЯЯ СТРУКТУРА СТАЙ

6.1. Расположение рыб в стаях
Пространственное расположение рыб в стае, или структура стаи,

изучена преимущественно на примере ходовых стай. В них особи ориен-
тированы строго параллельно друг к другу, партнеры располагаются меж-
ду собой на равном расстоянии, положение тела рыб близко к горизон-
тальному. Например, у сайды средний угол наклона продольной оси тела
рыб к горизонтальной плоскости составляет всего лишь 0.9 ± 5.4°(Foote,
Ona, 1987). Взаимное расположение и расстояние между партнерами в
стае не случайно, а подчиняется определенным правилам.

При наблюдении за стайным плаванием рыб в природе или в аквариу-
мах и бассейнах, можно легко увидеть, что рыбы в ходовых стаях сме-
щены относительно друг друга в горизонтальной плоскости, располага-
ясь в шахматном или ромбовидном порядке (рис. 9). Такие стаи называ-
ют изотропными. Расположение рыб в изотропной стае определяется, в
том числе, физическими силами, возникающими в водной среде при
плавании рыб. Теоретические расчеты, выполненные известным гидро-
физиком академиком В.В. Шулейкиным еще в 30-е годы, показали, что
между двумя перемещающимися в жидкости в одном направлении близ-
ко расположенными телами действуют так называемые пондеромотор-

ные силы, величина которых определяется взаимным
расположением этих тел (рис. 10) (Шулейкин, 1968).
Если угол между направлением движения тел и от-
резком, соединяющим их центры, так называемый кур-
совой угол, больше или меньше 54°40’, то действие
сил, сближающих тела, превышает или уступает дей-
ствию отталкивающих сил. Угол направления на со-
седних партнеров, рассчитанный исходя из действу-
ющих пондеромоторных сил соответствует величине
этого угла в реально наблюдаемых стаях рыб (Cullen
et al., 1965; Серебров, 1984). Величина пондеромо-
торных сил пропорциональна четвертой степени дли-
ны тела рыб, поэтому для небольших по размеру рыб
эти силы относительно невелики и не оказывают тако-
го значительного влияния на их поведение, как на по-
ведение более крупных особей. Это объясняет тот факт,
что в стаях, состоящих из мелких рыб, расположение
особей относительно друг друга не столь заметно под-

Рис. 9. Расположе-
ние рыб в изотроп-
ных ходовых стаях.
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чиняется шахматному порядку, тог-
да как в стаях крупных рыб, на-
пример, у тунцов, плывущих с
большой скоростью, этот порядок
выдерживается гораздо строже.

Шахматный порядок плывущих
стаей рыб обусловлен не только
действием возникающих в это вре-
мя пондеромоторных сил, но и дру-
гими особенностями гидродинами-
ки плавания и энергетикой плыву-
щих рыб. Активно перемещаясь
или находясь на течении, рыбы со-
здают в воде гидродинамические
возмущения – постепенно слабе-
ющий своеобразный турбулизиро-
ванный гидродинамический след
(рис. 11). Этот след симметричен
относительно продольной оси тела рыб и представляет собой систему
затухающих микроводоворотов (микрозавихрений), которые поочеред-
но срываются с кромки хвостового плавника при обтекании потока воды

внешней поверхности тела
рыбы. Микроводовороты со-
здаются как при активном дви-
жении рыб за счет работы ос-
новного движителя – хвосто-
вого стебля и хвостового
плавника, так и у рыб, сто-
ящих на течении. В турбулизи-
рованной среде, которая созда-
ется в стае, рыбы избегают
следовать непосредственно за
впереди идущей особью, а
располагаются в стороне от
нее. Обусловленность распо-
ложения рыб в стае физичес-
кими законами послужила ос-
нованием для формулирования
гидродинамической гипоте-
зы формирования стаи рыб

Рис. 10. Схема гидродинамических сил
отталкивания и сближения, при которых
наступает их взаимное уравновешивание
при стайном плавании рыб (по Шулейки-
ну, 1968).

Рис. 11. Схема расположения гидродинамических
вихрей, создаваемых плывущей рыбой (а) и гид-
родинамические возмущения, оставляемые пла-
вающей рыбой в мелководном аквариуме с рез-
ким вертикальным градиентом температуры (2°С/
см); визуализация возмущений – за счет прелом-
ления лучей света (по McCutchen, 1976) (б).
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(Беляев, Зуев, 1969). Согласно этой гипотезе энергия, затрачиваемая ры-
бами на плавание меньше в том случае, если они находятся в стае и выше
у одиночных особей (см. раздел 15.1).

Рыбы не только располагаются относительно друг друга определен-
ным образом, создавая пространственную структуру стаи, но и стре-
мятся выдерживать между собой вполне определенную дистанцию, ко-
торая приблизительно одинакова у соседних пар (Hunter, 1966; Inagaki
et al., 1976; Aoki, 1980; Partridge, 1981). Расстояние до соседнего парт-
нера по стае может быть охарактеризовано несколькими разными вели-
чинами или показателями: Rl – линейная дистанция, т.е. длина отрезка,
соединяющего двух соседних рыб; Sf – фронтальное смещение, или
расстояние между параллельными траекториями плавания двух сосед-
них рыб; Sv – вертикальное смещение, или расстояние в вертикальной
плоскости между горизонтами плавания двух соседних рыб, Sh – гори-
зонтальное смещение, или смещение особей относительно друг друга
в горизонтальной плоскости (рис. 12). Линейная дистанция между осо-
бями в ходовых стаях обычно составляет от 2–3 до 4–5 средних длин
тела рыб (L) (табл. 3), иногда оно может быть значительно ниже (Breder,
1965, 1967; Зуев, Беляев, 1970; Серебров, 1984). С помощью подвод-
ной стереофотоаппаратуры установлено, что в природной обстановке
линейная дистанция между особями в стаях японской ставриды Trachurus
japonicus (длина тела около 20 см) и скумбрии Scomber sp. (длина око-
ло 16 см) составляет 1.43 и 1.51 L (Aoki et al., 1986). В стаях атланти-

Рис. 12. Величины, характеризующие взаимное расположение соседних рыб в стае:
Rl – линейная дистанция; Sf – фронтальное смещение, Sh – горизонтальное смещение,
Sv – вертикальное смещение, a – курсовой угол.
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ческой сельди дистанция до ближайшего партнера в среднем составля-
ет 0.82 L, а при испуге может быть еще меньше – 0.77 L (Pitcher,
Partridge, 1979; Partridge et al., 1980b; Domenici et al., 2000a). В искус-
ственных условиях относительное расстояние между партнерами дос-
тигает еще меньших величин: при содержании в бассейне харенгулы
Harengula sp. расстояние между ближайшими партнерами по стае рав-
но всего 4.4 см при длине тела рыб около 7.5 см (Cullen et al., 1965),
т.е. около 0.6 длины тела. Для более точного представления о реальном
расстоянии между рыбами в стаях предлагают оценивать дистанцию до
нескольких ближайших партнеров и определять соотношение между
полученными величинами. Чем ближе оно к 1:1, тем более упорядочена
(гомогенна) структура стаи (Partridge et al., 1980b).

Величина линейной дистанции варьирует в соответствие с нормаль-
ным распределением (рис. 13), что подчеркивает стремление рыб в стае
выдерживать между собой оптимальное расстояние (Серебров, 1984).
Проведенные расчеты показывают, что отношение линейной дистанции
(Rl) к средней длине тела рыб (L) в ходовых стаях может выражаться
близкими величинами (K=Rl/L»2.44, колебания от 2.19 до 2.75), как это
было показано на примере ряда видов морских пелагических рыб (Се-
ребров, 1976). Однако, по данным других исследователей, эта величина
может быть иной. В стаях черноморской ставриды длиной тела 16–20 см
при наблюдении за их поведением в проточном бассейне (скорость пото-
ка 1.2 м/сек) расстояние между особями не превышает 2–3 толщины
тела (чаще всего 0.5–1.0 толщины тела) (Зуев, Беляев, 1970). Фронталь-

Таблица 3. Линейная дистанция между соседними особями в ходовых стаях и средняя
плотность стай у рыб (по Сереброву, 1976, с дополнениями)

Вид рыб
Средняя
длина (L)
рыб, см

Плотность
стаи,

экз./м3

Линейная
дистанция

(R), см

Коэффициент
К=R/L

Европейский анчоус,
Engraulis encrasicolus 11.8 33.0 31 2.62

Мойва,
Mallotus villosus 14.7 15.7 40 2.75

Сайка,
Boreogadus saida 18.7 13.6 42 2.24

Атлантическая треска,
Gadus morhua 27.9 4.7 61 2.19

Атлантическая сельдь,
Clupea harengus 30.5 3.2 68 2.26

Тупорылый макрурус,
Coryphaenoides rupestis 75.9 0.13 197 2.59

Верховка,
Leucaspius delineatus 4.6 578.7 12 2.60
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ное смещение рыб в стаях несколько меньше линейной дистанции, а вер-
тикальное смещение значительно меньше линейной дистанции и фрон-
тального смещения. В ходовых стаях мойвы, как это следует из анализа
фотографий, сделанных непосредственно в стаях этих рыб, курсовой угол
между соседними особями, располагающихся друг от друга на расстоя-
нии около трех длин тела (46 см) равен в вертикальной плоскости 32°,
тогда как в горизонтальной плоскости его величина больше – 54°40’ (Се-
ребров, 1984). В стаях черноморской ставриды вертикальное смещение
составляет около 0.5 толщины тела рыб, а горизонтальное смещение обыч-
но варьирует в пределах 0.25–0.75 L (Зуев, Беляев, 1970). Расположение
рыб в стае относительно друг друга в горизонтальной и в вертикальной
плоскостях отражены на рис. 14.

В определенных ситуациях положение особей стаи может быть менее
стабильным или зависеть от некоторых факторов. Снижение освещенно-
сти приводит к увеличению дистанции между ближайшими партнерами
по стае (Azuma, Iwata, 1994). В смешанных по видовому составу искус-
ственно сформированных стаях карповых рыб, более крупные по разме-
ру ельцы Leuciscus leuciscus (14 см) всегда располагались во главе стаи,
тогда как обыкновенные гольяны (5–6 см) и пескари Gobio gobio (9 см)
всегда, т.е. при любых комбинациях состава стаи, располагались в зад-
ней ее части, занимая более верхние (гольян) или нижние (пескарь) гори-
зонты. Наблюдения за особями, снабженными индивидуальными цвет-
ными метками, показало, что положение особей всех трех видов рыб в
смешанных стаях менее стабильно по сравнению с расположением этих
же рыб в моновидовых стаях (Allan, 1986). В поливидовых стаях рыб-

Рис. 13. Распределение величин линейной дистанции (Rl ) между ближайшими партне-
рами в стаях мойвы Mallotus villosus. Линейная дистанция выражена в длинах тела
рыбы, L (средняя длина рыб равна 15.22 см) (по Сереброву, 1984, с изменениями).
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хирургов представители доминирующего по численности синего хирур-
га Acanthurus coeruleus обычно занимают положение во главе стаи, а ма-
лочисленные особи другого вида рыб-хирургов A. bahianus держатся в
задней ее части (Morgan, Kramer, 2004).

6.2. Плотность стай
Структуре изотропной стаи, т.е. стаи с шахматным порядком располо-

жения особей, соответствует геометрическое представление в виде наи-
более плотной “упаковки” в пространстве сфер с радиусом Rl /2, когда
рыбы располагаются вблизи узлов тетраэдрической решетки. Это под-
тверждается математическими расчетами и реально наблюдаемым распо-
ложением рыб в стаях (Заферман, 1975; Серебров, 1984; Заферман, Се-
ребров, 1988). Сферическая форма индивидуальной зоны вокруг рыб в
стае подтверждена строгими трехмерными измерениями их расположе-
ния (Middlemiss et al., 2018b).

Соотношение между плотностью расположения рыб в стае, их сред-
ними размерами и расстоянием между соседними особями приведены в
табл. 3, зависимость между средней длиной рыб и расстоянием между
особями в стае (линейная дистанция) показана на рис. 15. Между после-
дними двумя параметрами наблюдается тесная корреляционная связь
(r=0.979). Проведенные расчеты показывают, что средняя абсолютная
плотность стай обратно пропорциональна третьей степени линейной дис-
танции между рыбами (r=1.4/ Rl

3) (Серебров, 1976; Заферман, Серебров,
1988). Близкое совпадение реально наблюдаемой в природе плотности
стай морского бекаса Macrorhamphosus scolopax с расчетной достигает-

Рис. 14. Положение ближайших особей в горизонтальной (а) и вертикальной (б) плос-
костях в стаях рыб (по Cullen et al., 1965).
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ся только при использовании для вычислений коэффициента К тех видов
рыб, которые близки к морскому бекасу по форме тела и некоторым дру-
гим морфологическим особенностям, таким как отношение максималь-
ного отклонения хвостового плавника от продольной оси тела при плава-
нии к длине тела рыбы (Серебров, 1976).

Согласно существующим оценкам, средняя плотность рыб в ходовых
стаях должна быть близка к соотношению, когда на одну особь прихо-
дится объем воды, равный кубу длины тела рыбы (L3) (Pitcher, Partridge,
1979). Однако реально выполненные наблюдения свидетельствуют, что
плотность стай существенно различается, при этом она может быть на-
много ниже или больше указанной выше величины даже по данным, по-
лученным для одного и того же вида. По оценкам одних авторов, в стаях
атлантической сельди на 1 особь в среднем приходится 0.7 L3 (Pitcher,
Partridge, 1979), по данным других – 1.15 L3 (Domenici et al., 2000a). В
последнем случае оценки выполнены для стаи сельди, окруженной охо-
тящимися на них касатками Orcinus orca и принявшей характерную для
такой ситуации шарообразную форму. Средняя плотность рыб в таких
стаях составила 24.6 экз/ м3, что на порядок больше, чем в стаях таких
же по размеру рыб в такое же время года и суток, но не подвергающихся
угрозе нападения хищника (Domenici et al., 2000a). Средняя плотность,
установленная по гидроакустическим оценкам 76 стай сельди, составила
4.25 экз/м3 (при варьировании этого показателя от 0.3 до 5.0 экз/м3). Эта
величина достаточно стабильная и повторяется при оценках плотности

Рис.15. Зависимость расстояния между рыбами в стае (линейная дистанция, Rl) от их
средней длины тела: 1 – европейский анчоус Engraulis encrasicolus; 2 – мойва Mallotus
villosus; 3 – сайка Boreogadus saida; 4 – атлантическая треска Gadus morhua;  5  –
атлантическая сельдь Clupea harengus; 6 – тупорылый макрурус Coryphaenoides
rupestris (по Сереброву, 1976).
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перемещающихся стай сельди разной формы в разные годы (Misund,
Floen, 1993; Misund, 1993; Misund et al., 1995).

Средняя плотность стай тупорылого макруруса Coryphaenoides rupestris
длиной тела около 65–80 см, равна 1–2 экз/м3 (Галактионова, Галактио-
нов, 1990), атлантической трески и пикши – около 1 экз/м3 (Константи-
нов, 1977). Эта величина варьирует в больших пределах. Так, если сред-
няя плотность стай дальневосточной сардины длиной тела около 15 см
составляет около 26 экз/м3, то отдельные стаи могут отличаться по плот-
ности более, чем в 100 раз (Misund et al., 2003). С короткими интервала-
ми и в широком диапазоне меняется плотность одной и той же стаи, о чем
можно легко судить, в частности, по постоянно меняющейся площади
стаи (рис. 16) (Misund et al., 1998). В преднерестовый период плотность
рыб в стаях тихоокеанской сельди Clupea pallasii значительно выше и
составляет нескольких десятков рыб в 1 м3 (Ганьков и др., 1953). В стаях
японской ставриды среднее число рыб длиной около 20 см в 1 м3 состав-
ляло 6.6, в стаях скумбрии Scomber sp. – 19.5 (Aoki et al., 1986), в стаях
мойвы, длиной тела около 15–16 см – 1–3 экз/м3 (Серебров, 1984). Плот-
ность рыб в стае, выраженная в виде объема, приходящегося на одну
особь, коррелирует со средним расстоянием до ближайшего партнера по
стае. Связь между этими параметрами в стаях сайды отражена на рис. 17
(Pitcher, Partriddge, 1979).

С увеличением скорости движения или при выходе рыб на течение
компактность стаи заметно возрастает (Павлов, 1970; Pitcher, Partridge,
1979; Wiwchar et al., 2018). Так в естественных условиях среднее рас-
стояние между особями в движущихся стаях мальков обыкновенного

Рис. 16. Изменения горизонтальной площади одной из стай атлантической сельди
Clupea harengus у берегов Северной Норвегии (по Misund et al., 1998).
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Рис. 17. Зависимость объема, при-
ходящегося на 1 особь в стаях сай-
ды Pollachius virens от среднего
расстояния до ближайшего парт-
нера по стае. Пунктирные линии
отражают величины, соответству-
ющие средней длине тела рыб L
(на горизонтальной оси) и кубу
длины тела L3 (на вертикальной
оси) (по Pitcher, Partriddge, 1979).

Рис. 18. Плотность рыб в различных
частях стаи атлантической сельди
Clupea harengus, оцененная с помо-
щью гидроакустических методов.
Справа показаны направления
трансект, выполненных с интервалом
в 3– 5 минут. 1, 2, 3 и 4 – плотность
рыб соответственно 0.1–1; 1–3; 3–8 и
более 8 экземпляров в 1 м3. Отрезки
указывают масштаб (по Misund,
Floen, 1993).

гольяна (длина тела 17–32
мм) 3.35 мм, а в неподвиж-
ных стаях – 4.80 мм (Сереб-
ров, 1978). Пропорционально
увеличению скорости потока

усиливается параллельная ориентация особей (Inoue et al., 1979b). Заме-
чено также, что средняя плотность в пределах крупных стай выше в цен-
тральных участках и уменьшается с приближением к их периферии. Цен-
тральные и краевые участки стай могут различаться по плотности в 10 и
более раз (рис. 18). В центре
крупных стай атлантической
сельди (длина тела рыб 34 см)
плотность в отдельных участках
достигает 27 экз/ м3, размеры та-
ких участков составляют от не-
скольких метров до нескольких
десятков метров (Misund, 1993;
Misund, Floen, 1993).
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6.3. Внутристайные группировки
Ходовые стаи рыб, несмотря на свою изотропность, не являются аб-

солютно однородными и упорядоченными образованиями, а имеют сво-
еобразную «ячеистую» структуру. Ячеистость стаи трудно выявить визу-
альными методами анализа, но обнаруживается при математической об-
работке координат расположения отдельных особей в пространстве (Се-
ребров, 1984; Заферман, Серебров, 1988). Эти ячейки получили назва-
ние внутристайных субгруппировок. Число рыб в субгруппировках,
как было обнаружено в ходе специальных исследований стай мойвы,
черноморской ставриды, пикши и других видов рыб, обычно не превы-
шает 3–5 особей (Aoki, 1980; Partridge, 1981; Серебров, 1984; Заферман,
Серебров, 1988). Именно в пределах этих небольших по численности
субгруппировок и реализуется высоко упорядоченное расположение рыб
относительно друг друга. Анализ плавания рыб показал, что даже не-
большие стаи, численностью 20–30 особей, представляют собой объеди-
нение нескольких таких субгруппировок. Взаимное расположение рыб в
субгруппировках различается, но чаще всего рыбы выстраиваются либо
клином, либо в линию одна чуть позади другой (уступ) и лишь значи-
тельно реже можно встретить непродолжительное плавание двух рыб при
их равном параллельном взаимном расположении (линейный фронт),
когда горизонтальное смещение Shпрактически не выражено. Форма клина
может быть симметричной или асимметричной (рис. 19). Взаимное рас-
положение рыб во внутристайных субгруппировках постоянно меняется,
в перегруппировании участвуют все рыбы, независимо от того, находят-
ся ли они в впереди, в середине или в задней части субгруппировки
(Зуев, Беляев, 1970).

Специальный анализ расположения особей в стаях, выполненный по
сделанным в природе фотографиям стай мойвы, выявил, что у этих рыб
субгруппировки чаще всего (34.1%) состоят из трех особей, несколько
реже – из 2, 4 или 5 рыб (20.5, 22.7 и 22.7% случаев) (Серебров, 1984).
Расстояние до партнера в субгруппировках всегда меньше, чем расстоя-
ние до любой особи, входящей в какую-либо иную субгруппировку стаи.
В субгруппировках все рыбы размещаются либо строго в одной, гори-
зонтальной плоскости, либо с незначительным смещением по вертикали.
Предполагается, что такое расположение может быть вызвано не только
гидродинамическими особенностями стайного плавания, но и с создани-
ем оптимальных условий для контроля движений ближайших партнеров
рецепторами боковой линии, расположенными на боковой поверхности
туловища (Зуев, Беляев, 1970).
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Размеры рыб в субгруппировках прак-
тически совпадают. Использование сте-
реовидеозаписей стай атлантической сель-
ди и атлантической скумбрии для опреде-
ления расстояния между более чем 17000
пар рыб позволило установить, что рыбы
стремятся располагаться в стае рядом с
близкими по размеру особями. Между
ближайшими по стае соседними рыбами
наблюдается высокая положительная кор-
реляция по длине тела – 0.97 и 0.98 соот-
ветственно для сельди и скумбрии (рис.
20). Предпочтение держаться в стае ря-
дом с близкими по размеру особями под-
держивается несмотря на то, что рыбы в
пределах стаи постоянно перемещаются:
у сельди (длина тела 21 см) смена бли-
жайшего партнера происходит в среднем
11 раз в минуту, т.е. через каждые прой-
денные рыбой 6.2 длины тела, у скумб-
рии (длина тела 31 см) – 6.2 раза в мину-
ту или через 12.5 длины тела. Выбирают
ли рыбы партнера близкого по размерам
тела активным образом за счет зритель-
ных оценок или такой выбор происходит
благодаря действию гидродинамических
сил остается неясным (Pitcher et al., 1985).
Средняя плотность субгруппировок зна-
чительно выше, чем плотность в среднем
по всей стае, например, в стаях мойвы
плотность в субгруппировках достигала
7.60 экз/м3, тогда как в среднем по стае
эта величина составляла около 0.95 экз/м3

Рис. 19. Взаимное расположение
рыб во внутристайных субгруппи-
ровках: а – клин симметричный и
асимметричный, б – уступ, в – ли-
нейное расположение (по Зуеву и
Беляеву, 1970).

Рис. 20. Зависимость между длиной тела бли-
жайших соседних рыб в стаях у атлантической
сельди Clupea harengus (а) и атлантической
скумбрии Scomber scombrus (б). Затененная
зона – область доверительных интервалов,
0.95% (по Pitcher et al., 1985).
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(Ñåðåáðîâ, 1984). Ïîëàãàþò, ÷òî îñîáè â ñòàÿõ íå òîëüêî ó ðûá, íî è ó äðó-
ãèõ æèâîòíûõ, âåðîÿòíî íàèáîëåå òåñíî âçàèìîäåéñòâóþò äðóã ñ äðóãîì
èìåííî â ïðåäåëàõ òàêèõ ëîêàëüíûõ ñóáãðóïïèðîâîê (Ballerini et al., 2008).

6.4. Ïðîñòðàíñòâåííûå ïðåäïî÷òåíèÿ ðûá â ñòàÿõ
Äàííûå, êàñàþùèåñÿ èíäèâèäóàëüíûõ ïðåäïî÷òåíèé ðûá çàíèìàòü îï-

ðåäåëåííûå ïîçèöèè â ïðåäåëàõ ñòàè îãðàíè÷åíû. Ñóùåñòâóþò íàáëþäå-
íèÿ, ñîãëàñíî êîòîðûì îñîáè, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ðàçìåðàì, ðàñïðåäåëÿ-
þòñÿ â ïðåäåëàõ ñòàè íå ãîìîãåííî: ñðåäíÿÿ äëèíà ðûá èç ðàçíûõ ÷àñòåé
ñòàè ìîæåò ðàçëè÷àòüñÿ íà òðåòü è áîëåå (Pitcher et al., 1985; Pitcher, Parrish,
1993). Íàïðèìåð, íàèáîëåå êðóïíûå îñîáè àòëàíòè÷åñêîé òðåñêè âîçãëàâ-
ëÿþò ñòàè âî âðåìÿ ìèãðàöèè íà îòêîðì ïîñëå íåðåñòà. Ðûáû-ëèäåðû
èíòåíñèâíåå ïèòàþòñÿ, ïèùà èõ ðàçíîîáðàçíåå è ñîñòîèò èç áîëåå ïðåä-
ïî÷èòàåìûõ îáúåêòîâ ïèòàíèÿ (DeBlois, Rose, 1996). Òàêàÿ æå çàêîíî-
ìåðíîñòü îáíàðóæåíà è â ñòàÿõ äðóãèõ ìîðñêèõ ðûá – àòëàíòè÷åñêîé
ñêóìáðèè (Pitcher et al., 1982a), åâðîïåéñêîé ñàðäèíû Sardina pilchardus
(Muzinic, 1977), à òàêæå â ñòàÿõ ñåãîëåòîê îáûêíîâåííîé ïëîòâû, â êîòî-
ðûõ îòíîñèòåëüíîå ÷èñëî êðóïíûõ îñîáåé âûøå â ïåðåäíåé ÷àñòè ñòàé
(Ìèõååâ, 1985). Çàìå÷åíî òàêæå, ÷òî â ñòàÿõ, îáëàäàþùèõ çíà÷èòåëüíîé
òîëùèíîé, îñîáè, ðàñïîëàãàþùèåñÿ â âåðõíèõ ñëîÿõ âîäû, ìåëü÷å òåõ,
÷òî çàíèìàþò íèæíèå ãîðèçîíòû (Sette, 1950; Breder, 1951; Johnson, 1970).

Ðàñïîëîæåíèå â ñòàå â ðÿäå ñëó÷àåâ ñâÿçàíî ñ ôèçèîëîãè÷åñêèì ñî-
ñòîÿíèåì îñîáè. Íàïðèìåð, ãîëîäíûå ðûáû ÷àùå çàíèìàþò ïîçèöèþ âî
ãëàâå ñòàè (Krause et al., 1992; Krause, 1993a). Â ñòàÿõ îáûêíîâåííîãî
ãîëüÿíà îñîáè, ñõâàòèâøèå êîðì, óõîäÿò ñ ëèäåðñêîé ïîçèöèè, ïðè÷åì,
êàê ïîêàçàëè îöåíêè èíòåíñèâíîñòè èõ ìåòàáîëèçìà, îíè ñäâèãàþòñÿ â
çàäíþþ ÷àñòü ñòàè ïðîïîðöèîíàëüíî âåëè÷èíå òîé ýíåðãèè, êîòîðàÿ îñòà-
åòñÿ ïîñëå ýíåðãîòðàò, íåîáõîäèìûõ äëÿ ïåðåâàðèâàíèÿ äîáû÷è (ñïåöè-
ôè÷åñêîå äèíàìè÷åñêîå äåéñòâèå ïèùè) è ïîääåðæàíèÿ ñòàíäàðòíîãî
ìåòàáîëèçìà – ÷åì áîëüøå ïèùè ïîòðåáèëà ðûáà, òåì âûøå ýíåðãîòðàòû
íà ïåðåâàðèâàíèå, òåì ìåíüøå îñòàåòñÿ ýíåðãèè íà ïëàâàíèå è äðóãóþ
àêòèâíîñòü è òåì íà áîëüøåå ðàññòîÿíèå ðûáà ñìåùàåòñÿ ñ ëèäåðñêèõ
ïîçèöèé (McLean et al., 2018). Ýòè äàííûå ñëóæàò õîðîøèì ïðèìåðîì
êîððåëÿöèè ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ îñîáè è åå ïîâåäåíèÿ (Krause,
Seebacher, 2018). Ó ñèíãèëÿ âî ãëàâå ñòàè ðàñïîëàãàþòñÿ îñîáè, ñïîñîá-
íûå áîëåå ýôôåêòèâíî èçâëåêàòü êèñëîðîä èç âîäû è îáåñïå÷èâàòü âû-
ñîêèé óðîâåíü ìåòàáîëèà ïðè äâèãàòåëüíîé íàãðóçêå. Ïðè ïîâûøåíèè
ñêîðîñòè ïåðåìåùåíèÿ ðûáû ñ áîëåå íèçêèì óðîâíåì ìåòàáîëèçìà ïðåä-
ïî÷èòàþò ðàñïîëàãàòüñÿ â çàäíåé ÷àñòè ñòàè, ÷òî ñíèæàåò èõ ýíåðãîçàòðà-
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ты на плавание (Killen t al., 2011). Замечено, что особи, пораженные пара-
зитами, обычно находятся на периферии стаи или на некотором удалении
от нее, но сохраняют с ней зрительный контакт (Krause, Godin, 1994a;
Barber et al., 1995). Как недавно выяснено, в стаях, состоящих из рыб
двух разных видов, особи одного и того же вида предпочитают распола-
гаться рядом, т.е. ближайшими партнерами чаще оказываются особи сво-
его вида (Ali et al., 2018).

Особи, находящиеся в разных частях стаи, имеют разные преимуще-
ства и разные риски. Положение во главе стаи дает возможность рыбам
не только более интенсивно питаться, но и увеличивает вероятность под-
вергнуться нападению хищника. В специально выполненных работах, в
которых оценивались индивидуальные пространственные предпочтения в
стае и смелость особи – способностью первой покидать убежище или
осваивать новые условия, связь между лидерством и смелостью была
выявлена, но она не всегда была сильно выраженной (Ward et al., 2004;
Leblond, Reebs, 2006). Выяснено также, что у некоторых особей лидер-
ство достаточно стабильное и проявляется с очевидным постоянством
при наблюдениях, выполненных в разное время суток или в разные дни,
что указывает на то, что стремление быть во главе стаи является внутрен-
ним индивидуальным качеством этих особей (Leblond, Reebs, 2006). Ин-
дивидуумы в стае различаются и своей реактивностью – одни из них
всегда первыми реагируют на внешний стимул и увлекают за собой дру-
гих партнеров по стае. Эти особи характеризуются не только стабильно
высокой реактивностью, но и устойчивыми пространственными предпоч-
тениями (Marras, Domenici, 2013).

Однако, причины, стоящие за проявлением рыбами внутристайных
пространственных предпочтений, не всегда удается раскрыть, как, на-
пример, у смолтов кижуча Oncorhynchus kisutch, у которых одни особи
предпочитают держаться по периферии стаи, а другие в ее центре (Healey,
Prieston, 1973). Длительная регистрация (4 дня) положения особей в стае
атлантической скумбрии обнаружила стойкие, сохранявшиеся на протя-
жении всего периода наблюдений, предпочтения некоторых особей рас-
полагаться в определенных местах стаи. Однако значимая связь между
размерами тела рыб и их пространственными предпочтениями не найдена
(Pitcher et al., 1982a). Возможно, такие предпочтения чаще проявляются
в искусственных условиях, когда особи, образующие единую стаю со-
существуют совместно в течение относительно продолжительного вре-
мени и между ними возможно формирование определенных отношений,
вплоть до иерархических. В естественных условиях, когда постоянно
происходит перегруппирование рыб в стаях, распадении стай и образова-
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ние новых, переход особей из одной стаи в другую, индивидуальные про-
странственные предпочтения рыб вполне вероятно отсутствуют. В таких
условиях могут наблюдаться лишь пространственные предпочтения, оп-
ределяемые размерами рыб или их физиологическим статусом (пищевая
мотивация, поражение паразитами и т.п.) (см. раздел 17.2).

Таким образом, стаи рыб имеют вполне предсказуемую внутреннюю
структуру, которая довольно жестко детерминирована в ходовой стае – в
наиболее яркой по проявлению форме стайного поведения. Упорядочен-
ность рыб в движущихся стаях выражается не только в параллельном
расположении особей, достаточно легко выявляемом даже при простых
визуальных наблюдениях, но и в характерном смещении особей относи-
тельно друг друга, образовании внутристайных группировок, стремле-
нии рыб располагаться рядом с особями близкого размера. Выражен-
ность внутренней организации стай, их плотность отчетливо связаны с
размерами рыб, с их двигательными возможностями. Многие из струк-
турных особенностей стай определяются физическими силами, возника-
ющими при плавании рыб.
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7. СЕНСОРНЫЕ ОСНОВЫ СТАЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ

7.1. Зрение
Сенсорной основой стайного поведения является зрение. То, что сен-

сорное обеспечение стайного поведения имеет мономодальный характер
установлено еще в начале 20 века известным исследователем Парром
(Parr, 1927, 1931). Выполненные им опыты со зрительно депривирован-
ными рыбами (средиземноморская скумбрия Scomber colias) показали,
что после потери зрения рыбы полностью теряли способность демонст-
рировать стайное поведение. Впоследствии подобные эксперименты были
выполнены на многих видах рыб, их результаты подтвердили справедли-
вость вывода о ключевой роли зрения в осуществлении рыбами стайно-
го поведения. Постепенно, по мере восстановления зрительной функции,
подопытные рыбы вновь приобретали возможность демонстрировать ти-
пичные стайные реакции. Такие же по смыслу эксперименты в дальней-
шем были многократно повторены и на многих других видах (Радаков,
1972; Герасимов, 1983). Так, блокирование зрительного восприятия не
позволяло молоди красноперки Scardinius erythrophthalmus объединять-
ся в стаю с интактными особями (Keenleyside, 1953). Не были способны
образовывать единую стаю взрослые интактные и ослепленные красно-
перки, содержавшиеся совместно (устное сообщение Б.П. Мантейфеля и
И.И. Гирса – по Даркову, 1980). Необладающие зрением особи пещер-
ной формы Astyanax (=Anoptichthys) не могли держаться в стае вместе с
особями этого вида, но принадлежащих к зрячей форме (Breder, 1959).

Ведущая роль зрительной рецепции в поддержании рыбами стайных
контактов показана также с помощью других методов и подходов. Так,
стремление образовать стаю с собственным отражением в зеркале наи-
более отчетливо демонстрируют рыбы, которым в наибольшей мере при-
сущ стайный образ жизни – молодь обыкновенного лаврака Dicentrarchus
(= Morone) labrax, черноморской смариды, обыкновенной верховки
Leucaspius delineatus. Реакция на отражение в зеркале у не столь стайных
рыб, таких, как черноморская барабуля, взрослые зеленушки Crenilabrus
ocellatus и зеленушки-рулены Crenilabrus tinca, менее интенсивная и ус-
тойчивая. Каменный окунь Serranus scriba и перепелка Crenilabrus
quinquemaculatus, для которых стайный образ жизни не характерен, на
свое изображение в зеркале какой-либо поведенческой реакции не про-
являют вовсе (Spooner, 1931; Аронов, 1967; Дарков, 1980). Для реакции
состаивания важно зрительное восприятие рыбами других особей не только
в видимом спектральном диапазоне света, но и в его ультрафиолетовой
области (Modarressie et al., 2006).
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Стайные виды относятся к рыбам с дневным пиком активности. С по-
нижением освещенности зрительная рецепция становится затруднитель-
ной или полностью невозможной и это прямым образом отражается на
способности рыб проявлять стайное поведение. При освещенности ниже
пороговых величин происходит распад стай, с повышением освещенно-
сти стаи рыб вновь восстанавливаются. Процесс вечернего рассредото-
чения стай и их образования в утренние часы наблюдается в природных
водоемах всегда при выраженной суточной ритмике изменения освещен-
ности (см. раздел 9). Важную роль зрения в координации стайных пере-
мещений и в объединении рыб в стаи демонстрируют, например, опыты,
выполненные на южноевропейской атерине. Стайки этих рыб при высо-
кой освещенности в 100–1000 лк восстанавливают свою структуру пос-
ле нападения черноморской смариды уже через 1 с. При освещенности в
15–20 лк для восстановления стаи требуется 8 с, а при 1–3 лк – 15 с
(Павлов, 1962б). У стаи рыб области монокулярного и бинокулярного
зрения шире, а слепая зона ограничена более узким сектором, чем у
каждой особи в отдельности, что дает важные преимущества в обнару-
жении опасности (Rountree, Sedberry, 2009; Pita et al., 2015).

Таким образом, поведение зрительно депривированных особей, реак-
ция стайных рыб на зрительные образы конспецификов и другие зритель-
ные стимулы, суточная динамика стайного поведения четко указывают на
ведущую, ключевую роль зрительной рецепции в осуществлении стай-
ных контактов и стайного поведения. Зрение служит важнейшей, по-су-
ществу, единственной сенсорной системой, благодаря которой обеспе-
чивается реализация рыбами стайного образа жизни (Breder, 1929; Parr,
1931; Morrow, 1948; Atz, 1953; Schafer, 1955; Shaw, 1958, 1960, 1962;
Pitcher, Parrish, 1993). Мономодальность сенсорной базы отличает стай-
ное поведение от других сложных форм поведения рыб, прежде всего
пищевого, защитного и репродуктивного, в обеспечении которых важ-
ная роль принадлежит многим органам чувств (Keenleyside, 1979; Ман-
тейфель, 1987; Павлов, Касумян, 1990, 1998). Зрение рыб имеет неболь-
шую дистантность действия, однако, в отличие от многих других сенсор-
ных систем оно позволяет своевременно реагировать на события, отли-
чающиеся высокой динамикой и требующие быстрого и точного ответа.
Именно подобного рода способность важна и необходима для поддержа-
ния стайного поведения, в котором упорядоточенная внутренняя структу-
ра сочетается с быстротой и высокой синхронностью и маневренностью
рыб во время стайного плавания.

Однако наличие зрения обязательное, но недостаточное условие для
проявления стайности. Имеется большое число видов рыб, обладающих
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хорошо развитой зрительной рецепцией, но не проявляющих каких-либо
стайных тенденций на протяжении всего онтогенеза. Примером таких рыб
может быть щука Esox lucius и другие представители семейства щуковых
(Esocidae) или меч-рыба Xiphias gladius, обладающая великолепным зре-
нием, но взрослые особи которой в основном держатся по одиночке.

7.2. Другие сенсорные системы
Полагают, что другие сенсорные системы также принимают участие в

обеспечении стайного поведения (Shaw, 1969; Köhler, 1979). Это предпо-
ложение касается прежде всего боковой линии и следует из результатов
многих экспериментов, в которых сравнивалась способность к стайному
плаванию интактных рыб и рыб после повреждения боковой линии. У
атлантической трески частичная блокировка сейсмосенсорной системы
путем перерезки соответствующих нервов приводит к тому, что в темно-
те у оперированных рыб резко снижается способность к подражанию и
полностью теряется возможность образования условных имитационных
рефлексов, важных для проявления стайности (см. раздел 11.2). Но на
свету между интактными и опытными рыбами, обладающими зрением,
какие-либо различия в поведении или в формировании и проявлении ус-
ловных рефлексов, вырабатываемых по методике “актер–зритель”, не
выявлены (Герасимов, 1983). Информация о том, что поведение, напо-
минающее стайное, способны демонстрировать слепые от природы и об-
ладающие хорошо развитой боковой линией пещерные астианаксы
Astyanax fasciatus и ослепленные особи, относящиеся к наземной (зря-
чей) форме этого вида (Breder, Rasquin, 1947), в последствии не была
подтверждена (Wilkens, 1988; Kowalko et al., 2013).

Специальное исследование, целью которого было получить более стро-
гие доказательства участия боковой линии в стайном поведении и соот-
нести это участие с ролью зрения, было выполнено на сайде – рыбе с
высоким уровнем стайности. Экранирование глаз светонепроницаемой
пленкой вызывало у сайды лишь временную потерю стайного поведения.
Сохранявшие первое время неподвижность, рыбы через несколько часов
начинали реагировать на проплывавших мимо стаей интактных особей, а
затем и следовать за ними. Потерявшие зрение рыбы могли объединяться
в стаю, однако расстояние между особями в них было меньше, чем в
стае интактных рыб. Повышенная пигментация тела подопытных особей
сайды рассматривалась авторами в качестве признака, подтверждающе-
го потерю способности воспринимать зрительные стимулы. Дополнитель-
ный контроль полноты зрительной депривации выполнен не был. Двусто-
ронняя перерезка нерва, подходящего к невромастам туловищного кана-
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ла боковой линии, вызывало более заметные изменения в поведении рыб:
расстояние до ближайшего партнера по стае становилось меньше, а сами
рыбы располагались на одном уровне с ближайшим партнером, а не со
смещением, как это свойственно интактным рыбам. Рыбы, с деиннерви-
рованными невромастами и одновременно лишенные зрения, каких-либо
признаков стайного плавания не демонстрировали. Полученные резуль-
таты отчетливо свидетельствуют о важности боковой линии для стайного
плавания, однако эту сенсорную систему нельзя признать ведущей или
имеющей большое значение для стайного поведения. По мнению авто-
ров, ее роль заключается в контроле и координации скорости и направле-
ния движения рыб, тогда как зрение обеспечивает нужное расположение
рыб в стае относительно друг друга и параллельную ориентацию (Pitcher
et al., 1976; Partridge, Pitcher, 1980; Partridge et al., 1980a).

Это исследование, проведенное на сайде, показало, что блокирование
работы боковой линии вызывает изменения в стайном поведении, но их
нельзя признать столь же драматичными, как и те, что возникают вслед-
ствие потери сайдой зрения. Следует подчеркнуть, что у подопытных рыб
боковая линии была блокирована не полностью, а лишь частично. Денер-
вированы были невромасты, располагающиеся в туловищном канале, тог-
да как разветвленная сеть каналом боковой линии на голове рыб, а также
многочисленные поверхностные невромасты оставались интактными.

Методически более строгие эксперименты выполнены на тетре
Hemigrammus bleheri (Faucher et al., 2010). Рыб перед опытами тотально
и многократно обрабатывали двумя аминоглюкозидными антибиотиками
одновременно – сульфатом гентамицина и сульфатом стрептомицина. Это
приводило к блокированию работы, соответственно, всех канальных и
всех поверхностных невромастов. Действие антибиотиков было подтвер-
ждено электронно-микроскопическим контролем состояния невромастов
у рыб после обработки. Эксперименты на интактных, сенсорно-деприви-
рованных и ложно обработанных особях обнаружили изменения в пове-
дении только у тех, кто испытал воздействие антибиотиками – стая из
таких рыб была более рыхлой (особи располагались на большем рассто-
янии друг от друга), рыбам требовалось больше пространства для совер-
шения маневров (увеличивался радиус поворота стаи), снижался конт-
роль за расположением и направлением плавания партнеров по стае (от-
мечались случайные столкновения и соприкосновения с соседними осо-
бями). По мере регенерации невромастов поведение сенсорно-деприви-
рованных рыб постепенно восстанавливалось (через 3–4 недели) (Faucher
et al., 2010). Блокирование функции поверхностных невромастов у жел-
тоглазой кефали Aldrichetta forsteri приводило к уплотнению стаи и по-
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вышению ее поляризованности, что трактуется авторами как следствие
уменьшения сенсорной информации, важной для стайного плавания5

(Middlemiss et al., 2017). Несмотря на противоречивость полученных ре-
зультатов, они подтверждают основной вывод о важности боковой линии
для стайного плавния рыб и что потеря этой сенсорной системы снижает
эту способность. Более того, высказываются представления о том, что в
эволюции рыб появление боковой линии как сенсорной системы пред-
шествовало возникновению стайности (Larsson, 2009).

Дистантность действия боковой линии относительно мала и не превы-
шает 1–2 двух длин тела рыб (Kasumyan, 2003), однако она дает рыбам
возможность достаточно точно оценивать расположение предметов, осо-
бенно подвижных (Bleckmann, 1993; Montgomery et al., 1995). В ходовых
стаях или в стаях кругового обзора, когда расстояние между партнерами
сокращается, плывущие рядом рыбы становятся доступными для рецеп-
торов боковой линии. Это делает вполне возможным участие боковой
линии в координации движений соседних рыб во время быстрых стай-
ных маневров (Gray, Denton, 1991).

Однако существуют и противоположные точки зрения. Так, некото-
рые исследователи (Popper, Platt, 1993) полагают, что даже в компактных
стаях роль боковой линии в обеспечении координации плавания рыб не
всегда очевидна и даже сомнительна, поскольку, к примеру, у сельдевых
рыб, у которых стайное поведение развито крайне высоко, каналы боко-
вой линии на туловище отсутствуют и имеются только на голове. К выво-
ду о незначительной роли боковой линии в обеспечении стайного поведе-
ния приходят также исследователи, использовавшие для экспериментов
различные формы астианакса Astyanax fasciatus. Корреляция между сум-
марным числом невромастов на голове у разных форм этих рыб и вре-
менем, затрачиваемом ими на стайное плавание, была статистически зна-
чимой, но низкой (Kowalko et al., 2013).

Несомненно, что вопрос о роли боковой линии в стайном поведении
еще далек от окончательного решения. Соверешенно очевидно, что потеря
боковой линии не является фатальным и лишившись этой сенсорной сис-
темы рыбы попрежнему способны демонстрировать полоноценное стай-
ное плавание. Однако небольшие сдвиги в их поведении все же происхо-
дят. Например, увеличивается среднее расстояние до ближайшего партне-
ра, растет стремление занимать позицию параллельно соседу и распола-

5 Желтоглазая кефаль имеет большое количество поверхностных невромастов на туло-
вище, они располагаются на каждой чешуе у этих рыб, каждый из невромастов вклю-
чает несколько сотен рецепторных (волосковых) клеток (Middlimiss et al., 2017).
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гаться на одном с ним уровне по горизонтали и вертикали, как это показа-
но недавно для малабарского данио Devario aequipinnatus. Интересно, что
эти изменения минимальны сразу после лишения рыб рецепторов боковой
линии, но резко усиливаются примерно через 1 неделю, т.е. после того,
как волосковые клетки в невромастах полностью регенерируют. Восста-
новление же стайного поведения происходит лишь спустя еще несколько
недель (Mekdara et al., 2018). Таким образом и эти данные не дают ясного
ответа о роли и значении боковой линии в обеспечении стайности.

Высказываются предположения, что объединение рыб в стаи может
обеспечивать слуховая система (Breder, 1976) и электрорецепция (Про-
тасов, 1972; Басов, 1974). Однако способность генерировать акустичес-
кие или электрические сигналы и использовать их для целей коммуника-
ции выражена преимущественно у рыб, ведущих одиночный или терри-
ториально-групповой образ жизни и крайне редко встречается среди стай-
ных видов, что не позволяет считать эти каналы получения информации
достаточно значимыми в поддержании рыбами стайных отношений (Бро-
ун, Ильинский, 1984; Муравейко, 1988; Popper, Fay, 1993; Moller, 1995).
Слабоэлектрическая мормировая рыба маркузения Marcusenius cyprinoides,
молодь которой в природе по некоторым данным держится группами и
стайками во время покатной миграции, после деиннервации электричес-
кого органа теряет способность плавать параллельно друг за другом (в
одну линию). Это поведение, рассматриваемое автором в качестве стай-
ного плавания, довольно редко проявляют даже интактные особи марку-
зении (Moller, 1976).

Предполагается также, что в поддержании стайных контактов может
участвовать и обонятельная рецепция (Малюкина и др., 1969; Ward et
al., 2002a). Эксперименты на угрехвостом соме Plotosus lineatus, обли-
гатно-стайной рыбе, формирующей необычайно плотные стаи, показали,
что, руководствуясь обонянием, сомы способны отличать по запаху свою
стаю от чужой (Hayashi et al., 1994). Происходит это благодаря выделяе-
мому в воду специфического для каждой стаи набора специальных ве-
ществ – фосфатидилхолинов. При искусственной модификации состава
смеси фосфатидилхолинов, присущего «своей» стае, распознавание и
предпочтение такого запаха теряется (Matsumura et al., 2004, 2007).

Необходимо подчеркнуть, что роль иных, чем зрение органов чувств в
сенсорном обслуживании стайного поведения рыб трудно выявляется в
эксперименте, а характер получаемых данных часто не позволяет рассмат-
ривать их в качестве неоспоримых свидетельств реального участия сейс-
мосенсорных, химических, акустических или электрических сигналов в
стайном поведении. Результаты исследований, посвященных этому вопро-
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су, в ряде случаев противоречивы и не дают возможности уверенно счи-
тать, что стимулы, воспринимаемые боковой линией, обонянием, слухом
или электрорецепцией могут играть реальную роль в стайном поведении.
Основным методом выяснения функциональной роли сенсорных систем в
поведении рыб, в том числе и стайном, служит сравнение реакций интакт-
ных и депривированных особей. Вместе с тем известно, что при потере
одного из сенсорных каналов у рыб происходит компенсаторное усиление
функции других органов чувств, что приводит к частичному восстановле-
нию утерянной формы поведения (Девицина, Марусов, 2007; Касумян,
Марусов, 2007). К сожалению, сведения о продолжительности сенсорной
депривации подопытных рыб в большинстве случаев не приводятся, а ха-
рактер функциональных изменений в интактных сенсорных системах и
особенности процессов викарирования остаются в значительной мере не
раскрытыми. Поэтому, например, сохранение у ослепленных рыб элемен-
тов стайного поведения (Keenleyside, 1953) не может неоспоримо свиде-
тельствовать об участии сенсорных систем, не относящихся к зрению, в
стайном поведении у интактных особей. Кроме того, авторами многих ра-
бот не проводился строгий контроль полноты сенсорной депривации и по-
тери чувствительности у подопытных особей на протяжении всего экспе-
римента. Отсутствуют опыты с ложнооперированными рыбами. Такие ме-
тодические огрехи значительно снижают ценность полученных сведений и
не позволяют на их основе формулировать строгие выводы. Более того,
имеются многочисленные данные, прямо опровергающие способность рыб,
лишенных зрения, вести стайный образ жизни. Некоторые из этих данных
были приведены в предыдущем разделе (см. раздел 7.1).

Совершенно очевидно, что основные элементы стайного поведения,
такие как синхронная реакция на внешние стимулы, сложное и быстрое
маневрирование с сохранением единства стаи, не могут быть осуществ-
лены на основе обоняния, слуха или электрорецепции, которые не обес-
печивают столь эффективную и быструю локализацию рыбами источни-
ка сигнала и, следовательно, точную взаимную ориентацию в простран-
стве. Участие контактных сенсорных систем – вкусовой рецепции и так-
тильной рецепции в обеспечении стайного поведения не представляется
реальным. Тем не менее, нельзя исключать, что не относящиеся к зрению
сенсорные системы имеют второстепенное значение в обеспечении стай-
ного поведения, например, для сохранения контактов между рыбами в
условиях, когда зрительная функция затруднена или невозможна. Сохра-
нение таких контактов может, по-видимому, облегчать или ускорять об-
разование стай при восстановлении условий, необходимых для функцио-
нирования зрительного канала. Возможно также, что значение незритель-
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ной коммуникации заключается в придании внутристайным контактам
дополнительной надежности и устойчивости. Например, в темноте или
при изолированном содержании у стайных рыб значительно повышается
потребление кислорода, вызываемое стрессовым состоянием. При вос-
становлении зрительного контакта с конспецификами или при имитации
подобного контакта подачей подопытным рыбам запаха стаи дыхание рыб
нормализуется. Восприятие химических сигналов стаи, приводящих к
развитию так называемого «группового эффекта», происходит за счет
обоняния (Малюкина и др., 1962).

Кроме зрения наиболее вероятно участие в сенсорном обеспечении
стайного поведения боковой линии несмотря на то, что возможности это-
го органа чувств рыб ограничены относительно небольшой дистантнос-
тью действия. Однако строгие доказательства реального участия боковой
линии и других сенсорных систем в обеспечении стайных контактов рыб
до настоящего времени отсутствуют.

Таким образом, характерной особенностью стайного поведения явля-
ется его мономодальность, проявляющаяся у всех рыб, ведущих стай-
ный образ жизни. Это отличает стайность от других типов поведения рыб
(табл. 4). Например, в сенсорную базу пищевого поведения входят все
без исключения органы чувств рыб, но сенсорные системы, контролиру-
ющие пищевое поведение и  роль этих систем в его регуляции не совпа-
дает у рыб разной экологии, возраста или находящихся в разных услови-
ях (Павлов, Касумян, 1990). Стайное поведение практически полностью
основано на функции зрительной системы. Строгие доказательства ре-
ального участия других кроме зрения сенсорных систем в обеспече-
нии стайных контактов и стайного плавания рыб до настоящего времени
не получены.

Таблица 4. Участие сенсорных систем в регуляции различных форм поведения рыб
(по Павлов, Касумян, 1990, с уточнениями и дополнениями)

ПоведениеСенсорная
система стайное нерестовое родительское пищевое защитное миграционное
Зрение + + + + + +
Обоняние ? + + + + +
Вкус - - - + - -
Общее
химическое
чувство

- - - + ? -

Боковая линия + + + + + -
Слух ? + + + ? ?
Тактильная - + - + ? -
Электрорецепция - + ? + ? -
Магниторецепция - - - - - ?
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8. ЦЕНТРАЛЬНАЯ НЕРВНАЯ СИСТЕМА
И ЭНДОКРИННАЯ РЕГУЛЯЦИЯ СТАЙНОГО

ПОВЕДЕНИЯ

Сведения об отделах мозга, ответственных за проявление рыбами стай-
ного поведения, остаются крайне малочисленными и противоречивыми.
Частичная или полная экстирпация среднего мозга, где расположены
многие центры зрительной рецепции (Wullimann, 1988), приводит к серь-
езным нарушениям зрительной функции и плавания, и, как результат –  к
невозможности осуществлять стайное поведение (Dijkgraaf, 1949; Пуч-
ков, 1954). У стайных рыб отмечают хорошее развитие крышы среднего
мозга (курковый спинорог Stephanolepis cirrifer), у других стайных рыб
– мозжечка (прионур Prionurus scalprus) (Ito et al., 2007). Способность
поддерживать стайное поведение теряется или серьезно нарушается так-
же и при удалении переднего мозга (Hosch, 1936; Wielback, 1937; Кара-
мян и др., 1967), который выполняет важные интегративные функции, в
том числе в анализе зрительной информации (Никоноров, 1982).

Вот как описывает Конрад Лоренц (1994) поведение обыкновенного
гольяна с удаленным передним мозгом в эксперименте, проведенном
известным физиологом Эрихом фон Хольстом: «Гольян без переднего
мозга выглядит, ест и плавает, как нормальный; единственный отличаю-
щий его поведенческий признак состоит в том, что ему безразлично,
если никто из товарищей не следует за ним, когда он выплывает из стаи.
Таким образом, у него отсутствует нерешительная “оглядка” нормальной
рыбы, которая, даже если очень интенсивно плывет в каком-либо на-
правлении, уже с самых первых движений обращает внимание на това-
рищей по стае: плывут ли за ней и сколько их, плывущих следом. Голья-
ну без переднего мозга это было совершенно безразлично.»

У рыб с удаленным передним мозгом изменяется, в частности, выра-
ботка и реализация имитационных рефлексов, имеющих важное значе-
ние для согласованного поведения рыб в стае (Герасимов, 1983). По дан-
ным других авторов, экстирпация переднего мозга все же позволяет ры-
бам осуществлять стайное поведение (Berwein, 1941), каких-либо замет-
ных отличий в поведении интактных и оперированных рыб не выявлено
также и другими исследователями (Nolte, 1932; Баяндуров, 1949). В пос-
ледние годы было обнаружено, что нормальные темпы формирования
стайного поведения в онтогенезе зависит от поступления с кормом неко-
торых веществ, накапливающихся в мозге рыб. Оказалось, что ранняя
молодь желтохвоста Seriola quinqueradiata после получения в течение 12
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дней корма, обогащенного докозагексаеноевой кислотой (docosahexaenoic
acid), стремилась состаиваться уже при длине тела 11 мм, тогда как такие
по размеру личинки, не получавшие с кормом эту кислоту, такое поведе-
ние не демонстрировали (Mourente et al., 1991; Masuda et al., 1998). Мо-
лодь, получавшая обогащенный докозагексаеноевой кислотой корм, об-
разовывала поляризованные стайки с параллельной ориентацией и более
тесным расположением особей в них. Эффект более раннего развития
стайного поведения связан, по-видимому, с ускоренным развитием моз-
говых структур, имеющих прямое отношение к проявлению этого пове-
дения – зрительных покрышек и мозжечка (Ishizaki et al., 2001).

Предполагается, что в регуляции стайного поведения у рыб может
участвовать опиатная система, поскольку внутрижелудочковое введение
опиоидого пептида β-эндорфина (5 пг/г массы тела, золотая рыбка
Carassius auratus) усиливает проявления стайного поведения – длитель-
ность совместного плавания и близость особей друг другу (Kavaliers,
1981). Исследованиями последних лет, проведенных на астианаксе
Astyanax fasciatus – удобном модельном виде для различных работ в об-
ласти экспериментальной биологии, получены сведения об участии мо-
ноаминов мозга в проявлении рыбами стайности. Выяснено, что содер-
жание серотонина, допамина и других моноаминов в мозге слепой пе-
щерной формы астианакса значительно выше, чем у зрячих рыб из на-
земных водоемов (Strickle, Soares, 2011; Bilandžija et al., 2013; Elipot et
al., 2013, 2014). Искусственно вызванное у астианаксов зрячей формы
(облигатно стайных рыб) ингибирование процессов деструкции моно-
аминов и усиление их накопления в мозге приводит к снижению време-
ни, затрачиваемого на стайное плавание (Kowalko et al., 2013). Эндок-
ринная регуляция стайного поведения ранее продемонстрирована экспе-
риментами на коралловой рыбе – хромисе Chromis viridis. Внутримы-
шечная инъекция метоклопрамида, стимулирующего секрецию гормона
пролактина, повышает длительность стайного плавания хромиса, а инъ-
екция мелатонина – основного гормона эпифиза, приводит к обратному
эффекту: у рыб уменьшается двигательная активность и снижается вре-
мя, затрачиваемое на плавание стаей (Sparwasser, 1987).

Выяснено, что поведение конкретной особи в стае зависит от латера-
лизации функций головного мозга, имеющих отношение, в частности, к
зрению. Известно, что у рыб, подобно высшим позвоночным и челове-
ку, одна из сторон мозга, левая или правая, может доминировать при
анализе поступающей внешней информации, причем тип латерализации
отличается не только у разных видов, но и у представителей разных по-
пуляций или у индивидуумов (Bisazza, Brown, 2011; Brown et al., 2004;
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Irving, Brown, 2013). У индивидуумов, предпочитающих рассматривать
объекты левым глазом, левая половина зрительных долей мозга крупнее,
чем правая (Middlemiss et al., 2018a). На примере радужных рыб
Melanotaenia duboulayi и M.nigrans продемонстрировано, что в экспери-
менте особи с «левосторонним» зрением, располагаются в правой поло-
вине стаи, тогда как особи с «правосторонним» зрением – в левой поло-
вине (Bibost, Brown, 2013). Предполагается, что эта особенность может
быть полезной для поддержания единства стаи при совершении быстрых
маневров (Brown, 2015).

В целом, процессы центральной регуляции стайного поведения рыб,
также, как и его физиологические основы, остаются крайне слабо изу-
ченными.
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9. СУТОЧНАЯ ДИНАМИКА СТАЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ

Исключительно высокая роль зрения в стайном поведении рыб пре-
допределяет тесную связь между этой формой поведения и условиями
среды, влияющими на возможность получения рыбами зрительной ин-
формации. Это касается прежде всего освещенности – важного эколо-
гического фактора, регулирующего многие виды внешней активности рыб.
Суточные колебания освещенности прямо отражаются на реализации
рыбами стайного поведения и формируют его четкую суточную ритмику.
Стайное поведение строго приурочено к светлому времени суток. Паде-
ние освещенности в вечерние часы ниже определенного, критического
уровня приводит к распаду стай и рассредоточению рыб. На рассвете с
увеличением освещенности происходит обратный процесс.

Рассредоточение с наступлением темного времени суток свойствен-
но для подавляющего числа стайных видов и прослежено на многочис-
ленных примерах. Так, масштабные подводные наблюдения за поведени-
ем рыб Великих Озер Северной Америки обнаружили, что стаи рыб на-
блюдаются только в дневные и сумеречные часы. Ночью стаи распадают-
ся и рыбы, как правило, уходят ко дну, становятся малоактивными, могут
опускаться на грунт и изменяют свое поведение только при включении
искусственного источника света или при испуге (Emery, 1973). Исполь-
зование специальных ультразвуковых меток, позволявших дистанционно
определять положение рыбы с точностью до 1 м, показало, что в стаях
рыб (сайда, длина тела 35–43 см) среднее расстояние между особями в
ночные часы в два раза больше, чем в дневные (рис. 21) (Smith et al.,
1993). Благодаря распаду стай в темное время суток и ненаправленным
двигательным перемещениям молодь многих мелких эстуарных и дру-
гих прибрежных видов рыб рассеивается и переносится приливно-от-
ливными течениями на расстояния, которые эти рыбы не способны пре-
одолевать за счет активного плавания (Luo, 1993). Подводные наблюде-
ния позволили обнаружить также, что в ночные часы стайные рыбы дер-
жатся разрозненно и скоплений не образуют. Атлантическую треску, на-
пример, часто видели лежащей на грунте и не реагирующей на свет от
прожектора (Киселев, Соловьев, 1961). Оседание на дно и резкое сни-
жение двигательной активности после распадения стаи в период вечер-
них сумерек характерно и для многих других видов стайных рыб (Helfman,
1979).

Но у некоторых стайных рыб, таких как молодь желтохвоста, падение
освещенности хоть и приводит к снижению подвижности, но не вызыва-
ет уход в нижние слои воды или ко дну. В бассейнах молодь желтохвоста
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остается у поверхности воды (Ikehara, 1984). Предполагается, что такая
особенность поведения связана с образом жизни молоди желтохвоста в
естественных условиях. В течение первых месяцев после вылупления и
метаморфоза личинки и мальки желтохвоста держится под плавающими
у поверхности моря небольшими скоплениями саргассовых водорослей
или различными предметами. Такие места служат убежищами для моло-
ди желтохвоста. Рассредоточение с наступлением ночных часов неиз-
бежно бы приводило к потере укрытий и быстрой гибели молоди в от-
крытой океанической пелагиали (Sakakura, Tsukamoto, 1997). Возмож-
но, молодь желтохвоста обладает повышенной зрительной чувствитель-
ностью, что и позволяет ей не терять из поля зрения крупные ориентиры,
которые представляют собой островки плавающих водорослей.

Критический, или пороговый уровень освещенности, при котором
рыбы теряют способность поддерживать стайные отношения не совпада-
ет у разных видов рыб (табл. 5). Рассредоточение стай молоди атерино-
морусов Atherinomorus sp. и атлантической менидии (Atherinidae) проис-
ходит при освещенности 0.05 лк (Steven, 1959; Shaw, 1961a), стай южно-
европейской атерины, черноморской ставриды, европейского анчоуса,
молоди густеры Blicca bjoerkna и других рыб – при освещенности около
десятых и сотых долей люкса (Мантейфель и др., 1965б). У молоди жел-
того окуня Perca flavescens прекращение питания, распадение стаи и осе-
дание на дно происходит при освещенности 10-2 лк, причем в стаях круп-
ных особей эти процессы протекают при более низкой освещенности. В

Рис. 21. Среднее расстояние между соседними особями в стаях сайды Pollachius virens
в разное время суток. На горизонтальной полосе отражены темный, сумеречный и
светлый периоды суток (по Smith et al., 1993).
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Таблица 5. Пороговые значения освещенности и интенсивности света, при которых
происходит распадение и образование стай у рыб разных видов

Освещенность, лкВид Длина
рыб,
см

Распаде-
ние стаи

Образо-
вание
стаи

Источник

Американский пескарь Rhinichthys
sp. - 1.3 - Kuehne, 1958 (цит. по

Shaw, 1961)
Семотилус Semotilus sp. - 1.8 - ----- “ -----
Вытянутый атериноморус
Atherinomorus (=Hepsitia) stipes - 0.5 - Steven, 1959

Менидия Menidia sp. 13 0.3–0.5 - Shaw, 1961b
дальневосточная сардина Sardinops
sagax - <0.1 - Loukashkin, Grant,

1959
Oncorhynchus spp. 3.5 0.001 - Ali, 1959
Обыкновенный гольян Phoxinus
phoxinus - 0.02 - Jones, 1956

Густера Blicca bjorkna 3.5–
4.5 0.1–0.01 10–35 Мантейфель и др.,

1965б
Речной окунь Perca fluviatilis 4.5 0.1–0.01 1–2 ----- “ -----
Обыкновенная верховка Leucaspius
delineatus 6–7 0.01 0.1 ----- “ -----

Красноперка Scardinius
erythrophthalmus 14–19 1–0.001 - ----- “ -----

Обыкновенная уклейка Alburnus
alburnus

1.1–
2.3 0.1–0.01 10–100 ----- “ -----

Южноевропейская атерина Atherina
boyeri 5–7 0.1–0.01 12–40 ----- “ -----

Черноморская смарида Spicara smaris 11–13 0.1–0.01 12–40 ----- “ -----
Европейский анчоус Engraulis
encrasicolus 9–11 0.1–0.01 12–40 ----- “ -----

Черноморская ставрида Trachurus
mediterraneus ponticus 8–15 0.1–0.01 12–40 ----- “ -----

Перуанская ставрида Trachurus
symmetricus 12 1.1x10-8 * - Hunter, 1968

Северный анчоус Engraulis mordax 10 5x10-6 * - Hunter, Nicholl, 1985
Атериноморус Atherinomorus
insularum 4 3.7x10-2 * - Major, 1977

Мексиканский менхэден Brevoortia
patronus 2 5x10-3 * - Higgs, Fuiman, 1996

Желтый окунь Perca flavescens - 0.01 0.01–
0.001

Helfman, 1979

Атлантическая скумбрия Scomber
scombrus 36 1.8x10-7 * - Glass et al., 1986

Астианакс Astyanax mexicanus 1.8x10-7 * - John, 1964

популяциях желтого окуня, испытывающих разный по силе пресс хищ-
ников, сумеречный распад стай может происходить при разных уровнях
освещенности (Helfman, 1979). Порог освещенности, при котором на-
блюдается стаеобразование у половозрелых особей северного анчоуса,
составляет величину 6х10-11 Вт/см2. Такая чувствительность позволяет
этим рыбам держаться стаей в лунную ночь на глубинах до 30 м, а в
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безлунную, но звездную ночь – в пределах верхних 10 м (Hunter, Nicholl,
1985). Способность сохранять стайные контакты в ночное время суток
при минимальной освещенности присуща атлантической сельди и атлан-
тической скумбрии, эти рыбы проявляют реакцию избирания близкого по
длине партнера днем и ночью в равной мере успешно (Pitcher et al., 1985).
Сопоставление пороговой величины освещенности, необходимой для
проявления стайного поведения, и размера глаз рыб показало наличие
между этими параметрами хорошо выраженной связи (рис. 22) (Higgs,
Fuiman, 1996).

Интересен сам процесс распадения стай. Анализ видеозаписей пове-
дения стайной молоди мексиканского менхэдена Brevoortia patronus в
экспериментальных условиях позволил увидеть, что с падением осве-
щенности рыбы резко снижают скорость плавания, дистанция между бли-
жайшими партнерами в несколько раз увеличивается, полностью теряет-
ся единая ориентация рыб (поляризованность стаи) и плавание становит-
ся разнонаправленным (угол между направлениями плавания ближай-
ших особей приближается к 80–90°) (рис. 23) (Higgs, Fuiman, 1996).
Наиболее детально этот процесс прослежен на примере молоди густеры,
обладающей весьма сильным стайным инстинктом. При вечернем умень-
шении освещенности, уже с 27 лк (в воде), стаи молоди густеры в есте-
ственных условиях обитания (Рыбинское водохранилище) начинают “пуль-

Рис. 22. Зависимость между пороговой величиной силы света, требуемой для прояв-
ления рыбами стайного поведения и размером глаз рыб (квадрат радиуса глазного
яблока, R2). Светлые кружки – молодь, темные – взрослые особи (по Higgs, Fuiman,
1996).
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сировать” – площадь, занимаемая стаей, то значительно увеличивается,
то вновь уменьшается до нормальных размеров. Молодь при этом то рас-
средоточивается и довольно далеко отходит друг от друга, то вновь со-
единяется в обычную стаю. При уровне освещенности 13 лк она еще
держится вместе, но расстояние между особями в среднем в 5 раз боль-
ше, чем днем. Стая становится все более рыхлой, теряет свои четкие
контуры, однако при испуге молодь быстро собирается вместе, и стая
вновь принимает свои прежние очертания. При дальнейшем снижении
освещенности движения рыб в стае становятся все менее согласованны-
ми, а расстояние между ними еще больше увеличивается. Часто можно
наблюдать, как отдельные мальки выходят за пределы стаи и не возвра-
щаются обратно. По мере рассредоточения стаи рыбы опускаются в ниж-
ние слои, на глубину. При освещенности около 1 лк большая часть стаи
уже рассредоточена, окончательное распадение ее происходит при 0.1–
0.01 лк. С утренним повышением освещенности до 1 лк молодь увели-

Рис. 23. Угол между направлениями движения соседних особей в стае (1), линейная
дистанция между ними (2) и скорость плавания (3) у молоди мексиканского менхэдена
Brevoortia patronus (длина тела 19–22 мм) при разной освещенности. Сила света, мЕ/м2с:
а – 36.3; б – 0.10; в – 0.008; г – 0.005 (по Higgs, Fuiman, 1996).
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чивает двигательную активность, поднимается вверх, но держится еще
разрозненно. Рыхлая стая формируется при 5 лк, а типичная дневная стая
с параллельной ориентацией особей – при 30–35 лк (Мантейфель и др.,
1965б). Данные, полученные на молоди желтого окуня, полностью под-
тверждают тот факт, что объединение рыб в стаю на рассвете проис-
ходит при несколько более низких значениях освещенности, чем распа-
дение стаи в период вечерних сумерек – у окуня это наблюдается при 10-2–
10-3 и 10-2 лк соответственно (Helfman, 1979).

Уровень освещенности, критический для проявления стайного пове-
дения, значительно выше порогового уровня зрения. Этот феномен впер-
вые был установлен на примере нескольких видов пресноводных рыб в
результате комплексного исследования закономерностей суточной дина-
мики их стайного, защитного и пищевого поведения в естественных ус-
ловиях (Мантейфель и др., 1965а, 1965б). Было обнаружено, что распад
стай начинается при освещенности, которая еще позволяет рыбам видеть
друг друга. Несмотря на то, что с падением освещенности дальность рас-
познавания особей своего вида уменьшается, это расстояние все же на-
много превосходит дистанцию расположения рыб в стаях (Протасов,
1961). Потенциальную возможность рыб поддерживать стаю в условиях
низкой освещенности демонстрируют интересные наблюдения за стаями
молоди густеры и некоторых других видов рыб – рыхлые, потерявшие
четкие очертания стаи мгновенно уплотняются при испуге, вызванном
стимулами различной модальности (Steven, 1959; John, 1964; Мантей-
фель и др., 1965б).

Вывод о несоответствии пороговых величин освещенности, требуе-
мых для поддержания стаи и тех, что необходимы для получения зритель-
ной информации, подтверждают и другие наблюдения. Установлено, что
с наступлением вечерних сумерек и распадением стаи планктоноядные
рыбы продолжают питаться, а утром начало их интенсивного откорма
предшествует по времени моменту объединения рыб в стаю. Сохранение
у рыб возможности отыскивать относительно мелкие кормовые организ-
мы в вечерние и предутренние часы указывает на достаточный уровень
освещенности в это время не только для различения таких крупных объек-
тов как сами рыбы, но и для обнаружения существенно более мелких
объектов питания. Освещенность, которая необходима для объединения
рыб в стаи в утренние часы, по своему уровню выше той, при которой
происходит рассредоточение рыб и потеря стайности вечером. Результа-
ты этих важных наблюдений, их сопоставление с поведением и сенсор-
ными возможностями других представителей рыбного сообщества по-
зволили сформулировать принципиально важное заключение о том, что
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причиной распада стай с наступлением темного времени суток является
не просто затруднение или потеря рыбами зрительного контакта, а более
сложные биотические связи, имеющие отношение к трофическим взаи-
моотношениям между хищниками и их жертвами (Мантейфель и др.,
1965а) (см. раздел 15.2.3).

Таким образом, суточная ритмика стайного поведения жестко корре-
лирует с изменениями освещенности и возможностью рыб получать по
зрительному каналу информацию, необходимую для координации стай-
ной активности. Имеется пороговый уровень освещенности, ниже кото-
рого вначале уменьшается степень стайной объединенности рыб, а затем
происходит дезинтеграция стаи и рассредоточение особей. Величина по-
рогового уровня освещенности отличается у рыб разных видов или у
особей разного возраста, а также может сдвигаться в зависимости от
внешних условий. Распадение стаи происходит при освещенности, когда
еще возможно зрительное восприятие стайных партнеров, но такая осве-
щенность, по-видимому, все же недостаточна для быстрых и хорошо
согласованных стайных реакций. Сохранение в этих условиях стаи по-
высило бы уязвимость рыб для хищников, охотничья активность которых
в сумеречное время суток резко возрастает. Возможно, именно по этой
причине для восстановления стайного поведения в утренние часы требу-
ется еще больший уровень освещенности, чем тот, при котором происхо-
дит распад стаи.
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10. НЕПОСТОЯНСТВО СОСТАВА СТАЙ

Стая представляет собой временное объединение рыб в единое соци-
альное образование. Состав стай остается постоянным в течение весьма
непродолжительного периода, который обычно не превышает светлое
время суток. Как было установлено с помощью генетических методов,
стаи молоди трехиглой колюшки, даже еще находящиеся под охраной
самца, объединяют особей, которые исходно входили в разные семейные
группы и не являются потомками одной пары производителей (Peuhkuri,
Seppä, 1998). В этом отношении рыбы отличаются от многих других по-
звоночных животных, у которых семейные группы (выводки, прайды) и
крупные социальные группировки (стаи, стада, табуны) сохраняются бо-
лее длительное время, а их состав, как правило, характеризуется высо-
кой стабильностью (Менинг, 1982).

Стаям рыб присуща способность легко распадаться на более мелкие
стайки или объединяться в более крупные. Объединение стай может про-
исходить при случайной встрече двух или более стай, например, при пи-
щевом поиске или на местах откорма и отдыха рыб, при совершении
миграций. Также легко происходит распад относительно крупных стай
рыб на более мелкие – при испуге, при совершении стаей сложных и
быстрых маневров. Картины объединения и распада стай особенно хоро-
шо заметны при наблюдениях за поведением и перемещением стай моло-
ди рыб в естественных условиях. Быстрый процесс объединения отдель-
ных стай или вычленения из одной общей стаи более мелких самостоя-
тельных стай характерен также для мигрирующих взрослых рыб и часто
регистрируется, например, при наблюдениях с самолета за перемещени-
ями промысловых рыб (Токарев, 1953).

Время, в течение которого состав стаи относительно стабилен и суще-
ственно не изменяется, может ограничиваться всего несколькими мину-
тами или часами. Так, по наблюдениям Радакова (1972), европейский
анчоус в большом бассейне держится небольшими, активно перемещаю-
щимися стайками, имеющими четкие границы. Однако продолжитель-
ность существования отдельных стаек составляет всего несколько десят-
ков секунд или даже меньше: высокая подвижность рыб приводит к тому,
что, сталкиваясь друг с другом, стайки сливаются в одну, которая может
вновь разделиться на две или несколько. Такое поведение рыб затрудня-
ло подсчет общего числа стаек в бассейне.

Столкновения стай, их объединение и последующее расхождение на
две или несколько новых приводит к быстрому перераспределению осо-
бей. В эксперименте все снабженные цветными метками особи черно-
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морской смариды вначале держались одной стайкой вместе с немечен-
ными рыбами, но уже на следующей день их можно было обнаружить в
составе разных стаек (Радаков, 1972). В течение первых суток распреде-
лялись по разным стайкам выпущенные в природу меченые особи попе-
речно-полосатого фундулюса (Hoare et al., 2000a). Наблюдения за мече-
ными особями обыкновенного скипджека Katzuwonus pelamis в откры-
том океане показали, рыбы легко переходят из стаи в стаю и не проявля-
ют заметного стремления задерживаться в какой-либо из них надолго
(Hilborne, 1991). Массовый выпуск меченых особей скипджека и их по-
вторный вылов, проводившийся на протяжение длительного времени
полностью подтвердил этот вывод: уже через 1 месяц многие меченые
особи встречались в разных стаях, а через 3–5 месяцев это наблюдалось
практически во всех случаях (Bayliff, 1988). Однако, по данным, полу-
ченным для желтоперого тунца, меченые рыбы могли сохранять верность
одной и той же стаи и месту на протяжении более полугода (Klimley,
Holloway, 1999).

Данные, характеризующие частоту случайных столкновений разных
стай, крайне малочисленны несмотря на длительную историю изучения
стайного поведения рыб и большое число выполненных исследований и
наблюдений. Считается, что у пресноводных рыб случайные встречи пе-
ремещающихся стай происходят чаще, чем у морских пелагических рыб
(Croft et al., 2003b). По имеющимся данным у пресноводных рыб – золо-
того нотемигонуса и гуппи такие встречи регистрируются в среднем каж-
дые 1.1 минут и 14 секунд соответственно (Krause et al., 2000b; Croft et
al., 2003a), тогда как у атлантической сельди – каждые 13.7 минуты (Pitcher
et al.1996), причем чаще в ночные часы, чем при дневной освещенности
(Mackinson et al., 1999). В среднем встречи стай кратковременны, у мел-
ких озерных рыб, таких как трехиглая колюшка, золотой нотемигонус,
поперечно-полосатый фундулюс и другие, они продолжаются 3.7 с (Krause
et al., 2000b). Закономерности поведения рыб при столкновениях разных
стай и конкретные причины, побуждающие рыб к объединению, еще да-
леки от понимания. Эти важные вопросы затрагивают многие базовые
механизмы, такие как формирование и динамику состава стай, обмена
информацией между ними, распространение инфекций и др. (Croft et al.,
2003b).

Имеются, однако, данные в пользу того, что состав стай формируется
не случайным образом и, следовательно, может быть более стабильным
во времени. Так, экспериментальным путем показано, что некоторые
рыбы, например, трехиглая колюшка, предпочитают объединяться в стаю
со знакомыми конспецификами и в меньшей степени с особями, с кото-
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рыми они ранее не встречались (van Harve, FitzGerald, 1988) (см. раздел
11.1). Однако эти интересные факты требуют проверки и пока не могут
рассматриваться в качестве серьезных аргументов в пользу гипотезы о
стабильности состава стай.

Лишь при обитании в изолированных друг от друга местах или у рыб
со слабой способностью к перемещениям возможна относительно высо-
кая стабильность состава стай. Это характерно, например, для молоди
желтохвоста, которая в раннем возрасте держится среди небольших, пла-
вающих на поверхности воды, пучков морских водорослей Sargassum
sp. Поселяясь сразу после метаморфоза в изолированном скоплении во-
дорослей, молодь желтохвоста не покидает его до тех пор, пока это вре-
менное убежище не разрушится (около месяца). К новому наиболее близко
расположенному плавающему скоплению водорослей молодь уходит
одновременно всей стайкой, сохраняя таким образом свой состав неиз-
менным (Safran, 1990; Safran, Omori, 1990; Sakakura, Tsukamoto, 1997).
Признаки относительной стабильности состава стай выявлены у трехиг-
лой колюшки. Небольшие стайки этих рыб облавливались у берега в про-
точном канале, все особи стаи получали индивидуальные метки и вновь
выпускались в месте поимки. Повторные обловы обнаружили, что осо-
би, входившие первоначально в одну и ту же стаю, могли находиться в
составе одной стаи даже спустя 5 дней после мечения. Однако число
таких особей, как и общее число повторно отлавливаемых меченых рыб,
быстро снижается в течение 5 последовательных дней (Ward et al., 2002b).

Основной причиной нестабильности состава стай является их суточ-
ная цикличность распада и образования. С наступлением вечерних суме-
рек стаи рыб постепенно теряют свои четкие очертания, расстояние меж-
ду особями увеличивается и в результате в ночные часы либо образуются
рыхлые, аморфные группировки, объединяющие представителей несколь-
ких разных стай, либо рыбы рассредоточиваются на большей акватории,
например, за счет течения (Мантейфель и др., 1965б; Гирса, 1973). Ут-
ром, с увеличением освещенности стаи рыб вновь формируются (см.
раздел 9). Какие-либо сведения, указывающие на то, что эти стаи объе-
диняют в себе бывших партнеров, отсутствуют. Более того, имеются пря-
мые указания, что в реальных условиях этого не происходит и особи,
ранее входившие в одну стаю, уже через короткое время могут быть встре-
чены в составе других стай.

Таким образом, стаи взрослых рыб характеризуются высоким уров-
нем размерной и видовой однородности, которая обеспечивается различ-
ными механизмами, начиная от отсева физически менее выносливых осо-
бей, более выраженным стремлением к объединению с конспецификами
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близкой длины и заканчивая повышенной элиминацией особей, отличаю-
щихся от общей массы рыб своими размерами, окраской или поведени-
ем. Гомогенность наиболее ярко выражена в ходовых стаях. Доля «по-
сторонних» особей в них относительно невысока, однако, чем она выше,
тем короче продолжительность существования подобных стай. Даже од-
нородные по составу стаи рыб крайне неустойчивы и в течение короткого
времени могут многократно распадаться и вновь формироваться, но уже
в ином составе. Эта особенность является характерной чертой стай рыб и
отличает их от социальных группировок различного типа других позво-
ночных животных.
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11. МЕХАНИЗМЫ СТАЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ

11.1. Взаимное привлечение рыб друг к другу
Стайное поведение основывается на стремлении рыб объединяться с

особями своего вида или с рыбами, которые близки им по форме, окрас-
ке и особенностям двигательной активности. Взаимное стремление стай-
ных рыб друг к другу многими исследователями рассматривается в ка-
честве основного свойства стайного поведения. Весьма простыми, но
очень иллюстративными примерами этой особенности поведения стай-
ных рыб служат опыты с предъявлением рыбам собственного отражения
в зеркале. Стайное чувство настолько сильно, что рыбы редко покидают
ту зону аквариума, вблизи которой помещено зеркало. Чем в большей
мере свойственно стайное поведение для рыб какого-либо вида, тем силь-
нее у них выражена позитивная реакция на собственное отражение в зер-
кале (Spooner, 1931; Аронов, 1967; Дарков, 1980) или на внешний вид
рыб своего вида (Протасов, 1961).

Стремление к объединению, или реакция состаивания, представля-
ет собой врожденный рефлекс, проявляющийся в естественной и искус-
ственной обстановке независимо от индивидуального опыта особи. Так,
рыбы, выращенные в полной изоляции от других особей своего или дру-
гих видов, легко образуют стаю и проявляют все признаки стайного по-
ведения (Breder, Halpern, 1946; Shaw, 1960, 1961a; Kerr, 1963; Williams,
1976; Köhler, 1988). Личинки европейского горчака Rhodeus sericeus
amarus начинают плавать стайкой практически сразу же после того как
они покидают мантийную полость двустворчатых моллюсков (Касумян,
Пащенко, 1989). Сила стайного инстинкта рыб очень велика и часто до-
минирует над другими врожденными реакциями, в частности, оборони-
тельными. Например, стайные рыбы прорываются сквозь пугающую их
газопузырьковую завесу, если они могут таким путем присоединиться к
остальной части стаи (Радаков, 1972). Это было показано, в частности,
экспериментально на сельди, которая проходила через газопузырьковую
завесу, имитирующую стену из воздушных пузырьков, создаваемую при
охоте китом-горбачом Megaptera novaeangliae, только в том случае, если
по другую сторону находилась другая стая сельди. Чем она была круп-
нее, тем легче рыбы преодолевали страх для объединения (Sharpe, Dill,
1997). Многократно отмечались случаи активного захода в трал одиноч-
ных особей, если в нем в этот момент находилась основная часть облав-
ливаемой стаи (Коротков, 1969).

Реакция состаивания и численность стаи. Чем крупнее стая, тем
она привлекательнее для состаивания. На примере обыкновенной вер-
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ховки показано, что одиночные особи проводят значительно больше вре-
мени у прозрачной стенки аквариума, за которой они видят других осо-
бей своего вида. Реакция привлечения возникает даже в том случае, если
в соседнем отсеке находится всего одна особь. Если число демонстри-
руемых рыб увеличивать, то привлекающий эффект быстро возрастает и
достигает максимума, когда число таких рыб достигает 3-х (рис. 24) (Дар-
ков, 1975, 1980). У стайных рыб – ельца Leuciscus leuciscus, леща, черно-
морской барабули и некоторых других при увеличении числа особей в
подопытных группах от 3 до 6 наблюдается значительное усиление опто-
моторной реакции – следования за зрительным ориентиром (Павлов, 1970).
Сходные данные получены и для обыкновенной верховки (Протасов,
Алтухов, 1960). Проявление стайного поведения у обыкновенного голья-
на наблюдается, если число рыб в стае больше 3-х (Partridge, 1980). У
глазчатого горчака Rhodeus ocellatus ocellatus минимальная численность
группы, при которой поддерживаются стабильные характеристики стай-
ного поведения, также равна 3 особям (Kanehiro et al., 1985). На основа-
нии этих и некоторых других данных считается, что объединение трех
особей является минимально достаточным для образования группиров-
ки, обладающей всеми признаками стаи. В природе численность стай
рыб, как правило, всегда намного выше минимальной, определенной эк-
спериментальным путем (см. раздел 4.3).

Для того чтобы рыбы про-
явили предпочтение к более
многочисленной стае из двух
одновременно находящихся в
поле зрения, для обыкновен-
ной верховки необходимо,
чтобы размеры зрительно до-
ступных стай различались не
менее чем в 3 раза (табл. 6)
(Дарков, 1980). Одиночная
обыкновенная скалярия Ptero-
phyllum scalare отдает пред-
почтение той из двух стай,
которая крупнее не менее чем
в 2 раза, причем индекс пред-
почтения при таком соотноше-
нии размеров стай (2:1) сни-
жается с повышением их чис-
ленности (Gуmez-Laplaza,

Рис. 24. Интенсивность реакции привлечения,
проявляемой одиночной обыкновенной верхов-
кой Leucaspius delineatus по отношению к груп-
пам с разным числом особей. Q – процент време-
ни, которое одиночные верховки проводили у
стенки аквариума, за которой располагается груп-
па особей-конспецификов (по Даркову, 1975).
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Gerlai, 2016). Однако, при испуге способность различать размеры стай и
выбирать более крупную из двух, одновременно находящихся в поле
зрения одиночной рыбы, усиливается. Такой выбор возможен, даже если
небольшие сравниваемые стаи, состоящие максимум до 10 особей, раз-
личаются между собой на 4 и более рыб (Krause et a., 1998b).

Стремление к объединению со стаями большего размера снижается
по мере возрастания численности особей в сравниваемых стаях. При уг-
розе нападения хищника выбор рыбами большей стаи происходит быст-
рее, при этом точность сравнительной оценки размеров стай повышается
(Hager, Helfman, 1991). У молоди стремление к объединению с более
крупными стаями выражено сильнее, что, как предполагается, снижает
риск истребления хищником (Pitcher et al., 1986b; Ranta et al., 1992a).
Полагают, что стремление к объединению с более крупной стаей лучше
выражено у тех рыб, которые в большей мере испытывают реальную уг-
розу нападения хищников, при этом рыбы затрачивают меньше времени
для осуществления подобного выбора (Krause et al., 1998b). По-видимо-

Таблица 6. Средняя продолжительность реакции привлечения, проявляемой оди-
ночной обыкновенной верховкой Leucaspius delineatus по отношению к двум одно-
временно предъявляемым группами конспецифичных особей (M ± m) (по Даркову,
1980, с изменениями)

Примечание. * – достоверность различий p<0.05 между продолжительностью реак-
ции привлечения, проявляемой одиночной верховкой по отношению к двум одновре-
менно предъявляемым группам рыб.

Число рыб
в двух

одновременно
предъявляемых

группах

Продолжительность
реакции

привлечения
одиночной особи, с

Число рыб
в двух одновременно

предъявляемых
группах

Продолжительность
реакции

привлечения
одиночной особи, с

0 4 ± 1 7 229 ± 26
12 472 ± 25* 12 264 ± 24
1 95 ± 20 8 245 ± 20
12 231 ± 30* 12 260 ± 20
2 95 ± 16 9 275 ± 25
12 195 ± 25* 12 257 ± 24
3           106 ± 26 10 263 ± 24
12 316 ± 42* 12 287 ± 28
4 82 ± 13 11            255 ± 9
12 145 ± 24* 12 255 ± 16
5 216 ± 11 13 237 ± 25
12 242 ± 11 12 257 ± 26
6 245 ± 20 - -
12 275 ± 22 - -
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му, при избрании более многочисленной стаи значимым сигналом для
подопытных рыб служит не число особей в сравниваемых стаях, а ли-
нейные или объемные размеры стай (ее силуэт или занимаемый объем).
Безусловно важным фактором, влияющим на выбор, может быть не толь-
ко объемный размер стаи, но и ее подвижность в целом и подвижность
входящих в нее особей (Gуmez-Laplaza, 2006).

Важным фактором, влияющим на вхождение рыб в стаю, являются соб-
ственные линейные размеры особи и размеры рыб в избираемых стаях. В
лабораторных экспериментах показано, что при наличии выбора рыбы стре-
мятся объединяться с особями, близкими им по длине тела (Ranta, Lindström,
1990; Ranta et al., 1992a, 1992b; Krause, Godin, 1994b), при этом в самой
стае ближайшие соседи часто ближе по размерам друг к другу, чем более
удаленные партнеры (Pitcher et al., 1985, 1986a; Theodorakis, 1989; Krause,
1994). При ссаживании вместе двух групп трехиглых колюшек, в которых
средняя длина рыб была 4.4 и 5.7 см, уже через 3–6 мин происходило
разделение единой стаи на две, каждая из которых объединяла в основном
крупных, либо мелких рыб (Ranta, Lindström, 1990). Размерная ассорта-
тивность в образовании стай происходит и в природных условиях – это
было обнаружено при анализе размерного состава стай молоди трехиглой
колюшки, отловленной в прибрежье таким образом, чтобы в улов попада-
ли все особи стаи. Оказалось, что вариабельность размеров тела особей в
пределах стаи намного меньше, чем между стаями, отловленные в том же
месте и в тот же день (Peuhkuri et al., 1997).

Большое значение при выборе партнеров по стае имеет не только ви-
довая принадлежность или размеры тела, но и особенности окраски рыб.
Экспериментами на широкоплавниковой пецилии Poecilia latipinna уста-
новлено, что особи белого или черного цвета предпочитают объединять-
ся с рыбами сходной окраски (McRobert, Bradner, 1998). Значимым для
рыб служит не только такой весьма сильный зрительный раздражитель,
как окраска тела, но и другие внешние признаки, более слабые и не столь
хорошо заметные. Например, для поперечно-полосатого фундулюса та-
ким признаком служат небольшие темные пятна на боковой поверхности
тела. Пятна возникают из-за появления в мышечной ткани рыб цист мета-
церкарий паразитической трематоды Crassiphiala bulboglossa, для кото-
рой рыбы служат промежуточными хозяевами. В эксперименте с парным
выбором фундулюсы, как пораженные, так и непораженные трематодой,
проявляли хорошо заметное достоверное предпочтение не имевших пя-
тен незараженных особей. Это предпочтение проявлялось тем отчетли-
вее, чем сильнее были заражены рыбы, которых предъявляли подопыт-
ным особям вместе с незараженными рыбами (рис. 25) (Krause, Godin,
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1996). Но и сами пораженные паразитами особи стайных рыб в меньше
мере, по сравнению со здоровыми особями, привлекательны для объе-
динения с ними в совместную стаю. При парном выборе трехиглая ко-
люшка предпочитает состаиваться со здоровыми особями своего вида и
избегает тех, кто заражен эктопаразитом рачком аргулюсом Argulus
canadensis (Dugatkin et al., 1994).

Предпочтения для вхождения в состав стаи могут быть специфичны-
ми у самок и самцов рыб. Так, самцы данио рерио в большей степени
предпочитают объединяться со стаями, состоящими из самок, но не из
самцов или со стаями со смешанным половым составом. У самок по-
добные отличия в предпочтениях не выявлены (Ruhl, McRobert, 2005).

Рис. 25. Продолжительность пребывания здоровых и зараженных трематодой
Crassiphiala bulboglossa поперечно-полосатых фундулюсов Fundulus diaphanus в стаях,
состоящих из здоровых или зараженных рыб (а) или в стаях, состоящих из рыб с
разной выраженностью инвазии (б). Уровень инвазии (число метацеркарий на теле
рыб): низкий – 1 экз., средний – 2–4 экз., высокий – 5 и более экз. Достоверность
различий продолжительности пребывания рыб в стаях здоровых и пораженных фун-
дулюсов, p: * - <0.05; ** - <0.01; *** - <0.001 (по Krause, Godin, 1996).
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Рыбы зрительно могут отличать незнакомых особей своего вида от зна-
комых и проявлять к последним более выраженное предпочтение. Такая
способность выявлена, в частности, у различных пресноводных рыб. Пред-
почтение к группированию со знакомыми индивидуумами обнаружена у
трехиглой колюшки (Van Harve, FitzGerald, 1988), синежаберного солнеч-
ника Lepomis macrochirus (Brown, Colgan, 1986) черноголового пимефале-
са Pimephales promelas (Brown, Smith, 1994), гуппи (Magurran et al., 1994;
Lachlan et al., 1998), техасского нотрописа Notropis amabilis и чернохвос-
той ципринеллы Cyprinella venusta (Farmer et al., 2004). Аналогичные ре-
зультаты получены и в экспериментах на обыкновенном гольяне – при сса-
живании подопытных рыб, выловленных в удаленных друг от друга мес-
тах реки, формировались совместные стайки, в которых доля «знакомых»
особей, т.е. выловленных в одном месте реки, достигала 75%. Демонстра-
ция рыбам зрительной модели хищника – щуки Esox lucius, существенным
образом не влияла на выбор рыбами партнеров по стае (Griffiths, 1997).

Обнаружение этой способности вызвало необходимость более деталь-
ного исследования «эффекта знакомства». Для этого из большой группы
трехиглых колюшек, выловленных в природе, были взяты особи, равные
по размерам и без присутствия паразитов и других индивидуальных вне-
шних особенностей. Отобранных таким образом рыб разделили на 8 групп
по 12 особей, снабдили их групповыми метками и содержали в разных
аквариумах в течение 6 недель. Затем рыб двух групп ссаживали вместе
и сразу же переносили в большой аквариум, в котором уже через при-
мерно 10 минут образовывались две обычно неравные группы. Анализ
состава этих групп показал, что разделение особей статистически отли-
чается от случайного и чаще всего знакомые рыбы в них доминируют
(Barber, Ruxton, 2000). В других экспериментах сравнивали выбор оди-
ночными обыкновенными гольянами одной из двух одновременно
предъявлявшихся им стай, равных по численности и составленных из
знакомых (14 дней совместного содержания) или незнакомых особей.
Выбор стаи из «знакомых» особей наблюдался во всех 6 опытах (p<0.05).
При последовательном увеличении разницы в численности между предъяв-
лявшимися для выбора стаями, предпочтение стаи незнакомых особей
происходило только если ее численность была выше в 4 раза. Но если
обе стаи были составлены из незнакомых особей, то предпочтение ока-
зывалось стае, численность которой превышала лишь в 1.9 раза (рис.
26) (Barber, Wright, 2001). Не менее интересны результаты, которые пока-
зывают, что данио рерио проявляют предпочтение к особям, имеющим
окраску такую же, как и у тех, с кем тестируемые рыбы выращивались.
При этом их собственный тип окраски на выбор не влиял (Engeszer et al.,
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2004; Spence, Smith, 2007). Высказано предположение, что в основе та-
кого выбора может лежать зрительный импринтинг, хотя и не исключает-
ся наличие генетической компоненты (Spence, Smith, 2007). Выращен-
ные в изоляции данио рерио проявляли равное предпочтение не только к
особям своего, но и к рыбам близкого вида – розового данио Danio
albolineatus и даже к далеким от них гуппи (McСann, Matthews, 1974).

Несмотря на то, что большинство данных подтверждает предпочтение
рыб состаиваться со знакомыми особями, имеются и примеры, когда та-
кое предпочтение не проявляется или имеет противоположный знак, на-
пример, из-за разного социального ранга реагирующих особей и особей
в избираемых стаях (Frommen et al., 2007; Gуmez-Laplaza, Fuente, 2007).
Несовпадения могут быть вызваны также различиями в использованных
методах, разной длительностью «знакомства» подопытных особей, их

Рис. 26. Избирание одиночным обыкновенным гольяном Phoxinus phoxinus одной из
двух одновременно предъявляемых стай, разных по численности (а) или разных по
численности и составленных из знакомых или незнакомых особей (б). По горизонтали
– число особей в предъявляемых стаях, по вертикали – избрание в % (M ± m). Темные
и светлые столбцы: (а) – меньшая и большая по численности стаи; (б) – меньшая и
большая по численности стаи, составленные из знакомых и незнакомых особей соот-
ветственно; заштрихованные столбцы – равные по численности стаи. * – достовер-
ность различий выбора сравниваемых стай p <0.05 (Barber, Wright, 2001).
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состоянием или степенью стайности и другими особенностями биологии
исследованных видов или состояния использованных особей. Так, мо-
лодь поперечно-полосатого фундулюса после 18 дней совместного со-
держания в аквариумах проявляла при альтернативном выборе хорошо
выраженное предпочтение знакомых особей, тогда как у стайной молоди
синежаберного солнечника Lepomis macrochirus такого же размера и при
той же процедуре эксперимента такого предпочтения не обнаружено.
Предполагается, что эти различия обусловлены тем, что стайность у фун-
дулюса сохраняется в течение всего последующего онтогенеза, но теря-
ется у окуня, переходящего во взрослом возрасте к территориальности
(Lee-Jenkins, Godin, 2010). Появляются данные, свидетельствующие о
влиянии на выбор рыб потреблявшегося ими корма и запахового фона
(Ward et al., 2004, 2005; Webster et al., 2007).

Обращает внимание, что способность рыб при объединении отдавать
предпочтение знакомым особям подтверждена пока лишь в лаборатор-
ных условиях на примере небольших по численности групп. Проявляет-
ся ли этот эффект при формировании стай рыб в природе остается невы-
ясненным.

Имеются данные, что рыбы при состаивании могут оказывать пред-
почтение близкородственным особям (трехиглая колюшка) (Frommer,
Bakker, 2004). Однако эти результаты не были подтверждены при генети-
ческом анализе особей, принадлежащих к одной и той же отловленной в
природе стае (Bernhard et al., 2012). Важно, что степень предпочтения,
оказываемая стайными рыбами конспецификам, может быть выражена в
разной мере у особей разных популяций. Например, у морской формы
трехиглой колюшки эта способность проявляется намного сильнее, как и
стремление ориентироваться в стае параллельно друг другу, чем у колю-
шек пресноводной бентосоядной формы. Популяционные различия в по-
ведении морских и пресноводных колюшек являются наследуемыми
(Wark et al., 2011).

Итак, взаимное привлечение рыб друг к другу является основным
механизмом, приводящим к объединению рыб в стаи. Реакция состаива-
ния представляет собой врожденный рефлекс, доминирующий над мно-
гими другими генетически детерминированными реакциями рыб, но реа-
лизующийся под влиянием индивидуального опыта и состояния особи и
окружающих условий. Стремление к объединению выражено тем силь-
нее, чем в большей мере рыбам свойственно стайное поведение, при этом
существенное значение имеют такие признаки как размеры и число рыб,
форма их тела, физиологическое состояние, особенности окраски, нали-
чие угрозы со стороны хищников и др.
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11.2. Имитационное поведение

Подражание, или имитация представляет собой безусловный реф-
лекс, заключающийся в повторении поведенческих действий одними
особями (“зрителями”) вслед за другими (“актерами”). Эта способность
является важнейшим элементом поведения стайных рыб. Именно у стай-
ных рыб подражательные реакции выражены в наибольшей мере, тогда
как у рыб, ведущих одиночный образ жизни, таких как, например, у
европейского керчака Myoxocephalus scorpius, бельдюги Zoarces viviparus,
маслюка Pholis gunnelus (Герасимов, 1983) или у осетровых рыб
(Acipenseridae) (Сбикин, 1996) эти реакции не проявляются. Возникнове-
ние способности к подражанию совпадает в онтогенезе рыб с переходом
молоди к стайному плаванию (Лещева, 1968; Волкова, 1976; Лещева,
Жуйков, 1989).

Подражание имеет в жизни стайных рыб большое значение. Благода-
ря хорошо развитому имитационному поведению сохраняется единство
стаи при перемещениях и при совершении сложных и быстрых маневров
при испуге или в ответ на нападение хищника. Роль подражания в пове-
дении стайных рыб хорошо демонстрируют эксперименты, выполненные
на молоди пикши в аквариумах, частично разделенных непрозрачной
перегородкой (рис. 27). Корм, который вносили в один из отсеков аква-
риума, могли заметить только особи, находящиеся в этом же отсеке. Пла-
вающие в соседнем отсеке рыбы корм не видели, но они могли видеть
стремительный бросок других рыб к корму, что вызывало у них быстрый
переход в противоположный отсек. Вскоре в отсеке с кормом собира-
лись почти все подопытные рыбы. Такая же ситуация наблюдается, когда
только часть рыб обнаруживает и первой непосредственно реагирует на
нападающего хищника или на другой пугающий стимул – вслед за ними
все остальные рыбы проявляют оборонительную реакцию и стая в целом
уходит от опасности (Verhaijen, 1956; Милановский, Рекубратский, 1960;
Радаков, 1972). Перехода остальных членов стаи в зону питания не на-
блюдается, когда корм распределен диффузно, а не агрегировано. В этом
случае все члены стаи находятся в равных условиях с точки зрения обес-
печенности кормом и не реагируют друг на друга (Ryer, Olla, 1995), что
хорошо согласуется с наблюдениями за питающейся стаей, когда рыбы
временно теряют единую ориентацию и распределяются случайным об-
разом в пределах кормового пятна (см. рис. 7).

Подражающие рыбы не только имитируют поведение других рыб, но и
быстро обучаются тем же навыкам, которыми владеют рыбы-актеры (де-
монстраторы), т.е. приобретают условные рефлексы от других особей, бу-
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дучи лишь свидетелями действий последних. Несомненно, что приобрете-
ние условных рефлексов от других рыб биологически более выгодно, чем
выработка этих рефлексов на основании собственного опыта. Ненаслед-
ственная передачи информации от особи к особи или от поколения к поко-
лению получило название сигнальной преемственности (Лобашев, 1967;
Мантейфель, 1987). Так, обыкновенным верховкам для выработки услов-
ного рефлекса на европейского сома Silurus glanis достаточно однократ-
ного и непродолжительного по времени наблюдения за успешной охотой
этого хищника (Гирса, 1981). В других экспериментах в качестве хищника
выступала верховка, питавшаяся в аквариуме мальками обыкновенной
плотвы. У мальков плотвы, которые сами не подвергались атакам хищни-
ка, а только видели его успешную охоту за другими мальками, также вы-
рабатывался прочный оборонительный рефлекс на хищника (Попов, 1953).
Для стайных рыб показана возможность выработки имитационных реф-
лексов не только первого порядка, но и второго и третьего порядков, когда
навыки, приобретаемые рыбами-«зрителями», последовательно перенима-
ются другими рыбами (Лещева, Жуйков, 1989). Чем больше рыб-актеров,
обладающих определенным навыком, тем успешнее он передается рыбам,
им не владеющим, но пребывающими с рыбами-актерами в одной стае
(Laland, Williams, 1997; Lachland et al., 1998).

Условные имитационные рефлексы у рыб вырабатываются на стиму-
лы самой разной природы (Богомолова и др., 1958; Лещева, Жуйков,

Рис. 27. Обнаружение стаей рыб корма, отделенного непрозрачной перегородкой (по
Радакову, 1972).
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1989) и характеризуются быстрым формированием и большой устойчи-
востью. Так, у атлантической трески и у сайды условный рефлекс в виде
направленной двигательной реакции на раздражение электрическим то-
ком проявляется у особи-«зрителя» уже при первом сочетании этого сти-
мула и двигательно-оборонительной реакции, демонстрируемой особью-
«актером». Для пикши таких сочетаний в среднем требовалось несколь-
ко больше. Подражающие особи не только повторяют уход рыб-«акте-
ров» в другой отсек, но и способны имитировать более тонкие особенно-
сти их двигательного ответа, например, короткие резкие движения в сто-
рону в первый момент воздействия электрического тока. Выработанные
условные имитационные рефлексы на световые и акустические стимулы
не показывают заметного угасания даже после 200 и более проб. Одна
особь может стимулировать проявление подражательной реакции у груп-
пы, состоящей до 9 рыб-«зрителей» (Герасимов, 1983).

Проявление безусловного имитационного рефлекса и образование
условных имитационных рефлексов возможно только в том случае, если
имитируемые и имитирующие рыбы принадлежат к одному виду и близ-
ки по размерам. У атлантической трески и у сайды не наблюдалось под-
ражания особям своего вида, если размеры участвовавших в экспери-
менте рыб отличались всего на 20%. Подражание отсутствует, если в
качестве рыб-«актеров» и рыб-«зрителей» используют близких по раз-
меру рыб разных видов (атлантическая треска и пикша). Эта особен-
ность может рассматриваться в качестве одного из основных механиз-
мов формирования одновидовых стай, состоящих из особей близкого
размера. Имитационное поведение не проявляется также и по отношению
к особям своего вида, у которых нарушена координация движений (Ге-
расимов, 1983). Подражание выражено значительно хуже у одиночных
рыб, чем у стайных (Рекубратский, 1967).

11.3. Оптомоторная реакция

Оптомоторная реакция является основным механизмом ориентации рыб
в потоке. Важное значение ей принадлежит и в осуществлении рыбами
стайного поведения (Breder, 1959; Протасов, Алтухов, 1960; Dambach,
1963; Shaw, Tucker, 1965; Павлов, 1970, 1979). У стайных рыб зритель-
ными ориентирами для проявления компенсаторной двигательной реак-
ции служат соседние особи. Рефлекс следования обеспечивает сохране-
ние рыбами единой стаи в водоемах с течением и со стоячей водой.

Важную роль оптомоторной реакции в стайном поведении подчерки-
вает тот факт, что в наибольшей мере эта реакция выражена у стайных
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рыб, таких как, например, южноевропейская атерина, европейский анчо-
ус, молодь большинства рыб. Эта реакция заметно усиливается в при-
сутствии особей своего вида, что достигается, по-видимому, за счет раз-
витого у рыб подражательного поведения. Компенсаторная двигательная
реакция на перемещение в поле зрения зрительных ориентиров характер-
на и для нестайных рыб, ведущих одиночный образ жизни, однако у них
она выражена слабее. В качестве стайных ориентиров для рыб могут слу-
жить движущиеся фигуры различной формы, сетное полотно, модели
рыб. Некоторыми исследователями (Козаровицкий, 1961) движение за
внешне максимально сходными животными выделяется, как специаль-
ная реакция, называемая «рефлексом следования». Однако специально
проведенные эксперименты показали, что этот рефлекс представляет со-
бой лишь частный случай оптомоторной реакции – рефлекса следования
за движущимися зрительными ориентирами. Было выяснено, что опоз-
нание или зрительная идентификация предъявляемых изображений или
предметов, их точное сходство с внешним видом самих рыб необяза-
тельны. Рыбы следует столь же охотно и за предметами (квадраты, пря-
моугольники, круги), даже отдаленно ненапоминающими силуэты реаги-
рующих рыб (Павлов, 1970). Несмотря на то, что оптомоторная реакция
имеет, по-видимому, определенное значение в поддержании контактов
между особями внутри стаи, рефлекс следования не может играть веду-
щую роль в обеспечении стайного поведения (Павлов, 1970, 1979). На
это указывает и существенно более раннее формирование в онтогенезе
рыб оптомоторной реакции, чем стайного поведения (Masuda, Tsukamoto,
1996).

11.4. Внутристайные взаимодействия

Закономерности внутристайного взаимодействия рыб, обеспечиваю-
щего единую ориентацию особей, быстрое распространение информации
и согласованные движения всей стаи по-прежнему привлекают большое
внимание исследователей. Основным методическим подходом, позволя-
ющим получать важные данные, касающиеся это проблемы, остается
наблюдение и видеорегистрация стайного плавания рыб с последующим
детальным и всесторонним прослеживанием положения и траектории
перемещений отдельных особей. Использование именно такого метода
позволило выявить ряд новых особенностей стайного плавания. Оказа-
лось, что, двигаясь стаей, рыбы (гамбузия Gambusia holbrooki) плывут
не монотонно, а постоянно меняют скорость движения. Они то ускоряют
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плавание, если расстояние до идущей сзади рыбы сокращается до менее
двух длин тела, то замедляют движение, если плывущая рыба приближа-
ется вплотную к впереди идущей особи. Анализ видеоматериалов выя-
вил также, что параллельное расположение рыб в стае достигается ско-
рее всего не из-за ориентации на плывущего рядом партнера, а за счет
четкого следования за идущей впереди особью (рис. 28). Стайная согла-
сованность действий рыб происходит благодаря ориентации на действия
не многих, а, по-видимому, лишь на одного из ближайших партнеров по
стае (Herbert-Read et al., 2011).

Рис. 28. Расположение гамбузии Gambusia holbrooki в стае (по данным, полученным
при покадровом анализе видеозаписей положения особей в стае из около 50 рыб в
течение 5 мин; скорость съемки – 15 кадров в секунду): а – частотное распределение
дистанции от фокальной особи до ближайшего партнера; б – частотное распределение
расположения ближайшего партнера относительно фокальной особи; в – частотное рас-
пределение ориентации тела ближайшего партнера относительно фокальной особи.
Цифры и стрелки показывают значения на шкале частот (по Herbert-Read et al., 2011).
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Сходные результаты получены и в другом исследовании, целью кото-
рого был поиск закономерностей, которым подчиняются взаимодействия
стайных рыб между собой. Работа выполнена независимо и практически
одновременно с предыдущей, но на другом виде рыб – золотом нотеми-
гонусе. Была применена высокоскоростная и высокоразрешающая ви-
деосъемка для анализа скорости и траектории перемещений индивидуу-
мов в стае и оценки зависимости этих параметров от действий соседних
рыб. Было обнаружено, что золотые нотемигонусы в стае поддерживают
определенную дистанцию до ближайшего партнера – примерно 1.5-2 L,
но не менее 1 L и не более 4 L, в секторе от -60° до 60°. Монотонное
плавание, как и для гамбузии, для них совершенно не характерно, пере-
мещения нотемигонусов представляют собой постоянное чередование
ускорений и замедлений скорости плавания. Как и гамбузия, золотой
нотемигонус ускоряет плавание при приближении к нему идущей сзади
особи и замедляет его, если идущая впереди рыба оказывается в непос-
редственной к нему близости. Иными словами, скорость движения рыбы
определяется нахождением (дистанцией) рыб, плывущих непосредствен-
но впереди и сзади, тогда как расстояние до рыб, располагающихся сбо-
ку, на скорость плавания влияние не оказывает. Авторы приходят к выво-
ду, что скорость плавания является основным компонентом регуляции
внутристайных взаимодействий и расположения рыб в стае (Katz et al.,
2011).

Как и у гамбузии, соосность (параллельность) расположения золотых
нотемигонусов в стае достигается за счет ориентации на идущего впере-
ди партнера, но не на располагающегося сзади. При этом, чем выше ско-
рость плавания рыб, тем строже соосность рыб. Согласованность ответа
рыб обеспечивается имитацией действий партнеров по стае, причем наи-
больший вклад имеет имитация действий одного из них (взаимодействие
между парами), хотя действия и других партнеров могут определять ус-
редненную реакцию индивидуума (Katz et al., 2011). Важно, что с увели-
чением численности стаи скорость плавания рыб снижается, а расстоя-
ние до ближайшего соседа увеличивается (Middlemiss et al., 2018b).

Другим, кроме скорости, важным регулятором внутристайных взаи-
модействий являются повороты, т.е. отклонения от прямолинейной траек-
тории. Если рыб, располагающихся друг за другом уступом, разделяет
небольшое расстояние, в пределах 1 L, то стремление (вероятность) к
поворотам у отстающей рыбы небольшое. Но при увеличении этого рас-
стояния, т.е. чем дальше вперед и в сторону ушла рыба, тем выше веро-
ятность совершения поворота в эту же сторону у рыбы, идущей сзади.
Иными словами, изменение направления плавания рыбы, уход ее влево
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или вправо, в отличие от скорости плавания, зависят от позиции боково-
го соседа по стае, а не от располагающегося спереди или сзади. Позиция
бокового соседа или скорость его плавания на вероятность совершения
поворотов влияния не оказывают (Katz et al., 2011). Интересно, что в
неоднородных по видовому составу стаях ближайшими партнерами чаще
оказываются конспецифики, однако расстояние до ближайшего партнера
поддерживается одинаковым независимо от того к какому виду он при-
надлежит и имели ли эти рыбы предыдущий индивидуальный опыт со-
вместного обитания (Ali et al., 2018).

Таким образом, механизмы стайного поведения, обеспечивающие
объединение рыб, их взаимную ориентацию и согласованность движений
хорошо изучены. Достаточно убедительно показана врожденность стай-
ного поведения, которое, однако, может проявляться в разной степени и
зависеть от многих внешних факторов и от состояния рыб. Важнейшим
качеством стайных рыб является способность к имитации, что не только
сохраняет стаю при резком и быстром маневрировании, но и обеспечива-
ет передачу и быстрое освоение новых навыков. Роль оптомоторной ре-
акции во внутристайных контактах еще не получила должного экспери-
ментального рассмотрения. В последние несколько лет в изучении внут-
ристайных взаимодействий рыб наблюдается определенный прогресс, свя-
занный с использованием точной видеорегистрирующей аппаратуры и
детальным анализом данных. Это дало возможность получить важные
сведения о механизмах, определяющих согласованность и взаимообус-
ловленность перемещений особей в стае и поддержания ими единой ори-
ентации. Несомненно, что этот методический подход позволит выяснить
новые базовые закономерности стайного плавания.
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12. ОКРАСКА СТАЙНЫХ РЫБ И ЕЕ СИГНАЛЬНОЕ
ЗНАЧЕНИЕ

Стайный образ жизни в значительной мере обеспечивается благодаря
способности рыб воспринимать и реагировать на зрительные стимулы,
источником которых являются партнеры по стае. Среди таких стимулов
наибольшее значение, очевидно, имеет окраска рыб. Многие стайные рыбы
обладают особым типом окраски – так называемой стайной окраской,
характеризующейся наличием на туловище, голове или плавниках кон-
трастных пятен, полос или характерных узоров. Эти зрительные ориенти-
ры у рыб разных видов различаются не только по местоположению, но и
по размерам, своеобразию формы, цвету и яркости. Присутствие таких
маркеров облегчает распознавание особей своего вида, взаимную ори-
ентацию и согласованность рыб при стайном плавании.

Яркие, хорошо заметные пятна или полосы имеются на теле или плав-
никах у многих стайных рыб. Например, у пикши на передней части ту-
ловища рядом с грудным плавником располагается темное контрастное
пятно. У речного окуня Perca fluviatilis, факультативно стайной рыбы,
ярко-черное пятно находится на передней части спинного плавника. Тем-
ные пятна – одно или несколько, имеются на теле или плавниках и у мно-
гих других стайных рыб, например, у дальневосточной сардины Sardinops
sagax, европейской сардины, каспийского пузанка Alosa caspia, у обык-
новенного гольяна, щетинкозуба Chaetodon unimaculatus, четырехглазой
рыбы-бабочки Chaetodon capistratus. Характерными внешними атрибута-
ми многих стайных рыб служат контрастные полосы, которые могут рас-
полагаться на туловище как в продольном, так и в поперечном направле-
нии. Такие полосы, различные по длине, ширине, форме или рисунку
имеются у скумбрий, пеламид, некоторых тунцов, у многих представите-
лей апогоновых Apogonidae (полосатый апогон Cheilodipterus lineatus,
темнополосый апогон Apogon semiornatus, пятилинейный апогон Apogon
quinquilineata и др.), ставридовых Carangidae (лоцман Naucrates ductor,
хоринемы лисана Chorinemus lysan и др.), у атериновых Atherinidae, у
стайных харациновых рыб (обликвы Thyaeria, нанностомусы Nannostomus,
эритрозонусы Hemigrammus, неоны из родов Hyphessobrycon и Cheirodon,
хилодусы Chilodus) и у многих других видов (рис. 29). Особенности
рисунка, которые создают на теле рыб темные полосы, часто использу-
ются исследователями не только для видового, но и индивидуального
распознавания подопытных особей (Pitcher et al., 1982a). Многие стай-
ные рыбы несут на теле одновременно полосы и темные пятна – у молоди
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Ðèñ. 29. Ïðèìåðû îêðàñêè ñòàéíûõ ðûá: à – àòëàíòè÷åñêàÿ ñåëüäü Clupea harengus;
á – ïèêøà Melanogrammus aeglefinus; â – êàñïèéñêèé ïóçàíîê Alosa caspia; ã – îáûê-
íîâåííûé ïåñêàðü Gobio gobio; ä – îáûêíîâåííûé ãîëüÿí Phoxinus phoxinus; å – åâðî-
ïåéñêèé ãîð÷àê Rhodeus sericeus amarus; æ – äàíèî ðåðèî Danio rerio; ç – ñëàäêîãóá
Plectorhynchus vittatus; è – àòëàíòè÷åñêàÿ ïåëàìèäà Sarda sarda; ê – àòëàíòè÷åñêàÿ
ñêóìáðèÿ Scomber scombrus; ë – ñóìàòðàíñêèé áàðáóñ Barbus (=Puntius) tetrazona;
ì – àáóäåôäóô Abudefduf vaigiensis.

îáûêíîâåííîãî ãîëüÿíà, íàïðèìåð, èìååòñÿ íå òîëüêî ÷åðíîå ïÿòíî â îñ-
íîâàíèè õâîñòîâîãî ïëàâíèêà, íî è òåìíàÿ ïîëîñà âäîëü âñåé áîêîâîé
ïîâåðõíîñòè òåëà (Ñîèí è äð., 1981). Ó íåêîòîðûõ ñòàéíûõ ðûá, íàïðè-
ìåð, ó àòëàíòè÷åñêîé ñêóìáðèè è ó òóíöîâ, ìíîãî÷èñëåííûå è ðàçíîîá-
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разные по форме и размерам темные полосы и пятна на теле образуют
сложный узор, который является характерным сигнальным признаком,
используемым для распознавания и взаимной ориентации этими быстро
плавающими стайными рыбами (рис. 30).

Некоторые рыбы проявляют мимикрию, принимая окраску других стай-
ных рыб, что позволяет объединяться с ними в совместные стаи. Обита-
ющая в прибрежной зоне Красного моря молодь ядовитой лирохвостой
собачки Meiacanthus nigrolineatus при длине тела менее 20 мм внешне
практически неотличима от многих видов апогонов (Apogonidae) и оби-
тает в их стаях. Но при длине более 30 мм молодь начинает приобретать
окраску взрослых рыб, отличную от окраски апогонов и покидает их
стаи (Dafni, Diamant, 1984). Молодь пескаря-губача Sarcocheilichthys
czerskii имеет темную продолговатую полосу вдоль всего тела и до опре-
деленного возраста держится в стайках молоди других видов рыб – амур-
ского гольяна Phoxinus lagowskii или чебачка Pseudorasbora parva (Ни-

Рис. 30. Изменение окраски по мере роста рыб у двух видов тунцов рода Thunnus (по
Schaefer, 1999).
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кольский, 1974). Имеются и другие интересные примеры мимикрии стай-
ной окраски (Dafni, Diamant, 1984; Pereira et al., 2011).

Значение стайной окраски в жизни рыб подчеркивает тот факт, что она
усиливается в тех условиях, когда способность поддерживать стайное
поведение становится особенно важным, например, при потенциальной
угрозе нападения хищника. Запах щуки Esox lucius, который является
естественным химическим сигналом опасности для мелких карповых рыб,
вызывает у обыкновенного гольяна не только оборонительную реакцию
(уход, затаивание), но и приводит к появлению на боковой поверхности
рыб контрастной черной полосы (Лебедева, Черняков, 1978; Малюкина и
др., 1980). Некоторые рыбы способны быстро, в течение нескольких ми-
нут и даже секунд, менять окраску в зависимости от ситуации или пове-
дения. Так, молодь рыбы-попугая Chlorurus sordidus имеет несколько
разных типов окраски, которые она принимает при плавании стаей. Два
из них характерны для более мелкой молоди, причем эти типы окраски
(монотонно темная окраска и полосатая) не являются специфичными и

присущи молоди и других коралловых рыб.
Третий тип окраски (глазчатый) характерен для
более крупных особей, которых чаще можно
встретить поодиночке, чем в составе стаи
(рис. 31). Смена окраски с одного типа на
другой происходит быстро – в течение не-
скольких секунд (Crook, 1997).

Стайная окраска не остается постоянной в
ходе онтогенеза и у многих видов она изме-
няется по мере роста и развития рыб. Напри-
мер, у поздних личинок и ранних мальков
обыкновенного гольяна на теле имеется хо-
рошо заметная непрерывная темная пигмен-
тая полоса на боках и черное пятно в основа-
нии или в центре хвостового плавника. У
взрослого гольяна темная полоса на боках
преобразуется в ряд широких темных пятен с
размытыми очертаниями, а пигментное пятно
на хвостовом плавнике исчезает (рис. 32)
(Соин и др., 1981). У личинок золотого кара-
ся Carassius carassius на хвостовом стебле у
основания хвостового плавника имеется не-
большое скопление пигментых клеток, кото-
рое у ранних мальков преобразуется в чер-

Рис. 31. Разные типы окраски
у молоди рыбы-попугая Chlo-
rurus sordidus: а – монотонно
темная (неспецифическая), б –
полосатая (неспецифическая), в
– глазчатая (специфическая для
данного вида) (по Crook, 1997).
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ное вертикально вытянутое пятно. Пятно сохраняется в течение всего пер-
вого года жизни, но затем по мере роста молоди становится менее замет-
ным и постепенно полностью исчезает. У близкородственного серебря-
ного карася C. auratus такое пятно отсутствует на протяжении всего онто-
генеза (Дмитриева, 1957; Коблицкая, 1981). У колючего горчака
Acanthorhodeus asmussi личинки и мальки проявляют типично стайное
поведение, для них характерно наличие яркого черного пятна на спинном
плавнике. С возрастом эти рыбы начинает вести одиночный образ жизни,
а пятно на спинном плавнике у них теряется (рис. 32) (Никольский, 1974).
Довольно значительные изменения стайной окраски с ростом рыб проис-
ходят у тунцов. У большеглазого тунца Thunnus obesus, длиной тела око-

Рис. 32. Возрастные изменения окраски у карповых рыб: линя Tinca tinca (из Коблиц-
кой, 1981), золотого карася Carassius carassius (из Дмитриевой, 1957), колючего
горчака Acanthorhodeus asmussii (из Соина, 1978), обыкновенного гольяна Phoxinus
phoxinus (из Pinder, 2001). Изображены молодь и половозрелые особи, для молоди
указана стандартная длина (SL).
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ло 40 см (FL), на боках начиная от середины тела имеются крупные и
редкие вертикальные светлые полосы, которые у более крупных рыб на-
чинают дробиться на пятна, появляются мелкие светлые округлые пятна и
между полосами. Но у крупных особей большеглазого тунца (около 130
см) полосы и пятна полностью исчезают. У желтоперого тунца окраска
иная, но она, как у большеглазого тунца, также намного сложнее у более
мелких особей, чем у крупных рыб (рис. 30) (Schaefer, 1999).

Однако далеко не все стайные виды рыб имеют хорошо выраженную
стайную окраску в виде пятен, полос или рисунка на теле или плавниках.
Например, многие виды сельдевых рыб (Clupeidae), которые после про-
хождения метаморфоза ведут исключительно стайный образ жизни, не
обладают какими-либо характерными особенностями в окраске – пред-
ставители родов Clupea, Sprattus, Clupeonella. Специфические особен-
ности в окраске отсутствуют также у многих стайных карповых рыб,
таких как обыкновенная верховка, обыкновенная уклейка Alburnus
alburnus, елец Leuciscus leuciscus и другие. Для этих рыб важным зри-
тельным стимулом, обеспечивающим привлечение рыб друг к другу и их
взаимную ориентацию в стае, может служить серебристая окраска тела
или контрастно-черные глаза. В эксперименте густера Blicca bjoerkna в
75% случаев проявляет положительную реакцию на модели, окрашен-
ные в серебристый цвет и лишь в 25% – в белый или черный (Herter,
1953). Привлекающий эффект модели серебристого цвета оказывают и
на верховок (Дарков, 1980). Серебристую окраску тела в процессе смол-
тификации приобретает молодь лососевых (Salmonidae), переходящая от
территориального образа жизни к стайному поведению при подготовке к
скату из рек в море (Groot, Margolis, 1991). Нельзя исключать и того, что
пятна и полосы, незаметные у стайных рыб при обычном свете, будут
проявляться у них в ультрафиолетовом спектре, как это обнаружено у
некоторых рыб коралловых рифов (Losey et al., 1999). Быстрое затухание
в воде УФ-компоненты света (320–400 нм) не ограничивает использова-
ние таких зрительных сигналов для близкой коммуникации (Lythgoe, 1968;
Siebeck, Marshall, 2001; Siebeck et al., 2010), соответствующей дистан-
ции внутристайных контактов рыб.

О важном значении зрительных стимулов, исходящих от других парт-
неров по стае, свидетельствуют наблюдения, выполненные на атланти-
ческой треске (Чинарина, 1959). Эти рыбы изменяют окраску тела не под
влиянием цвета окружающего фона, а, в первую очередь, в соответствии
с окраской других рыб стаи или окраской модели: на белом фоне подо-
пытные рыбы имеют темную окраску, если находящиеся рядом с ними
другие рыбы также темного цвета или если предъявляется окрашенная в
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темный цвет модель. Благодаря такой особенности достигается унифика-
ция всех рыб в стае, что имеет большое значение не только для осуще-
ствления собственно стайного поведения, но и снижает уязвимость рыб
при встрече с хищником (Чинарина, 1971).

Функцию зрительных ориентиров выполняют и другие внешние при-
знаки рыб, например, размеры и форма тела, и даже характер плавания.
Данио рерио более продолжительное время проводят вблизи моделей,
имеющих полосатую окраску, при этом важно совпадение размеров мо-
дели и размеров подопытных рыб (Breder, Halpern, 1946; McCann et al.,
1971). Атлантическая менидия не принимает в стаю особей своего вида,
если их размер превышает более чем на 50% средний размер рыб в стае
(Shaw, 1962). Важная роль особенностей поведения (двигательной ак-
тивности), окраски, размеров и формы тела рыб как факторов, влияю-
щих на процесс образования стаи, установлена и в опытах на других
видах рыб (Keenleyside, 1955; Дарков, 1980).

Зрительные стимулы, исходящие от партнеров по стае – прежде всего
окраска и форма тела, являются важными раздражителями для осталь-
ных рыб в стае. Эти стимулы имеют сигнальное значение и служат источ-
ником информации о положении особей в стае, их поведении, они спо-
собствуют взаимной координации и согласованности действий стайных
рыб.

Большое значение пятен, полос, узоров и других характерных осо-
бенностей в окраске для стайных рыб не вызывает каких-либо сомнений.
Для этого типа поведения, практически полностью определяемого зрени-
ем, такие стимулы безусловно важны для распознавания, выбора и объе-
динения с представителями своего вида, облегчает взаимную ориента-
цию и согласованное стайное плавание. Важность стайной окраски под-
черкивается мимикрией, позволяющей некоторым видам входить в стаи
других рыб, усилением стайной окраской при возникновении опасности
или при достижении определенного возраста. Необходимо подчеркнуть,
что наличие пятен и полос на теле и любых других заметных особеннос-
тей в окраске не являются внешним признаком принадлежности рыб к
стайным видам. Имеется большое число рыб, обладающих такими при-
знаками, но не проявляющих стайного поведения, а ведущих групповой
и/или территориальный образ жизни. У этих рыб окраска также выполня-
ет важные сигнальные функции, но связанные с поддержанием доминан-
тно-соподчиненных отношений в группе, защитой собственного участка
и другими особенностями поведения.
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13. ЭКВИПОТЕНЦИАЛЬНОСТЬ И ЛИДЕРСТВО
В СТАЯХ

В подавляющем числе случаев стаи рыб состоят из близких по разме-
ру и физиологическому состоянию особей одного вида, не различаю-
щихся по иерархическому статусу. Такие стаи, в которых отсутствуют
постоянные, хорошо заметные и активные лидеры (вожаки), определяю-
щие поведение всей стаи в течение длительного времени, принято назы-
вать эквипотенциальными. Эквипотенциальность является характер-
ной чертой стай рыб и отличает их от различных объединений других
позвоночных животных, у которых внутривидовые группировки особей
характеризуются (за редкими исключениями) четко выраженной иерар-
хией.

Изучение роли и поведения отдельных особей в стаях проводилось на
различных видах рыб, преимущественно с хорошо выраженным стай-
ным рефлексом. Для этих целей в основном использован метод покад-
рового прослеживания за стайными партнерами по кино- или видеозапи-
сям. Детальный анализ перемещений и расположения в стае отдельных
особей в различных ситуациях показал, что у рыб в большинстве случа-
ев нет лидеров в общепринятом понимании этого термина, т.е. тех, кто бы
на протяжении какого-либо значительного периода времени (по крайней
на протяжении несколько часов или дней) вел за собой остальных особей
и определял бы поведение всей стаи в целом. Например, в ходовой стае
годовиков сайды, состоящей из 15–20 особей, происходит постоянная
смена рыб, занимающих лидирующую позицию впереди стаи. Такое ква-
зилидерство очень короткое по времени, обычно продолжается от 0.25–
0.5 до нескольких секунд, после чего возглавляющие стаю особи уходят
в середину или в заднюю часть стаи, а их место занимают другие рыбы.
Ротация рыб в пределах стаи продолжается постоянно и через некоторое
время какая-либо из особей на короткое время может вновь занять место
во главе всей стаи (Радаков, 1972).

Кратковременное лидерство, т.е. отсутствие в стае длительного
лидера и быстрая ротация рыб, возглавляющих стаю, подтверждена на
примере многих стайных рыб (Bowen, 1931; Steven, 1959; Kuhlmann, Karst,
1967). Постоянное перераспределение рыб происходит также в пределах
элементарных стай или внутристайных субгруппировок независимо от
того, находятся они впереди, в середине или в задней части стаи (Зуев,
Беляев, 1970). У обыкновенного гольяна в группах, численностью более
трех особей, лидеры отсутствуют. Если же число подопытных рыб в груп-
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пе ограничено всего двумя, что меньше минимального числа особей,
при котором возможно проявление элементов стайного поведения (Про-
тасов, Алтухов, 1960; Павлов, 1970; Дарков, 1980; Partridge, 1980; Kanehiro
et al., 1985), то в этом случае между ними часто формируются устойчи-
вые во времени взаимоотношения типа лидер-ведомый (Partridge, 1980).
В стаях каранкса Caranx speciosus, желтохвоста, численность которых (4
особи) лишь слегка превышает этот минимальный порог, лидерство об-
наруживается уже редко (Yamagishi, 1978; Yamagishi et al., 1978). Экви-
потенциальность особей в стае может быть объяснена тем, что многие
индивидуальные особенности поведения, стабильно проявляемые в изо-
ляции и формирующие персональный «почерк плавания», частично или
полностью теряются при вхождении в стаю. Чем более многочисленна
стая, тем менее выраженными становятся индивидуальные черты плава-
ния (Herbert-Read et al., 2013).

Отсутствие в относительно гомогенных стаях длительно лидирующих
групп особей, безусловно, связано с тем, что рыбы, располагающиеся
во главе стаи, затрачивают значительно больше энергии, чем идущие вслед
за ними другие особи (Herskin, Steffensen, 1998).

Известно, что лидеры в социальных группировках животных выпол-
няют важную сигнальную функцию (Шовен, 1972; Хайнд, 1975). Не-
смотря на то, что в стаях рыб долговременное лидерство отсутствует,
отдельные группы особей в стаях также выполняют сигнальную роль и
своим поведением влияют на поведение всей стаи. Эта роль зависит от
многих причин, например, от расположения особи в стае. Данные, полу-
ченные на харенгуле Harengula sp., показали, что наибольшее воздей-
ствие на поведение всей стаи оказывают особи, располагающиеся в ее
центре (Shaw, 1978). Однако по данным других авторов рыбы, занимаю-
щие позиции по краю стаи своим поведением легче стимулируют у ос-
тальных рыб подражательные реакции (Hunter, 1969), что может быть
вызвано тем, что рыбы, выходящие на периферию стаи, обычно стано-
вятся более подвижными (рис. 33) и первыми реагируют на различные
внешние раздражители. Так, при предъявлении стае молоди леща визу-
ального пугающего стимула (двигающийся крупный предмет) таким об-
разом, чтобы он воспринимался только крайними рыбами, двигательные
ответы у этих особей регистрируются в 70% случаев. Если же этот раз-
дражитель воздействует только на рыб, располагающихся в центре стаи,
то ответы наблюдаются лишь в 12% опытов (Дарков и др., 1976).

Сведения, указывающие на разную способность отдельных особей
влиять на поведение всей стаи из-за их индивидуальных различий в реак-
тивности к действию внешних стимулов или пространственных предпоч-
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тений, крайне немногочисленны. В составе стай кижуча Oncorhynchus
kisutch выявлены особи, которые стараются держаться по краю или в
центре стаи (Healey, Prieston, 1973). Особи, которые различаются по сво-
ей способности инициировать изменения поведения всей стаи, обнару-
жены у леща (Pitcher, 1979). Такие индивидуальные различия могут оп-
ределяться состоянием рыб, типом нервной системы или уровнем пище-
вой мотивации (Robinson, 1991, цит. по Pitcher, Parrish, 1993). На приме-
ре стай молоди обыкновенной плотвы и ряда других видов показано, что
возглавляющие стаю особи обладают заметно более высокой пищевой
активностью, чем рыбы в центре или в хвосте стаи (O’Connel, 1972; Major,
1978; Krause et al., 1992; Krause, 1993a). Присутствие в стае активных и
пассивных особей выявлено также в экспериментах на карликовой джен-
кинсии Jenkinsia lamprotaenia, когда в двух стайках этих рыб, отстоящих
друг от друга, обнаруживались особи, стремившиеся к объединению с
особями из другой стаи энергичнее, чем остальные. В то же время в
стаях имелись также и особи, не проявлявшие подобного стремления и
остававшиеся спокойными в течение всего опыта. Как было установле-
но, подобная неоднородность рыб в стае может существенно изменяться
в зависимости от конкретных условий (Радаков, Сильва, 1974). При ис-
пользовании более крупных и активных особей успешнее проходит обу-
чение рыб по методике «актеры»-«зрители» (Лещева, Жуйков, 1989).

Индивидуальные особенности особей могут быть значимыми или глав-
ными характеристиками, определяющими место расположения рыб в стае,
склонность к лидерству, близость к партнерам. Такое предположение

Рис. 33. Траектории движения особей леща Abramis brama в стае. Отметки на траек-
ториях отмечают положение рыб через каждые 0.5 с (по Даркову и др., 1976).
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следует из результатов исследования, в котором было прослежено инди-
видуальное поведение в стае трехиглой колюшки. У всех подопытных
рыб предварительно с помощью специальных тестов был оценен индиви-
альный уровень социальности (стремление к объединению с особями
своего вида) и смелости (быстрота выхода из убежища и начала освое-
ния окружающего пространства). Выяснилось, что чем ниже социаль-
ность особи, тем большую дистанцию она выдерживает по отношению к
соседним рыбам, тем выше ее скорость плавания и поляризованность,
тем чаще она располагается во главе стаи или по ее периферии. Смелость
особи заметным образом не влияла на эти параметры (Jolles et al., 2017).

Чтобы увлечь за собой всю стаю, лидирующие рыбы должны состав-
лять определенную долю от общего числа особей в стае. На примере
нескольких видов рыб с использованием различных методических под-
ходов установлено, что роль своеобразного коллективного лидера или
коллективного вожака может выполнять группа, составляющая по чис-
ленности довольно значительную часть стаи – не менее 30–40%. В том
случае, когда такая доля особей в ходовой стае изменяла направление
своего движения, остальные рыбы также начинали следовать за ними
(Радаков, 1958, 1961, 1972). Аналогичные результаты получены в опытах
на стайках обыкновенного гольяна, составленных из молоди двух возра-
стных групп, различающихся по своей чувствительности к феромону
тревоги. Если доля мальков, обладающих хорошо развитой оборонительной
реакцией на этот врожденный химический сигнал опасности, составляла
в стае более трети от общей ее численности, то в этом случае малькам
удавалось определять поведение всей стаи (рис. 34) (Малюкина и др.,
1977). Доля особей, которые могут повести за собой всю стаю, ниже у
рыб, для которых стайный рефлекс выражен сильнее. Так, в стаях атлан-
тической трески и сайды сильная и направленная оборонительная реак-
ция одной особи может вызывать подражательную реакцию у 2, 3, 4, 5 и
даже 9 особей (Герасимов, 1983).

Несомненно, что для управления всей стаей и стимулирования реак-
ции следования важно не только количество (доля) тех особей, которые
могут стать временными лидерами, но и их качественные характеристи-
ки, такие как, например, размеры (длина тела или величина его боковой
проекции) или уровень и характер двигательной активности, в том числе
скорость движения. Показательно в этом отношении приводимое К.Ло-
ренцом описание поведения обыкновенного гольяна с удаленным пере-
дним мозгом, подсаженного в стаю интактных гольянов: «…Если он ви-
дел корм или по какой-то другой причине хотел куда-то, он решительно
плыл туда – и, представьте себе, вся стая плыла следом. Искалеченное
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Рис. 34. Влияние размерно-возрастного состава стай обыкновенного гольяна Phoxinus
phoxinus, состоящих из личинок (12 мм TL) и мальков (27 мм TL), на интенсивность
оборонительной реакции, вызываемой феромоном тревоги (экстракт кожи половоз-
релых гольянов, 0.1 г/л) (по Малюкиной и др., 1977).

животное как раз из-за своего дефекта стало несомненным лидером»
(Лоренц, 1994). К сожалению, этот аспект стайного поведения по-пре-
жнему изучен слабо.

Стаи рыб, в которых имеется явный, постоянный лидер, как это на-
блюдается, например, в стаях многих птиц или в стадах млекопитающих,
представляет собой весьма редкий случай и встречается, по-видимому, в
условиях дефицита пространства или других жизненно важных ресур-
сов. Считается, что такие иерархические стаи относительно малочис-
ленны по своим размерам, и как правило, занимают определенную тер-
риторию, которую особи, входящие в стаю, могут охранять от посяга-
тельств пришельцев (Радаков, 1972). Часто подобный тип стайности на-
блюдается в оседлых гетеросексуальных группировках рыб и приурочен
к периоду размножения (Мочек, 1987). О наличии иерархии в неболь-
ших стайных группах сообщается для содержащейся в аквариуме хищ-
ной обыкновенной пираньи Serrasalmus nattereri (Zbinden, 1973). Отме-
чается также, что чем ниже уровень стайности, присущий рыбам данного
вида, тем более типичной для их социальных отношений в группе стано-
вится агрессия (Breder, 1951).

Примером стай с лидером могут служить семейные группировки,
образуемые, например, самцом трехиглой колюшки вместе с собствен-
ным выводком. Находящаяся на попечении самца молодь держится стай-
кой рядом и строго следует за ним. Аналогичные группировки молоди и
родителей характерны для ряда цихлидовых рыб, проявляющих заботу о
потомстве (Мочек, 1987). В разнородных по видовому и размерному
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составу стаях лидирующее положение во главе стаи занимают более круп-
ные особи (Allan, 1986), их поведение определяет и поведение остальных
членов стаи. В иерархических стаях формируется система соподчине-
ния, выделяются индивидуумы с максимальной и минимальной социаль-
ной потенцией, как это происходит, например, у желтохвоста, цихласомы
Cichlasoma citrinellum и у обыкновенной скалярии Pteropyllum scalare
(Francis, 1990; Sakakura, Tsukamoto, 1998; Gуmez-Laplaza, 2006).

Поведенческие взаимоотношения, оцениваемые как элементы иерар-
хической организации отмечаются в стаях рыб-хирургов из рода
Acanthurus (Мочек, 1987). В стаях рыбы-хирурга A. nigrofuscus, переме-
щающихся к местам нереста, лидирующие позиции чаще занимают сам-
ки (Kiflawi, Mazeroll, 2006). В группах молоди желтохвоста (средняя длина
около 23 мм) соотношение численности рыб-доминантов, рыб с проме-
жуточным иерархическим статусом и рыб-субдоминантов поддержива-
ется постоянным и составляет соответственно 10–20, 10–20 и 60–80%.
Такое соотношение в стаях желтохвоста формируется быстро: при поме-
щении в один и тот же аквариум рыб-доминантов и рыб с промежуточ-
ным иерархическим статусом среди них быстро появляются субдоми-
нанты и относительная численность рыб с разным иерархическим стату-
сом уже через 1 час стабилизируется на указанном выше уровне (Sakakura,
Tsukamoto, 1998). Имеется любопытный пример стайных группировок,
объединяющих крупную барракуду Sphyraena sp. и сопровождающую ее
стаю мелких каранксов Caranx sp., которых можно встретить в прибреж-
ных водах Кубы. Эти группировки весьма подвижны, направление и ско-
рость движения каранксов и их маневры полностью зависят от поведе-
ния барракуды, выступающей в качестве безусловного лидера. Однако
этого не наблюдается, если движение барракуды направлено в сторону
стаи каранксов. Если это происходит, то последние реагируют на нее как
на опасность и демонстрируют характерное для стайных рыб оборони-
тельное поведение. Предполагается, что формирование подобных меж-
видовых группировок защищает каранксов от нападения других хищни-
ков, опасающихся приблизиться к барракуде (Мочек, 1987).

Таким образом, несмотря на некоторую противоречивость фактичес-
ких данных, можно полагать, что в эквипотенциальных стаях рыб особя-
ми, играющими важную сигнальную роль и выполняющими кратковре-
менную лидирующую функцию, будут те индивидуумы, которые первы-
ми или с большей интенсивностью проявят поведенческую реакцию на
какой-либо значимый для них стимул. Такие особи могут отличаться от
других рыб в стае повышенной возбужденностью или реактивностью,
вызванной, например, временным выходом на периферию стаи. Лидиру-
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ющая роль особей, располагающихся по внешним границам стаи, может
быть связана с высокой вероятностью получения ими первыми значимых
сигналов, тогда как рыбы, располагающиеся в центре стаи, в ряде случа-
ев имеют меньшую возможность заметить и отреагировать на внешние
раздражители.
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14. НАДРОГАНИЗМЕННЫЕ (ЭМЕРДЖЕНТНЫЕ)
СВОЙСТВА СТАИ

Объединение рыб в стаю и тесное взаимодействие между собой вхо-
дящих в нее индивидуумов приводит к приобретению и проявлению эмер-
джентных качеств – новых свойств или характеристик, присущих всей
стае, как целостной структуре, но отсутствующих у составляющих ее
индивидуумов. К таким свойствам относится скоординированность стай-
ного плавания, распространение в пределах стаи согласованных переме-
щений локальных групп особей, приобретение стаей определенной внеш-
ней формы и т.п.

Не все особи стаи одновременно воспринимают действующий стимул.
В большинстве случаев быстрый поведенческий ответ возникает лишь у
части особей стаи. Но для сохранения ее целостности требуется согласо-
ванный ответ всех рыб. Синхронность реагирования стаи достигается бла-
годаря быстрому распространению в ней так называемой волны возбуж-
дения (Радаков, 1972), передаваемой от особи к особи благодаря безус-
ловному имитационному рефлексу, присущему стайным рыбам. Распрос-
транение волны возбуждения, получившее также название трафальгарс-
кий эффект6  (Pitcher, Parrish, 1993), представляет собой стремительно
иррадиирущую по стае волну, в которой рыбы реагируют на действие со-
седей изменением своей позы (характерный изгиб в сторону от раздражи-
теля). Рыбы в этот момент поступательного движения не совершают или
перемещаются лишь на очень незначительное расстояние. По некоторым
данным, в пределах волны возбуждения формируются небольшие группы,
состоящие из особей, которые реагируют на возбуждающий стимул не-
сколько раньше других рыб (Shaw, 1967). Время, требуемое на изменение
рыбой положения тела и включения ее таким образом в волну возбужде-
ния, составляет в стаях вытянутого кабезота Atherinomorus stipes не более
1/24 с (» 42 мс), а скорость распространения волны по стае достигает 12–
15 м/с, что значительно превышает максимальную (бросковую) скорость
рыб этого вида – около 1 м/с (Радаков, 1972). Как было установлено в
результате наблюдений за поведением стай поперечно-полосатого фунду-
люса скорость распространения волны возбуждения превышает в два раза
скорость движения хищника и не зависит от размера стаи (Godin, Morgan,
1985). В стаях ромбовидной тетры Hyphessobrycon anisitsi (= Hemigrammus

6 Название эффекта дано по аналогии с быстрым распространением сигналов от ко-
рабля к кораблю во флотилии адмирала Нельсона в битве в 1805 году у мыса Тра-
фальгар (Атлантическое побережье Испании).
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caudovittatus) при приближении модели трала скорость прохождения вол-
ны возбуждения составляла около 50 см/с, что в 2.5 раза превышало ско-
рость поступательного движения рыб (20.2 см/с). Волна возбуждения воз-
никает не только при ответах стаи на пугающие стимулы, но и при любых
изменениях направления движения стаи. Несмотря на высокую скорость
распространения волны возбуждения реакция рыб, находящихся в задней
части стаи, несколько запаздывает от реакции идущих впереди, однако это
не сказывается на высокой согласованности поведения всей стаи в целом
(Радаков, Дарков, 1977).

В стаях атлантической сельди скорость распространения волны воз-
буждения в ответ на пугающий стимул варьирует от 4.1 до 10.3 м/с (средняя
– 6.7 м/с) и прямо зависит от числа особей, которые первыми (с латент-
ностью не более 50 мс) реагируют на испуг. Быстрота реагирования рыб
в стае на пугающий стимул прямо зависит от расстояния до его источни-
ка (рис. 35). Важным является положение источника пугающего стимула
относительно ориентации тела рыб. Если источник располагается сбоку
от рыб в секторе от 30° до 120°, то они, реагируя, совершат разворот в
противоположную от стимула сторону и завершив маневр, сохраняют
строго одинаковую ориентацию – обычно располагаясь под углом 140°–
160° от источника пугающего стимула. Те рыбы в стае, для которых ис-
точник находится в секторе до 30°, т.е. располагается перед ними, разво-
рачиваются назад на 140°–160° от источника случайным образом. При-
мерно половина из них совершает бросок вправо, другие влево. Ориен-

Рис. 35. Зависимость латентного периода двигательной реакции (поворот не менее,
чем на 20°) особей в стае атлантической сельди Clupea harengus (18–23 см) от рассто-
яния до пугающего подводного источника звука (100 Гц) (из Marras et al., 2012).
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тация этих рыб в первый момент хаотична (примерно в течение 1 с), но
затем они, продолжая движение, могут привести к разделению единой
стаи на две. Этого не будет происходить, если пугающий источник для
всех особей в стае будет расположен сбоку (рис. 36) (Marras et al., 2012).
Повторные эксперименты на одних и тех же стаях рыб (атлантическая
сельдь, сингиль) показали, что первыми на пугающий стимул обычно
реагируют индивидуумы, располагающиеся впереди или в центре стаи,
последними – те, кто замыкают стаю или находятся на ее периферии.
Пространственные предпочтения у особей относительно стабильные и
сохраняются из опыта в опыт, что указывает на внутреннюю разнокаче-
ственность рыб в стае по этому параметру, опосредованно влияющему
на латентность реакции (Marras, Domenici, 2013).

Расстояние, на которое распространяется по стае волна возбуждения
зависит от силы действующего стимула и состояния рыб. У атериномору-

Рис. 36. Схема перемещений особей в стае при расположении пугающего стимула
перед (а) или сбоку (б) от стаи; рисунки слева и справа – положение рыб до и после
совершения маневра (темные стрелки – ориентация особей перед и после завершения
маневра; серые стрелки – направление броска рыб вначале маневра; черная точка –
место расположения пугающего стимула; цифры обозначают угол между ориентаци-
ей особи и расположением стимула; пунктирная линия очерчивает зону стаи со слу-
чайной ориентацией особей (из Marras et al., 2012).
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са Atherinomorus sp.  в стаях,  длиной от 2  до 5  м,  волна возбуждения в
ответ на искусственный пугающий стимул, воспринимаемый лишь неболь-
шой частью рыб, распространялась на расстояние от 0.3–0.4 до 3 м. Одна-
ко, когда стая подвергалась атаке хищных рыб, волна распространялась
значительно дальше. При этом скорость прохождения волны возбуждения
сохранялась прежней, т.е. не зависела от силы действующего стимула.
Волну возбуждения удается заметить не у всех видов рыб: она легко обна-
руживается, например, в стаях дженкинсии Jenkinsia sp. (Breder, 1959) и
вытянутого атериноморуса, но ее не удается выявить в стаях обыкновенной
верховки и белого амура Ctenopharyngodon idella (Радаков, 1972). Воз-
можно, эти различия связана с размерами стай, которые образуют разные
виды рыб. В относительно небольших по численности стаях карповых и
многих других пресноводные рыб действующий стимул воспринимается
одновременно большинством особей и поэтому не происходит формиро-
вания волны возбуждения. В крупных стаях морских пелагических рыб
зрительная информация воспринимается лишь частью особей.

Роль волны возбуждения заключается в быстрой передаче сигнала по
стае и в обеспечении согласованной реакции рыб. Быстрые и незначитель-
ные изменения положения тела рыб в момент, когда они включаются в
волну возбуждения, представляют собой лишь начало двигательного отве-
та особи на внешний стимул. Скорость перемещения рыб и пройденный
ими путь обратно пропорциональны расстоянию от раздражителя до рыбы
и продолжительности его действия. Другая особенность двигательного от-
вета рыб в стае на пугающий стимул заключается в том, что чем дальше
располагается рыба, тем пройденный ею путь не только короче, но и имеет
более простую траекторию. В частном случае, когда используются раздра-
жители, вызывающие оборонительную реакцию, рыбы, располагающиеся
ближе всех к источнику стимула, в ответ на его кратковременное действие
в первые 1–2 секунды бросаются в противоположную сторону, а затем
разворачиваются и примерно в течение такого же времени следуют в об-
ратном направлении. Такую картину можно легко наблюдать, если бросить
камешек в стаю мелких рыб: бросившись сначала в стороны, рыбы почти
моментально собираются в еще более плотную стайку. Чем дальше от ме-
ста падения камня, тем более короткий путь совершает рыба, а кривизна
траектории уменьшается. Рыбы, удаленные на достаточное расстояние от
места события, реакцию не проявляют (Радаков, 1972).

Согласованное перемещение локальной совокупности особей в стае
получило название потока движения (Радаков, 1972). Различают два
возможных типа развития такого движения рыб в стае. Описанный выше
случай служит примером затухающего потока движения: возникнув
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в той части стаи, к которой ближе всего располагается источник пугаю-
щего раздражителя, он быстро распространяется в противоположном
направлении, а затем по все более крутой кривой отклоняется от ради-
ального пути и часто возвращается к исходной точке. Весь этот процесс
в стаях вытянутого атериноморуса продолжается около 3–5 с. Если же
сила действующего стимула значительна и рыбы к нему не были предва-
рительно адаптированы, то в этом случае развивается лавинообразный
поток движения, который возникнув, не затухает, а быстро наращивает
свою мощность. Факторами, определяющими путь развития потока дви-
жения – лавинообразного и затухающего, является число реагирующих
рыб, скорость их перемещения и расстояние между рыбами, включив-
шимися в состав потока и остальными особями стаи. Затухающие и ла-
винообразные потоки могут возникать как на пугающие, так и на привле-
кающие рыб стимулы. Характерные особенности потоков движения со-
впадают у рыб разных видов или находящихся в различном состоянии
(Радаков, 1972). Потоки движения не только способствуют распростра-
нению опосредованным путем информации, полученной лишь частью
особей стаи, но и выполняют важную роль “селекции информации”, по-
скольку затухание потока движения приводит к блокированию ответа всей
стаи на слабые или случайные, биологически незначимые сигналы.

Благодаря формированию потоков движения происходят небольшие
локальные перемещения стай рыб при питании или проявлении исследо-
вательского поведения. Так, часть стаи, обнаружившая корм, устремля-
ется к нему и если доля таких рыб значительна или интенсивность их
двигательной реакции велика, то поток таких рыб увлекает за собой все
большее число особей, и вскоре вся стая собирается у источника пищи.
При исследовательском поведении часто от стаи рыб периодически отхо-
дят небольшие по численности группы наиболее активных особей, кото-
рые вначале быстро возвращаются в стаю. Однако вскоре такие рейды
повторяются, обычно с участием большего числа рыб и на несколько
большее расстояние, и это в какой-то момент приводит к образованию
своеобразных лопастей или “щупальцев”. Такие щупальца могут исче-
зать, образовываться вновь и в тех случаях, когда они достигают значи-
тельных размеров, на их дальнем конце формируется расширение, кото-
рое быстро увеличивается. По образовавшемуся перешейку (“neck”) рыбы
стремительно переходят в новую часть стаи, которая быстро становится
основной. Такой переход обычно заканчивается образованием компакт-
ной и округлой по форме стаи.

Вот как описывает такое поведение у стай карликовой дженкинсии
Jenkinsia lamprotaenia Д.В. Радаков, наблюдавший вечерний отход этих
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рыб от берега у побережья Кубы: “В это время из большого скопления
карликовой дженкинсии, которая днем держится в непосредственной
близости от берега, выделяются небольшие ее стайки. Поведение джен-
кинсии в это время совершенно иное, чем днем: рыбки становятся очень
активными, пугливыми, и судя по их характерным броскам, весьма ин-
тенсивно питаются, когда стая в целом останавливается. Детали мигра-
ции дженкинсии от берега вечером выглядят следующим образом. Еди-
новременный прием пищи дженкинсии в стае происходит быстро, в тече-
ние нескольких минут или даже быстрее. Затем от стаи вытягивается лен-
тообразное “щупальце” на расстояние до нескольких метров; передние
рыбы прекращают поступательное движение, начинают снова питаться, к
ним присоединяются новые, и это приводит к образованию утолщения в
конце “щупальца”, причем последняя приобретает роль “перешейка”. Все
рыбы в нем плывут строго в одну сторону; в это движение вовлекается
все больше и больше рыб из той части стаи, откуда образовалось “щу-
пальце”, и скоро вся стая снова собирается в новом месте, интенсивно
питаясь. Во время движения между такими остановками дженкинсия не
питается. Все это повторяется многократно” (Радаков 1972, стр. 100).

Благодаря таким согласованным и самоорганизующим действиям
индивидуумов стая совершает различные маневры и переходит из одно-
го динамично-стабильного состояния в другое:

– скопление, или рой (swarm), где рыбы малоподвижны, рассредото-
чены и хаотично ориентированы;

– движение по кругу, или «мельница» (milling);
– поляризованная стая (polarized group).
Скорость движения рыб по кругу или поляризованной группой значи-

тельно выше, чем в скоплении. Стабильность этих дискретных состояний
зависит от численности стаи, а переходы от одного к другому определяет-
ся внешними факторами, например, препятствием на пути движения, или
внутристайными факторами, такими как изменение скорости и направле-
ния плавания локальной группы рыб (рис. 37) (Tunstrøm et al., 2013).

Таким образом, согласованная реакция стаи на внешний стимул, яв-
ляющаяся одной из характерных черт стайного поведения рыб, имеет
определенную структуру. Реакция лишь части особей в виде волны воз-
буждения быстро распространяется по стае со скоростью, намного пре-
вышающей бросковую скорость рыб. Благодаря этому достигается не
только быстрое распространение полученной информации по стае, но и
происходит подготовка особей к двигательному ответу. Однако ответ бу-
дет реализован лишь в том случае, если число первыми прореагировав-
ших особей будет достаточным, а их активность не затухнет, а усилится и
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вызовет в стае лавинообразный поток движения. Именно благодаря это-
му механизму реализации поведенческого ответа стаи достигается эф-
фект, когда реакция лишь части особей приводит к ответу всей стаи на
биологически значимые стимулы и затуханию ответа на биологически
незначимые или малозначимые события.

Рис. 37. Различные динамично-стабильные состояния стай и их смена у рыб: а – скоп-
ление, или «рой» (swarm); б – поляризованная стая (polarized group); в – движение по
кругу, или «мельница» (milling); г – последовательные переходы стаи от движения по
кругу к поляризованной стае, вызванные приближением к стене бассейна (темная
линия), затененная область – зона повышенной плотности рыб в стае; д – последова-
тельные переходы от поляризованной стаи к движению по кругу, затененная область
– зона в стае, где располагаются рыбы, начинающие движение в обратном направле-
нии и инициирующие резкий поворот в сторону всей стаи (по Tunstrøm et al., 2013).
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15. ÇÍÀ×ÅÍÈÅ ÑÒÀÉÍÎÃÎ ÏÎÂÅÄÅÍÈß

Ñòàéíîå ïîâåäåíèå ÿâëÿåòñÿ âàæíûì àäàïòèâíûì ñâîéñòâîì âèäà (Íè-
êîëüñêèé, 1955). Ïðåèìóùåñòâà, ïðèîáðåòàåìûå ðûáàìè â ðåçóëüòàòå ñòàé-
íîãî îáðàçà æèçíè, ìíîãîîáðàçíû è êàñàþòñÿ ìíîãèõ âàæíåéøèõ æèçíåí-
íûõ ïðîÿâëåíèé, òàêèõ êàê ïëàâàíèå, ïèòàíèå, çàùèòà îò âðàãîâ, ðåïðîäóê-
öèÿ, ìèãðàöèè è äð. (Ðàäàêîâ, 1972; Shaw, 1978; Keenleyside, 1979; Partridge,
1982; Landa, 1998). Íèæå áóäóò äåòàëüíî ðàññìîòðåíû ìåõàíèçìû, ïîçâî-
ëÿþùèå ðûáàì çàòðà÷èâàòü ìåíüøå ýíåðãåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ ïðè ñòàéíîì
ïëàâàíèè, ýôôåêòèâíî çàùèùàòüñÿ, â òîì ÷èñëå ïðè íàïàäåíèè íà íèõ ñòàé-
íûõ ðûá-õèùíèêîâ, áûñòðåå îáíàðóæèâàòü ïèùó, óñïåøíåå îðèåíòèðîâàòü-
ñÿ, òî÷íåå îïðåäåëÿòü íàïðàâëåíèå ìèãðàöèé è ïîëó÷àòü ïðåèìóùåñòâà ïðè
îñóùåñòâëåíèè äðóãèõ âàæíûõ áèîëîãè÷åñêèõ ôóíêöèé.

15.1. Ãèäðîäèíàìè÷åñêèå è ýíåðãåòè÷åñêèå ïðåèìóùåñòâà
ïëàâàíèÿ â ñòàå

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îäíèì èç ñâîéñòâ õîäîâîé ñòàè ÿâëÿåòñÿ ñíèæå-
íèå ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò ðûá íà äâèæåíèå ïî ñðàâíåíèþ ñ ïëàâàíèåì
îäèíî÷íûõ îñîáåé. Ýòîò ýôôåêò äîñòèãàåòñÿ áëàãîäàðÿ îñîáûì ãèäðîäè-
íàìè÷åñêèì âçàèìîäåéñòâèÿì ìåæäó ðûáàìè, ïëûâóùèìè â ñòàå. Ê ñî-
æàëåíèþ, ìåõàíèçìû òàêîãî âçàèìîäåéñòâèÿ îñòàþòñÿ åùå íåäîñòàòî÷íî
èçó÷åííûìè íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî îíè ïðèâëåêàþò âíèìàíèå èññëåäîâàòå-
ëåé óæå íà ïðîòÿæåíèè äëèòåëüíîãî âðåìåíè. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ñíèæåíèå
ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò ðûá ïðè ïëàâàíèè â ñòàå äîñòèãàåòñÿ çà ñ÷åò ðàñ-
ïîëîæåíèÿ ðûá òàêèì îáðàçîì, ÷òî ïîìàòîäðîìíûå ñèëû ïðèòÿæåíèÿ è
îòòàëêèâàíèÿ ìåæäó îáðàçóþùèìè ñòàþ îñîáÿìè óðàâíîâåøèâàþò äðóã
äðóãà (Øóëåéêèí, 1968). Äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè òàêæå âûñêàçûâà-
ëàñü ìûñëü î òîì, ÷òî ïîâûøåíèþ ýôôåêòèâíîñòè ëîêîìîöèè ïðè ñòàé-
íîì ïëàâàíèè ñïîñîáñòâóþò ãèäðîäèíàìè÷åñêèå âèõðè, âîçíèêàþùèå çà
äâèæóùèìèñÿ ðûáàìè è âîçäåéñòâóþùèå íà ðÿäîì ïëûâóùèõ îñîáåé
(Breder, 1965).

Ãèäðîäèíàìè÷åñêàÿ ãèïîòåçà ñòàéíîãî ïëàâàíèÿ ðûá, ïðåäëîæåí-
íàÿ Â.Â. Áåëÿåâûì è Ã.Â. Çóåâûì, çàêëþ÷àåòñÿ â ïðåäïîëîæåíèè, ÷òî áëà-
ãîïðèÿòíàÿ èíòåðôåðåíöèÿ âèõðåâûõ ñèñòåì, ãåíåðèðóåìûõ äâèæóùè-
ìèñÿ ðûáàìè, ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ ñîïðîòèâëåíèÿ è, êàê ñëåäñòâèå, ê
ïîâûøåíèþ óñòîé÷èâîñòè ãèäðîäèíàìè÷åñêîãî ñëåäà, îñòàâëÿåìîãî â
âîäå ðûáîé (Áåëÿåâ, Çóåâ, 1969). Ýòîò âèõðåâîé ñëåä èëè äîðîæêà Êàð-
ìàíà, â èññëåäîâàíèå êîòîðîé áîëüøîé âêëàä âíåñ ðîññèéñêèé èññëåäî-
âàòåëü Â.Â. Ãîëóáåâ (Êîêøàéñêèé, 1974), ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñèñòåìó
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вихрей, с регулярной периодичностью возникающих позади движущей-
ся или стоящей на потоке рыбы по обеим от нее сторонам. Вихри имеют
спиральную форму, они располагаются в шахматном порядке, их про-
дольная ось перпендикулярна направлению потока. Движение в вихрях,
находящихся по разную сторону от рыбы, имеет противоположное на-
правление – при наблюдении сверху в вихрях, располагающихся слева
от движущейся рыбы движение направлено по часовой стрелке, а в вих-
рях, располагающихся справа от рыбы – против нее (рис. 11). По мере
удаления от рыбы расстояние между рядами вихрей постепенно увеличи-
вается и дорожка становится шире. Гидродинамический след, оставляе-
мый рыбой в воде, обнаруживает значительное сходство со следом, воз-
никающим при обтекании вязким потоком таких тел как цилиндры и про-
фили, для которых эти гидродинамические явления достаточно детально
исследованы. Вихревая дорожка, которая в обтекающей жидкости тянет-
ся за телом, наиболее устойчива, если вихри в двух параллельных рядах
сдвинуты относительно друг друга на 0.5 шага.

Степень устойчивости системы таких следов, как предполагается,
оказывается выше в стае, чем при движении рыбы вне ее, т.е. предпола-
гается, что рыба, плывущая в стае, генерирует в среде меньше возмуще-
ний, чем одиночная особь, и, следовательно, испытывает меньшее со-
противление. Устойчивость следа непосредственно характеризует вели-
чину сопротивления: чем стабильнее параметры следа, тем неизменнее
ширина дорожки и тем меньше сопротивление, испытываемое при дви-
жении. В соответствии с гипотезой Беляева и Зуева (1969) для возникно-
вения в движущейся стае гидродинамического эффекта необходимо, чтобы
отношение ширины гидродинамического следа (h), оставляемого рыбой
к ее поперечному гидродинамическому сечению (d) составляло 1.21. При
этом вихри соседних дорожек должны располагаться в шахматном по-
рядке (рис. 38). (Ширина гидродинамического следа – расстояние меж-
ду линиями, проходящими через центры вихрей, возникающих с обеих
сторон от рыбы. За гидродинамическое сечение рыбы принимают макси-
мальную ширину ее тела, если рыба движется по инерции или пассивно
обтекается встречным потоком жидкости. Если рыба движется активно,
совершая локомоторные колебания телом и хвостовым плавником, то за
ее поперечное гидродинамическое сечение принимают удвоенную мак-
симальную амплитуду отклонения хвостового плавника от осевой линии
тела.) Гидродинамический эффект проявляется в наибольшей мере, если
рыбы одинаковы по размерам, обладают сходными динамическими воз-
можностями и проявляют согласованность при изменении режима или
направления плавания. Шахматный порядок вихрей в соседних дорож-
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ках может соблюдаться только при
условии, если расстояние между со-
седними дорожками равно их шири-
не, и соответственно расстояние меж-
ду соседними рыбами в стае (фрон-
тальное смещение рыб) равно удво-
енной ширине дорожки: Sf=2h=2.42d.
Поскольку максимальная амплитуда
отклонения хвостового плавника
близка к 50% длины тела рыб (L), гид-
родинамическое сечение движущих-
ся рыб будет близко к длине их тела.
Таким образом, для проявления гид-
родинамического эффекта расстояние
между траекториями плавания впере-
ди идущей рыбы и рыбы, располага-
ющейся за ней должно составлять
Sf=2h=2.42L.

Детальное изучение расположения
рыб в стаях при наблюдении за ними
в природе (на примере стай мойвы)

показало, что среднее линейное расстояние между соседними рыбами
(линейная дистанция Rl) составляет 3.04 от их средней длины тела (около
46 см) (Серебров, 1984). Если соотнести эту величину с гипотезой В.В.
Шулейкина о том, что курсовой угол на ближайшего партнера по стае
при оптимальном режиме плавания должен быть близок к 54°40’ (Шу-
лейкин, 1968) то, как следует из схемы (рис. 39), расстояние между кур-
сами рыб должно составить 2.44L. Полученная величина практически
совпадает с величиной фронтального смещения, теоретически рассчи-
танной для случая энергетически выгодного (оптимального) стайного
плавания рыб – Sf=2h=2.42L. Выполненные расчеты показали, что при
величине линейной дистанции между соседними партнерами по стае ме-
нее 3L средний курсовой угол, реально наблюдаемый в стаях мойвы прак-
тически точно совпадает с величиной, предсказанной В.В. Шулейкиным
– 54°24’.

Расстояние, при котором достигается эффективное взаимодействие
между вихревыми дорожками соседних рыб может соблюдаться и когда
линейная дистанция между партнерами Rl превышает среднее значение
3.04L, однако в этом случае курсовые углы будут меньше 54°40’, как это
следует из предложенной схемы (рис. 39). Действительно, курсовые углы

Рис. 38. Гидродинамическое сечение
плывущей рыбы (d) и ширина созда-
ваемой ею вихревой дорожки (h) (по
Сереброву, 1976).
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между соседними рыбами, располага-
ющимися друг от друга на расстоянии
больше, чем 3L в стаях мойвы равен
около 49°(Серебров, 1984). Наблюде-
ния и расчеты позволяют также прийти
к важному выводу о том, что возмож-
ный гидродинамический эффект стаи
может реализовываться только при вза-
имодействии партнеров по внутристай-
ным субгруппировам (Серебров, 1984).

Прямые экспериментальные данные,
подтверждающие важнейшее следствие
гидродинамической гипотезы – сниже-
ние сопротивления у плывущих в со-
ставе стаи рыб, долгое время отсутство-
вали. Однако ряд косвенных сведений
указывал на существование “феноме-
на стаи”. Было установлено, что при
одних и тех же условиях степень вы-
носливости рыб при плавании в стае
выше по сравнению с одиночными осо-
бями (Breder, 1965, 1967). Было обна-
ружено также, что стаи молоди рыб
(обыкновенная верховка и кефаль
Mugil sp.) способны в оптомоторной установке поддерживать крейсерс-
кую скорость движения в 3–5 раз дольше по сравнению с одиночными
особями. Для проявления феномена стаи было достаточно лишь зритель-
ного восприятия партнеров (Сабуренков и др., 1967; Павлов, 1970, 1979).
Детальный анализ этого эффекта, выполненный на примере верховки по-
казал, что критическая скорость потока, при которой рыбы начинают сно-
ситься течением воды, достоверно выше в том случае, если рыбы нахо-
дятся в составе стаи. Для одиночек критическая скорость потока ниже.
Если они имеют возможность видеть других рыб, расположенных за про-
зрачной перегородкой экспериментальной установки, то их способность
сопротивляться потоку воды возрастает, но все же не достигает того уров-
ня, который характерен для рыб, находящихся в стае. По сравнению с
находящимися в изоляции одиночными особями прирост Vкрит у одино-
чек, имеющих лишь зрительный контакт с другими особями своего вида,
составляет 83–86% от максимального прироста, который возникает при
нахождении в стае (Сильва, Сабуренков, 1978). Эти данные позволяют

Рис. 39. Схема возможного располо-
жения ближайших партнеров по стае
при разных величинах линейной дис-
танции (Rl ) и фронтального смеще-
ния (Sf ). Реперная особь – темная; L
– средняя длина рыб. 1–6 – отмечено
возможное положение рыб (из Се-
реброва, 1984).
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ñ÷èòàòü, ÷òî îñíîâíûì ìåõàíèçìîì óâåëè÷åíèÿ ñïîñîáíîñòè ðûá ñîïðî-
òèâëÿòüñÿ ïîòîêó âîäû ÿâëÿåòñÿ ïîäðàæàíèå, òîãäà êàê íà äîëþ ìåõàíèç-
ìîâ ãèäðîäèíàìè÷åñêîé ïðèðîäû â îáåñïå÷åíèå ôåíîìåíà ñòàè ïðèõî-
äèòñÿ âñåãî ëèøü îêîëî 15%. Çíà÷èòåëüíî ïîçæå ýòî áûëî ïîäòâåðæäåíî
ýêñïåðèìåíòàìè íà äàíèî ðåðèî, ïîêàçàâøèìè, ÷òî ðûáû, íàõîäÿñü â ñòàå,
âûäåðæèâàþò áîëåå âûñîêèå êðèòè÷åñêèå ñêîðîñòè ïîòîêà è ñïîñîáíû
äîëüøå ñîïðîòèâëÿòüñÿ ñóáêðèòè÷åñêîé ñêîðîñòè, ÷åì îäèíî÷íûå îñîáè
(Wiwchar et a., 2018).

Îñîáûé èíòåðåñ ñ òî÷êè çðåíèÿ ïîèñêà äîêàçàòåëüñòâ ýíåðãåòè÷åñêîé
âûãîäíîñòè ñòàéíîãî ïëàâàíèÿ ïðåäñòàâëÿþò ñâåäåíèÿ, êàñàþùèåñÿ ÷àñ-
òîòû êîëåáàòåëüíûõ äâèæåíèé õâîñòîâîãî ïëàâíèêà ó ïëûâóùèõ â ñòàå
ðûá. Óñòàíîâëåíî, ÷òî íåñìîòðÿ íà îäèíàêîâûå ðàçìåðû ïîäîïûòíûõ
îñîáåé, ÷àñòîòà êîëåáàíèé õâîñòîâûì ïëàâíèêîì çàâèñèò îò ïîëîæåíèÿ
îñîáè âíóòðè ñòàè: ïëûâóùàÿ âïåðåäè ðûáà èìååò íàèáîëüøóþ ÷àñòîòó
òàêèõ êîëåáàíèé, ÷åì îñòàëüíûå îñîáè â ñîñòàâå ñòàè. Íàïðèìåð, ó îáûê-
íîâåííîãî ëàâðàêà ïðè ëþáûõ ðåæèìàõ ïëàâàíèÿ ÷àñòîòà áèåíèé õâîñòî-
âûì ïëàâíèêîì ó âîçãëàâëÿþùèõ ñòàþ ðûá íà 9–14% âûøå, ÷åì ó îñî-
áåé, ïëûâóùèõ çà ëèäåðàìè. Îñíîâûâàÿñü íà çàâèñèìîñòè ìåæäó èíòåí-
ñèâíîñòüþ äûõàíèÿ è ÷àñòîòîé áèåíèÿ õâîñòîâûì ïëàâíèêîì, óñòàíîâ-
ëåííîé äëÿ äàííîãî âèäà ðûá, ðàññ÷èòàíî, ÷òî ïëàâàíèå âî ãëàâå ñòàè
ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîâûøåííûìè çàòðàòàìè ýíåðãèè íà 9–23% (òàáë. 7)
(Herskin, Steffensen, 1998). Ïîõîæèå îòëè÷èÿ â ýíåðãåòèêè ïëàâàíèÿ â
ñòàå íàéäåíû è ó ãîëóáîé ýìáèîòîêè Embiotoca lateralis – ãóáàíîâîé ðûáû,
ïëàâàþùåé â îñíîâíîì çà ñ÷åò äâèæåíèé ãðóäíûìè ïëàâíèêàìè. ×àñòî-
òà êîëåáàíèé ãðóäíûìè ïëàâíèêàìè ó îñîáåé, íàõîäÿùèõñÿ â õâîñòå ñòàè,
íèæå ïðèìåðíî íà 15%, à èíòåíñèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà – íà
25% (Johansen et al., 2010). Íàáëþäåíèÿ çà ïëàâàíèåì êëèíîì ÷åðíîìîð-

Òàáëèöà 7. ×àñòîòà áèåíèé õâîñòîâûì ïëàâíèêîì è ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ëèäèðó-
þùèìè è âåäîìûìè îñîáÿìè ïðè ðàçíîé ñêîðîñòè ñòàéíîãî ïëàâàíèÿ ó îáûêíîâåííî-
ãî ëàâðàêà Dicentrarchus labrax (äëèíà 28.8 ± 0.4 ñì, TL) (ïî Herskin, Steffensen, 1998,
ñ èçìåíåíèÿìè)

Сêîðîñòü 
ïëàâàíèÿ, 

×àñòîòà áèåíèé ðûáàìè 
õâîñòîâûì ïëàâíèêîì, Гц 

Ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ðûáàìè,  
ìã Î2/êã·÷ 

L/ñ ëèäèðóþùèìè âåäîìûìè % ëèäèðóþùèìè âåäîìûìè % 
0.62 1.80 1.63 9.4* 113 103 9* 
0.87 2.16 1.91 11.6* 138 120 13* 
1.12 2.51 2.32 7.6* 168 151 10* 
1.35 3.19 2.73 14.4* 247 191 23* 

Ïðèìå÷àíèå. L – äëèíà ðûá; % - ñíèæåíèå ïîêàçàòåëÿ ó âåäîìûõ îñîáåé ïî îòíîøåíèþ
ê ëèäèðóþùèì; * – äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé ìåæäó ëèäèðóþùåé è âåäîìîé îñîáÿìè,
ð<0.0001.

.
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ской ставриды длиной 18–19 см, формирующей микрогруппировки из
трех особей, частота колебаний хвостового плавника у рыбы, плывущей
впереди, составляет 9.00 Гц, а у следующих позади нее – 7.74 и 7.68 Гц.
В случае двух плывущих уступом черноморских ставрид длиной 16–17
см частота колебаний хвоста передней рыбы составляет 9.88 Гц, плыву-
щей сзади – всего лишь 7.20 Гц (Зуев, Беляев, 1970).

Таким образом, различия в частоте колебаний хвостового плавника у
рыб, занимающих различное положение могут достигать 1.4–1.5 раза.
Это свидетельствует о том, что условия плавания для рыб, входящих в
состав внутристайных субгруппировок неравнозначны и что плывущая
впереди рыба из-за более напряженной кинематики плавания затрачивает
на движение гораздо больше энергии, чем остальные особи. Рыбы, рас-
полагающиеся за лидирующей особью, получают дополнительный выиг-
рыш, который позволяет им плыть с той же скоростью, что и головная
рыба, но затрачивать при этом меньше сил. Энергетически выгодный ре-
жим плавания достигается благодаря проявлению своеобразного груп-
пового гидродинамического эффекта – интерференции и взаимного ис-
пользования потенциала вихревых следов, генерируемых рыбами. Раз-
меры гидродинамического поля вокруг каждой из рыб оказываются не-
значительными, поэтому взаимодействие этих полей в пространстве ог-
раничено плывущими рядом особями, т.е. гидродинамический эффект
возможен на уровне внутристайных субгруппировок и менее реален внут-
ри крупной группировки рыб, например, всего косяка или стаи (Зуев,
Беляев, 1970). Очевидно именно этим можно объяснить, что движущие-
ся стаи рыб внутри себя подразделяются на мелкие субгруппировки из
плывущих рядом друг с другом особей. Относительно большие энерге-
тические затраты, требующиеся от возглавляющей стаю особи, могут
служить одним из объяснений быстрой смены лидеров в ходовых стаях
рыб и эквипотенциальности формирующих их особей.

Отсутствие на протяжении длительного времени достаточного коли-
чества строгих экспериментальных данных, подтверждающих повышен-
ную экономичность плавания рыб в стае, и то, что собственно гидроди-
намическим механизмам, обеспечивающим этот эффект стаи, принадле-
жит, по-видимому, относительно небольшая роль, послужили причиной
существования и противоположных взглядов. Высказывалась точка зре-
ния, что нахождение в стае не дает рыбам каких-либо преимуществ при
плавании и что расположение рыб в стае определяется не гидродинами-
ческими, а иными особенностями. Наблюдения за поведением рыб в ста-
ях сайды, атлантической сельди и атлантической трески, выполненные в
искусственных условиях, и использование видеозаписей расположения
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особей дало основание для предположения, что факторами, определяю-
щими место рыб в стае, являются возможности более широкого обзора и
лучшего маневрирования (Partridge, Pitcher, 1979). Очевидно, что не-
совпадение или противоречивость данных и точек зрения разных иссле-
дователей может быть связано с многообразием форм проявления стай-
ного поведения и неоднозначностью возникающих при этом гидродина-
мических эффектов.

Однако в последние годы гипотеза об энергетических преимуществах
стайного плавания рыб все же получает новые строгие эксперименталь-
ные подтверждения. Так, регистрация частоты колебаний хвостовым плав-
ником у особей обыкновенной плотвы, находящихся во главе стаи и в ее
задней части, показала, что у рыб-аутсайдеров этот показатель всегда
ниже примерно на 7–12% (рис. 40) (Svendsen et al., 2003). Видеорегист-
рация расположения меченых особей сингиля в стае, определение коли-
чественных характеристик их плавания, а также оценка интенсивности
дыхания позволили выяснить, что в стае рыбы затрачивают энергии при-
мерно на 10–20% меньше, чем при одиночном плавании. Интересно, что
по сравнению с одиночным плаванием энерготраты ниже даже у особей,
располагающихся по фронту стаи. Чем дальше по ходу движения стаи
находится рыба, тем с меньшей частотой она совершает движения хвос-
товым плавником и меньше потребляет кислорода (рис. 41). Чем меньше
скорость у стаи, тем меньше энергетические преимущества, получаемые
плывущими рыбами (рис. 42) (Marras et al., 2014). Энергетическая вы-

годность движения в
стае, особенно при «шах-
матном» расположении
особей, по сравнению с
индивидуальным плава-
нием рыб, подтверждает-
ся и моделированием
(Hemelrijk et al., 2015).

Таким образом, гипо-
теза об энергетически
более экономном плава-
нии рыб в стаях по срав-
нению с плаванием по-
одиночке имеет хоть и
немногочисленные, но
достаточно убедительные
экспериментальные под-

Рис. 40. Зависимость частоты колебаний хвостовым
плавником (M ± m) у рыб, располагающихся во главе
стаи (светлые круги) и в хвосте стаи (темные круги) от
скорости плавания (L/s – длина тела в сек) у обыкно-
венной плотвы Rutilus rutilus (по Svendsen et al., 2003).
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Рис. 41. Характеристики плавания (M ± m) сингиля Liza aurata в зависимости от располо-
жения в стае и расположения ближайшего партнера, а также от скорости плавания: а –
положительная или отрицательная величина скорости означает, что фокальная особь (со
светлым кружком в силуэте) располагается впереди или сзади ближайшего партнера по
стае; б – уменьшение частоты колебаний хвостовым плавником у фокальной особи относи-
тельно величины данного параметра, зарегистрированной при одиночном плавании у
этой же особи; в – уменьшение энергетических затрат на плавание (уровень потребления
кислорода) у фокальной особи относительно величины данного параметра, зарегистри-
рованной при одиночном плавании у этой же особи (по Marras et al., 2014).
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Рис. 42. Влияние скорости плавания на частоту колебаний хвостовым плавником (M ± m)
(а) и энергетические затраты на плавание (уровень потребления кислорода) (M ± m) (б)
при нахождении в стае относительно одиночного плавания у сингиля Liza aurata (по
Marras et al., 2014).

тверждения. Нет сомнений, что это направление работ получит дальней-
шее развитие в ближайшем будущем и механизмы, повышающие эффек-
тивность стайного плавания, причем не только гидродинамические, но и
биологические, станут более понятными.

15.2. Защитная функция стаи

Роль стайного образа жизни рыб особенно ярко проявляется на при-
мере защитного поведения. Многочисленные наблюдения в природе и
эксперименты, выполненные в аквариумах или бассейнах, показывают,
что, оказавшись в одиночестве, стайные рыбы становятся легко доступ-
ными для хищника, тогда как в стае они остаются практически неулови-
мыми для него. Чем крупнее стая или группа рыб, тем менее уязвимы
входящие в ее состав особи (Никольский, 1955; Neill, Gullen, 1974; Poole,
Dunstone, 1975; Major, 1978; Milinski, 1979; Tremblay, FitzGerald, 1979;
Landeau, Terborgh, 1986; Krause, Godin, 1995), тем более уверенными,
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быстрыми и безошибочными становятся их действия (Ward et al., 2011).
Реакция на пугающий стимул рыб, находящихся в стае, отличается боль-
шей латентностью и меньшей интенсивностью, чем реакция у одиночных
особей, что может обеспечивать более верное направление броска и сни-
жать вероятность случайных столкновений реагирующих рыб (Domenici,
Batty, 1997).

Важная защитная функция стаи подтверждается разнообразными экс-
периментальными данными. В качестве примера можно привести опыты
с крупной атлантической треской, в бассейн с которой подсаживали мо-
лодь сайды. При подсаживании молоди поодиночке, жертва схватыва-
лась хищником в среднем через 26 с, тогда как при подсаживании не-
большими стайками схватывание первой жертвы происходило только
спустя 2 мин 15 с (в том случае если охота трески была результативной!).
Таким образом, для схватывания жертвы, находящейся в стае, хищнику
требовалось в 5 раз больше времени. После ряда безуспешных попыток
треска быстро теряла стремление преследовать стайку молоди и через
некоторое время полностью прекращала охотиться. Это происходило зна-
чительно быстрее, если хищнику не удавалось схватить жертву в первые
минуты опыта (Радаков, 1958). Сходные результаты были получены в ана-
логичных экспериментах с молодью южноевропейской атерины и черно-
морской ставриды (табл. 8), темным горбылем Sciaena umbra и среди-

Последовательность Реакция ставриды
наблюдений атака погоня отказ от охоты
1-я минута 3 2 -
2-я минута 1 3 -
3-я минута 2 - 2
4-я минута - - 3
5-я минута 2 - 1
6-я минута 2 - -
7-я минута 1 - -
8-я минута - - 1
9-я минута ? - -
10-я минута - - 2

Таблица 8. Динамика охотничей активности черноморской ставриды Trachurus
mediterraneus ponticus при подсаживании одиночной жертвы – южноевропейской ате-
рины Atherina boyerii (по Радакову, 1972)

Примечание. Атака – резкий и короткий бросок хищника в сторону жертвы; погоня –
преследование жертвы; отказ от охоты – приближение к жертве и последующий отказ
от атаки или погони.
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земноморским налимчиком Gaidropsarus mediterraneus (Радаков, 1972),
с европейским сомом Silurus glanis и обыкновенной верховкой (Гирса,
1981), с некоторыми другими мирными и хищными рыбами (Павлов,
1959, 1962б, 1963; Landeau, Terborgh, 1986).

15.2.1.Защитные поведенческие адаптации стайных рыб
Стайные рыбы обладают комплексом поведенческих адаптаций, по-

зволяющим им успешно сосуществовать с хищниками в одних и тех же
биотопах. Прежде всего это достигается за счет того, что большинство
рыб в стае или все особи одновременно контролируют зону простран-
ства вокруг стаи. Благодаря таким своеобразным мерам коллективной
безопасности хищнику гораздо труднее приблизиться незамеченным к
стае, чем к одиночной особи, а стайным рыбам дает возможность заме-
тить опасность на значительно большем расстоянии (Magurran et al., 1985;
Godin et al., 1988). Выдерживание определенной дистанции между собой
и хищником является характерной чертой защитного поведения стаи и
позволяет рыбам своевременно проявить реакцию в ответ на внезапную
атаку хищника. Обычно эта дистанция составляет не менее 15 длин тела
рыб-жертв и позволяет развить им необходимое ускорение и проявить
согласованность действий (Jakobsson, Jarvi, 1978; Pitcher, Wyche, 1983;
Weihs, Webb, 1983; Magurran, Pitcher, 1987). Удаленность от хищника
дает возможность рыбам сохранять постоянным зрительный контакт с
ним, удерживать его в поле зрения и таким образом контролировать его
поведение. Часто стайные рыбы сопровождают спокойно плывущего
хищника на некотором от него расстоянии, стараясь не упускать его из
вида. Такое поведение, которое может трактоваться также как одна из
форм исследовательского и подражательного поведения, отмечено для
стай темно-бурого луциана Lutjanus monostigma при появлении одиноч-
ных хищников – большой барракуды Sphyraena barracuda или мальгаш-
ской ночной акулы Carcharinus melanopterus (Potts, 1970). Аналогичным
образом ведут себя мелкие каранксы Caranx sp., сопровождающиe круп-
ных барракуд Sphyraena sp., если движение опасного хищника не на-
правлено в сторону стаи. Если это происходит, то каранксы демонстри-
руют характерное для стайных рыб защитное поведение – уход, образо-
вание плотной стаи кругового обзора и т.п. (Мочек, 1987). В некоторых
случаях рыбы сопровождают хищника даже после его броска на стаю,
но затем быстро уходят в противоположную от него сторону (Potts, 1970).

Для успешного контроля за перемещением и поведением хищника
важно, чтобы условия для обзора были благоприятными для максималь-
но большего числа членов стаи (Cushing, Harden-Jones, 1968). Именно
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этим объясняется изменение структуры стаи рыб при угрозе нападения
хищника, когда плоская ходовая стая становится более плотной и объем-
ной или принимает шарообразную форму (Partridge, 1980; Abrahams,
Colgan, 1985). Замечено также, что у стаи латентный период между вне-
запным началом действия пугающего стимула и ответом на него короче,
чем у одиночных рыб (Webb, 1980).

Данные о том, что в стаях рыб присутствуют особи, выполняющие роль
своеобразных часовых, контролирующих ситуацию вблизи стаи во время
ее отдыха или питания, как это имеет место у большинства позвоночных
животных, отсутствуют. Однако удалось выяснить (эксперименты выпол-
нены на обыкновенном гольяне), что при возникновении реальной угрозы
нападения хищника увеличивается число рыб, совершающие резкие и ко-
роткие броски в пределах стаи или броски в сторону от нее, но на короткое
расстояние (» 5–10 длин тела) и с быстрым возвращением в стаю (рис.
43). Эти стремительные броски имеют разную направленность, что, как
предполагается, не позволяет хищнику сосредоточить внимание на какой-
либо конкретной жертве и произвести целенаправленную атаку (Magurran,
Pitcher, 1987). Возрастает также и число рыб-«инспекторов» или рыб-«раз-
ведчиков», которые покидают стаю и совершают относительно медленные,
настороженные проплывы в сторону хищника на расстояние в 4–6 длин
тела, а затем, часто после секундной остановки, вновь возвращаются в
стаю (рис. 43). Иногда такие проплывы по направлению к стоящему на
месте или медленно подкрадывающемуся хищнику может совершать не
одна, а несколько рыб одновременно (до одной трети от всей численности
стаи) (Pitcher et al., 1986b; Alan, Pitcher, 1986; Magurran, Pitcher, 1987).
Роль и значение инспекционного поведения, как предполагается, зак-
лючается в получение более точной информации о расположении хищника
и его «намерениях», передаче этой информации другим партнерам по стае
и использовании ее для выбора верного направления ухода из-под атаки
(Magurran, Higman, 1988; Pitcher, 1992; Pitcher, Parrish, 1993). В стаях да-
нио рерио наиболее активными и подвижными обычно бывают самцы, ко-
торые благодаря повышенной чувствительности к сигналам опасности (фе-
ромон тревоги, содержащийся в коже рыб-жертв), первыми проявляют
оборонительную реакцию, информируя таким образом о возникшей угро-
зе и отвлекая на себя внимание хищника (Gandolfi et al., 1968). Негативные
следствия этого поведения для инспектирующей особи заключаются в по-
вышенном риске быть истребленной хищником и снижении возможностей
для питания (Dugatkin, Godin, 1992).

Коллективная защитная атака на хищника, известная для многих выс-
ших позвоночных – млекопитающих и птиц, у стайных и других рыб не
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выявлена (Мантейфель, 1987). Предполагается, однако, что плотная и
компактная стая может восприниматься как некий крупный подвижный
объект и благодаря такой “коллективной мимикрии” своим видом отпу-
гивает хищника (Springer, 1957; Breder, 1959). Подобное предположение
ставится под сомнение, поскольку прямые доказательства реального про-
явления подобного эффекта пока еще не получены. Более того, экспери-
менты, выполненные на таких хищных рыбах, как голубая акара Aequidens
pulcher и щука Esox lucius, показывают, что при возможности выбора
хищник предпочитает атаковать более многочисленную из двух групп
жертв (Krause, Godin, 1995; Krause et al., 1998c). Следует подчеркнуть,
что в этих экспериментах численность групп рыб-жертв (гуппи) была
относительно небольшой (не превышала двух десятков особей). Для бо-

Рис. 43. Влияние численности стаи (n) и расстояния от нее до хищника (модель щуки
Esox lucius) на число особей обыкновенного гольяна Phoxinus phoxinus, проявляющих
пищевое поведение (ломанная линия), инспекционное поведение или совершающих
резкие короткие броски; число рыб в стае: (а) – 20, (б) – 12, (в) – 6, (г) – 3 (по Magurran
et al., 1985).
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лее крупных групп, особенно тех видов рыб, которые, в отличие от гуп-
пи, обладают хорошо выраженным стайным поведением и формируют
компактные, плотные стаи, возможность отпугивания или насторажива-
ния хищников своим внешним видом не может быть отвергнута. Как спра-
ведливо считает Б.П. Мантейфель, ссылаясь на примеры из жизни дру-
гих животных, подобное предположение не лишено оснований и в неко-
торых случаях вполне возможно (Мантейфель, 1987). К такому же пред-
положению ранее приходит К. Лоренц на основании собственных под-
водных наблюдений за рыбами (Lorenz, 1966).

Снижение результативности охоты хищников на стайных рыб достига-
ется также благодаря эффекту «смущения» (confusion effect), полу-
чившего свое название в связи с замеченным феноменом уменьшения
интенсивности питания рыб, когда они попадают в плотные скопления
кормовых беспозвоночных (Welty, 1934). Сталкиваясь с многочислен-
ной группой жертв, хищники как бы дезориентируются большим количе-
ством постоянно перемещающихся и внешне неотличимых друг от друга
зрительных объектов. Повышение плотности потенциальных жертв в поле
зрения хищника, а, следовательно, и усиление его дезориентации, дости-
гается за счет уплотнения стай рыб при угрозе нападения хищника. Именно
в такой ситуации пелагические стаи принимают компактную шарообраз-
ную форму. Их называют глобулярными стаями (Breder, 1959) (рис.
44, 45) (Радаков, 1972). Скорость круговых перемещения рыб в таких
стаях и плотность стай возрастает многократно. Так, согласно подвод-
ным наблюдениям, стая песчанок (вид не известен), длиной тела около
14 см, состоящая из примерно 500 особей, при испуге, вызванном напа-
дением рыбоядной птицы тупика-носорога Cerorhinca monocerata, при-
нимает форму шара, диаметром всего 50 см (Grover, Olla, 1983). Необы-
чайно плотные объемные стаи образуют морские угрехвостые сомы
Plotosus lineatus (рис. 46). В таких условиях хищнику трудно вычленить
из массы рыб какую-либо отдельную особь и произвести целенаправ-
ленную атаку, как это происходит при преследовании им одиночных рыб.
Атаки на стаю практически всегда бывают безрезультатными и быстро
приводят к потере хищником всякого интереса к находящимся поблизос-
ти, но недоступным жертвам (Радаков, 1972; Гирса, 1981). Согласно на-
блюдениям опытных подводников, неприцельная стрельба по плотной стае
рыб никогда не заканчивается успехом (Олдридж, 1960; Hobson, 1968).
Эффект смущения тем выше, чем крупнее стая рыб-жертв (Milinski, 1979).

Дезориентация хищника в момент совершения им броска на жертв
происходит и за счет особого маневрирования стаи, хорошо заметного
при наблюдении за поведением морских и пресноводных стайных рыб
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как в природе, так и в искусственных условиях. При броске хищника на
стаю рыбы стремительно уходят от него – вначале по направлению брос-
ка хищника, а затем, разделившись на две части, обходят его по дуге
назад. Обойдя хищника, рыбы вновь соединяются вместе, восстанавли-
вая единую стаю. Характерная траектория перемещения уходящих от ата-
ки хищника стайных рыб послужила причиной для названия подобной
поведенческой реакции – «фонтанный эффект» (fontain effect) (Potts,
1970; Nursall, 1973; Pitcher, Wyche, 1983; Magurran, Pitcher, 1987) или

Рис. 44. Примеры стаи кругового обзора (= шарообразной, = глобулярной), форми-
руемой мелкими пелагическими рыбами при возникновении прямой угрозы нападе-
ния хищника (а – Worldwide, Cristуbal Serrano, The Scientist, December 14, 2012; б –
http://www.huffingtonpost.com/2013/09/18/fish-schools-genes_n_3947303.html; в – http:/
/megaribolov.ru/index.php/entsiklopediya-rybolova/opisanie-vodoemov/entsiklopediya-
okeanov/2023-atlanticheskij-okean).
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Рис. 45. Разнообразие форм стайного защитного маневрирования пелагических рыб:
а – уход стаи от следующего за ней хищника («стадо»); б – обтекание хищника («ф-
маневр»); в – окружение малоподвижного хищника («вакуоль»); г – образование
шарообразной стаи при атаке группы хищников («мельница»); д – несогласованная
реакция при резкой и неожиданной атаке хищника («взрыв»).

Рис. 46. Стая молоди угрехвостого сома Plotosus lineatus, плывущая в толще воды (а)
и питающаяся на песчаном дне (б).

“ф-маневр” (рис. 47) (Радаков, 1972). Последнее название в отечествен-
ной литературе используется чаще. В самом начале совершения ф-ма-
невра, в непосредственно обращенной к голове хищника части стаи об-
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разуется как бы впячивание, свобод-
ное от рыб. Замечено, что чем одно-
роднее стая, тем слаженнее осуществ-
ляется этот довольно сложный маневр,
требующий хорошо согласованных
действий (Герасимов, 1983). Предпо-
лагается, что синхронность двигатель-
ных реакций стайных рыб достигает-
ся за счет того, что в более плотной
испуганной стае перемещения партне-
ров контролируются не только зрени-
ем, но и рецепторами боковой линии
(Gray, Denton, 1991). В темноте, когда
стая распадается, а зрительный канал
получения информации о присутствии,
положении и перемещениях разроз-
ненных рыб и охотящегося хищника
не функционирует, проявление ф-ма-
невра становится невозможным.

Нападение хищника не всегда вы-
зывает проявление ф-маневра. Напри-
мер, при внезапной и быстрой атаке
хищника на стаи мелких рыб они час-
то рассыпаются веером – стремитель-
но бросаются в разные стороны. Но
затем рыбы быстро собираются вмес-
те, и стая вновь готова отреагировать
на очередное нападение (Bowen, 1931;

Радаков, 1961). Такое стремительное рассеивание стаи, как и быстрые
внутристайные перемещения, а также и ф-маневр приводят к временной
дезориентации хищника. Ф-маневр рыбами не совершается, если хищ-
ник приближается к стае медленно или стоит на месте. В этом случае,
при большой численности стаи, особенно в экспериментальных услови-
ях, часто возникает ситуация, когда неподвижный хищник оказывается в
центре крупной стаи. Окружающие со всех сторон хищника рыбы про-
должают держаться от него на определенном удалении так, что вокруг
хищника создается зона, свободная от рыб (Радаков, 1972). Такая форма
стаи получила образное название “вакуоль” (vacuole). Расстояние, кото-
рое постоянно поддерживается между стаей и хищником всегда больше
дистанции его броска и достаточно для совершения стаей ответной реак-

Рис. 47. Схема защитного «ф-манев-
ра», совершаемого стаей при нападе-
нии хищника: (а), (б) и (в) – последова-
тельные фазы «ф-маневра».
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ции. Разнообразные формы защитного маневрирования стай рыб при ата-
ках хищника показаны на рис. 45 и 47.

Проявляя защитное маневрирование рыбы, как правило, стремятся уйти
вниз и переждать опасность в более глубоких и менее освещенных слоях
воды, где они менее заметны, или пытаются скрыться. Так происходит
при атаках большеротого окуня Micropterus salmoides на стаи разнозубо-
го нотрописа Notropis heterodon (Abrahams, Colgan, 1985), при бросках
щуки на стаи обыкновенной верховки (Andorfer, 1980) или на стаи обык-
новенного гольяна (Pitcher et al., 1983). Быстрый уход в укрытия и рас-
средоточение выражены сильнее у рыб, которые, проявляя стайное пове-
дение, не уходят далеко от тех мест, где они обычно держатся. Для пела-
гических стайных рыб, у которых склонность к территориальности не
выражена, более характерным является стремление уйти на глубину или
cформировать защитную стаю кругового обзора. Например, при демон-
страции модели хищной рыбы – пятнистого флейторыла Aulostomus
maculatus, высокостайная коралловая рыба-попугай Scarus iserti в подав-
ляющем числе случаев сохраняла компактную стаю, тогда как склонные
к территориальности особи другого вида рыб-попугаев – спарисомы
Sparisoma viride пытались как можно скорее покинуть смешанную мно-
говидовую стаю, располагающуюся на небольшом расстоянии от корал-
лового рифа, и быстро скрыться в укрытии (рис. 48). Уход в укрытие
происходил тем быстрее, чем меньшее число особей этого вида входило
в смешанную стаю. Эта особенность позволила высказать предположе-
ние, что уход из стаи относительно малочисленных в ней S. viride связан
с их большей уязвимостью для хищника из-за различий в окраске с ры-
бами, доминирующими в стае (Wolf, 1985).

При нападении хищника на стаю чаще всего его атаке подвергаются
особи, фенотипически отличающиеся от основной массы рыб. Поэтому
размерную, видовую и любую иную гомогенность стай также следует рас-
сматривать в качестве важнейшей стайной защитной адаптации. Рыбы, на-
рушающие однородность стаи, стимулируют хищника атаковать себя, а
значит, и стаю. Атака хищника повышает риск истребления также и любой
особи стаи за счет того, что нападение вызывает панически протекающую
поведенческую реакцию и, как следствие, повышает вероятность появле-
ния рыб, отставших или далеко вышедших за пределы группы. Именно
они, как и фенотипически выделяющиеся рыбы, в первую очередь стано-
вятся объектами атаки хищников. Опыты, проведенные со стаями, сфор-
мированными из двух разных размерных групп рыб (тупоносый пимефа-
лес Pimephales notatus, черноголовый пимефалес P. promelas, необычная
кампостома Campostoma anomalum) показали, что жертвами хищников
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(большеротый окуньMicropterus
salmoides) становятся рыбы, от-
личающиеся по размерам от дру-
гих особей, причем как в боль-
шую, так и в меньшую сторону
(Theodorakis, 1989). Чем более
унифицированы по своим вне-
шним характеристикам (размер,
окраска, форма тела, поведение)
образующие стаю особи, т.е.
чем однороднее состав стаи, тем
выше выживаемость рыб при
встрече с хищником (Чинарина,
1971).

Защитная роль стаи заклю-
чается не только в том, что пре-
бывание в стае сдерживает на-
падения хищника и что рыбам

удается успешнее уходить из-под атаки. Согласно математическим рас-
четам вероятность случайного столкновения с хищником намного ниже,
если жертвы распределены не дисперсно, а агрегированы в стаи или иные
группировки (Орфеев, 1963).

Интересны результаты экспериментов, в которых наблюдали за исхо-
дом жестких агрессивных взаимодействий между молодью радужной
форели Oncorhynchus (=Parasalmo) mykiss при ссаживании вместе не-
скольких ранее незнакомых друг с другом особей. Смертность рыб дос-
тигала в ряде случаев до 80%. Однако, если в аквариум одновременно
сажали небольшую стайку близких по размерам североамериканских
карповых рыб – краснобоких ричардсониусов Richardsonius balteatus, то
в этом случае гибель форели не происходила. У форели также было меньше
внешних повреждений и следов атак на теле и плавниках благодаря тому,
что субдоминантные особи находили убежище в стае ричардсониусов
(Tinus, Reeves, 2001).

Относительно недавние исследования, выполненные с применением
оригинальной, но эффективной методики, позволило выяснить, что, на-
ходясь в группе, рыбы при возникновении опасности быстрее и безоши-
бочнее совершают защитные действия, чем одиночные особи или рыбы в
минимальных по численности группах. Гамбузия Gambusia holbrooki,
выпущенная из стартовой камеры, располагающейся в дальней и мелко-
водной части Y-образного лабиринта, старалась быстрее уйти в противо-

Рис. 48. Частота проявления поведенческих
реакций различного типа коралловыми рыба-
ми на модель хищника (флейторыл Aulostomus
maculatus): а – рыба-попугай Scarus iserti, б –
спарисома Sparisoma viride, в – рыба-хирург
Acanthurus bahianus (по Wolf, 1985).
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ïîëîæíûå è áîëåå ãëóáîêèå îò-
ñåêè ëàáèðèíòà, â îäíîì èç êî-
òîðûõ íàõîäèëàñü èñêóññòâåí-
íàÿ ìîäåëü õèùíîé ðûáû. Ïðî-
ñëåæèâàíèå ïî ðåçóëüòàòàì âè-
äåîñúåìêè ïðîõîæäåíèÿ ðûáà-
ìè ïîñëåäîâàòåëüíî ïðåäâàðè-
òåëüíîé çîíû è çîíû ïðèíÿòèÿ
ðåøåíèÿ, ðàñïîëàãàþùåéñÿ íå-
ïîñðåäñòâåííî ïåðåä ðàñõîæäå-
íèåì ëàáèðèíòà íà äâà áîëåå
ãëóáîêèõ îòñåêà, îáíàðóæèëî, ÷òî ÷åì áîëüøå ÷èñëåííîñòü ðûá, òåì áû-
ñòðåå è ñ áîëüøåé ñêîðîñòüþ îíè ïðîõîäÿò îáå çîíû, òåì ìåíåå èçâèëè-
ñòàÿ òðàåêòîðèÿ èõ äâèæåíèÿ è òåì áîëüøå ðûá ïðèíèìàåò âåðíîå ðåøå-
íèå – çàõîäÿò â îòñåê áåç õèùíèêà7 . Èíòåðåñíî, ÷òî ñëîæíîñòü òðàåêòî-
ðèè äâèæåíèÿ ðûá çíà÷èòåëüíî âûøå â çîíå ïðèíÿòèÿ ðåøåíèÿ, ÷òî óêà-
çûâàåò íà ñëîæíîñòü ðåøàåìîé ðûáàìè çàäà÷è (ðèñ. 49). Âàæíî òàêæå è

Ðèñ. 49. Ïîâåäåíèå ãàìáóçèè Gam-
busia holbrooki ïðè âûáîðå îòñåêà ñ
õèùíèêîì èëè áåç íåãî â Y-îáðàçíîì
ëàáèðèíòå ïðè ðàçíîé ÷èñëåííîñòè
ãðóïïû: à – çàâèñèìîñòü âûáîðà îò-
ñåêà áåç õèùíèêà ôîêàëüíîé îñîáüþ
(õ) èëè âñåìè ðûáàìè (áåëûé êðóã)
îò ÷èñëà îñîáåé â ãðóïïå (â %); á –
ñêîðîñòü ïëàâàíèÿ (M ± m) ôîêàëü-
íîé îñîáè â çîíàõ ëàáèðèíòà â ãðóï-
ïàõ ðàçíîé ÷èñëåííîñòè; â – âðåìÿ,
çàòðà÷åííîå ôîêàëüíîé îñîáüþ íà
ïðåáûâàíèå â çîíàõ ëàáèðèíòà (M
± m); ã – ñëîæíîñòü òðàåêòîðèè (îò-
íîøåíèå ïðîéäåííîãî ðûáîé ïóòè ê
äëèíå ïðÿìîé ëèíèè, ñîåäèíÿþùåé
íà÷àëî è êîíåö äâèæåíèÿ) ïðè ïðî-
õîæäåíèè ôîêàëüíîé îñîáüþ çîí
ëàáèðèíòà (M ± m). Áåëûå è òåìíûå
ñòîëáöû – ïðåäâàðèòåëüíàÿ çîíà ëà-
áèðèíòà è çîíà ïðèíÿòèÿ ðåøåíèÿ
(ïî Ward et al., 2011).

7 Ïîâåäåíèå ðûá – äëèòåëüíîñòü ïðåáûâàíèÿ ðûá â ðàçíûõ çîíàõ ëàáèðèíòà, ñêîðîñòü
è òðàåêòîðèÿ èõ äâèæåíèÿ îöåíèâàëèñü ïî òàê íàçûâàåìîé ôîêàëüíîé îñîáè, âûáèðà-
åìîé â ãðóïïå ñëó÷àéíûì ïóòåì.
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то, что адекватность решения рыб зависит от присутствующих рядом
других особей – верный выбор совершается чаще, если среди рыб, нахо-
дящихся в зоне принятия решения, больше тех, кто выберет отсек без
хищника (рис. 50) (Ward et al., 2011).

Даже те рыбы, у которых стайность выражена относительно слабо,
например, у таких как кардинал Tanichthys albonubes, который легко пе-
реходит от стайности к территориально-агрессивным взаимоотношени-
ям, при возникновении опасности начинают проявлять согласованное стай-
ное поведение. Восстановление стайного плавания или его усиление про-
исходит у факультативно стайных рыб при попадании в новую обстанов-
ку, где вероятность опасных ситуаций резко возрастает. По мере освое-
ния новой территории стайность становится все менее и менее выражен-
ной и постепенно стая распадается из-за вновь возникающих частых кон-
фликтов между бывшими партнерами (рис. 51) (Magurran, Bendelow,
1990).

Довольно большое число стайных видов рыб, обитающих в прибре-
жье или вблизи различных укрытий при прямой угрозе нападения хищ-
ника не используют выше перечисленный стайные защитные маневры, а
стремятся быстрее скрыться в убежищах. Таких видов довольно много
среди рыб коралловых рифов. Одни при малейшей опасности почти мгно-
венно прячутся среди ветвей кораллов, как, например, это делают дас-
циллюсы (Pomacentridae), старающиеся находиться недалеко от коралло-
вой колонии. Другие уходят в расщелины или небольшие рифовые гроты
и пещеры. Некоторые находят защиту среди длинных игл морских ежей.
Прибрежные стайные черноморские рыбы могут скрываться в плотных
зарослях донной растительности (Мочек, 1987). Всех этих рыб объеди-
няет обитание в сложных по структуре биотопах с неоднородным и рас-
члененным пространством, где рыбы могут легко найти потенциальные
убежища, стать недоступными для большинства хищников и переждать
возникшую угрозу. В полной мере весь арсенал стайных защитных адап-
таций используют пелагические рыбы открытых вод, живущие в услови-
ях, где отсутствуют какие-либо убежища, способные предоставить вре-
менную защиту. Пребывание в стае и стайное защитное маневрирование
являются для таких рыб единственным эффективным способом спастись
от хищников, обладающих в большинстве случаев большими, чем у жертв
локомоторными способностями.

Таким образом, стайные рыбы обладают широким арсеналом пове-
денческих реакций, позволяющим им во многих случаях уходить от атак
хищников. Находясь в стае рыбы быстрее и с большего расстояния заме-
чают опасность, а выдерживание определенной дистанции между собой
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Рис. 50. Зависимость числа особей гамбузии Gambusia holbrooki, избравших отсек без
хищника в Y-образном лабиринте, от числа присутствующих в зоне принятия реше-
ния особей, проявивших такой же выбор. По горизонтальной оси – разность между
числом особей в зоне выбора, которые выберут отсек без хищника и числом особей,
которые выберут отсек с хищником; по вертикальной оси – процент опытов (M ± m),
в которых фокальная особь выбрала отсек без хищника (по Ward et al., 2011).

Рис. 51. Проявление стайного (а) и агрессивного (б) поведения в течение первых 40
мин после помещения 10 кардиналов Tanichthys albonules в новые условия (из Magurran,
Bendelow, 1990).
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и хищником позволяет своевременно проявлять защитные реакции. На-
личие в стае рыб-«разведчиков» дает возможность контролировать поло-
жение хищника, не проявляющего явных намерений к нападению. Уп-
лотнение стаи в случае опасности и защитное маневрирование дезориен-
тирует хищника, снижает успешность его охоты или делает ее почти все-
гда безрезультативной. Наличие в стае фенотипически отличающиеся рыб
отвлекает хищника от особей, составляющих гомогенное большинство
стаи. Преимущества, возникающие при нахождении в составе стаи, вы-
нуждают многих факультативно стайных рыб объединяться при возник-
новении реальной угрозы.

15.2.2. Уязвимость стайных рыб для хищников
Несмотря на защищенность рыб, находящихся в стае, они все же ос-

таются доступными для хищника. Их уязвимость зависит от поведения
самих рыб и их состояния, а также от действий нападающих на стаю
хищников. Особи, покидающие стаю даже на короткое время, подверга-
ются атакам хищников в первую очередь и, как правило, становятся их
жертвами (Major, 1978; Morgan, Godin, 1985; Magurran, Pitcher, 1987;
Godin, Smith, 1988). Вероятность нападения на отбившихся от стаи рыб в
несколько десятков раз выше, чем на рыб, пребывающих в стае, как это
показано на примере атлантической менидии, подвергающейся атакам
черных каменных окуней Centropristis striata (Parrish, 1989b). Отбивши-
еся от стаи рыбы проявляют большую нервозность и успокаиваются лишь
после того, как вновь присоединятся к ней (Радаков, 1958, 1961; Eibl-
Eibesfeldt, 1962; Iverson, 1967; и др.). Рыбы с повышенной двигательной
активностью гораздо сильнее привлекают хищников, чем более спокой-
ные жертвы. Это установлено в экспериментах c голубой акарой Aequidens
pulcher и гуппи, использовавшихся в качестве хищника и жертв. В опы-
тах атакам хищника значительно чаще подвергались гуппи, находившие-
ся в отсеке с теплой, но не с холодной водой (рис. 52), где их двигатель-
ная активность была существенно ниже. Такое предпочтение хищник
проявлял даже в случаях, когда численность группы жертв в теплой воде
была в два раза выше, чем в холодной (Krause, Godin, 1995). На выбор
хищника и его решение атаковать влияет не только подвижность жертв.
Так, хищная малабарская траира Hoplias malabaricus предпочитает напа-
дать на гуппи, находящихся в стае, чем на одиночных, причем чем круп-
нее стая, тем чаще жертвы подвергаются атаки (Botham, Krause, 2005).
Такое неожиданное поведение может быть связана с тем, что стаи более
заметны для хищника, чем одиночные особи, легче обнаруживаются и
это и определяет выбор хищника. Кроме того, нападение на стаю неиз-
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бежно приводит к временному вычленению из нее некоторой части осо-
бей, вероятность поимки которых значительно выше.

Охотничья тактика различных хищников – рыб-ихтиофагов, рыбояд-
ных птиц и млекопитающих в большинстве случаев совпадает: и те, и
другие при нападении на стаю вначале стремятся вызвать в ней замеша-
тельство, отсечь часть стаи или вызвать выход отдельных особей за ее

Рис. 52. Реакция хищника – голубой акары Aequidens pulcher, на две одновременно
предъявляемые группы рыб-жертв (гуппи Poecilia reticulate) с различным уровнем
двигательной активности, обусловленной содержанием их при разной температуре.
1 и 2 – рыбы-жертвы с низкой (15°С) и высокой (24–26°С) двигательной активностью.
Достоверность различий реагирования хищника на рыб, содержащихся в теплой и
холодной воде: ** – р<0.01; *** – р<0.001 (по Krause, Godin, 1995).
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пределы и лишь затем прицельными бросками истребить ставших более
доступными жертв. Но в дневное время атаки хищных рыб, нападающих
не из засады, а из толщи воды, в подавляющем числе случаев заканчи-
ваются безрезультатно, поэтому хищники очень редко совершают такие
попытки в светлое время суток, когда условия для согласованных реак-
ций стайных рыб благоприятны. По наблюдениям, выполненным в при-
роде, голодные хищные рыбы из семейств Serranidae (груперы) и
Carangidae могут часами кружить невдалеке от стай мирных рыб и не
делать даже попыток схватить добычу (Hobson, 1968). При нападении на
крупную, длиной около 60–70 м и состоящую из нескольких десятков
тысяч особей, эллипсоидную по форме стаю калифорнийской харенгулы
Harengula thrissna одновременно 7 разных видов хищных рыб успеха
достигали только груперы Mycteroperca rosacea, восточные тунцы
Euthynnus lineatus и клыкастые сарганы Tylosurus sp. Из 143 атак успеш-
ными были лишь 23, причем в 50% этих случаев атаки были направлены
на особей, отбившихся от стаи, и лишь в 13.5% случаев успешными
были атаки, когда нападению подвергалась собственно стая (Parrish et
al., 1989). Обычной является картина, которую Д.В. Радаков наблюдал в
прибрежной зоне Кубы, когда рядом с большими стаями вытянутого ате-
риноморуса или карликовой дженкинсии Jenkinsia lamprotaenia присут-
ствуют такие хищники как барракуда Sphyraena sp., каранксы Caranx sp.
и др. Днем во время многочисленных и длительных подводных наблюде-
ний за рыбами не удается отметить даже попытку хищников напасть на
стаи и схватить, казалось бы легко доступную для них, добычу (Радаков,
1972). Подводные наблюдения за поведением некоторых из тропических
прибрежных рыб показывают, что эти рыбы преодолевают опасные или
новые для них участки рифа только стаей (Eibl-Eibesfeldt, 1962).

Чем крупнее стая, тем менее уязвимы и доступны рыбы для хищни-
ков, и тем выше защитная функция стаи (Neill, Cullen, 1974), что коррели-
рует с более широким сектором обзора у стаи по сравнению с отдельной
особью (коллективное зрение) (Rountree, Sedberry, 2009; Pita et al., 2015).
Регистрация в эксперименте числа атак и их результативности у белого
американского лаврака Morone americana на стаи поперечно-полосатого
фундулюса показывает, что с увеличением размеров стаи число атак хищ-
ника быстро снижается (Morgan, Godin, 1985). С учетом роста числа рыб
в стае, вероятность для любого члена стаи подвергнуться нападению хищ-
ника резко падает (рис. 53, 54; табл. 9). Этот эффект получил название
«эффекта растворения» (dilution effect) в отличие от «эффекта дезори-
ентации», проявляющегося в неспособности хищника вычленить отдель-
ную особь в стае для совершения прицельного охотничьего броска или в
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Ðèñ. 53. Èçìåíåíèå äîëè ðåçóëüòàòèâíûõ àòàê (Ì ± m) áåëîãî àìåðèêàíñêîãî ëàâðàêà
Morone americana íà ñòàè ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîãî ôóíäóëþñà Fundulus diaphanus â
çàâèñèìîñòè îò èõ ÷èñëåííîñòè. Ïóíêòèðíîé ëèíèåé îòîáðàæåíà îæèäàåìàÿ çàâèñè-
ìîñòü äîëè ñõâà÷åííûõ æåðòâ îòíîñèòåëüíî ÷èñëåííîñòè ñòàè; öèôðû óêàçûâàþò íà
÷èñëî àòàê õèùíèêà, çàâåðøèâøèõñÿ ñõâàòûâàíèåì æåðòâû (ïî Morgan, Godin, 1985).

Ðèñ. 54. Çàâèñèìîñòü ÷àñòîòû àòàê (Ì ± m) áåëîãî àìåðèêàíñêîãî ëàâðàêà Morone americana,
ïðèõîäÿùèõñÿ íà îäíó îñîáü â ñòàÿõ ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîãî ôóíäóëþñà Fundulus
diaphanus ðàçíîé ÷èñëåííîñòè. Ïóíêòèðíîé ëèíèåé îòîáðàæåíà îæèäàåìàÿ çàâèñèìîñòü
÷èñëà àòàê íà îäíó îñîáü îò ÷èñëåííîñòè ñòàè æåðòâ (ïî Morgan, Godin, 1985).
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настороженности, вызванной крупной стаей (confusion effect) (Pitcher,
Parrish, 1993).

Атаки хищников на стаи в дневное время наблюдаются обычно в том
случае, если рыбы напуганы, т.е. когда они быстро, часто несогласован-
но, двигаются в пределах стаи, а вся стая совершает быстрые и резко
меняющиеся по направлению перемещения. Однако, после того, как стая
успокаивается и поведение рыб нормализуется, хищники вновь прекра-
щают свою охоту. Часто атаку хищника провоцирует присутствие в стае
особей, не похожие на других по поведению, особенностям окраски или
морфологии. Как отмечалось выше, именно такие особи, фенотипически
отличные от большинства рыб в стае, в первую очередь истребляются:
они хорошо заметны и привлекают внимание хищника, что позволяет ему
совершить прицельный бросок. Обнаружено, что если в стае калифор-
нийской харенгулы Harengula thrissina держатся анчоветы Cetengraulis
mysticetus, то они выедаются хищником пампанито Trachinothus rhodopus
(Carangidae) в относительно большем количестве, чем та доля, которую
составляют анчоветы в атакуемой хищниками стае (Hobson, 1963, 1968).

Лишь некоторые из хищных рыб достигают успеха в результате пря-
мых атак на стаю – это, как правило, крупные морские пелагические
хищники: тунцы Thunnus spp., барракуды Sphyraena spp., марлины Makaira
spp., индо-тихоокеанский парусник Istiophorus platypterus, меч-рыба
Xiphias gladius, некоторые акулы и водные млекопитающие. Доля ус-
пешных нападений на стаю у таких хищников может достигать 50% и
более (Pitcher, Parrish, 1993). Высокая результативность достигается бла-
годаря тому, что им удается преодолевать многие защитные свойства стаи.
Во время стремительной и неожиданной атаки хищники не выбирают ка-

Таблица 9. Результативность охоты большеротого окуня Micropterus salmoides на
стаи серебряного гипогнатуса Hybognathus nuchalis разной численности (Landeau,
Terborgh, 1986)

Число
рыб в
стае

Длительность
опыта, с

Число
атак

Число
атак в
мин

Опыты,
завершившиеся
схватыванием

жертвы, %

Число атак на
1 схваченную

жертву

1   128 18 8.6 100   1.5
2   339 33 5.8 100   3.3
4   643 54 5.0   88   7.7
8 3297 66 1.2   17 33
15 2593 58 1.3   11 58

Примечание. Опыт заканчивался после первого схватывания хищником жертвы или
через 5 мин после первой атаки, если все попытки схватить жертву были безуспешными.
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кую-либо отдельную жертву, а стремятся вызвать как можно больший
хаос в стае и разрушить ее единство и внутреннюю структуру и лишь
затем начинают прицельное преследование отделившихся от стаи рыб
(Major, 1978). Такие хищники как пила-рыба Pristis pectinatus, меч-рыба,
парусники и марлины во время атаки на стаю пугают или ранят своих
жертв резкими движениями из стороны в сторону вооруженным ростру-
мом (Breder, 1967).

В частности, атлантический парусник Istiophorus albicans при нападе-
нии на стаи круглой сардинеллы Sardinella aurita применяет, как это было
обнаружено с помощью подводной видеосъемки, две основные тактики.
Одна их них заключается в том, что парусник, используя свои качества
быстрого пловца, легко пристраивается вплотную за небольшой уходя-
щей от него стаей и спокойно вводит внутрь нее свой длинный рострум.
Интересно, что эти действия хищника не вызывают какого-либо беспо-
койства у стаи, по-видимому из-за того, что даже у стаи схораняется так
называемая слепая зона, которая тем шире, чем плотнее рыбы в стае рас-
положены друг к другу (Rountree, Sedberry, 2009; Pita et al., 2015). Через
мгновение парусник быстрыми боковыми движениями головы наносит
повреждения многим рыбам, вызывает быстро проходящий хаос, доста-
точный, однако, для того, чтобы схватить какую-либо из жертв, получив-
ших удар. Интересно, что когда индо-тихоокеанский парусник не пресле-
дует жертв, то при спокойном плавании спинной плавник и брюшные
плавники прижаты к телу. Но при приближении к стае и при введении
рострума во внутристайное пространство парусник максимально раскры-
вает спинной плавник, а брюшные плавники отводит в сторону от туло-
вища (Domenici et al., 2014). Такие действия необходимы для стабилиза-
ции положения тела парусника и, соответственно, уменьшения рысканья
рострума, который при обычном плавании хищника отклоняется в сторо-
ны в такт с колебаниями хвостового плавника (Marras et al., 2015).

Другая тактика нападения используется парусником при нападении на
более крупные стаи. Эта тактика представляет собой атаку с использова-
нием длинного рострума и быстрых боковых движений головой для вре-
менной дестабилизации плавания какой-либо из жертв (Domenici et al.,
2014). При почти всех таких атаках (95%), совершаемых любым из ок-
руживших крупную стаю парусников, многие жертвы получают повреж-
дения. Но лишь в результате 23% атак происходит схватывание одной или
нескольких жертв. Но с каждым следующим схватыванием число рыб с
повреждениями в стае накапливается, а вероятность схватывания их ата-
кующими хищниками повышается. Таким образом, даже безуспешные
нескоординированные атаки парусников выгодны для каждого из хищ-
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ников. Это позволяет рассматривать нападение группы парусников на стаю
в качестве прото-коперации, предшествующей развитию более слож-
ных форм групповой охоты (Herbert-Read et al., 2016).

Детальный анализ индивидуального поведения парусников при груп-
повой атаке в природных условиях на стаи мелких рыб позволил выяс-
нить важную особенность, повышающую результативность нападения этих
хищников-ихтиофагов. Эта особенность заключается в латерализации
быстрых боковых движений рострумом, т.е. в склонности парусников к
преимущественному движению рострумом в правую или в левую сторо-
ну при атаках и нанесении повреждений жертвам. Выяснилось, что каж-
дый из парусников имеет свой собственный индивидуальный «почерк»,
причем чем сильнее выражена латерализация, тем выше результативность
охоты хищника. Исследование рельефа рострума парусников позволило
обнаружить еще одну важную особенность – острые шипики на ростру-
ме, называемые «микрозубами» и которыми наносятся повреждения жер-
твам, в разной мере изношены на левом и правом краях дистального
конца рострума. Кроме того, количество крупных шипиков на одной из
сторон рострума почти у всех парусников значительно больше, чем на
другой, что также хорошо согласуется с обнаруженной латерализацией
движений рострумом. Видеофильмирование и анализ видеозаписей охо-
ты групп парусников и проведенные расчеты выявили, что чем больше
хищников объединяется для атаки, тем большее число жертв ими истреб-
ляется. Как полагают, это достигается не только за счет преодоления за-
щитных стайных адаптаций жертв, но и меньшей предсказуемости стиля
действий конкретного хищника (Kurvers et al., 2017).

Лисьи акулы (Alopiidae) оглушают жертв ударами хвостовым плавни-
ком с длинной верхней лопастью (Picher, Parrish, 1993). Часто результа-
тивные атаки хищников на стаи рыб следуют из глубины, из менее осве-
щенных слоев воды, где хищники не так хорошо заметны и могут скрыт-
но приблизиться к своим жертвам (Pitcher, Turner, 1986). Некоторые из
хищников, например, водные млекопитающие, охотящиеся на стайных
рыб, имеют скрадывающую окраску, позволяющую им приблизиться
вплотную к стае: среди 14 видов дельфинов и зубатых китов, имеющих
продольные полосы на теле, стайными рыбами питаются 13 видов, а из
15 видов, имеющих однотонную или защитную окраску – только 3 вида
(Wilson et al., 1987). Крупные киты, такие как кит-горбач Megaptera
novaeangliae, нападая на стаи мойвы, окружают жертв пугающей и труд-
но преодолимой завесой из мелких пузырей выдыхаемого воздуха
(Norris, Dohl, 1980). Киты могут оглушать рыб мощными ультразвуковы-
ми сигналами (Pitcher, Parrish, 1993). Касатки Orcinus orca, нападающие
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группой на относительно мелких пелагических рыб (атлантическая
сельдь), согласованными атаками вынуждают стаю подниматься вверх и
прижимают ее к поверхности воды. Они окружают плотную шарообраз-
ную стаю снизу и стараются оглушить жертв резкими ударами хвосто-
вым плавником, совершаемыми при характерных атаках. Относительная
скорость движения хвостового плавника касатки в момент таких ударов
достигает 2.2 L/сек, где L – длина тела хищника, а ускорение составляет
48 м/сек2. Жертвы, оглушенные ударами, последовательно схватывают-
ся нападающими касатками (Similä, Ugarte, 1993; Domenici et al., 2000а,
2000c). При нападении на крупных рыб, таких как тунцы, касатки ис-
пользуют иную тактику. Вблизи Гибралтарского пролива касатки, заме-
тив стаю мигрирующих через пролив тунцов, начинают их преследова-
ние. Погоня продолжается около 30 минут со средней скоростью 3.7 км/
ч на протяжении нескольких километров и завершается нападением и
истреблением нескольких рыб. Расчеты показывают, что несмотря на
близкие скоростные возможности, выносливость у некрупных тунцов,
которых настигают касатки, ниже. У крупных тунцов выносливость выше
и это объясняет их неуязвимость и способность уходить от преследую-
щих касаток (Guinet et al., 2007).

Во время массовых протяженных миграций повышенному истребле-
нию хищниками, неотступно следующими за потенциальной добычей,
становятся те особи, которые в силу тех или иных причин отстают от
стаи, например, из-за меньшей скорости плавания или пониженной вы-
носливости, обусловленной меньшими размерами тела, недостаточной
упитанностью, болезнями. Это наблюдается, например, у мойвы, стаи
которой атлантическая треска сопровождает в Баренцевом море или у
салаки Clupea harengus members, за стаями которой треска следует в Бал-
тийском море.

В прибрежной зоне многие хищные рыб используют иную тактику –
они не сопровождают стаи рыб-жертв, а подстерегают их на путях регу-
лярных миграций, например, суточных, и пытаются схватить отбившихся
от стаи особей из засады. Такая тактика прицельных и неожиданных для
жертв бросков из укрытия отличается высокой результативностью атак.
Эксперименты, выполненные на стайках северного семотилуса Semotilus
atromaculatus (длина 4 см) показали, что нападения скрытого одиночно-
го хищника – красноглазого каменного окуня Ambloplites rupestris (дли-
на 13 см) были результативными в 56% случаев. Успешность атак не
зависела ни от размера стаи, ни от дистанции броска, т.е. от расстояния
между хищником и жертвой в момент атаки. Не выявлена также какая-
либо связь между дистанцией броска хищника, которая не превышала 6
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см, и размером стаи рыб-жертв (r2=0.049, р=0.24 (рис. 55). Перед тем
как совершить неожиданный бросок хищник никогда не покидал своего
укрытия с тем, чтобы приблизиться к жертвам. Как оказалось, чаще все-
го атакам скрытого хищника подвергаются особи, возглавляющие стаю,
т.е. располагающиеся впереди других рыб хотя бы на половину длины
тела (табл. 10) – из 30 успешных бросков только в 3 случаях схваченны-
ми были особи, располагавшиеся в центре стаи и следовавшие за лиде-

Рис. 55. Связь между дистанцией броска хищника (красноглазый каменный окунь
Ambloplites rupestris) и размером стаи рыб-жертв (северный семотилус Semotilus
atromaculatus) (по Krause et al., 1998c).

Таблица 10. Нападение красноглазого каменного окуня Ambloplites rupestris – скры-
того хищника, на стаи северного семотилуса Semotilus atromaculatus разной численно-
сти (по Krause et al., 1998)

Число Число опытов:
особей в стаях

северного семотилуса
всего закончившихся

атакой хищника на
лидирующую особь*

закончившихся
схватыванием и
заглатыванием

лидирующей особи
2 1 1 1
3 2 2 1
4 1 1 1
5 1 1 1
6 4 4 4
7 2 2 0
8 6 6 2
9 1 1 0

10 1 1 1
12 3 1 1
13 8 7 4

Всего: 30 27 16

Примечание. * - особь, опережающая других рыб стаи не менее, чем на 0.5 длины тела.
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рами (Krause et al., 1998c). Это происходит из-за того, что, находясь во
главе стаи, лидеры более заметны для хищника, чем другие члены стаи,
следующие за лидерами и как бы маскируемые ими. Возможно также,
что следующие во главе стаи рыбы первыми оказываются на расстоянии
прицельного броска хищника. Большая уязвимость рыб-лидеров хоро-
шо согласуется с ранее высказанными представлениями, основанными
на теоретических оценках уровня риска для индивидуумов, различаю-
щихся по своему местоположению в неподвижной стае. В соответствие
с этими представлениями наибольшей угрозе со стороны хищника под-
вержены особи, располагающиеся по периферии стаи (Hamilton, 1971).
Аналогичные количественные оценки, выполненные для движущейся стае,
позволили уточнить, что уровень риска закономерно повышается от аут-
сайдеров, располагающихся в конце стаи, к особям, возглавляющим ее
(Bumann et al., 1997). Существуют, однако, наблюдения, согласно кото-
рым достоверно чаще подвергаются атаке рыбы, располагающиеся в цен-
тре стаи, чем по ее краям (Parrish, 1989b).

Необычный способ нападения на стайных рыб, напоминающий такти-
ку хищников-засадчиков, атакующих жертв будучи незаметными для них,
используют, как недавно выяснено, саргановые рыбы. Обнаружив стаю
мелких пелагических рыб, обычно держащихся у поверхности воды,
клыкастый сарган Tylosurus gavialoides почти в половине случаев атаку-
ет ее сверху. Выпрыгнув из воды под острым углом к поверхности, он за
счет быстрых колебаний хвостового плавника стремительно глиссирует
по воде и вновь входит в воду, когда достигает стаи. Благодаря тому, что
хищник находится низко над водой он остается вне поля зрения жертв,

Рис. 56. Схема надводной (а) и подводной (б) атаки клыкастого саргана Tylosurus
gavialoides на стаю атериноморуса Atherinomorus vaigiensis. Пунктиром показана
зона совершения броска; цифры обозначают расстояние до стаи; темный силуэт –
место расположения хищника перед броском, светлый силуэт – зона, в которой хищ-
ник для стаи не виден (по Day et al., 2015, с изменениями).
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ограниченного, согласно закона Снелля, круговым окном с углом обзо-
ра не более 97.6°. Такая «надводная» тактика позволяет саргану атако-
вать стаю со значительно большего расстояния (более чем в 4 раза), чем
при обычном (подводном) способе (рис. 56) (Day et al., 2015).

Успешно преодолевать защитное поведение стайных рыб многим хищ-
никам позволяет тактика коллективной (стайной) охоты, когда хищ-
ники сами объединяются в небольшие стаи и совместно атакуют значи-
тельно более крупные стаи мелких рыб. Данные, касающиеся использо-
вания хищными рыбами тактики коллективных согласованных действий,
немногочисленны, но они все же дают представление об основных при-
емах, используемых стайными хищниками. Как правило, в результате
подобных атак они вначале стремятся окружить стаю и не дать возмож-
ность рыбам уйти в укрытия или на глубину, где меньшая освещенность
делает жертв мало заметными и менее уязвимыми. По наблюдениям И.
Айбл-Айбесфельдта, хищничающие каранксы Caranx adscensionis, пла-
вая вокруг стаи цезии Caesio cunning, оттесняют жертв к поверхности
воды. В результате цезии становятся отрезанными от кораллового рифа,
где они обычно находят укрытие при опасности. Это вызывает большое
беспокойство в стае цезии и отдельные особи, пытающиеся спастись бег-
ством, тут же становятся добычей хищников (Eibl-Eibesfeldt, 1962). От-
мечается, что, прижимая стаю мелких рыб к поверхности воды, пятнис-
тые тунцы Euthynnus alleteratus располагаются вокруг стаи настолько
плотно друг к другу, что лишь немногим из жертв удается спастись (Bullis,
Juhl, 1967). При нападении полосатой лакедры Seriola lalandei на идущие
вдоль береговой линии стаи перуанской ставриды Trachurus symmetricus
хищники отсекают небольшие стайки, численностью до 300 особей, на-
правляют их на мелководье, где окружают и истребляют. При нападении
на стаи тихоокеанской фонды Lythrulon flaviguttatum, обитающей в при-
брежных рифах, небольшие группы тех же хищников из 8–15 особей
отсекают стайки жертв, отгоняют их в открытое море, прижимают снизу
к поверхности воды и затем поедают (Schmitt, Strand, 1982). Стаи круп-
ных речных окуней при нападении на молодь карповых рыб оттесняют ее
от прибрежной зоны на более открытые и глубокие участки водоема, а
затем окружают и истребляют. Иногда, окуни могут отогнать стайку мо-
лоди на открытое мелководье, где жертвы быстро расхватываются посто-
янно атакующими хищниками (Steinmann, 1951, цит. по Радакову, 1972;
Neresheimer, 1951, цит. по Радакову, 1972; Deelder, 1951). Сходные на-
блюдения за хорошо скоординированными действиями небольших групп
хищников при атаках на стаи рыб приводят и другие авторы (Hiatt, Brock,
1948; Хлудова, 1958; Фортунатова, 1959; Мантейфель, Радаков, 1960;
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Волкова, Кожов, 1966; Schmitt, Strand, 1982). Важное значение коллек-
тивной охоты в тактике пищевого поведения некоторых хищных рыб под-
черкивает тот факт, что преследование модели жертвы, буксируемой за
судном начинается только в том случае, если стая хищников (большая
корифена Coryphaena hippurus) достаточно велика (Сабуренков, 1961).
Стайное хищничество более эффективно и при нападении рыб на плотные
скопление кормовых беспозвоночных (мизиды) (Focter et al., 2001).

Обычно после окружения всей стаи или ее части частота атак хищни-
ков возрастает, что усиливает панику и кратковременную дезорганиза-
цию рыб в стае, и, как следствие, приводит к появлению одиночных осо-
бей, временно потерявших контакт со стаей. Именно с таких рыб, уда-
лившихся от стаи хотя бы на короткое время, и начинается истребление
всей стаи. Наиболее эффектные и детальные описания коллективной охо-
ты приводятся для морских пелагических хищников (Strasburg, Juen, 1958;
Bullis, 1961; Eibl-Eibesfeldt, 1962; Bullis, Juhl, 1967). Вот как описывает
Д.В. Радаков поведение охотящихся стаей морских хищных рыб: “Днем
в районе Зеленого мыса (Западная Африка) у поверхности воды были
замечены несколько стай европейского анчоуса, преследуемых снизу пят-
нистыми тунцами и акулами, а сверху серыми буревестниками (Puffinus
sp.). Стаи были отчетливо видны на большом расстоянии по яркой белой
пене на синей поверхности океана. Она образовывалась в результате энер-
гичных движений хищников и их жертв, выпрыгивавших из воды. Над
стаей некоторое время держался как бы слой из брызг и мелькающих
мелких рыб, над ними с криком носились птицы, истреблявшие, по-ви-
димому, немало этих рыб. Среди пены были видны спинные плавники
тунцов и акул и иногда их бьющие по воде хвосты. Наше судно прошло
несколько раз вокруг одной такой стаи; в начале наблюдения она имела
около 5 м в поперечнике, но ее размеры быстро уменьшались и всего
через несколько минут на месте разыгравшегося на наших глазах раз-
грома можно было видеть лишь медленно погружающуюся вглубь че-
шую” (Радаков, 1972, стр. 131). Описанную выше картину хорошо до-
полняет другое наблюдение Д.В. Радакова за атакой нескольких десятков
черноморских ставрид на стаю песчанок Ammodytes cicirellus у крымс-
кого побережья Черного моря (Карадаг): “Песчанка, сбившаяся в ис-
ключительно плотную стаю размером около 0.5 м, была буквально при-
жата к поверхности воды беспрестанно вырывавшимися из глубины став-
ридами; как обычно, они схватывали отбившихся от стаи одиночных
рыбок, но возможно, им удавалось вылавливать жертвы и непосредствен-
но из стаи. Во всяком случае, как после удачного, так и неудачного “за-
хода” каждая ставрида немедленно ретировалась вниз столь же быстро,
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как и появлялась. Впечатление было таким, что ставрида, бросаясь за
добычей, сама чего-то очень боялась и как бы “крала” рыбу... Стайка
песчанки, преследуемая снизу ставридами, двигалась под самой повер-
хностью воды довольно быстро, но это нисколько не снижало активнос-
ти хищников, и численность стайки песчанки быстро уменьшалась” (Ра-
даков, 1972, стр. 132). Эффективность стайной охоты некоторых из хищ-
ников очень высокая. Например, восточный тунец Euthynnus lineatus во
время коллективной атаки отсекает небольшую часть стаи и ошеломляет
своих жертв быстрым кружением вокруг них. Нападение этих наиболее
удачных охотников среди хищных рыб приносит успех в 70–75% случа-
ев (Parrish, 1993), что даже превышает результативность охоты скрытых
хищников (Krause et al., 1998c).

Чем более многочисленна группа атакующих хищников, тем менее
энергичны и результативны защитные маневры стаи. Это заключение сде-
лано в результате экспериментов, в которых в небольшую отгороженную
лагуну одновременно помещали хищных желтоперых каранксов Caranx
ignobilis и мирных стайных гавайских столефоров Stolephorus purpureus.
Чем больше было хищников, тем легче и быстрее им удавалось разде-
лить стаю или вызвать в ней переполох и хаос и привести таким образом
к появлению отбившихся от стаи одиночек, которые немедленно истреб-
лялись. Чем крупнее была стая рыб-жертв, тем меньше было относитель-
ное число схваченных жертв (табл. 11) (Major, 1978). Чем более много-
численна стая, тем больше времени требуется хищнику для того, чтобы
его атаки на стаю закончились успешным схватыванием первой жертвы,
тем больше попыток ему требуется для схватывания жертвы, тем менее
результативными становятся его атаки (рис. 57) (Landeau, Terborgh, 1986).
Эти экспериментальные данные подтверждаются наблюдениями, выпол-
ненными в природных условиях (Potts, 1981).

Итак, несмотря на все преимущества пребывания в стае, уязвимость
рыб для хищника сохраняется. Она зависит от поведения самих стайных

Таблица 11. Среднее число гавайских столефоров Stolephorus purpureus, схваченных
желтоперым каранксом Caranx ignobilis, в зависимости от размера стаи рыб-жертв и
числа одновременно атакующих хищников (длительность эксперимента – 1 ч) (по
Major, 1978)

Число атакующих хищников:Численность стаи
рыб-жертв 1 3 5

25 4.8 4.6 4.2
100 9.2 12.7 15.2
200 6.7 24.5 20.2
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рыб и от действий атакующего хищника. В первую очередь жертвами ста-
новятся особи, покидающие стаю даже на короткое время, проявляющие
повышенную нервозность и двигательную активность, рыбы, кто в силу
своего фенотипа могут быть легче вычленены хищником зрительно. Боль-
шинство хищников стремятся своими действиями вызвать в стае нескоор-
динированность плавания и хотя бы кратковременную дезорганизацию и
хаос, что резко повышает возможности для совершения прицельного брос-
ка. Высокую результативность охоты обеспечивает нападение на стаю скры-
тых хищников, подкарауливающих своих жертв находясь в укрытии или
использующих другие приемы для выхода из поля зрения стаи. Преодоле-
вать стайную защиту при прямых атаках на пелагических рыб в дневное
время удается хищникам, способных объединяться для коллективной охо-
ты. Стайная защита резко теряет свою эффективность при одновременном
нападении хищников, использующих разные тактики охоты.

15.2.3. Защитное поведение стаи и освещенность
Доступность стайных рыб для хищников в значительной мере зависит

от освещенности, влияющей на работу зрительного анализатора, состав-
ляющего сенсорную основу стайного поведения и обеспечивающего
поддержание внутристайных контактов и согласованные перемещения рыб.
Возникающие с падением освещенности затруднение, а в дальнейшем и
невозможность взаимной ориентации рыб приводит к тому, что защит-

Рис. 57. Влияние численности стаи серебряного гипогнатуса Hybognathus nuchalis (TL
7 см) на время, требуемое одиночному хищнику – большеротому окуню Micropterus
salmoides (TL 13 см) для успешного схватывания первой жертвы (по Landeau, Terborgh,
1986).
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ная функция стаи полностью теряется. Более того, наличие локальных
концентраций стайных рыб лишь способствовало бы их быстрому ис-
треблению. Поэтому в вечерние часы происходит рассредоточение стаи.
Такая особенность поведения служит важнейшей защитной адаптацией,
повышающей выживаемость рыб.

Именно на это время суток, когда поддержание объединенности рыб
затруднено и стаи распадаются (вечер) или вновь начинают образовы-
ваться (утро), приходится максимальная пищевая активность большин-
ства хищников-ихтиофагов (рис. 58). Наиболее детально динамика стай-
ного поведения рыб и их доступности для хищников в связи с суточны-
ми изменениями освещенности изучена при проведении комплексных
исследований поведения рыб, выполненных под руководством Б.П. Ман-
тейфеля на Рыбинском водохранилище (Мантейфель и др., 1965а). На-
блюдения за мирными и хищными рыбами, выполненные в летнее время
в природных условиях и в ходе различных лабораторных эксперимен-
тов, позволили выявить существование определенной закономерности в
ритмике питания и поведения хищников и их жертв и выделить для стай-
ных рыб четыре основных периода на протяжении суток:

– период утреннего усиленного питания сумеречно-дневных хищных
рыб, начало и усиление питания рыб-планктофагов, продолжительность
периода 3 часа;

– период дневного минимума питания хищных рыб и усиление пище-
вой активности рыб-планктофагов, продолжительность периода 11–12
часов;

Рис. 58. Суточный ритм питания хищных рыб Рыбинского водохранилища. Интенсив-
ность питания – число съеденных пищевых организмов хищником за 1 ч. 1 – освещен-
ность; 2 – судак Sander (=Stizostedion) lucioperca; 3 – окунь-ихтиофаг Perca fluviatilis
(по Мантейфелю и др., 1965а).
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– период вечернего усиленного питания хищных рыб и рыб-планкто-
фагов, продолжительность периода 4 часа;

– период ночного максимума питания ночных и сумеречных хищных
рыб и затухания питания рыб-планктофагов, продолжительность периода
5–6 часов.

У сумеречных и сумеречно-дневных хищных рыб кратковременные
периоды усиленного питания сменяются длительными периодами его за-
тухания. В общей сложности в периоды активного питания, которые по
времени занимают около 30% от общего времени суток, этими рыбами
потребляется примерно 60–70% всего суточного рациона. Подобная си-
туация наблюдается в ясные дни, когда световые условия меняются осо-
бенно резко, а сумеречная освещенность в верхних слоях воды кратков-
ременна. В пасмурную или дождливую погоду суточная ритмика питания
выражена слабее. Уровень пищевой мотивации у хищников перманентно
высокий, и прекращение питания связано не с их насыщением, а с умень-
шением доступности жертв – преимущественно массовых и относитель-
но мелких стайных рыб: молоди речного окуня, обыкновенной плотвы,
леща, густеры, ерша Gymnocephalus cernuus. Питание судака начинается
вечером, когда резко падает освещенность и “сумеречный” слой воды,
благоприятный для питания этого хищника, становится шире и прибли-
жается к поверхности. В это время пищевая и двигательная активность
судака резко возрастают. Активность же молоди окуня, основного объекта
охоты судака, падает, уменьшается дальность зрительного восприятия.
При освещенности 0.01–0.1 лк стаи окуня распадаются, тогда как судак
продолжает интенсивную охоту вплоть до 0.001 лк и лишь в самое тем-
ное время суток питание его снижается на короткое время, но затем вновь
усиливается в предрассветные часы. Рыбы-планктофаги максимум пи-
щевой активности проявляют при освещенности от единиц до сотен люк-
сов, а при более высокой интенсивность их питания снижается, но дости-
гает максимума плавательная активность. В дневное время эти рыбы, хо-
рошо заметные для хищников, образуют в верхних слоях воды плотные
оборонительные стаи, способные легко уходить от опасности. Резкое сни-
жение доступности рыб-жертв делает нерезультативной охоту хищников,
они прекращают питаться и становятся малоактивными вплоть до наступ-
ления вечерних сумерек. Рассредоточение стайных планктофагов в ноч-
ные часы сопровождается резким снижением их двигательной активнос-
ти, благодаря чему они становятся менее заметными для хищников (рис.
59). Распадение стай и снижение рыбами двигательной активности в су-
меречное и ночное время представляет собой важнейшее адаптивное свой-
ство мирных дневных рыб, позволяющее им снижать или уходить из-под
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пресса ночных хищников, ведущими рецепторами в пищевом поиско-
вом поведении которых являются обоняние и боковая линия (Мантейфель
и др., 1965а; Atema, 1980; Мантейфель, 1987; Павлов, Касумян, 1990).

Четкая связь между освещенностью и доступностью стайных рыб для
рыб-ихтиофагов прослеживается и в искусственных условиях. Напри-
мер, максимум потребления черноморской смаридой (длина 8–9 см)
мальков южноевропейской атерины (длина около 2 см) приходится на
сумеречную освещенность от 0.001 до 10 лк. При повышении освещен-
ности до 100 лк результативность охоты снижается в 2 раза. В полной
темноте и при высокой освещенности в 1000 лк мальки атерины были
недоступными для охотящейся в сумеречное время смариды (Павлов,
1962б). При недостаточной освещенности дистанция обнаружения хищ-
ника стайными жертвами в несколько раз меньше, чем при дневном све-
те – у обыкновенного гольяна эта разница достигает 3 раз (Pitcher, Turner,
1986).

Освещенность, при которой стайные рыбы наиболее интенсивно вые-
даются хищниками определяется степенью развития сенсорных систем у
рыб-ихтиофагов и особенностями стратегии их охотничьего поведения.
Охота такого хищника как судак Sander (=Stizostedion) lucioperca наибо-
лее активна и успешна при глубоко сумеречной освещенности 0.001–
0.0001 лк (Мантейфель и др., 1965б), темный горбыль Sciaena umbra,

Рис. 59. Схема изменений в проявлении стайного поведения и пищевой активности у
рыб-планктофагов и различных групп хищников в связи с суточной динамикой осве-
щенности (Рыбинское водохранилище, лето). Пищевая активность: 1 – минимальная, 2
– увеличивающаяся, 3 – уменьшающаяся, 4 – максимальная (по Мантейфелю, 1987).



153

Значение стайного поведения

налим Lota lota, средиземноморский налимчик Gaidropsarus mediterraneus,
европейский сом Silurus glanis, угорь Anguilla anguilla успешно охотят-
ся даже в полной темноте (Павлов, 1959, 1963; Гирса, 1962а, 1962б)
благодаря хорошо развитому у них обонянию (Павлов, 1962а) и боковой
линии (Popper, Platt, 1993). Но у атлантической трески при освещенности
0.01–0.001 лк интенсивность питания рыбой резко снижается, а макси-
мум питания приходится на дневные часы (Гирса, 1981). Еще большая
привязанность питания к дневной освещенности наблюдается у обыкно-
венной ставриды Trachurus trachurus trachurus, которая способна схва-
тывать стайных жертв при освещенности не ниже нескольких люкс (Гир-
са, 1961). В дневные часы прямые атаки и преследования хищниками
стайных рыб безуспешны, в это время результативными могут быть толь-
ко охотничьи броски хищников, охотящихся из засады – скорпены
Scorpaena porcus, речного окуня, щуки (Радаков, 1972; Гирса, 1981).

Однако большинство стайных рыб становятся наиболее уязвимыми
для хищников в сумеречные часы. Это вызывается снижением эффек-
тивности работы зрения, составляющего сенсорную основу стайного
поведения и обеспечивающего поддержание внутристайных контактов и
согласованные перемещения рыб. Затрудненность, а с дальнейшим паде-
нием освещенности – невозможность взаимной ориентации рыб приво-
дит к тому, что защитная функция стаи полностью теряется. Более того,
наличие локальных концентраций стайных рыб лишь способствует их
быстрому истреблению. В связи с этим, в вечерние часы происходит рас-
средоточение стайных рыб, что уменьшает их доступность для хищников
и повышает выживаемость. Вечерние часы, когда происходит распадение
стай, и утренние, когда стаи формируются, являются наиболее опасными
для стайных рыб (Dobler, 1977). Рассредоточение стай вечером и их об-
разование утром служит важнейшим защитным приспособлением.

Таким образом, стайные рыбы обладают целым набором разнообраз-
ных поведенческих адаптаций, позволяющих избегать прямого контакта с
хищником, эффективно контролировать его поведение, снижать вероятность
внезапной атаки на стаю, успешно уходить от хищника с минимальными
потерями. В дневное время большинство хищников-угонщиков прекраща-
ет всякие попытки активной охоты несмотря на присутствие хорошо замет-
ных и многочисленных стайных рыб-жертв. Чтобы преодолеть недоступ-
ность стайных рыб хищники либо смещают свой суточный ритм питания
на сумеречное или ночное время, когда условия освещенности не позво-
ляют рыбам держаться стаей, либо хищники пытаются воздействовать на
стаю таким образом, чтобы лишить рыб возможности проявлять в полной
мере стайное защитное поведение. Это достигается охотящимися группой
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õèùíèêàìè áëàãîäàðÿ ðàçäåëåíèþ èìè êðóïíûõ ñòàé íà áîëåå ìåëêèå èëè
îò÷ëåíåíèþ îò ñòàè îäèíî÷íûõ îñîáåé, à òàêæå èç-çà ñíèæåíèÿ âîçìîæíî-
ñòåé ñòàè ê ìàíåâðèðîâàíèþ. Çàùèùåííîñòü ñòàéíûõ ðûá íå ñòîëü ýôôåê-
òèâíà ïðè íàïàäåíèè êðóïíûõ áûñòðî ïëàâàþùèõ è î÷åíü àêòèâíûõ õèù-
íèêîâ èëè ïðè íåîæèäàííûõ àòàêàõ ñêðûòûõ è ìàëîïîäâèæíûõ õèùíèêîâ.
Ïîýòîìó ñòàè ïðèáðåæíûõ ðûá îáû÷íî èçáåãàþò ïðèáëèæàòüñÿ âïëîòíóþ
ê òåì ó÷àñòêàì, ãäå ìîæåò áûòü ñêðûòà òàêàÿ îïàñíîñòü.

15.3. Ñòàéíîå ïîâåäåíèå è ïèòàíèå

Ðîëü ñòàè â ïèùåâîì ïîâåäåíèè ðûá çàêëþ÷àåòñÿ ïðåæäå âñåãî â ñó-
ùåñòâåííîì îáëåã÷åíèè ïîèñêà äîáû÷è. Ýòîò ýôôåêò äîñòèãàåòñÿ çà ñ÷åò
òîãî, ÷òî ïðè ïåðåìåùåíèè ñòàåé ïåðâûìè ñêîïëåíèå êîðìîâûõ îðãàíèç-
ìîâ çàìå÷àþò íå âñå, à ëèøü ÷àñòü ðûá, êîòîðûå ïåðâûìè æå è ïðèñòóïà-
þò ê ïèòàíèþ. Âèä ïèòàþùèõñÿ ðûá, à òàêæå, âîçìîæíî, è ïèùåâûå ñòè-
ìóëû äðóãèõ ìîäàëüíîñòåé, íàïðèìåð, õèìè÷åñêèå èëè àêóñòè÷åñêèå,
ïðèâëåêàþò ñþäà îñòàëüíûõ îñîáåé ñòàè è âñêîðå âñå îíè ñîáèðàþòñÿ íà
îáíàðóæåííîì êîðìîâîì ó÷àñòêå è íà÷èíàþò èíòåíñèâíî îòêàðìëèâàòü-
ñÿ äî òåõ ïîð ïîêà äîñòóïíîñòü êîðìîâûõ îðãàíèçìîâ íå ñòàíåò íèæå
êðèòè÷åñêîé èç-çà óìåíüøåíèÿ ïëîòíîñòè îáúåêòîâ ïèòàíèÿ èëè ïîêà ðûáû
íå ïðåêðàòÿò ïèòàòüñÿ ïî êàêèì-ëèáî èíûì ïðè÷èíàì – èç-çà ñíèæåíèÿ
ïèùåâîé ìîòèâàöèè, ïîÿâëåíèÿ õèùíèêà è ò.ï. Êîíöåíòðèðîâàíèå âñåõ
ðûá ñòàè íà êîðìîâîì ó÷àñòêå äîñòèãàåòñÿ íå òîëüêî áëàãîäàðÿ ïðÿìîìó
äåéñòâèþ àòòðàêòèâíûõ ñòèìóëîâ ðàçëè÷íîé ïðèðîäû, íî è õîðîøî ðàç-
âèòîìó ó ðûá ïîäðàæàòåëüíîìó ïîâåäåíèþ: ðûáû, ïåðâûìè îáíàðóæè-
âàþùèå êîðì è ïðîÿâëÿþùèå íàïðàâëåííóþ ïîâåäåí÷åñêóþ ðåàêöèþ ê
åãî èñòî÷íèêó, óâëåêàþò çà ñîáîé áëèæàéøèõ ê ñåáå ïàðòíåðîâ, à âñëåä
çà íèìè è âñåõ îñòàëüíûõ ðûá ñòàè (ðèñ. 27) (ñì. ðàçäåë 11.2). Èìåííî
áëàãîäàðÿ ïîäðàæàòåëüíîìó ïîâåäåíèþ ðàçíîâîçðàñòíûå îñîáè â ñìå-
øàííûõ ñòàÿõ ÷àñòî íå îòëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé ïî âåðîÿòíîñòè è ñêîðî-
ñòè îáíàðóæåíèÿ êîðìîâûõ ó÷àñòêîâ (Peuhkuri, 1998b).

Ñòèìóëÿöèÿ ïèòàíèÿ â ñòàå äîñòèãàåòñÿ íå òîëüêî çà ñ÷åò ïîäðàæàòåëü-
íîãî ïîâåäåíèÿ, íî è áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî ñàìî ïî ñåáå ïðèñóòñòâèå ïàðò-
íåðîâ ïî ñòàå èëè ïðîñòî îñîáåé ñâîåãî âèäà óæå äîñòàòî÷íî, ÷òîáû
èíòåíñèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ êîðìà áûëà âûøå: îäèíî÷íûå îñîáè çâåçä÷à-
òîé ïðèñòåëëû Pristella riddlei è åâðîïåéñêîãî ãîð÷àêà ñúåäàþò çíà÷è-
òåëüíî áîëüøå êîðìà â òîì ñëó÷àå, åñëè âèäÿò äàæå íåïèòàþùèõñÿ îñî-
áåé ñâîåãî âèäà (Ðàäàêîâ, Ìî÷åê, 1972). Ïðè ïîñòàíîâêå ýòîãî ýêñïåðè-
ìåíòà âëèÿíèå ïîäðàæàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ íà èíòåíñèâíîñòü ïîòðåáëå-
íèÿ êîðìà ðûáàìè-îäèíî÷êàìè ïîëíîñòüþ èñêëþ÷àëîñü, ïîñêîëüêó ðûáû-
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актеры были предварительно накормлены до насыщения и вид корма не
вызывал у них проявления каких-либо элементов пищевого поведения.
«Эффект присутствия», т.е. нахождение рядом других особей своего
вида или наличие визуального или иного сенсорного контакта с ними,
несомненно связан с подавлением стресса, развивающимся у находя-
щихся в изоляции стайных рыб (Лебедева и др., 2000). Нахождение в
незнакомой обстановке вызывает меньший стресс, оцениваемый по по-
вышению уровня кортизола в крови, если рыбы (данио рерио) находятся
в группе, а не в изоляции (Pagnussat et al., 2013).

Быстрое обнаружение корма, более эффективное добывание пищи,
повышенная интенсивность питания у рыб, находящихся в стае по срав-
нению с одиночками экспериментально продемонстрировано на доста-
точно большом числе примеров. Такие данные были получены для ат-
лантической сельди, ушастого окуня Centrarchus macropterus, трехиглой
колюшки, обыкновенного гольяна, омуля Coregonus autumnalis, желток-
рылой широколобки Cottocomephorus grewingkii, лобана и многих дру-
гих (Никольский, Кукушкин, 1943; Parrish et al., 1958; Blaxter, Holliday,
1958; Волкова, Кожов, 1966; Волкова, 1969; Радаков, Мочек, 1972; Olla,
Samet, 1974; Mittelbach, 1984; Foster, 1985a; Ranta, Lindstrom, 1990; Ryer,
Olla, 1992). На примере облигатно стайного обыкновенного гольяна и
факультативно стайной золотой рыбки Carassius auratus было показано,
что с ростом численности стаи возрастает быстрота обнаружения рыба-
ми скрытой добычи (Pitcher et al., 1982b), прежде всего благодаря более
широкому поиску кормовых объектов и большей «сенсорной вооружен-
ности» крупной стаи. На примере трехиглой колюшки установлено, что
чем больше число особей в группе, тем быстрее они начинают питаться
при пересадке в новый аквариум, тем больше процент питающихся рыб и
выше интенсивность питания – число схватываний в единицу времени и
число схватываний, совершаемых за одну демонстрацию позы наклона
вниз головой, являющейся специфической позой питания у колюшек.
Наиболее динамично эти изменения в пищевом поведении рыб происхо-
дят при росте численности подопытных рыб с 1–2 до 5–10 особей (рис.
60) (Ranta, Kaitala, 1991). Объединение в небольшие стайки давало воз-
можность молоди обыкновенной солнечной рыбы Lepomis gibbosus ус-
пешно охотиться на ветвистоусых рачков и других водных беспозвоноч-
ных (Mittelbach, 1984).

По сравнению с одиночками пребывание в стае дает рыбам возмож-
ность осваивать для питания большее число кормовых точек, что проде-
монстрировано в экспериментах на минтае Theragra chalcogramma (рис.
61) (Baird et al., 1991). Интересны наблюдения, выполненные за поведе-
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нием хромиса Chromis nitida – мелкой стайной планктоноядной рыбы,
держащейся у коралловых рифов и скрывающейся в них в светлое вре-
мя суток при опасности или в ночные часы для отдыха. Для питания эти
рыбы покидают убежища и отходят на небольшое расстояние в открытый
океан, где условия для откорма значительно лучше, но и выше угроза
подвергнуться нападению хищников. Было обнаружено, что расстояние,
на которое стая отходит от кромки кораллового рифа тем больше, чем
выше численность стаи и чем крупнее рыбы, составляющие ее (рис. 62).
В свою очередь, в более крупных стаях питание рыб происходит интен-
сивнее. Иными словами, освоение стайными рыбами опасных, но вы-
годных для питания участков водоема, достигается только при условии
одновременного повышения уровня защищенности (безопасности) рыб,
их способности противостоять хищникам. Либо это достигается благодаря
специфическим защитным механизмам стайного поведения, эффективность
которых пропорциональна численности стаи, либо за счет лучших локомо-
торных способностей у крупных рыб, которые быстрее скрываются в ук-
рытиях (Sackley, Kaufman, 1996). При стайном питании полнее осваивают-
ся пищевые ресурсы, расширяется спектр потребляемых объектов (Ranta,
Lindström, 1990), что способствует снижению внутристайной пищевой
конкуренции. Нахождение в стае, особенно в крупных, продлевает время
питания рыб при появлении угрозы (хищника) (Milinski, 1976).

Относительно недавно обнаружено, что особи, входящие в состав
одной стаи, при питании могут выполнять разные функции, но благодаря

Рис. 60. Влияние численности стаи на пищевую активность трехиглой колюшки
Gasterosteus aculeatus. Цифры – число наблюдений (по Ranta, Kaitala, 1991).
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кооперации рыбы совместно достигают желаемой цели. Длительное ин-
дивидуальное прослеживание за поведением отдельных особей золотис-
той зубатой барабули Parupeneus cyclostomus, обитающей среди коралло-
вых рифов, выявило, что одни особи в группе выполняют функцию за-
гонщиков, преследующих и вынуждающих подвижных жертв скрывать-
ся в укрытиях среди кораллов. Другие рыбы из группы окружают такое

Рис. 61. Влияние численности стаи на число посещаемых мест питания у минтая Theragra
chalcogramma (по Baird et al., 1991).

Рис. 62. Размерный состав (а) и численность (б) стай хромиса Chromis nitida, выходя-
щего в открытый океан для питания, на разном удалении от кораллового рифа (по
Sackley, Kaufman, 1996).
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Рис. 63. Продолжительность питания обыкновенного гольяна Phoxinus phoxinus в
течение 8 мин наблюдения в зависимости от числа рыб в стае (по Magurran, Pticher,
1983).

Рис. 64. Частота посещений и продолжительность пребывания обыкновенного голья-
на Phoxinus phoxinus на месте откорма (а) и в укрытии (б) в зависимости от числа рыб
в стае (n) (по Magurran, Pitcher, 1983).
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убежище и, исследуя его, обнаруживают и схватывают затаившуюся
жертву. Через некоторое время они сами становятся загонщиками, пре-
доставляя возможность питаться другим особям своей группы, т.е. про-
исходит постоянная ротация функций, выполняемых рыбами. В популя-
ции этих рыб есть и особи, которые предпочитают держаться поодиночке
и питаться, разыскивая скрытых в грунте малоподвижных жертв (Sturbin
et al., 2011).

С увеличением размеров стаи прогрессивно растет время, проводи-
мое рыбами на кормовом пятне (рис. 63), увеличивается доля более дли-
тельных посещений мест откорма (рис. 64). Так в стаях, состоящих из 20
особей, доля посещений рыбами места кормления, длящихся 1 мин и
более составляла 25% у золотой рыбки и 15% у обыкновенного гольяна,
тогда как в минимальных по численности группах, состоящих только из
2 рыб, 74% посещений у золотой рыбки и 88% у гольяна имели продол-
жительность менее 10 с (Magurran, Pitcher, 1983). Возможно, такому
эффекту способствует не только более быстрое обнаружение стаей скоп-
лений кормовых организмов, но и повышенная пугливость одиночек или
рыб в небольших стаях и их медленная адаптация к новой обстановке,
стремление дольше находиться в укрытиях и реже покидать их (рис. 64).

Для рыб в малочисленных стайках характерно частое проявление брос-
ков и резких поворотов в стороны, что свидетельствует об их беспокой-
стве (рис. 65). Высокостайные рыбы, например, атлантическая сельдь,
при одиночном содержании прекращают питаться и могут погибать от
стресса (Герасимов, 1962). В искусственных условиях не питаются оди-
ночные особи желтокрылой широколобки Cottocomephorus grewingkii,
тогда как в группе они активно потребляют предлагаемый им корм (Вол-
кова, 1969). Еще одним объяснением более эффективного питания в стае
может быть взаимная стимуляция рыбами друг друга: зрительное вос-
приятие питающейся особи оказывает более сильное привлекающее дей-
ствие на трехиглую колюшку, чем предъявление каждого из этих стиму-
лов по отдельности (Keenleyside, 1955). Вид питающихся конспецификов
приводит высокостайную сельдь в такое сильное возбуждение, что осо-
би, находящиеся в отдаление от корма, рефлекторно совершают хвата-
тельные движения (Герасимов, 1962, 1983).

Интересное поведение, получившее название поведение скрадыва-
ния, проявляют стайные рыбы в незнакомой обстановке или при насто-
роженности, вызванной другими причинами (Милановский, Рекубратс-
кий, 1960). Заключается оно в том, что от стаи, находящейся на некото-
ром удалении от корма, отделяется одна или несколько рыб, которые бы-
стро схватывают корм и тотчас возвращаются в стаю. Может иметь мес-
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Рис. 65. Влияние размера стаи на число бросков (а) и резких поворотов (б), соверша-
емых обыкновенным гольяном Phoxinus phoxinus в течение 10 с во время пребывания
на участках, не имеющих укрытий (из Magurran, Pitcher, 1983).

то и групповое скрадывание, т.е. вся стая быстро совершает бросок к
корму и отходит в сторону. Такое поведение трактуется как проявление
пищевого возбуждения (Рекубратский, 1967).

В некоторых случаях освоение пищевых ресурсов рыбами облегчает-
ся при образовании неоднородных в видовом отношении стай. Так, со-
вместные стаи синего скара Scarus coelestinus и синего хирурга Acanthurus
coeruleus успешнее питаются молодыми побегами водорослей на участ-
ках рифа, охраняемых территориальными помацентровыми рыбами лео-
польдитами Eupomocentrus planifrons, которые способны защищать свои
участки от одиночных особей, но не способны успешно противостоять
стае рыб (Alevizon, 1976). Эту особенность стайного питания рыб хорошо
раскрывает пример с растительноядными рыбами-попугаями S. croisensis,
у которых часть особей ведет территориальный образ жизни и постоянно
держится на своем индивидуальном кормовом участке, тогда как другие
перемещаются по достаточно большой территории и часто объединяют-
ся. Соотношение “бродячих” стайных и территориальных особей рыбы-
попугая связано с численностью эврифага леопольдиты E. planifrons,
которая активно охраняет свои участки и препятствует питанию на них
других рыб, в том числе и S. croisensis. Проведенные наблюдения показа-
ли, что атакам гораздо чаще подвергаются бродячие одиночки S. croisensis,
чем стайные особи этого вида. Одиночные особи имели и более высокий
уровень пищевой мотивации, что свидетельствует об их менее успешном
питании. Таким образом, образование стай позволяет бродячим особям
рыб-попугаев, не имеющим своего собственного кормового участка из-
за высокой плотности леопольдит, успешно существовать в условиях
высокой пищевой конкуренции. В составе стай S. croisensis часто встре-
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чаются и другие растительноядные рыбы, что также повышает их пище-
вые возможности (Robertson et al., 1977).

Объединение в стаю дает возможность преодолевать сопротивление
территориальных рыб, яростно защищающих свои участки, и другой ска-
ровой рыбе – рыбе-попугаю Scarus croiscensis, питающейся соскребыва-
нием обрастаний. Эти рыбы могут демонстрировать стайное поведение,
но могут встречаться на рифе парами или по одиночке и даже демонстри-
ровать элементы территориальности (Buckman, Ogden, 1973). При пере-
мещении по рифу стаи этих рыб остановка для питания даже нескольких
особей лавинообразно вовлекает в пищедобывательную деятельность всех
остальных рыб. Это является весьма эффективным приемом для успеш-
ного откорма на индивидуальных территориях, защищаемых хозяевами-
одиночками, неспособными сдержать одновременное вторжение к ним
большого числа рыб (Vine, 1974; Alevizon, 1976; Robertson et al., 1976;
Мочек, 1987).

Предложена теоретическая модель, описывающая скорость потребле-
ния кормовых организмов стайными рыбами-планктофагами. Модель
является переложением известного дискового уравнения Холлинга, опи-
сывающего скорость потребления пищевых организмов (С) одиночно
питающимися особями: C=N/(1+lNTH), где l – объем визуального поля
(цилиндр с радиусом, равным максимальной боковой дистанции види-
мости жертв), N – плотность жертв, ТН – время от начала преследования
до захвата жертвы. Изменение плотности кормовых организмов при пи-
тании стаи описывается в виде dNi/dt= -Ci /g, где g – показатель вероятно-
сти встречи i-той особи с кормом, Ci  – скорость потребления кормовых
организмов рыбами в стае по отношению к i-тому индивидууму, Ni –
плотность кормовых организмов в объеме визуального поля i-той особи
стаи. Выражение средних величин питания стаи рыб и плотности кормо-
вых организмов достигается с помощью аппроксимации модели в виде
конечно-разностных уравнений: Ci=gNi /(1+gNi-1TH) и Ni= Ni-1 – (Ci-1)/ g.
Исследование предложенной модели показало, что вероятность образо-
вания стаи уменьшается при высокой плотности пищи, большом рассто-
янии между индивидуумами и при малом размере стаи. Согласно моде-
ли, преимущества стайного поведения особо заметно проявляются при
агрегированном распределении корма (Eggers, 1976).

Стайный образ жизни помогает легче отыскивать и добывать корм не
только мирным, но и тем хищным рыбам, которые способны подобно
хищным млекопитающим, использовать так называемую тактику коллек-
тивной охоты. Такая тактика позволяет им преодолеть сопротивление
мелких стайных рыб – объектов охоты (см. раздел 15.2.2).
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Необходимо отметить, что вместе с возникающими очевидными пре-
имуществами, совместное пребывание в стае многих особей может при-
водить, как предполагается, к усилению внутристайной пищевой конку-
ренции (Pitcher, 1986; Pitcher, Parrish, 1993). Проявлением такой конку-
ренции можно рассматривать сокращение времени, затрачиваемого ры-
бами на схватывание и заглатывание объектов питания (Street et al., 1984).
Этот эффект становится заметным, при достижении численности рыб в
стае 10–12 особей (Morgan, Colgan, 1987) и выражен он тем отчетливее,
чем многочисленнее стая (Uematsu, Takamori, 1976). Стремление голод-
ных рыб держаться более мелкими стаями также трактуется в качестве
одной из адаптаций к снижению пищевой конкуренции между стайными
партнерами (Van Havre, FitzGerald, 1988; Krause, 1993b). Установлено,
что в неоднородных стаях более крупные особи, потребляя основную
часть корма, составляют конкуренцию меньшим по размерам рыбам
(Krause, 1994). Если доля крупных особей в стае невелика, их пищевая
активность оказывается также пониженной (Peuhkuri, 1997, 1998a). У
некоторых из рыб коралловых рифов, таких как взрослые ронки Haemulon
spp., интенсивность питания значительно повышается при одиночном пла-
вании по сравнению со стайным – средняя частота пищевых схватыва-
ний с субстрата возрастает с 2.3 до 12.5 в минуту (Pereira, Ferreira, 2013).
Сходные данные получены и для другой коралловой рыбы – двухцветной
талассомы Thalassoma bifasciatum (White, Warner, 2007). Считается, что
таким образом снижается пищевая конкуренция, тогда как объединение в
стаю требуется этим рыбам в основном для защиты от хищников. В це-
лом, число примеров, показывающих снижение эффективности питания
у рыб, находящихся в стаях, невелико и они не всегда касаются облигат-
но стайных видов.

Итак, объединение рыб в стаи в большинстве случаев усиливает ин-
тенсивность питания территориальных рыб и улучшает обеспеченность
их пищей. Стайность не только приводит к уменьшению временных зат-
рат на поиск и обнаружение кормовых объектов, но и увеличивает про-
должительность и эффективность питания, повышает время, которое рыбы
затрачивают на добывание пищи. В результате рыбы в стаях чаще и боль-
ше потребляют пищи, значительно быстрее восстанавливают пищевое
поведение после стрессовых нагрузок, вызванных, например, нападени-
ем хищника или сменой биотопа. Нахождение в стае делает рыб более
конкурентно способным в добывании корма, расширяет спектр доступ-
ных для них пищевых объектов, позволяет осваивать новые простран-
ственные и пищевые ресурсы. Преимущества стайного образа жизни в
одинаковой мере затрагивают как мирных, так и хищных стайных рыб.
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15.4. Стайный образ жизни и миграции рыб

Миграции рыб, прежде всего половозрелых особей, представляют
собой значительные перемещения в пространстве, часто на расстояния,
превышающие многие сотни и тысячи километров. Проявляющие мигра-
ционное поведение рыбы в большинстве случаев принадлежат к тем, ко-
торые либо ведут стайное существование в течение большей части жиз-
ни, либо объединяются в стаи именно в связи с миграциями. Например,
молодь лососевых (Salmonidae), ведущая территориальный образ жизни
и проявляющая по отношению друг к другу агрессивность, с наступле-
нием смолтификации и началом катадромной миграции из рек в море
объединяется в стаи. Это позволяет ей с меньшими потерями преодоле-
вать речную часть миграционного пути, где численность хищников мо-
жет быть высокой (Яржомбек, 1977). Рыб, у которых мигрируют оди-
ночные особи, относительно мало, они, как правило, отличаются низким
развитием зрительной рецепции – это морские глубоководные или дон-
ные рыбы, а также рыбы с ночной активностью.

Во время миграций часто происходит объединение мелких стай в одну
более крупную, или вычленения из общей стаи небольших самостоятель-
ных стай (Токарев, 1953), или формирование крупных стайных агрега-
ций, состоящих из большого числа самостоятельных и разных по разме-
ру стай. Некоторые исследователи полагают, что громадные миграцион-
ные скопления морских рыб представляют собой единую стаю, числен-
ность которой зависит лишь от количества готовых к миграции особей
(Милановский, Рекубратский, 1960). Агрегации, состоящие из многих
стай, могут достигать значительных размеров – до нескольких десятков
квадратных километров. Образование подобных скоплений характерно,
в частности, для европейского анчоуса, мигрирующего на зимовку из
Азовского моря в Черное море. При наблюдениях с самолетов хорошо
видно, что отдельные стаи в таких скоплениях, в результате случайных по
направленности перемещений, первыми входят в Керченский пролив и
как бы увлекают за собой всех остальных (рис. 66) (Лебедев, 1967).
Возможный механизм взаимодействия между отдельными стаями, вхо-
дящими в состав крупных стайных агрегаций, так называемых мега-стай,
остается неясным. Несомненно, что такие гигантские скопления, следует,
по-видимому, рассматривать как пространственные объединения многих
самостоятельных стай, связь между которыми либо отсутствует, либо
выражена слабо. Преимущества перемещений рыб стаей подтверждают
результаты прямых наблюдений за выбором пути атлантической сельдью,
мигрирующей на нерест через Кильский канал. Полагают, что при поис-
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ке верного направления движения мигрирующие рыбы ориентируются
на такие внешние раздражители, как соленость и, возможно, температу-
ра воды (Kils, 1986, цит. по Pitcher, Parris, 1993). Установлено, что рыбы,
первыми обнаружившие аттрактивный стимул, ведут за собой остальных
особей стаи, следующих за ними благодаря имитационному рефлексу.

Перемещение стаями не только облегчает рыбам поиск оптимального
пути миграции, но и повышает ее точность. На примере дальневосточных
лососей рода Oncorhynchus показано, что уровень стрэинга (блуждание)
обратно пропорционален численности мигрирующих рыб (плотности не-
рестового хода) (Quinn, Fresh, 1984), что может рассматриваться в каче-
стве непрямых свидетельств в пользу гипотезы, что стайность способ-
ствует определению рыбами верного направления движения при мигра-
циях (Larkin, Walton, 1969). Это предположение вновь продолжает рас-
сматриваться и получать новые подтверждения (Berdahl et al., 2016).

Во время миграции рыбы многих видов поддерживают высокую ско-
рость плавания, что позволяет им преодолевать значительные расстоя-
ния. Например, стаи дальневосточной сардины, длиной тела около 15 см,

Рис. 66. Перемещение крупной группировки европейского анчоуса Engraulis
encrasicolus при прохождении Керченского пролива во время зимовальной миграции
из Азовского моря в Черное море (по результатам авиаразведки): а, б, в, г – располо-
жение стай в последовательные дни наблюдений; темные пятна – отдельные стаи груп-
пировки (по Лебедеву, 1967).
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в среднем двигаются со скоростью 0.6–1.6 м/с (Misund et al., 2003). Дви-
жение мигрирующих стай атлантической сельди в Северном море дости-
гает скорости 1–2 м/с, но ее среднее значение ниже, около 3 длин тела
рыбы в секунду. Cредняя скорость перемещения стай в генеральном на-
правлении миграции в несколько раз ниже – около 0.10–0.15 м/с, по-
скольку стаи двигаются не прямолинейно, а часто меняют направление и
даже могут какое-то время идти в противоположную сторону (Hafsteinsson,
Misund, 1995; Misund et al., 1997). Скорость перемещения стай сельди в
море соответствует величинам, регистрируемым при наблюдении за пла-
ванием этих рыб в искусственных условиях (He, Wardle, 1988; He, 1993).
Установлено, что рыбы в стае, по сравнению с одиночками, способны
сопротивляться большим скоростям потока, т.е. критическая скорость
течения для них выше (Павлов, 1970, 1979; Сильва, Сабуренков, 1978).

Миграции не всегда совершаются стаями. В некоторых случаях, на-
пример, у молоди многих речных рыб скат вниз по течению реки проис-
ходит в сумеречные и ночные часы. В это время суток молодь, которая в
дневное время держится типичными стаями, рассредоточивается, часть
ее поодиночке выходит на участки реки с большими скоростями воды и
сносится русловым потоком вниз по течению. Направленный выход на
поток происходит благодаря способности молоди ориентироваться на те-
чение. Скатывающаяся молодь в несущем ее потоке держится разроз-
ненно, она крупнее молоди, оставшейся в прибрежье, у нее повышенный
гормональный статус, сильнее выражена положительная фотореакция
(Легкий, Павлов, 1987; Павлов и др., 1990, 1998, 1999). Но с рассветом
молодь уходит из потока в прибрежье в привычные для нее биотопы и
вновь объединяется в стаи.

Итак, миграции рыб чаще всего совершаются стаями. Объединение
рыб в стаи делает их менее уязвимыми для хищников и способными ус-
пешнее преодолевать опасные участки. Стайное плавание сопровождает-
ся меньшими энергетическими тратами, что особенно важно для тех рыб,
которые вынуждены преодолевать многие сотни и тысячи километров.
Стайное плавание облегчает рыбам выбор верного направления мигра-
ции, особенно в ситуациях, когда миграционный путь непрямолинеен и
отличается сложностью траектории. У стайных рыб точнее происходит
выход на конечную точку миграционного пути. Эти преимущества слу-
жат основными причинами, приводящими к тому, что многие рыбы для
совершения активных миграций объединяются в стаи, даже если в дру-
гие периоды жизненного цикла они ведут одиночный образ жизни. Одна-
ко есть и обратные примеры, когда стайные рыбы чтобы минимизировать
вероятность встречи с хищниками преодолевают значительную часть
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миграционного пути поодиночке в ночные часы (покатные миграции мо-
лоди речных рыб).

15.5. Условнорефлекторный фонд стаи

Рыбы способны достаточно быстро образовывать условные рефлек-
сы как на основе индивидуального опыта, так и за счет подражания, т.е.
приобретения определенных навыков от других, более “опытных” особей
(Лещева, Жуйков, 1989). Объединение в стаю особей, обладающих сво-
им собственным набором приобретенных навыков, приводит к образова-
нию пула условных рефлексов стаи – условнорефлекторного фонда
стаи (Радаков, 1972). Этот фонд, в силу хорошо развитой у рыб имита-
ционной способности, становится доступным для всех членов стаи. Если
индивидуальные условные рефлексы возникают очень быстро и сравни-
тельно быстро угасают без подкрепления, то в стае через взаимовлияние
рыб друг на друга случайные ассоциативные связи выбраковываются и
сохраняются наиболее важные навыки, вырабатываемые на часто возни-
кающие ситуации. Однотипность ответа рыб на такие внешние раздражи-
тели способствует согласованности и скоординированности поведения
рыб и повышению целостности стаи (Радаков, 1972). Чем больше в стае
рыб, обладающих определенным навыком, тем успешнее он передается
другим рыбам. Даже при постепенном уходе рыб с опытом стая в целом
не теряет навыка, поскольку он быстро перенимается и распространяется
другими особями (Laland, Williams, 1997; Lachland et al., 1998). Числен-
ность стаи не оказывает заметного влияния на процесс опосредованного
обучения (Manassa et al., 2014).

Условнорефлекторный фонд стаи постоянно расширяется. Это дости-
гается двумя путями. Первый из них происходит благодаря интенсивно-
му обмену особей между стаями – в дневное время за счет перманентно
происходящих процессов объединения и распада стай, а в ночные и ут-
ренние часы – при рассредоточении рыб и образовании новых по соста-
ву стай. Второй путь связан с передачей условных рефлексов от одних
особей другим за счет способности рыб к имитации и выработке соот-
ветствующих рефлексов. Этот путь не только расширяет диапазон навы-
ков, которыми владеют особи в стае, но лежит в основе так называемой
сигнальной преемственности – ненаследственной передачи информации
от особи к особи или от поколения к поколению (Мантейфель, 1987).
Существует гипотеза, согласно которой впервые мигрирующие к местам
нереста молодые особи атлантической сельди запоминают этот путь бла-
годаря тому, что они проходят его вместе с более старшими рыбами, уже
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участвовавшими в нересте, и перенимают их опыт, который они, в свою
очередь, передадут новому поколению рыб (McQuinn, 1997). Высказы-
вается предположение, что извлечение промыслом наиболее крупных, а
значит более старших и опытных особей, может быть причиной сдвигов
районов нереста у атлантической трески (Fernö et al., 2011).

Возможность стайных рыб использовать в своем поведении не только
индивидуально приобретенный опыт, но и навыки других рыб, быстрое
обогащение и расширение условнорефлекторного фонда стаи, элимина-
ция случайных и прочное закрепление полезных ассоциативных связей –
все это служит важнейшей биологической функцией стайного образа
жизни рыб.

15.6. Уязвимость стайных рыб для паразитов

Некоторые из эктопаразитов рыб ведут себя как своеобразные оди-
ночные хищники-засадчики, подстерегающие и неожиданно нападающие
на проплывающих мимо рыб. К их числу относятся широко распростра-
ненные эктопаразитические ракообразные Argulus, занимающие выжида-
ющую позицию в толще воды или на субстрате. Группирование рыб в
стаю снижает риск заражения такими паразитами, причем чем крупнее
стая, тем меньше шансов у отдельной особи стать жертвой нападения. В
лабораторных экспериментах было выяснено, что присутствие в аквари-
уме аргулюсов приводит к формированию рыбами более крупных стай,
чем в отсутствии этого паразита (Poulin, Fitzgerald, 1989). Следствием
заражения стайных рыб эктопаразитами является уплотнение стаи. При
гетерогенном распределение паразитов в пространстве рыбы, пребываю-
щие в группе (радужная форель), легче обнаруживают и избегают места
скоплений паразитов (церкарии Diplostomum pseudospathaceum). Это при-
водит к тому, что интенсивность и экстенсивность зараженности парази-
тами рыб в группе значительно ниже, чем у одиночных особей, находя-
щихся в тех же условиях (Mikheev et al., 2013).
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16. ФОРМИРОВАНИЕ СТАЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ В
ОНТОГЕНЕЗЕ

16.1. Возраст перехода к стайному образу жизни

Молодь большинства видов рыб начинает вести стайный образ жизни
уже в раннем возрасте – многие вскоре после перехода к экзогенному
питанию (рис. 67). Среди пресноводных рыб несколько раньше начинает

Рис. 67. Морфология молоди рыб в возрасте перехода к стайному образу жизни: бело-
рыбица Stenodus leucichthys leucichtys (Смольянов, 1957), кутум Rutilus frisii kutum (Смир-
нова, 1961), рыбец Vimba vimba (Смирнова, 1957а), обыкновенный гольян Phoxinus
phoxinus (Соин и др., 1981), обыкновенная плотва Rutilus rutilus (Дислер, 1960), иссык-
кульский чебак Leuciscus schmidtii (Дислер, 1960), европейский горчак Rhodeus sericeus
amarus (Коблицкая, 1981), кета Oncorhynchus keta (Дислер, 1960), пангасианодон
Pangasianodon hypophthalmus (Mukai et al., 2010), беломорская сельдь Clupea pallasii
marisalbi (Шадрин и др., 2015), тихоокеанский голубой тунец Thunnus orientalis (в
возрасте, предшествующем переходу к стайности) (Kawamura et al., 2003). Для белоры-
бицы, кутума, рыбца, для плотвы, иссык-кульского чебака, горчака, пангасианодона
приведена стандартная длина тела – SL, для остальных – полная длина тела, TL.
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проявлять стайное поведение молодь, обитающая в реках и несколько
позже молодь из стоячих водоемов. Так, в реке молодь обыкновенного
гольяна образует стайки в конце первой недели жизни при длине около
7.0 мм, когда у питающихся личинок еще сохраняются остатки желточ-
ного мешка (Соин и др., 1981). Молодь сигов – белорыбицы Stenodus
leucichthys leucichtys, нельмы S. leucichthys nelma, сига-нельмушки
Coregonus lavaretus nelmuschka, омуля C. autumnalis, чудского сига C.
lavaretus maraenoides образует стайки почти сразу же после вылупления
– на первом личиночном этапе развития (т.е. с частично сохранившимся
желточным мешком) (Смольянов, 1957; Кубрак, 1960; Ковалев, 1962;
Топорков, 1963). До полного рассасывания желточного мешка начинает
вести стайный образ жизни молодь таких нерестующих в реках рыб как
вырезуб Rutilus frisii и кутум R. frisii kutum, шемая Chalcalburnus cha-
lcoides, рыбец Vimba vimba (Крыжановский и др., 1951; Смирнова, 1957а,
1957б, 1961). В реках и ручьях личинки этих рыб держатся в местах с
небольшой скоростью потока – вблизи берегов, у водной растительнос-
ти, за валунами, в заливчиках и омутках. По мере роста личинки осваи-
вают участки реки с относительно большими скоростями потока (Соин и
др., 1981). На третий день после выхода из бугра начинают держаться
поляризованными стайками личинки горбуши Oncorhynchus gorbuscha
(Godin, 1980).

Молодь рыб, населяющая преимущественно водоемы со стоячей или
медленно текущей водой – обыкновенной верховки, леща, обыкновен-
ной плотвы, воблы Rutilus rutilus caspicus, иссык-кульского чебачка
Leuciscus schmidti, образует стаи позже, на третьем личиночном этапе
развития (С2 по В.В.Васнецову), через некоторое время после полного
рассасывания желточного мешка (Дислер, 1953, 1960; Дмитриева, 1960;
Ланге, 1960а, 1960б). Молодь речного окуня начинает плавать стайками
на 11-й день после вылупления по достижении IV–V этапа развития (по
Константинову, 1957) (Дислер, 1950, 1960; Ильина, 1973). В водохрани-
лищах, озерах или прудах ранняя молодь держится стайками на мелково-
дье вблизи берега и в окнах среди зарослей водной растительности. По
мере роста молодь постепенно начинает отходить от берега и осваивать
более глубокие участки водоема (Uieda et al., 1989). Возраст, в котором
молодь начинает вести стайный образ жизни, не является жестко закреп-
ленным признаком и определяется условиями существования: молодь
воблы в реке, т.е. при наличии течения образует стайки уже на первом
личиночном этапе развития B, когда у нее еще имеются остатки желточ-
ного мешка. При отсутствии течения, например, в ильменях, молодь воб-
лы переходит к стайному поведению позже – на этапах C2–D1 (Павлов,
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1970), как и молодь остальных карповых рыб в слабо проточных водо-
емах. Европейский горчак, который образует стаю сразу же после выхо-
да из моллюска, к этому времени достигает более высокого морфологи-
ческого развития (этап D1, по В.В. Васнецову), чем молодь других кар-
повых рыб (Касумян, Пащенко, 1989).

Переход молоди к стайному образу жизни в условиях стоячих вод
начинается в более позднем возрасте и происходит медленнее, чем у мо-
лоди, населяющей текучие воды. Но и в том и в другом случае этот пере-
ход осуществляется не сразу, а через образование характерных скопле-
ний, получивших название “облачко”. Такие скопления, более объемные
по высоте, чем стаи, образуют, например, начинающие питаться внешней
пищей ранние личинки многих карповых рыб. В пределах «облачка» ли-
чинки неполяризованы, они ориентированы по-разному и не проявляют
согласованного поведения в ответ на внешние стимулы. Подобные скоп-
ления легко заметить в прибрежной зоне водохранилищ, озер и прудов в
заливчиках, среди высшей водной растительности, а в реках – в местах,
где скорость течения слабая или почти отсутствует.

Ранний переход к стайности присущ далеко не всем речным рыбам.
Так, молодь пангасианодона Pangasianodon hypophthalmus при выращи-
вании в искусственных условиях начинает проявлять стайное плавание
лишь к возрасту 20 дней при длине 11.4 мм. К этому времени молодь
пангасианодона теряет провизорные личиночные структуры и внешне
представляет собой хорошо сформировавшихся мальков, обладающих
развитыми сенсорными органами (рис. 67) (Mukai et al., 2010). В возра-
сте поздней личинки с почти полностью резорбировавшимся желточным
мешком начинает плавать стайками молодь кеты Oncorhynchus keta (рис.
67) (Дислер, 1957).

Способность вести стайный образ жизни является врожденным свой-
ством рыб. Стайность относится к жестко закрепленному видовому пове-
денческому признаку и проявляется рыбами независимо от конкретных
условий выращивания или особенностей индивидуального опыта особи.
Стайное поведение в равной мере проявляют рыбы как выросшие в груп-
пе, так и содержавшиеся в изоляции в течение всей жизни (начиная с мо-
мента вылупления из икринки) (Breder, Halpern, 1946; Shaw, 1960, 1961a).
Молодь обыкновенной атерины Atherina mochon, выращенная при полной
социальной депривации до возраста 35 дней, успешно образовывала стаю
с другими особями, также выращенными в отсутствии контактов с конспе-
цификами (Williams, 1976). Аналогичные результаты получены при иссле-
довании поведения обыкновенной уклейки, выращенной в изоляции до
двухгодовалого возраста (Köhler, 1988). Обыкновенный гольян, отловлен-
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ный из естественных водоемов, в которых отсутствуют хищники, проявля-
ет такую же стайную защитную тактику по отношению к щуке, что и голь-
ян из “щучьих” водоемов, где он сосуществует с этим хищником симпат-
рично (Magurran, Pitcher, 1987). Личинки европейского горчака образуют
стайку уже через несколько минут после выхода из мантийной полости
моллюсков, причем в стайках все личинки ориентированы строго одина-
ково, их движения достаточно хорошо согласованы и по этим основным
критериям поведения они не отличаются от стай молоди других карповых
рыб. Наличие какого-либо заметного по продолжительности периода вре-
мени, необходимого вышедшим из моллюска личинкам горчака для пере-
хода к стайному поведению, не выявлено (Касумян, Пащенко, 1989). По-
здние личинки кеты образуют стайки сразу же после выхода из нерестово-
го бугра и заглатывания пузырьков воздуха для заполнения плавательного
пузыря (через 30–40 минут) (Дислер, 1957).

К возрасту, когда молодь (личинки) начинает проявлять стайное пове-
дение, она достигает определенного уровня морфологического и функ-
ционального развития, позволяющего ей активно плавать и выполнять
согласованное стайные перемещения. К этому времени у молоди уже
заполнен воздухом плавательный пузырь, и она без особых усилий дер-
жится в воде во взвешенном состоянии. Увеличение размеров хвостово-
го и грудных плавников, расширение непарной плавниковой складки в
области зачатков спинного и анального плавников, появление в хвосто-
вом плавнике скелетных элементов повышает способность молоди к ак-
тивным двигательным реакциям, осуществлению более сложных движе-
ний. Личинки теперь не только могут выполнять короткие прямолиней-
ные броски в горизонтальной плоскости, но и совершать повороты. Сво-
бодные передвижения в вертикальной плоскости еще затруднены (Дис-
лер, 1960; Еремеева, 1960а, 1960б).

Ко времени образования стаи у личинок возрастают функциональные
возможности сенсорных систем, прежде всего зрительной рецепции (Сби-
кин, 1980), осуществляющей координацию движений и взаимную ори-
ентацию личинок друг на друга. У личинок литофильных рыб (рыбец,
шемая) развитие зрительной рецепции происходит намного быстрее, чем
у фитофильных рыб (Бабурина, 1972), что хорошо согласуется с разли-
чиями этих экологических групп рыб по срокам перехода к стайному
образу жизни. У личинок к началу стайной жизни максимального прояв-
ления достигает оптомоторная реакция и реореакция (Павлов, 1970, 1979),
происходит быстрое развитие функции хемосенсорных систем (обоня-
ние, вкус) (Касумян, Пономарев, 1990; Пащенко, Касумян, 2015, 2017).
Момент стаеобразования совпадает с возрастом, когда молодь рыб ста-
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новится способной к выработке оборонительных условных рефлексов
(рис. 68) (Лещева, 1968; Волкова, 1976; Лещева, Жуйков, 1989). На важ-
ную роль центральной нервной системы в процессах становления стай-
ного поведения в онтогенезе рыб указывают результаты экспериментов
по выращиванию молоди желтохвоста на кормах, различающихся по
содержанию в них отдельных высоко ненасыщенных жирных кислот. Для
обеспечения нормальных темпов формирования стайного поведения в
онтогенезе желтохвоста необходимо присутствие в корме докозагексае-
ноевой кислоты (Masuda et al., 1998), накапливающейся в больших ко-
личествах в мозге рыб (Mourente et al., 1991).

Ряд исследователей считает, что развитие стайного поведения в онто-
генезе рыб тесно связано с формированием оптомоторной реакции (Shaw,
Tucker, 1965; Shaw, Sachs, 1967; Inoue, Arimoto, 1976; Noakes, Godin,
1988). Однако справедливость этого правила соблюдается не у всех рыб.
Так, результаты экспериментов, выполненных на зубатом каранксе
Pseudocaranx dentex показали, что у молоди этого вида способность удер-
живать в поле зрения подвижные зрительные ориентиры, а также прояв-
лять взаимное привлечение к конспецифичной молоди возникает при до-
стижении длины соответственно 4–6 мм и 12 мм. Переход же к стайному
образу жизни происходит значительно позже – при длине 16 мм. По мере
развития молоди уменьшается угол между направлением движения бли-

Рис. 68. Формирование оборонительных рефлексов у обыкновенной плотвы Rutilus
rutilus в онтогенезе. К – отношение времени, требуемого одиночному хищнику –
щуке Esox lucius для поимки 5 предварительно обученных личинок или мальков плот-
вы к времени, требуемого для поимки 5 необученных личинок или мальков (обучение
на хищника проведено по методу «актеры-зрители»). Стрелки указывают первое
проявление молодью удачных бросков от хищника (а) и переход молоди к стайному
образу жизни (б) (по Лещевой, Жуйкову, 1989).
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бей по стае, быстро сокращается линейная дистанция между ними, уве-
личивается взаимное привлечение молоди друг к другу. Степень выра-
женности взаимного привлечения, по мнению исследователей, является
наиболее существенным для развития стайного поведения (Masuda,
Tsukamoto, 1998). Процесс метаморфоза у зубатого каранкса заканчива-
ется по достижении молодью длины 10 мм (Masuda, Tsukamoto, 1996),
т.е. до периода образования стаи. Отсутствие примеров, когда формиро-
вание оптомоторной реакции в онтогенезе рыб начиналось бы после пе-
рехода молоди к стайному образу жизни, и высокий уровень развития
оптомоторной реакции у всех стайных видов подчеркивают ее важную
роль в обеспечении стайного поведения (Павлов, 1970, 1979).

Возраст, в котором молодь начинает проявлять стайное поведение,
довольно сильно отличается у разных видов (Leis, 2009). Совершенно
очевидно, что этот возраст не связан с уровнем стайности взрослых осо-
бей. Молодь облигатно стайной рыбы – тихоокеанского голубого тунца
Thunnus orientalis начинает держаться стаей лишь в возрасте 25–27 дней
после вылупления при длине тела 26–34 мм, когда характер плавания
меняется с прерывистого к непрерывному (Fukuda et al., 2010). У сель-
девых рыб, которые относятся к рыбам с наиболее ярким проявлением
стайного образа жизни, стайки образуются весьма поздно, только у маль-
ков, до этого возраста прозрачные личинки держатся рассредоточено
(Никитинская, 1966). Молодь атлантической сельди начинает объединяться
в стаи с наступлением метаморфоза, когда усиливается пигментация тела,
заполняется воздухом плавательный пузырь, формируются рецепторы
зрительной, акустической и сейсмосенсорной систем, усиливается мус-
кулатура, становится дефинитивным распределение красных и белых
мышц, быстро возрастает скорость плавания, достигает максимума от-
носительная площадь дыхательной поверхности в жабрах (рис. 69) (Blaxter,
Jones, 1967; Dempsey, 1978; Batty, 1984; Gallega, Heath, 1994). Согласно
данным разных исследователей, это происходит после достижения моло-
дью длины 25–30 мм (Rosenthal, 1968), свыше 32 мм (Moksness, Oiestad,
1987) или 35–40 мм (Gallego, Heath, 1994). Различия связаны с методами
исследования и несовпадением критериев, использованных для оценки
сроков перехода к стайному поведению.

У личинок атлантической менидии стайное поведение становится хо-
рошо выраженным раньше – при длине тела около 12 мм (Shaw, 1961a).
При такой же длине тела – около 13 мм, заканчивается переход стайному
образу жизни и у северного анчоуса (Hunter, Coyne, 1982). Наблюдения
за поведением молоди этого вида в лабораторных условиях хорошо со-
гласуются с данными о распределении ранней молоди анчоуса в море.
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Оказалось, что после перехода к стайному плаванию степень агрегиро-
ванности, снизившаяся из-за рассеивания икры и вылупившейся молоди
течениями, начинает вновь быстро возрастать (рис. 70). У северного ан-
чоуса, как и у молоди атлантической сельди, переход к стайному образу
жизни совпадает с морфологическими преобразованиями, которые ха-
рактерны для процесса метаморфоза. У японского анчоуса Engraulis
japonicus переход к стайному плаванию происходит при достижении мо-
лодью длины 17 мм (Masuda, 2011), у желтохвоста – при достижении
длины 13 мм (Sakakura, Tsukamoto, 1996), у мелкопятнистой скумбрии
Scomberomorus niphonius – к 17–19 суткам после вылупления и длине
16–20 мм (Masuda et al., 2003). В значительно более раннем возрасте
образует стаю молодь желтоглазой кефали Aldrichetta forsteri – при дос-
тижении длины 4–6 мм (Kingsford, Tricklebank, 1991). Личинки многих
коралловых рыб, принадлежащих к семействам Gobiidae, Mugilidae,
Mullidae, Lutjanidae, Microdesmidae, Pomacentridae, Priacanthidae, держатся
стаями в конце своей пелагической фазы непосредственно перед дости-
жением кораллового рифа и переходом к оседлому образу жизни (Breit-
burg, 1991; Kingsford, Tricklebank, 1991; Leis, Carson-Ewart, 1998; McCor-
mick, Milicich, 1993; Santana-Garcon et al., 2014).

Молодь японской скумбрии Scomber japonicas, которой скармливали
ранних эмбрионов других рыб, переходит к стайному поведению в более
раннем возрасте (18 дней, длина тела 19 мм), чем молодь, питающаяся
кормом (науплии артемии Artemia salina) с дефицитом ненасыщенных
жирных кислот, в частности докозагексаеновой кислоты (Nakayama et
al., 2003). Важно, что способность к передаче информации за счет подра-

Рис. 69. Изменение скорости плавания молоди атлантической сельди Clupea harengus
в онтогенезе (по Gallego, Heath, 1994).



175

Формирование стайного поведения в онтогенезе

жательного поведения формируется у японской скумбрии примерно на 2
недели позже, к 30-дневному возрасту, по достижении длины 25.1 мм
(Nakayama et al., 2007).

В онтогенезе у мигрирующих в море лососевых рыб формирование
стайного поведения связано со смолтификацией молоди и началом по-
катной катадромной миграции в море. Потеря территориальности и пере-
ход к стайному образу жизни у таких видов как атлантический лосось
Salmo salar, кумжа S. trutta, проходные арктические гольцы рода Salvelinus
зависит от условий обитания, прежде всего, от обеспеченности молоди
пищей и от температуры воды, и может наступать в возрасте от 1+ до 3–
4 и более лет (Мурза, Христофоров, 1984; Бакштанский и др., 1987; Berg,
Berg, 1987; Черницкий, 1993; Jonsson, Jonsson, 1993; Eliott, 1994). На
примере ряда видов лососевых показано, что переход от территориаль-
ного к стайному поведению проходит под гормональным контролем (Hoar,
1988; Iwata, 1995; Ueda, Yamauchi, 1995).

Возникнув в онтогенезе рыб на ранних этапах развития стайный ин-
стинкт в дальнейшем, по мере роста рыб, продолжает развиваться и уси-
ливаться. Это хорошо демонстрируют результаты экспериментов и на-
блюдений, выполненные на обыкновенном гольяне в возрасте от момен-
та перехода молоди к активному плаванию и заканчивая поздними сего-
летками (возраст – несколько месяцев). В непроточных аквариумах ран-
ние личинки этого вида держатся преимущественно рассредоточено или

Рис. 70. Изменение агрегированности (а) и времени, затрачиваемого на стайное плава-
ние (б) в онтогенезе северного анчоуса Engraulis mordax (по Hunter, Coyne, 1982).
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в виде облачка. При испуге, вызванном движениями в воде небольшим
сачком, молодь на короткое время объединяется в поляризованную стай-
ку, которая вновь быстро рассредоточивается. Более старшие по возрас-
ту рыбы проводят в стае большее время. Регистрация времени, в течение
которого молодь после испуга находится в составе поляризованной стаи,
показало, что продолжительность стайного плавания быстро возрастает
и уже через 5 недель от начала наблюдений молодь держится стайкой
большую часть времени (Magurran, 1986, 1990). Динамика усиления стай-
ного инстинкта отражена на рис. 71. В отличие от взрослых рыб, молодь,
как правило, держится более разреженно или более мелкими стайками:
число особей в объеме, ограниченном четырьмя длинами тела рыб
(elective group size) у мальков обыкновенного гольяна и ельца Leuciscus
leuciscus (39 и 97 мм) меньше, чем у более крупных особей этих рыб (56
и 175 мм) (Pitcher et al., 1983). Однако значимая корреляция между раз-
мерами тела молоди и размерами стай отсутствует (Peuhkuri et al., 1997).
Несмотря на то, что стайный образ жизни у молоди рыб распространен
более широко, чем у взрослых, имеются виды, такие как осетровые
Acipenseridae, щуковые Esocidae, бычковые Gobiidae и другие, которые
даже на ранних этапах развития никогда не проявляют каких-либо при-
знаков стайности.

16.2. Размерная и видовая неоднородность стай молоди

Стаи ранней молоди обладают всеми основными признаками, харак-
теризующими стайное поведение взрослых рыб – единством ориентации
особей, согласованностью двигательных реакций на различные внешние

Рис. 71. Формирование стайного поведения в онтогенезе обыкновенного гольяна
Phoxinus phoxinus. По вертикальной оси – продолжительность стайного плавания в
течение первой минуты после внезапного испуга и рассредоточения молоди. Затенен-
ная зона – область доверительных интервалов, 0.95% (по Magurran, 1990).
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раздражители, отсутствием постоянных лидеров (эквипотенциальность).
Вместе с тем молоди рыб присущи и некоторые свои специфические осо-
бенности, которые в стаях взрослых особей либо менее выражены, либо
не проявляются. К таким особенностям относится значительно больший
уровень размерной и видовой неоднородности стай, слабая способность
молоди сохранять единство стаи при резких и быстрых сменах направле-
ния движения.

Стаи молоди обычно более разнородны по размеру входящих в них
особей, чем стаи взрослых рыб. В отловленных в естественных водо-
емах стаях могут одновременно находиться личинки и мальки, различа-
ющиеся по длине тела в 2–3 раза (т.е. на 100–200%!) и относящиеся по

Рис. 72. Размерный состав стай молоди трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus,
отловленных в природе (n –число особей в стае) (Peuhkuri et al., 1997).
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уровню морфологического развития к нескольким (3–5) смежным эта-
пам развития (рис. 72). Так, в реках в стайках обыкновенного гольяна
одновременно находится молодь, размер тела которой лежит в диапазоне
от 7–8 мм до 12–14 мм, в некоторых стайках размеры молоди могут
различаться еще больше. Разновозрастные стаи отмечены у молоди бай-
кальской желтокрылой широколобки Cottocomephorus grewingkii (Туга-
рина, 1968), кутума Rutilus frisii kutum (Смирнова, 1961), леща (Дмит-
риева, 1960). В стаях воблы одновременно могут встречаться личинки,
начиная от этапа С2 до этапа Е включительно, при этом размеры молоди в
таких стайках колеблются от 8–9 до 15–16 мм (Паюсова, 1967). В стай-
ках леща одновременно встречается молодь от 7–8 до 15–16 мм (Тана-
сийчук, 1947), в стайках обыкновенной плотвы – от 9 до 14–15 мм (Гир-
са, 1973), в стайках обыкновенной верховки – от 9 до 30 мм, в стайках
иссык-кульского чебака Leuciscus schmidti – от 11 до 24 мм (Дислер,
1953, 1960). В таких разнокачественных по размеру особей стаях молоди
обычно всегда хорошо выражена модальная группа, которая может объе-
динять до 70–80% всех особей (рис. 73) (Гирса, 1973).

В отличие от взрослых рыб в стаях молоди часто встречаются пред-
ставители не одного, а нескольких видов рыб. Сведения о разновидовых
стаях молоди довольно многочисленны. Так, в стаях личинок и мальков
обыкновенного гольяна можно обнаружить молодь обыкновенной плот-
вы, ельца Leuciscus leuciscus, голавля L. cephalus, обыкновенной верхов-
ки (Соин и др., 1981), в стайках европейского горчака – молодь обыкно-

Рис. 73. Размерный состав групп (а, б, в) и стай (г, д, е, ж) молоди обыкновенной
уклейки Alburnus alburnus, отловленных в сумеречное (ранее утро, поздний вечер) и
дневное время (по Гирса, 1973).
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венной уклейки, леща, обыкновенной верховки (Касумян, Пащенко, 1989).
Совместные стайки часто образуют личинки леща и плотвы (Дмитриева,
1960), нельмы Stenodus leucichthys leucichthys и сига-нельмушки Coregonus
lavaretus nelmuschka (Смольянов, 1957), плотвы, леща, густеры Blicca
bjoerkna, синца A. ballerus, язя Leuciscus idus и речного окуня (Ильина,
1968). Личинки речного окуня встречаются в стайках плотвы (Крыжа-
новский и др., 1953; Дислер, 1960; Дмитриева, 1967), личинки и мальки
угая Tribolodon brandtii в стайках молоди амурского чебака Leuciscus
waleckii и плоскоголового жереха Pseudaspius leptocephalus (Никитинс-
кая, 1962). В совместных стайках леща и воблы соотношение молоди
этих двух доминирующих видов может быть близким, в небольших ко-
личествах в таких стайках попадаются мальки язя и густеры (Танасий-
чук, 1947).

Молодь африканских цихловых, которую самки этих рыб вынашива-
ют во рту, также держится неоднородными по видовому составу стайка-
ми. В стайках доля “чужой” молоди, относящейся к другим цихлидам
двух и более видов, в среднем составляет менее 5%, но в отдельных
случаях приближается к 50% (Ribbink et al., 1980). Молодь цихловых, в
свою очередь, в небольшом количестве входит в состав стай косаток
Bagrus meridionalis (McKaye, 1985; McKaye et al., 1992). Отмечается, что
в составе поляризованных стай молоди тиляпий Tilapia rendalli встреча-
ются личинки и мальки еще 6 видов рыб, но их общее количество не
превышает 10% от общей численности стаи (Uieda et al., 1989). В при-
брежной зоне совместные стайки образуют близкие по размерам мальки
тихоокеанской сельди и дальневосточной многопозвонковой песчанки
Ammodytes hexapterus (Richards, 1976), горбуши Oncorhynchus gorbuscha
и тихоокеанского волосозуба Trichodon trichodon (Bailey et al., 1983).
Отмечается способность молоди коралловых видов рыб (рыбы-попугаи
Scaridae) образовывать совместные стаи (Overholtzer, Motta, 2000). Ран-
няя молодь ронок Haemulon sp. объединяется в стаи с похожими на них
по размеру, форме тела и поведению коралловыми мизидами (ракооб-
разные). Такие группировки существуют не более 5 дней и распадаются
из-за быстрого роста рыб, однако образуются вновь каждые 2 недели с
появлением новой партии ранней молоди (McFarland, Kotchian, 1982).

Исследование состава стай молоди золотого нотемигонуса показало,
что в большинстве случаев стаи включают в себя близкую по размерам
молодь четырех других совместно обитающих видов рыб – поперечно-
полосатого фундулюса, белого чукучана Catostomus commersoni, трехиг-
лой колюшки и четырехиглой колюшки Apeltes quadratus. В более чем 90%
случаев разновидовые стаи включают в себя молодь 1–2 дополнительных
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âèäîâ. Ïðîâåäåííûå ðàñ÷åòû ïîêàçàëè, ÷òî ñìåøàííûå ñòàè îáðàçóþòñÿ
íåñëó÷àéíûì îáðàçîì: èíäåêñ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ Øåííîíà ó ñìåøàí-
íûõ ñòàé îòëè÷åí îò óðîâíÿ ýòîãî ïîêàçàòåëÿ, êîòîðûé íàáëþäàëñÿ áû ïðè
ñëó÷àéíîì âõîæäåíèè ìîëîäè ðàçíûõ âèäîâ â îäíó è òó æå ñòàþ â ñîîò-
âåòñòâèè ñ åå îòíîñèòåëüíîé ÷èñëåííîñòüþ íà òîì ó÷àñòêå âîäîåìà, ãäå
ïðîèçâîäèëè ëîâ ñòàåê (Krause et al., 1996b). Áûëî îáíàðóæåíî ñóùåñòâî-
âàíèå âûñîêî äîñòîâåðíîé ïîëîæèòåëüíîé ñâÿçè ìåæäó ÷èñëîì âèäîâ ðûá
â ñòàå è ÷èñëåííîñòüþ ñòàè, òîãäà êàê îáà ýòè ïàðàìåòðà íå êîððåëèðîâàëè
ñî ñðåäíèìè ðàçìåðàìè òåëà ìîëîäè â ñòàå (Krause et al., 1998a). Äåòàëü-
íûé àíàëèç ðàçìåðíîãî ñîñòàâà ñòàé, îáúåäèíÿþùèõ â ñåáå ïðåäñòàâèòå-
ëåé äâóõ ðàçíûõ âèäîâ – çîëîòîãî íîòåìèãîíóñà è ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîãî
ôóíäóëþñà îáíàðóæèë, ÷òî â 7 ñòàÿõ èç 12-òè îáñëåäîâàííûõ, ìîëîäü ýòèõ
äâóõ âèäîâ ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíî ðàçëè÷àåòñÿ ïî ñðåäíåé äëèíå, ïðè-
÷åì â îäíèõ ñòàÿõ áîëüøèìè ïî ðàçìåðó áûëè îñîáè äîìèíèðóþùåãî âèäà,
à â äðóãèõ – ïðåäñòàâèòåëè ìåíåå ìíîãî÷èñëåííîãî âèäà (Krause et al.,
1996a). Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïðè ôîðìèðîâàíèè ìíîãîâèäîâûõ
ñòàé ìîëîäè ðàçìåðíàÿ àññîðòàòèâíîñòü íåçíà÷èòåëüíà, ò.å. ìåõàíèçìû,
îáåñïå÷èâàþùèå îáúåäèíåíèå â îäíó ñòàþ áëèçêèõ ïî ðàçìåðó îñîáåé,
ôóíêöèîíèðóþò, ïî-âèäèìîìó, íå ñòîëü ýôôåêòèâíî.

Èìååòñÿ ðÿä ïðè÷èí, ïðèâîäÿùèõ ê âîçíèêíîâåíèþ íåîäíîðîäíûõ ïî
ðàçìåðíîìó è âèäîâîìó ñîñòàâó ñòàé ìîëîäè. Îñíîâíàÿ ïðè÷èíà – îäíî-
âðåìåííîå ïðèñóòñòâèå â âîäîåìå ìîëîäè ðàçíîãî âîçðàñòà. Ýòî ïðîèñ-
õîäèò èç-çà òîãî, ÷òî áîëüøèíñòâî ðûá, ìîëîäü êîòîðûõ îáðàçóåò íåî-
äíîðîäíûå ñòàè, îáëàäàåò çíà÷èòåëüíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ íåðåñòîâî-
ãî ïåðèîäà. Îäíîâðåìåííîìó ïðèñóòñòâèþ â åñòåñòâåííûõ âîäîåìàõ áîëü-
øîãî êîëè÷åñòâà ðàçíîâîçðàñòíîé ìîëîäè ñïîñîáñòâóåò òàêæå ðàçíîêà-
÷åñòâåííîñòü èêðû, âûìåòûâàåìîé ñàìêàìè, îòëè÷àþùèìèñÿ âîçðàñòîì
èëè ôèçèîëîãè÷åñêèì ñîñòîÿíèåì, íåîäíîðîäíîñòüþ ÿéöåêëåòîê â ïðå-
äåëàõ äàæå îäíîé è òîé æå ïîðöèè (Ïåðöåâà, 1939; Ìåéåí, 1940; Ìîðî-
çîâ, 1951; Ñåìåíîâ, 1951; Ëåáåäåâ, 1967; Ñëóöêèé, 1971; Ðóáàí, 1975;
Ñîèí è äð., 1981 è ìíîãèå äðóãèå). Ðàçëè÷èÿ â òåìïàõ èíäèâèäóàëüíîãî
ðàçâèòèÿ ìîëîäè óñèëèâàþòñÿ ïîä âîçäåéñòâèåì ìíîãèõ àáèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû, èõ ðåçêèõ êîëåáàíèé â ïåðèîä ýìáðèîíàëüíî-
ãî è ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ ðûá (Ëàíãå, Äìèòðèåâà, 1979). Íàïðèìåð,
ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ âîäû âûëóïëåíèå ýìáðèîíîâ ïðîèñõîäèò íà
ïðîòÿæåíèè çíà÷èòåëüíî áîëåå äëèòåëüíîãî âðåìåíè, ÷åì ïðè âûñîêèõ.
Áûñòðîå ðàñõîæäåíèå â òåìïå ðîñòà ðàííåé ìîëîäè è ôîðìèðîâàíèå ðàç-
íîêà÷åñòâåííîñòè ðûá ïî óðîâíþ ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ïîä-
òâåðæäåíî êàê íàáëþäåíèÿìè çà ìîëîäüþ èç åñòåñòâåííûõ âîäîåìîâ, òàê
è ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì (Èëüèíà, 1970).
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Совместные стаи образует молодь только тех возрастных групп или
видов, которые характеризуются значительным сходством биологии, пред-
почитают одни и те же биотопы и не совершают дальних перемещений.
Пищевые спектры у объединяющейся в совместные стаи молоди близки
или полностью совпадают (Ильина, 1968). По мере роста и развития рыб
видовой состав стай становится все более однородным, прежде всего
из-за расхождения молоди разных видов по питанию, предпочтению раз-
ных биотопов, локомоторным возможностям, особенностям поведения и
т.п. Например, молодь желтополосой ронки Haemulon flavolineatum и
обыкновенной ронки H. plumeri часто держится совместно в одних и тех
же стаях, но после достижения определенной длины эти рыбы смешан-
ных стай уже не образуют и встречаются в разных участках прибрежья и
коралловых рифов (Ogden, Ehrlich, 1977). В прибрежной зоне тихих реч-
ных заводей совместные стаи образуют личинки шемаи Chalcalburnus
chalcoides, рыбца Vimba vimba и некоторых других рыб (афипский елец
Leuciscus aphipsi, елец L. leuciscus, быстрянка Alburnoides bipunctatus),
которые в это время питаются сходными кормами. По мере роста и раз-
вития становится все более выраженной пищевая специализация и мо-
лодь этих рыб распределяется по разным биотопам и совместных стаек
уже не формирует (Мусатова, Суханова, 1955). Ранняя молодь сига
Coregonus lavareus и европейской ряпушки C. albula перестает образо-
вывать совместные стаи после достижения длины 5 см и с этого времени
встречается в водоеме на разных его участках (Лапин и др., 1978). Со-
впадение содержимого кишечников выявлено у молоди тихоокеанского
волосозуба Trichodon trichodon и горбуши Onconrhynchus gorbuscha, ча-
сто образующих совместные стаи на каменистых участках в прибрежье
у юго-восточных берегов Аляски. Молодь этих видов имеет не только
сходные спектры питания, но и близкие динамические характеристики
(Bailey et al., 1983). У рыб, обитающих в водоемах со стоячей или мед-
ленно текучей водой, образованию многовидовых стай способствует
совпадение мест нереста (например, у карповых рыб, откладывающих
икру на водную растительность). У речных рыб смешанные стаи форми-
руются вследствие скапливания уже начавшей активно плавать, но обла-
дающей слабыми локомоторными возможностями ранней молоди в за-
тишных местах – в небольших омутах, плесах и заливчиках, за различ-
ными укрытиями (камнями, корягами, водной растительностью).

Неоднородность стай, особенно размерно-возрастная, имеет важное
адаптивное значение в жизни молоди. Чем шире размах вариационной
кривой размерного состава, тем сильнее отдельные особи в стае разли-
чаются по своим морфо-функциональным характеристикам, в том числе
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и по степени развития органов чувств (Дислер, 1960; Павлов, 1970, 1979;
Бабурина, 1972; Сбикин, 1980; Пащенко, Касумян, 1983, 1986, 2017;
Касумян, 1997, 2011; Døving, Kasumyan, 2008). Присутствующие в стае
старшие по возрасту особи благодаря относительно хорошо развитым
сенсорным системам раньше и с большего расстояния обнаруживают
скопления кормовых организмов или замечают опасность и демонстри-
руют при этом хорошо выраженные поведенческие ответы. Младшая
молодь, еще не имеющая столь высокой чувствительности к биологи-
чески значимым сигналам, но уже обладающая хорошо развитыми ими-
тационными рефлексами (Попов, 1953; Богомолова и др., 1958; Лещева,
1968, 1974; Лещева, Жуйков, 1989), подражает поведению старшей мо-
лоди и уходит вместе с ними от опасности или скапливается на кормовых
участках. По наблюдениям, выполненным в природе, в стаях молоди бо-
лее крупные особи держатся, как правило, во главе стаи, определяя на-
правление ее движения (Михеев, 1985). Присутствие старших по возра-
сту рыб резко расширяет сенсорные диапазоны стаи, позволяет молоди
успешнее находить кормовые участки или уходить от опасности.

Таким образом, стайное поведение является врожденной формой по-
ведения. По крайней мере у большей части стайных рыб оно формирует-
ся на ранних этапах развития, почти сразу же после начала внешнего
питания. Возраст перехода к стайному образу жизни не связан с уровнем
стайности, характерным для взрослых особей, т.е. принадлежностью их
к облигатно или факультативно стайным рыбам. У морских стайных рыб,
проходящих фазу метаморфоза, стайность развивается, как правило, после
завершения этого процесса. Ко времени образования стаи сенсорные
системы, прежде всего, зрительная и сейсмосенсорная, а также цент-
ральная нервная система достигают уровня функционального развития,
достаточного для осуществления молодью внутристайных контактов и
обеспечения стайного плавания. Успешной реализации стайного поведе-
ния способствует быстрое развитие у молоди мышечной системы, по-
зволяющей поддерживать более высокую скорость плавания. Переход к
стайному поведению дает возможность молоди успешнее избегать опас-
ность и легче находить корм, что повышает темп ее роста и уровень вы-
живаемости. В отличие от взрослых рыб, стаи молоди характеризуются
значительно большей вариабельностью размерного и видового составов.
Эта черта является важной особенностью, усиливающей сенсорные воз-
можности всей стаи и способствующей выживанию молоди в естествен-
ных биотопах.
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17. ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ ФАКТОРОВ

Подобно многим поведенческим реакциям, стайное поведение под-
вержено влиянию разнообразных внешних стимулов, меняющих внут-
реннее состояние рыб и их физиологический статус. Эти аспекты стайно-
го поведения частично упоминались выше, здесь они будут рассмотрены
детальнее.

17.1. Абиотические факторы

В реках наличие такого мощного внешнего стимула как течение воды
приводит к тому, что здесь обычно можно наблюдать лишь ходовые стаи
рыб с высокой поляризованностью особей. Это достигается благодаря
врожденной реореакции рыб – ориентации на поток. Стаи кругового
обзора, питающиеся и отдыхающие стаи встречаются в реках лишь в
затишных местах – в заводях, омутах, у берегов среди водной раститель-
ности или за крупными камнями, корягами, т.е. там, где течение невелико
или практически отсутствует. В отличие от пелагических морских рыб,
образующих очень большие, многочисленные стаи, объединяющие по-
рой сотни тысяч или миллионы особей, стаи рыб в реках и в других
пресноводных водоемах, как правило, существенно меньше (Pitcher,
Parrish, 1993). Исключение могут представлять рыбы, мигрирующие из
моря в реки (лососевые, сельдевые и др.). От наличия течения и его
скорости зависит форма стай, их численность и плотность (см. разделы
4.2 и 4.3). В прибрежье морей стайное поведение некоторых рыб меняет-
ся в связи с приливно-отливной цикликой (Гирса, Лапин, 1985; Мочек,
1987).

Влияние освещенности на стайные реакции рыб детально изложено в
разделе 9. Выраженность стайного поведения меняется от насыщенности
среды обитания рыб зрительными ориентирами. В оптически одно-
родной среде молодь атлантического лосося Salmo salar, суматранский
барбус Barbus (= Puntius) tetrazona и рыбы ряда других видов демонст-
рирует стайное поведение, тогда как в оптически неоднородной среде
может происходить частичная или полная замена стайного поведения на
иную стратегию поведения (рассредоточение, территориальность)
(Williams, 1964; Мочек, Вальдес, 1982; Михеев, 1995, 2006).

Проявление стайности может завесить от температуры воды. Отме-
чается, что при увеличении температуры воды стаи глазчатого горчака
становятся менее плотными (Inoue et al., 1979b).
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Важным внешним фактором, влияющим на зрительные возможности
рыб и, как следствие, на осуществление рыбами стайного плавания, яв-
ляется мутность воды (Morinaga et al., 1988). Этот фактор, как предпо-
лагается, может иметь такое же действие, что и освещенность (Будаев,
Дзержинский, 1992). В опытах на ромбовидной тетре Hyphessobrycon
anisitsi (=Hemigrammus caudovittatus) выявлено, что в прозрачной воде и
при высокой освещенности (200 лк) взаимодействия этих харациновых
рыб носят исключительно агрессивный характер. Но при малейшем по-
вышении мутности, создаваемой за счет растворения в воде каолина,
рыбы сразу же переходят к типично стайному плаванию, увеличивают
скорость плавания, полностью перестают проявлять агрессию. С даль-
нейшим повышением мутности возрастает синхронность стайного пла-
вания, сокращается расстояние между соседними особями в стае. Одна-
ко излишне высокая мутность (70–100 мг/л) угнетает стайное поведение
– падает двигательная активность, снижается частота и продолжитель-
ность следования за соседними особями, хотя расстояние между рыбами
в стае сохраняется на прежнем уровне (Будаев, Дзержинский, 1992). С
повышением мутности стайные контакты подавляются у молоди аю
Plecoglossus altivelis, японского анчоуса, желтохвоста (Ohara et al., 2012).
Мутность и вызванное ею ухудшение зрительных возможностей, как по-
лагают, может служить беспокоящим или стрессовым фактором, приво-
дящим к усилению защитной мотивации, что и обусловливает повышен-
ную подвижность и компактность стай (Cyrus, Blader, 1987; Будаев, Дзер-
жинский, 1992).

Гуппи в лабораторных условиях в мутной воде менее подвижны, фор-
мируют группы меньшей численности и чаще плавают поодиночке, чем
в прозрачной воде (Borner et al., 2015). Однако в естественных местах
обитания (реки острова Тринидад) гуппи в чистых и прозрачных водах
верховий небольших рек не образуют стаи в отличие от мутных вод в
среднем течении или в низовьях рек, где рыбы держатся небольшими
стайками у поверхности воды (Luyten, Liley, 1985).

Предполагается, что неравноценность условий, в которых находятся
рыбы в разных частях стаи, в частности, условия для дыхания – содер-
жание в воде кислорода, может быть причиной высокой изменчивости
внешней формы крупных ходовых стай морских рыб, а также постоян-
ных разнонаправленных перемещений в них отдельных групп особей.
Прямые измерения газового состава воды в мигрирующих стаях лобана
показывают, что содержание кислорода здесь может быть почти на 30%
ниже, чем вне стаи, причем чем крупнее стая, тем эта разница выражена
сильнее (табл. 12) (McFarland, Moss, 1967). Авторы связывают усилива-



185

Влияние различных факторов

ющуюся хаотичность движения рыб в хвостовой части стаи, подъемы к
поверхности и всплескивания с недостаточно благоприятными условия-
ми для дыхания у особей, замыкающих стаю. Эксперименты, выполнен-
ные на северном анчоусе, подтвердили влияние на поведение рыб в стае
не только снижения концентрации кислорода в воде, но и снижения уровня
рН, происходящего из-за выдыхаемого рыбами углекислого газа. В от-
вет на такие изменения анчоус резко усиливает скорость плавания, но
только в том случае, если эти параметры воды меняются резко. При плав-
ных изменениях поведение рыб остается стабильным почти до летально-
го уровня концентрации в воде кислорода и углекислого газа (Moss,
McFarland, 1970). Повышение скорости плавания у рыб и частичная де-
зинтеграция стаи при гипоксии подтверждены и экспериментами на ат-
лантической сельди (Domenici et al., 2000b, 2002; Lefranсois et al., 2009).
При переходе на частичное использование для дыхания атмосферного
воздуха у стайных рыб наблюдается синхронность в захвате новых пор-
ций воздуха (Kramer, Graham, 1976; Lefranсois et al., 2009).

17.2. Биотические факторы

Важным фактором биологической природы, модифицирующим раз-
личные проявления стайного поведения, является пищевая мотивация
рыб, обусловливаемая их накормленностью. Замечено, что в условиях

Таблица 12. Концентрация кислорода в воде внутри разных по размеру стай мигри-
рующего лобана Mugil cephalus и вне стай (McFarland, Moss, 1967)

Концентрация кислорода, мг/лНомер стаи Наибольшая
длина стаи, м вне стаи внутри стаи

Снижение
кислорода, %

мелкие стаи
1 7 6.80 6.50 4.4
2 7 7.20 6.95 3.5
3 9 7.20 7.08 1.7
4 4 7.60 7.20 5.3

средние стаи
5 18 7.12 6.36 10.7
6 15 7.70 6.90 10.4
7 30 7.40 6.85 7.4
8 30 7.00 6.50 7.2

крупные стаи
9 150 7.30 5.20 28.8
10 75 7.70 7.00 9.1
11 240 8.00 6.70 16.3
12 300 7.60 6.00 21.0
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дефицита корма повышается двигательная активность рыб и формируют-
ся более плотные ходовые стаи (Павлов и др., 1988), что можно объяс-
нить повышением у рыб пищевой поисковой активности (Павлов, Касу-
мян, 1998). В неходовых стаях пищевая депривация приводит к усиле-
нию тенденции к рассредоточению рыб и уменьшению плотности стай,
расстояние между особями в стаях голодающих рыб возрастает, умень-
шается поляризованность особей в стае (Keenleyside, 1955; Радаков, 1972;
Morgan, 1988; Barber et al., 1995), что, как предполагается, способствует
более быстрому обнаружению корма и более полному использованию
пищевых ресурсов (Robinson, Pitcher, 1989). Пропорционально длитель-
ности голодания у личинок северного анчоуса сокращается доля особей
в стае, отвечающих на нападение хищника изменением скорости или на-
правления движения (Folkvord, Hunter, 1991). Голодные рыбы, как это
установлено для обыкновенной верховки, образуют стаю медленнее, чем
сытые (Мантейфель и др., 1965а). Голодные рыбы по сравнению с сыты-
ми чаще держатся более мелкими стаями, что, как предполагается, сни-
жает уровень пищевой конкуренции между партнерами по стае (Van Havre,
FitzGerald, 1988; Krause, 1993b). Позицию во главе стай чаще занимают
более голодные особи (Krause et al., 1992; Hansen et al., 2016), что в
целом приводит к их большей уязвимости, но в то же время позволяет
им более интенсивно питаться (O’Connel, 1972; Eggers, 1976). Благодаря
этому голодные особи довольно быстро выравниваются по уровню пи-
щевого насыщения с другими партнерами по стае. Так, помеченная и
возвращенная в родной ручей голодная (3 сут) молодь обыкновенной
плотвы достоверно чаще располагалась по фронту стаи, чем молодь, не
подвергшаяся пищевой депривации. Спустя два дня различия молоди по
накормленности уже не были заметными (Krause, 1993a). Способность
голодных особей быстрее откармливаться в стаях сытых рыб, чем в ста-
ях голодных подтверждена экспериментами на данио рерио. Интересно,
что голодные данио при выборе одной из двух предъявленных стай в
большей мере стремятся объединиться с той, которая составлена из на-
кормленных особей, чем со стаей из голодных рыб (Krause et al., 1999).

На проявление стайного поведения большое влияние оказывают ус-
ловия выращивания или содержания рыб. Особи, выросшие при высо-
кой плотности посадки, держатся в просторном аквариуме гораздо бо-
лее компактной и поляризованной стайкой, чем особи того же возраста,
помещенные в аналогичные условия, но содержавшиеся предварительно
более разреженно. Эти различия двух групп подопытных рыб проявля-
ются тем сильнее, чем длительнее выращивание их при разных условиях
содержания (Coss, Burgess, 1981). Мощным стимулом, изменяющим
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щим поведение рыб и делающим их отличными по ряду показателей от
рыб, содержавшихся в группе, является социальная депривация. Так,
двухгодовалые обыкновенные верховки, выращенные без каких-либо
контактов с другими рыбами, хотя и способны к стайному плаванию, но
проявляют реакцию привлечения к особям своего вида независимо от
размеров их тела, тогда как рыбы, выращенные в группе, в большей сте-
пени предпочитают объединяться с особями, размер которых близок к их
собственному (Köhler, 1988). Выявлен ряд других отличий в стайном
поведении, вызываемых полной социальной изоляцией молоди от конс-
пецификов (Williams, 1976).

На важное значение навыков, приобретаемых рыбами в ходе онтоге-
неза, указывает также ряд других экспериментальных фактов. Показано,
что молодь трехиглой колюшки проявляет стайные признаки, если она
была выращена самцом, принадлежащим к так называемой лимнической
группе этих рыб и не проявляет этих признаков, если заботу о молоди
проявлял самец бентической группы (Kozak, Boughman, 2012). Это сви-
детельствует о родительском вкладе в формировании стайного пове-
дения у рыб, проявляющих заботу о потомстве.

Стайное поведение рыб существенным образом меняется в присут-
ствии хищника. Возникновение реальной угрозы нападения стимулиру-
ет рыб держаться ближе друг к другу и образовывать за счет этого более
компактную стаю (Middlemiss et al., 2018b). Стаи рыб открытой пелагиа-
ли приобретают шаровидную форму, усиливается нервозность и скорость
перемещений рыб в пределах стаи, обычно однонаправленного плавания
по периметру стаи, что приводит к образованию так называемой “мель-
ницы“ (по Breder, 1959) (рис. 44, 45). У молоди рыб в присутствии хищ-
ника затруднено, задерживается или не происходит образования стаи в
утренние часы (Гирса, 1973). Пелагическая молодь морских рыб, напри-
мер, молодь многих ставридовых, часто использующая плавающие на
поверхности океана скопления бурых водорослей или искусственного
материала в качестве временного укрытия, при наличии вблизи крупного
хищника держится лишь небольшими стайками. В отсутствие хищника
стая молоди, находящаяся под укрытием, всегда намного крупнее
(Dempster, 2005). В популяциях рыб, населяющих, свободные от хищни-
ков  водоемы, стайное поведение может проявляться не столь четко, как
это имеет место у рыб из водоемов с достаточно высокой численностью
хищников. Например, молодь синежаберного солнечника Lepomis
macrochirus, выращенная в прудах в присутствии большеротого окуня
Micropterus salmoides, гораздо больше времени плавает стаей и реже
формирует рыхлые группировки в затененных местах, чем молодь, не
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имевшая предварительных контактов с хищниками. Эти различия хоро-
шо демонстрируют эксперименты, выполненные при предъявлении стае
модели хищника, они проявляются при любых уровнях освещенности
(рис. 74) (Seghers, 1974; Magurran, Pitcher, 1987; Magurran, 1990;
Magurran, Seghers, 1990; McCartt et al., 1997). Плотность стай значитель-
но возрастает при получении рыбами химического сигнала о присутствии
хищника – феромона тревоги (Felipe et al., 2009). Но даже при испуге и
уплотнии стаи каждая особь попрежнему сохраняет вокруг себя сфери-
ческую по форме индивидуальную зону (Middlemiss et al., 2018b).

Стайный образ жизни является обязательной формой существования
для многих рыб, поэтому искусственное разобщение стайных рыб друг
от друга (социальная депривация) оказывает сильное воздействие не только
на их поведение, но и приводит к значительным изменениям физиологи-
ческого состояния. У таких рыб, как обыкновенный гольян, серебряный

Рис. 74. Продолжительность стайного плавания молоди синежаберного солнечника
Lepomis macrochirus, выращенной в присутствии (1) или в отсутствии (2) хищника –
большеротого окуня Micropterus salmoides, при разных условиях эксперимента: в
отсутствии хищника (а), при предъявлении модели хищника в освещенной (б) или
затененной (в) зоне бассейна и при разном уровне освещенности. Достоверность раз-
личий продолжительности стайного плавания молоди сравниваемых групп: * р –£0.05
(по McCartt et al., 1997).
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карась и других, изоляция от стаи вызывает резкое усиление интенсивно-
сти метаболизма: потребление кислорода у одиночек может быть выше,
чем у рыб, содержащихся в группе в более чем 1.5 раза. Объединение
нескольких одиночных особей вместе в одну группу приводит к норма-
лизации дыхания (Shlaifer, 1938; Малюкина, 1966; Parker, 1973; Lefranсois
et al., 2009; Nadler et al., 2016). Это феномен, получивший название «груп-
повой эффект» проявляется гораздо заметнее на свету, но не исчезает
полностью и в темноте (например, у медаки Oryzias latipes) (Itazawa et
al., 1978). В последнем случае получение информации о присутствии
партнеров по стае обеспечивается, по-видимому, органами боковой ли-
нии. Усиление уровня метаболизма у стайных рыб при одиночном содер-
жании связано с их повышенным беспокойством, переходом в стрессо-
вое состояние (Parker, 1973; Ross, Backman, 1992; Nadler et al., 2016).
Скорость плавания молоди лобана в свободном режиме, т.е. в отсутствии
внешних сильных стимулов, значительно ниже в том случае, если мо-
лодь находится в стае. Плавание одиночных особей происходит не только
с большей скоростью, но и сопровождается более частыми сменами на-
правления движения (Fitzsimmons, Warburton, 1992), что, несомненно,
свидетельствует о стрессовом состоянии изолированных от стаи особей.
У рыб, ведущих одиночный образ жизни, групповой эффект имеет об-
ратную направленность: демонстрация сидящим поодиночке в респиро-
метрах морским собачкам-шан Blennius pholis их собственного отраже-
ния в зеркале вызывает у подопытных рыб проявление аггрессивного
поведения и имитацию нападения на противника, что, как следствие, при-
водит к увеличению потребления кислорода (Wirtz, Davenport, 1976).

Изоляция от группы и содержание поодиночке служит причиной из-
менений биохимических параметров кожной слизи рыб (годовики карпа
Cyprinus carpio). Характер этих изменений свидетельствует о развитии у
изолированных от группы рыб синдрома стресса (Лебедева и др., 2000).
Повышенный уровень энергетического обмена и стрессовое состояние,
испытываемое стайными рыбами при одиночном содержании, является
основной причиной отставания их по скорости роста, тогда как контрольные
«одиночки», которых выращивали при тех же режимах кормления, но с
сохранением возможности поддерживать визуальный контакт с другими
рыбами, растут значительно быстрее, чем рыбы, не имеющие такого кон-
такта (Davis, Olla, 1992). У нестайных рыб при совместном выращивании
многих индивидуумов наблюдается замедление роста (Brown, 1946; Wirtz,
1974; Jobling, 1985; Koebele, 1985; Jobling, Reinsnes, 1986).

Стрессовое состояние стайных рыб, вызванное изоляцией особей друг
от друга, проявляется в подавлении подвижности, резком угнетении ис-
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следовательской активности, в более медленной скорости адаптации к
новым условиям. Например, у одиночных особей сайды привыкание к
аквариумным условиям и начало потребления корма происходит в 3 раза
медленнее, чем у рыб, содержащихся группой (Лещева, Жуйков, 1989).
У высокостайной атлантической сельди адаптация после вылова и поме-
щения в искусственные условия происходит тем медленнее, чем мало-
численнее стайки подопытных рыб (Герасимов, 1962, 1983). Находящие-
ся в изоляции или в небольших группах стайные рыбы более насторо-
женны и пугливы (Itazawa et al., 1978).

Возвращение в стаю или обеспечение зрительного контакта с ней при-
водит к нормализации состояния и поведения рыб. Оригинальными по
методическому решению экспериментами, выполненными на звездчатой
пристелле Pristella riddlei и европейском горчаке, продемонстрировано,
что один только внешний вид конспецифичных особей, даже непитаю-
щихся, вызывает у одиночек многократное усиление потребления корма:
у звездчатой пристеллы более чем в 10 раз, у горчака – почти в 2 раза.
Эксперименты были выполнены таким образом, чтобы исключить влия-
ние на питание одиночек имитационного рефлекса. Для этого зрительный
контакт со стаей восстанавливали только после предварительного корм-
ления рыб, находящихся в стае, когда они уже не проявляли каких-либо
элементов пищевого поведения, что могло бы усилить пищевую актив-
ность одиночек. Как предполагается, разный эффект зрительного при-
сутствия стаи на интенсивность питания этих двух видов рыб связана с
выраженностью у них стайности (Радаков, Мочек, 1972). Чем крупнее
стая, тем быстрее рыбы успокаиваются после различного рода стрессо-
вых воздействий, например, после атаки хищника (рис. 75) (Magurran,
Pitcher, 1987).

Проявление стайного поведения изменяется у рыб при инвазии пара-
зитами. Особи поперечно-полосатого фундулюса, зараженные метацер-
кариями трематоды Crassiphiala bulboglossa, при плавании стаей совме-
стно со здоровыми рыбами располагаются на большем удалении от парт-
неров, чаще занимают позиции по периферии стаи, где риск подверг-
нуться атаке хищников гораздо выше, чем в центре стаи. Зараженные
рыбы больше времени проводят вне стаи, а при предъявлении модели
хищника (зимородок Megaceryle alcyon) не проявляют того испуга, кото-
рый характерен для стаи здоровых рыб и не образуют стаи такой же плот-
ности, как здоровые особи (рис. 76) (Krause, Godin, 1994a). Все эти сдвиги
в поведении повышают уязвимость пораженных паразитами особей. Сход-
ные изменения в поведении наблюдаются и у обыкновенного гольяна,
зараженного плероцеркоидными личинками цестоды Ligula intestinalis и
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ó òðåõèãëîé êîëþøêè ïðè ïîðàæåíèè ïà-
ðàçèòè÷åñêîé öåñòîäîé Schistocephalus
solidus (Barber et al., 1995; Barber, Huntin-
gford, 1996). Ïðè çàðàæåíèè ïîðàçèòè÷åñ-
êîé ìèêñîñïîðèäèåé Glugea anomala òðå-
õèãëàÿ êîëþøêà ÷àùå çàíèìàåò ëèäèðóþ-
ùèå ïîçèöèè â íà÷àëå ñòàè, êàê è ôóíäó-
ëþñ, èíôèöèðîâàííûé òðåìàòîäîé Cras-
siphiala bulboglossa (Ward et al. 2002ñ; Ward
et al., 2005). Ñîãëàñíî ïðÿìûì âèçóàëüíûì
íàáëþäåíèÿì íåïîëîâîçðåëûå îñîáè ëóíû-
ðûáû, ïîðàæåííûå ýêòîïàðàçèòè÷åñêèìè
êîïåïîäàìè Pennella sp., ïëàâàþò ïîëÿðè-
çîâàííîé ñòàåé ó ñàìîé ïîâåðõíîñòè âîäû.
Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ðûáû ñïîñîáíû ê áû-
ñòðîìó ïëàâàíèþ â âåðòèêàëüíîì è ãîðè-
çîíòàëüíîì íàïðàâëåíèÿõ (Watanabe, Sato,
2008), îíè íå ïðîÿâëÿþò êàêîãî-ëèáî èñïóãà èëè îáîðîíèòåëüíîé ðåàê-
öèè íà âçðîñëûõ àëüáàòðîñîâ Phoebastria immutabilis è P. nigripes, ïëà-
âàþùèõ ìåæäó íèìè íà ïîâåðõíîñòè âîäû. Ýòî ìîæåò èìåòü îòíîøåíèå
ê ïðîÿâëåíèþ ñâîåîáðàçíûõ ñèìáèîòè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó àëüáàòðîñà-
ìè è ëóíîé-ðûáîé: ïòèöû îõîòíî ïèòàþòñÿ êîïåïîäàìè, ïîñåëÿþùèìèñÿ

Ðèñ. 75. Âëèÿíèå ÷èñëåííîñòè
ñòàè íà ñêîðîñòü âîññòàíîâëåíèÿ
ïèòàíèÿ îáûêíîâåííîãî ãîëüÿíà
Phoxinus phoxinus ïîñëå èñïóãà,
âûçâàííîãî íàïàäåíèåì õèùíè-
êà – ùóêè Esox lucius (ïî
Magurran, Pitcher, 1987).

Ðèñ. 76. Ïëîòíîñòü ñòàé ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòîãî ôóíäóëþñà Fundulus diaphanus, ñî-
ñòàâëåííûõ èç ðûá, ïîðàæåííûõ ïàðàçèòè÷åñêîé òðåìàòîäîé Crassiphiala bulboglossa
(1) è èç çäîðîâûõ ðûá (2) äî è ïîñëå ïðåäúÿâëåíèÿ ìîäåëè õèùíèêà – çèìîðîäêà
Megaceryle alcyon. Ïî âåðòèêàëüíîé îñè – ÷èñëî îñîáåé, ðàñïîëàãàþùèõñÿ íà ðàññòî-
ÿíèè íå áîëåå äâóõ äëèí òåëà ðûáû. Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé: * p – <0.05; ** p – <0.01;
*** p – <0.001 (ïî Krause, Godin, 1994a).
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у основания спинного плавника, который многие рыбы высовывают из
воды, делая паразитов более доступными для альбатросов (Abe et al.,
2012).

Негативным следствием стайного образа жизни может быть быстрое
распространение среди рыб паразитических инвазий (Комарова, 1976),
хотя этот эффект не всегда выражен (Barber et al., 2000). Интересно, что
нестайные рыбы далеко не всегда имеют менее богатую паразитофауну,
чем стайные (Poulin, 1991; Ranta, 1992).

17.3. Загрязняющие вещества и другие антропогенные
воздействия

Степень стайной объединенности рыб снижается в присутствии ток-
сических веществ, таких как детергенты (2.5 г/л) (Inoue et al., 1979a),
органические красители (Павлов, Горин, 1985), инсектициды (Weis, Weis,
1974a, 1974b), тяжелые металлы (Webber, Haines, 2003). В то же время,
находясь в стае, рыбы, по сравнению с одиночными особями, значитель-
но сильнее проявляют реакцию избегания загрязняющих веществ и чув-
ствительны к их более низким концентрациям (тяжелые металлы) (McNicol
et al., 1996).

Присутствие в воде этилового спирта (0.25–1.0%) приводит к увели-
чению расстояния между особями в стае и делает ее более рыхлой, у рыб
(данио рерио) снижается стремление к объединению с себе подобными
особями (Gerlai et al., 2000; Dlugоs, Rabin, 2003; Echevarria et al., 2011).
Интересно, что не все породы данио рерио в равной мере подвержены
действию этилового спирта и различия по этому показателю между ними
могут быть довольно сильными (Dlugоs, Rabin, 2003). Действие этого
вещества имеет отставленный по времени эффект – спустя 6–7 мес после
кратковременной экспозиции эмбрионов данио рерио (24 ч после опло-
дотворения) в воде с алкоголем у молоди выявляются такие же по харак-
теру изменения в стайном поведении, что и после острого воздействия
(Fernandes, Gerlai, 2009). Отмечается, что под действием этилового спирта
нарушается поляризованность стаи и снижается скорость плавания рыб
(Miller et al., 2013). Сходным эффектом обладает никотин (Miller et al.,
2013). Увеличение расстояния между особями в группе (поперечно-по-
лосатый фундулюс) происходит также под действием широко распрост-
раненного поверхностно-активного вещества 4-нонилфенола (Ward et al.,
2008). Стайное поведение изменяется и под действием других загрязня-
ющих веществ – бутилбензинфталата и полихлорированных бифенилов
(Wibe et al., 2002; Nakayama et al., 2005). Пребывание в воде, загрязнен-
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ной некоторыми токсикантами, например, солями меди или ртути, раз-
личными инсектицидами, может приводить к гиперактивности рыб, кос-
венно влияющей на стайную объединенность, или на внутристайные кон-
такты (Weis, Weis, 1974a, 1974b; Kotles, 1985; Osokov, Weis, 1996; Webber,
Haines, 2003).

Шумы, создаваемые приближающимися рыбопромысловыми и дру-
гими судами, стимулируют стаю опускаться на глубину, особенно если
она расположена близко к поверхности воды (Gerlotto, Fréon, 1992). При
приближении судов стаи не только уходят в более глубокие слои, но и
стремятся уйти в сторону (Vabø et al., 2002; Handegard et al., 2003). У
тунцов в ответ на шум судна отмечается увеличение внутристайных дис-
танций и появление особей, далеко выходящих за пределы стаи (Sara et
al., 2007).

Материал этого и предыдущих разделов показывает, что, несмотря на
врожденность, стайное поведение, как и многие другие генетически зак-
репленные формы поведения, подвержено влиянию внешних факторов,
прямо или косвенно изменяющих состояние рыб. Из факторов абиоти-
ческой природы наиболее сильное воздействие оказывает те, которые
определяют возможность зрительной оценки рыбами окружающей об-
становки и функционирования зрения – сенсорной основы стайного
поведения. К таким факторам относится освещенность и сходная с ней
по влиянию мутность воды. Важной является также насыщенность среды
обитания рыб зрительными ориентирами. Гораздо менее выражено воз-
действие таких важнейших для рыб абиотических факторов как темпера-
тура и газовый состав воды (содержание кислорода), о влиянии солено-
сти воды на стайное поведение сведения отсутствуют. Среди биотичес-
ких факторов значительное модифицирующее влияние на стайное пове-
дение оказывают пищевая и защитная мотивации рыб, стайные взаимоот-
ношения подвержены также влиянию индивидуального социального опыта
особи и состояния, обуславливаемого паразитическими инвазиями. Спо-
собность рыб проявлять стайное поведение снижается в присутствии прак-
тически всех изученных загрязняющих веществ.
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18. КОНТИНУАЛЬНОСТЬ СТАЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ

Приведенные выше многочисленные примеры показывают насколько
по-разному может проявляться стайное поведение у рыб. Это может быть:
типичная ходовая стая со строго единой ориентацией особей, глобулярная
стая, которую отличает высокая степень согласованности и скоордини-
рованности движения каждой рыбы, стая, временно разделяющаяся на
две для совершения защитного ф-маневра, питающаяся стая, фактически
представляющая собой внешне дезинтегрированную группу рыб. Эти и
другие состояния или формы можно легко увидеть в течение короткого
времени, наблюдая за одной и той же стаей. Можно заметить насколько
быстро и легко конкретная стая из ходовой становится стаей кругового
обзора или глобулярной, а из питающейся или отдыхающей принимает
ходовую форму, или как рыбы, почти мгновенно, при возникновении
угрозы или при сильном испуге после хаотичного и разнонаправленного
броска вновь объединяются в компактную единую стаю. Беспрерывно
сменяющие друг друга формы не случайны, они соответствуют возника-
ющим новым ситуациям и обстановке, связанным не с возрастом рыб,
сезонными изменениями и миграциями, а в первую очередь с переходом
рыб в новые условия существования – со сменой биотопа, появлением
опасности, пищи, другой стаи или других рыб и т.п. Эти переходы проис-
ходят быстро, обычно в течение нескольких секунд, совершаются посто-
янно и многократно в течение всего светлого времени суток, когда дос-
таточная освещенность позволяет рыбам поддерживать стайные контакты
и проявлять весь спектр стайных реакций.

Многообразные по структуре и предназначению и взаимно обратимые
формы проявления стайности в своей основе генетически закреплены,
хотя накапливаемый рыбами индивидуальный опыт безусловно сказыва-
ется на их проявлении. Спектр возможных форм стайного поведения яв-
ляется видовой характеристикой или свойством, присущим группе эко-
логически близких видов. Трудно ожидать, что, например, придонные
рыбы, такие, как султанки, перемещающиеся стаями, будут способны
образовывать глобулярную стаю. Все стайные рыбы обладают способно-
стью проявлять определенный набор присущих им форм стайного пове-
дения, легко сменяющих друг друга в самой разной последовательнос-
ти, но всегда соответствующих ситуации, возрасту и состоянию рыб.
Беспрерывный ряд сменяющих друг друга форм представляет собой кон-
тинуум стайного поведения. Понятие континуума как нельзя точно отра-
жает суть явления, реально происходящего и в экспериментальных бас-
сейнах, и в природе. Именно это понятие точно охватывает череду на-
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блюдаемых изменений стайного плавания рыб, тогда как выделяемые
формы стаи имеют чаще условный характер из-за большого разнообра-
зия их вариантов и переходных состояний и не всегда ясных границ меж-
ду ними.

Понятие континуума стайного поведения хотя бы частично решает из-
вечную терминологическую дилемму разделения понятий стая (school) и
скопление (shoal), поскольку позволяет уверенно трактовать временное
рассредоточение стаи не как переход стайных рыб в нестайное состояние
и образование скопления, а как пребывание их в одной из форм стайно-
сти, которая в любой момент может быстро смениться другой формой.
Именно такие переходы постоянно демонстрируют стайные рыбы. В от-
личие от рассредоточенной стаи, истинные скопления рыб многообрази-
ем форм не обладают, рыбы в таких скоплениях дезинтегрированы по-
стоянно и, как следствие, не проявляют континуальность поведения.

В континууме стайного поведения разные формы могут быть пред-
ставлены по-разному у разных групп рыб. В проявлении стайности у об-
лигатно стайных рыб доминируют формы, которые характеризуются вы-
сокой согласованностью и взаимной скоординированностью плавания рыб
в стае и их единой реакцией на внешние воздействия. У факультативно
стайных рыб соотношение форм в большей мере сдвинуто в сторону
временного группового или независимого индивидуального пребывания,
такой тип поведения занимает у этих рыб более заметную часть в суточ-
ном бюджете времени. Это положение хорошо иллюстрирует поведение
многих рыб коралловых рифов и других рыб прибрежья, которые могут
легко переходить от стайного плавания к парному, одиночному или даже
к территориальному поведению, причем не только на короткое время, но
и на более длительный срок, например, на время размножения или в свя-
зи с изменениями трофической ситуации или пресса хищников. Преобла-
дающее по времени проявление иного социального поведения, чем стай-
ное, не исключает, однако, способности этих рыб демонстрировать ти-
пично стайное поведение, что оправдывает рассмотрение в этой книге
материалов, полученных в том числе именно на таких рыбах (гуппи, зо-
лотая рыбка, скалярии, колюшки и др.).

Основываясь на парадигме континуальности следует ли трактовать
распадение стаи с наступлением темного времени суток как переход рас-
средоточившихся стайных рыб в новую форму стайного поведения? Ины-
ми словами – охватывает ли континуум стайных форм поведение рыб в
течение полных суток или только ту их часть, когда освещенность доста-
точна для поддержания рыбами стайных контактов? Поскольку прямые
наблюдения за рассредоточением, поведением и реакциями стайных рыб
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в ночные часы практически отсутствуют, однозначный ответ на этот воп-
рос пока невозможен. По-видимому, на настоящий момент допустимо
двоякое трактование. Поскольку стайные рыбы ночью не перестают быть
по своей внутренней природе стайными, их рассредоточение на ночь
можно отнести к особой форме стайности (sensu lato). Однако, очевид-
но, что в темноте в отсутствии зрительных контактов стайные рыбы не
способны к каким-либо стайным проявлениям, а их поведение в это вре-
мя суток независимо от присутствия или отсутствия рядом других рыб.
Поэтому в узком смысле (sensu stricta) поведение рыб в темноте не мо-
жет быть отнесено к стайному поведению. Стайные рыбы в темноте не
только рассредоточены и независимы друг от друга, но и не способны,
судя по всему, даже к кратковременному объединению, например, в от-
вет на воздействие как-либо неожиданных или мощных внешних стиму-
лов, т.е. ведут себя как типично нестайные рыбы.

Стайное поведение, в свою очередь, органически входит в спектр воз-
можных социальных проявлений, характерных для того или иного вида
рыб, которые также постоянно и обратимо сменяют друг друга и образу-
ют беспрерывный ряд переходов – континуум социального поведения (Мо-
чек, 1987). Социальное поведение в целом, как и входящее в него стай-
ное, весьма лабильно и имеет у рыб широкий диапазон различных моди-
фикаций. Одним из основных факторов, определяющих преобладающий
тип социальной организации, являются условия местообитания – при их
изменении наблюдается универсальная для большинства рыб направлен-
ность модификаций социальной организации. В частности, по мере отры-
ва от субстрата и уменьшения физической расчлененности (структуриро-
ванности) пространства происходит закономерное усиление социализа-
ции рыб вплоть до образования эквипотенциальных стай в пелагиали.
Напротив, у дна, в биотопах с расчлененным рельефом, развивается сте-
реотип индивидуального поведения вплоть до строгой территориальнос-
ти, например, у многих рыб коралловых рифов (Мочек, 1987).
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19. ЭВОЛЮЦИЯ СТАЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ

Основной движущей силой, приведшей к возникновению стайного
поведения и дальнейшему его эволюционному развитию, следует счи-
тать повышенную защищенность и выживаемость рыб. Косвенно, к та-
ким же выводам приходят и по результатам экспериментальных исследо-
ваний (Ioannou et al., 2012; Demšar et al., 2016). Переход к стайности
способствовал не только снижению уязвимости рыб от хищников, но и
приобретению стайными рыбами многих других жизненно важных пре-
имуществ, имеющих отношение к питанию, размножению, миграциями.
Стайный образ жизни позволил рыбам существовать и успешно конку-
рировать с другими видами. Именно те рыбы, для которых стайность яв-
ляется облигатной формой поведения, формируют мегапопуляции, име-
ющие огромную численность и биомассу, и служат основными объекта-
ми промысла. Среди таких рыб сельдевые, тресковые, скумбриевые, тун-
цовые, кефалевые и многие другие.

К настоящему времени четкие представления об эволюции стайного
поведения рыб еще не сложились, что обусловлено сложностью поиска
прямых документальных свидетельств истории развития поведенческих
признаков (Lorenz, 1966). Анализ особенностей поведения представите-
лей различных крупных таксономических групп нынеживущих хордо-
вых животных (Chordata) показывает, что виды, для которых характерно
стайное поведение, отсутствуют среди оболочников (Urochordata), голо-
вохордовых (Cephalochordata) и многих групп черепных животных
(Craniata): у миксин (Mixini), миног (Petromyzontida), объединяемых в
надкласс бесчелюстных (Agnata) и, по-видимому, у хрящевых рыб
(Chondrichthyes), принадлежащих к челюстноротым (Gnatostomata) (рис.
77). Известно, что многие из акул и скатов (Elasmobranchii) близки к
типично стайным рыбам по образу жизни (обитание в пелагиали) и обла-
дают хорошо развитым зрением – сенсорной системой, являющейся клю-
чевой в обеспечении стайного поведения. Некоторые из акул и скатов
периодически могут формировать скопления, внешне похожие на поля-
ризованные стаи рыб. Такие скопления со строгой ориентацией особей
отмечены, в частности, для самок бронзовой молот-рыбы до или во вре-
мя размножения (Klimley, 1985). Однако расстояние между молот-рыба-
ми в скоплениях больше, чем в типичных стаях, выше размерная вариа-
бельность рыб, а между отдельными особями часто происходят совер-
шенно несвойственные для стайных рыб агрессивные взаимодействия,
что не позволяет считать эти объединения настоящими стаями. Большие
прибрежные скопления, в пределах которых встречаются небольшие по-
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ляризованные группы, образует во время миграций или при откорме чер-
ноперая акула Carcharinus limbatus. Пребывание в скоплениях использу-
ется этими рыбами для отдыха, питания и временной защиты от более
крупных акул, избегающих заходить в прибрежье (Heupel, Simpfendorfer,
2005; Kajiura, Tellman, 2016). Формирование скоплений характерно и для
других видов акул, включая таких крупных, как гигантская акула
Cetorhinus maximus и китовая акула Rhyncodon typus (Taylor, 1996; Sims
et al., 2000; Heyman et al., 2001; Wilson, 2004; de la Parra Venegas et al.,
2011; Jacoby et al., 2012; Crowe et al., 2018). Отмечается, что агрегации
этих рыб удается наблюдать не часто, в большинстве случаев встречают-
ся одиночные особи. В агрегациях акулы довольно медленно перемеща-
ются и могут располагаться в «шахматном» порядке, напоминая типич-
ную стаю, могут занимать случайное положение или следовать друг за
другом по кругу. Чаще их обнаруживают в определенные сезоны года в
местах с предпочитаемой температурой воды и повышенной концентра-
цией кормового планктона, поэтому такие агрегации рассматривают как
пищевые скопления. Но не исключается также возможность социальных
контактов между особями, в том числе проявление поведения, связанно-
го с репродуктивными отношениями (Sims et al., 2000). Рот, широко рас-
крываемый этими акулами-планктофагами в момент процеживания воды,
повышает гидродинамическое сопротивление и снижает скорость плава-
ния почти на 25% (Sims, 2000). Высказывается предположение, основан-
ное на физических закономерностях, что при совместном плавании такие
крупные животные получают энергетические преимущества (Fish et al.,
2013).

Перемещение крупными многотысячными скоплениями, часто назы-
ваемыми стаями или агрегациями, характерно для скатов-орляков
(Myliobatididae), особенно для представителей рода Rhinoptera. В Чеса-
пикском заливе, в прибрежных водах Мексиканского залива и у берегов
Флориды крупные агрегации восточно-американского бычерыла
Rhinoptera bonasus, объединяющие сотни и тысячи этих довольно круп-
ных рыб, обычны весной и осенью, когда они совершают сезонные миг-
рации. Направление движения скатов в агрегации совпадает, однако осо-
би не всегда строго поляризованы (Blaylock, 1989; Rogers, 1990). Про-
слеживание за перемещениями меченых скатов показывает, что их дви-
гательная активность одинакова в дневное и ночное время суток (Collins,
2007). На фотографиях, сделанных с самолета, в движущихся агрегаци-
ях бычерыла заметно отсутствие характерного для стай костистых рыб
«шахматного» расположения особей, плотность в агрегациях неравно-
мерная, в них видны разреженные зоны и участки с увеличенным диапа-
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зоном распределения рыб по глубине. Учитывая невысокую прозрачность
воды, зрительный контроль и взаимная координация бычерылов в таких
агрегациях может быть трудно осуществимой. Нельзя исключать, одна-
ко, что такие функции обеспечивает хорошо развитая у всех хрящевых
рыб система ампулярных электрорецепторов. Наблюдения за поведением
этих рыб немногочисленны, строгие научные факты отсутствуют – все
это не позволяет считать агрегации бычерылов истинными стаями, для
такого утверждения необходимы специальные исследования.

Отсутствуют стайные виды и среди cлитночерепных, или цельноголо-
вых, рыб (Holocephali). Нет их и среди древних групп костных рыб
(Osteichthyes) – у относящихся к классу лопастеперых (Sarcopterygii)
кистеперых (Crossopterigii) и двоякодышащих (Dipnoi), и у примитивных
представителей класса лучеперых (Actinopterygii) – хрящевых ганоидов
(Chondrostei), многоперых (Cladistia), амиеобразных (Amiiformes), пан-
цирникообразных (Lepisosteiformes). Однако среди костистых (Teleostei)
– эволюционно наиболее молодой группы лучеперых рыб, типично стай-
ные виды составляют уже значительную долю (по некоторым оценкам –
до 25%, Shaw, 1978). Стайные виды присутствуют даже среди самых
примитивных надотрядов костистых рыб, таких как Osteoglossomorpha,
Elopomorpha, Clupeomorpha и Ostariophysii (подотделы по Нельсону,
2009). Это дает основание утверждать, что в ходе эволюции стайный об-
раз жизни, как форма социального поведения, возникает и получает зна-
чительное распространение начиная с костистых рыб – Teleostei (рис. 77).
Время возникновения Teleostei по существующим представлениям соот-
ветствует среднему и позднему триасу (ранний мезозой), т.е. примерно
200–220 млн. лет назад (Lauder, Liem, 1983; Patterson, 1993; Arratia, 2004).

Некоторые исследователи предполагают наличие связи между воз-
никновением стайного поведения и освоением древними рыбами вначале
литоральной зоны, а затем и открытой пелагиали (Eibl-Eibesfeldt, 1962).
Отсутствие в открытой водной толще убежищ и каких-либо ориентиров,
позволяющих рыбам координировать свои движения, скрываться от вра-
гов и пережидать опасность, и привело, по-видимому, к возникновению
стайности как одного из важнейших приспособлений, направленных преж-
де всего на защиту от хищников. Экспериментальным путем показано,
что в искусственно созданной обстановке, когда отсутствуют какие-либо
зрительные ориентиры (что может рассматриваться в качестве аналога
пелагиали), рыбы с так называемой факультативной социальной страте-
гией, т.е. способные быстро изменять форму социальных отношений в
ответ на изменения внешних условий, переходят к стайному поведению.
Объединяясь в стаю, эти рыбы как бы преобразуют оптически однород-
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ную среду в структурированную, оптически гетерогенную, в которой сами
рыбы выполняют функцию зрительных элементов и пространственных
ориентиров для партнеров по стае (Павлов, 1970; Михеев, 1995). Мысль
о том, что, осваивая пелагиаль, рыбы стремились сохранить ориентиры
и, покинув прибрежье, стали в качестве таковых использовать своих со-
седей по группе, высказывалась и ранее (Breder, 1959). Предполагается
также, что стайность у рыб возникла благодаря появлению боковой ли-
нии, которая облегчает точный контроль расположения ближайших парт-
неров по стае и осуществление быстрых, хорошо согласованных манев-
ров (Larsson, 2009, 2012) – сенсорной системы, облегчающей точный
контроль расположения ближайших партнеров по стае и позволяющей
совершать рыбам быстрые и хорошо согласованные маневры. Сдедует,
однако, отметить, что боковая линия присутствует уже у таких древних
групп позвоночных как бесчелюстные, в том числе у гетеростраков
(Heterostraci), телодонтов (Telodonti) и остеостраков (Osteostraci), воз-
никших в конце кембрийского периода (около 488 млн. лет назад) и вы-
мерших в конце девонского периода (около 359 млн. лет назад) (Новиц-
кая, 2015), т.е. задолго до появления первых стайных костистых рыб.
Столь большой, даже по историческим меркам, разрыв между временем
появления сенсорной системы, якобы послужившей причиной возник-
новения стайности и появлением первых костистых рыб, делает это пред-
положение мало реальным. Это предположение не подтверждается ре-
зультатами экспериментов и наблюдений, показывающих неспособность
рыб с интактной боковой линией к стайному плаванию в темноте (Faucher
et al., 2010) или примерами облигатно-стайных рыб, не обладающих ту-
ловищными каналами боковой линии (Clupeidae) (Popper, Platt, 1993).

Анализируя стайность у костистых рыб (Teleostei) можно видеть, что
стайные виды представлены как в относительно давно возникших (древ-
них) таксонах этой группы, таких как, например, сельдеобразные Clupei-
formes, лососеобразные Salmoniformes, карпообразные Cypriniformes, так
и среди эволюционно более молодых окунеобразных Perciformes или
колюшкообразных Gasterosteiformes и др. У многочисленных и крайне
разнообразных по своей биологии костистых рыб, стайное поведение в
большей мере коррелирует с особенностями образа жизни рыб, их эко-
логией, нежели с происхождением. Большинство стайных видов являют-
ся пелагическими рыбами, населяющими приповерхностные хорошо ос-
вещенные слои воды, слабо структурированные биотопы (Радаков, 1972;
Pitcher, Parrish, 1993; Pavlov, Kasumyan, 2000).

Среди стайных видов отсутствуют рыбы, проявляющие территориаль-
ность, многие из них совершают протяженные миграции. В то же время,
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даже близкородственные виды, принадлежащие к одному семейству,
могут сильно различаться по своему поведению. Так, среди помацентро-
вых рыб, населяющих коралловые рифы, можно легко найти примеры
тех, кто ведет территориальный образ жизни и охраняет свой участок от
любых вторженцев, особенно от представителей своего вида (темный
неоглифидодон Neoglyphidodon melas, плектоглифидодон Plectoglyphi-
dodon lacrimatus), тех, кто относится к типично стайным видам (абудеф-
дуфы Abudefduf vaigiensis и A.abdominalis) и тех, кто занимает промежу-
точное положение между ними (абудефдуф Abudefduf sexfasciatus) (Myers,
1991; Allen, Erdmann, 2012, цит. по Froese, Pauly, 2018). Это позволяет
полагать, что стайность возникнув у ранних костистых рыб, могла затем
исчезать и вновь возникать в разных группах независимо от их эволюци-
онного возраста или филогенетических связей. Возникновение стайнос-
ти определяется прежде всего образом жизни костистых рыб. Аналогич-
ная ситуация – связь с образом жизни животных, наблюдается и при эво-
люционном возникновении и преобразовании различных физиологичес-
ких функций (Hochachka, Somero, 1973). Это отличает поведенческие и
физиологические адаптации от многих структурных (морфологических)
приспособлений, возникающих в ходе эволюции.

Эволюционно приобретенная стайность может в дальнейшем преоб-
разовываться в другие типы поведения. В этом отношении интересны ре-
зультаты сопоставления филогении и особенностей поведения у разных
рыб монофилетического надсемейства Echeneoidea (подотряд Percoidei),
в которое входят в том числе типично стайные корифены Coryphaenidae и
более специализированные представители семейств Rachycentridae (ко-
бии) и Echeneidae (рыбы-прилипалы). Выяснилось, что, сопоставляя эти
виды рыб, их можно последовательно расположить в ряд от типично стай-
ных пелагических, таких как Carangidae (ставридовые), к стайным кори-
фенам, но тяготеющим к плавающим на поверхности океана различным
предметам или скоплениям водорослей, и далее к кобиям, часто сопро-
вождающим стаи других крупных океанических рыб, и к рыбам-прили-
палам, вначале к тем, кто приобрел способность прикрепляться к различ-
ным плавающим в воде предметам (длинная ремора Phtheirichthys lineatus),
а затем к прикрепляющимся к рыбам и другим животным, но не прояв-
ляющим какой-либо специализации в выборе хозяина (полосатая рыба-
прилипало Echeneis naucrates, прилипало E. neucratoides). В дальнейшем
эволюция происходит в направлении все более и более выраженной спе-
циализации рыб-прилипал (короткоперая рыба-прилипало Remora
brachyptera) вплоть до возникновения видов со строгой избирательнос-
тью хозяев (Remora australis, обыкновенная рыба-прилипало Remora
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remora, R. osteochir и R. аlbescens) (O’Toole, 2002). В онтогенезе этих
рыб повторяется их эволюционный путь (Nakajima et al., 1987).

Стайный образ жизни, как уже отмечалось, является одной из форм
социального поведения. Согласно классификации социальных структур,
предложенной Конрадом Лоренцом (Lorenz, 1966), стаи рыб могут быть
отнесены к анонимным сообществам открытого типа, в которых
вхождение новых членов происходит свободно и не встречает какой-либо
агрессии со стороны резидентов. Анонимная стая, как полагает Лоренц,
«безусловно, появилась в процессе эволюции гораздо раньше личных
связей. Поэтому, чтобы избежать недоразумений, я хочу сразу предупре-
дить о том, что анонимное стаеобразование и личная дружба исключают
друг друга, потому что последняя — как это ни странно — всегда связа-
на с агрессивным поведением. Мы не знаем ни одного живого суще-
ства, которое способно на личную дружбу и при этом лишено агрессив-
ности. Особенно впечатляющей является эта связь у тех животных, кото-
рые становятся агрессивными лишь на период размножения, а в осталь-
ное время утрачивают агрессивность и образуют анонимные стаи.» (Ло-
ренц, 1994, стр. 153). Несомненно, что эквипотенциальную стаю рыб,
как частный случай анонимных сообществ, также следует рассматри-
вать в качестве исходной, первичной формы социального поведения, в
которой контакты между особями, входящими в одну и ту же группиров-
ку, крайне просты и направлены, по существу, лишь на синхронизацию и
скоординированность двигательной активности и поддержание группо-
вой объединенности в течение весьма ограниченного времени (минуты,
часы). Внутристайные связи не только кратковременны, но и не
персонифицированы, что позволяет рыбам легко и быстро менять свое
положение в стае, разделяться на самостоятельные стаи или объединять-
ся с другими стаями, т.е. постоянно менять партнеров по стае, причем не
только ближайших, но при этом продолжать неизменно находиться в стае,
хотя и в иной и постоянно меняющейся по составу.

Обезличенность, неперсонифицированность отношений характерна не
только для стайных видов, но и для асоциальных рыб, живущих вне вся-
ких контактов с конспецификами, если исключить контакты, связанные с
репродукцией или отношениями хищник-жертва. Примером таких рыб
могут быть современные осетровые – представители древней группы хря-
щевых ганоидов (Chondrostei). Вполне возможно, что далекие предко-
вые формы стайных рыб вели похожий образ жизни, но затем, чтобы
снизить влияние хищников, они стали объединяться в прото-стаи, что
делало рыб трудно обнаруживаемыми для хищников. Рыбы в прото-ста-
ях уже проявляли аттрактивную реакцию по отношению к другим рыбам,
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но еще не были способны демонстрировать хорошо согласованные дви-
гательные ответы, состав прото-стай скорее всего оставался неоднород-
ным. Появление хищников, обладающих более развитыми сенсорными
возможностями, более быстроходных или крупных, способных находить
агрегированных жертв, преследовать их и охотиться привело к дальней-
шим эволюционным преобразованиям в поведении пелагических рыб-
жертв. Прото-стаи стали приобретать новые типично стайные (эмерджен-
тные) качества и постепенно преобразовываться в типичные стаи, харак-
теризующиеся взаимной ориентацией и высокой скоординированностью
движений рыб при перемещении и при реакциях на опасность, проявляю-
щие согласованное стайное маневрирование, образующие глобулярные
стаи, стаи кругового обзора и все другие формы стайного поведения.

Согласованность и эффективность действий неизбежно требовало объе-
динения в стаи все более и более унифицированных по экстерьеру, физи-
ческим способностям и мотивационному состоянию особей, усиления
подражательных рефлексов, подавления склонности к индивидуальнос-
ти в поведении, вычленяющей рыб из общей массы или побуждающей
их удаляться от стаи, что резко повышает вероятность их гибели. Совер-
шенствование защитных стайных адаптаций привело, по-видимому, к
развитию у хищников контр-адаптаций, таких, например, как способность
к коллективной охоте на стаи рыб, к согласованным действиям, ограни-
чивающих возможности стаи для маневрирования. Важно подчеркнуть,
что стайная тактика охоты на стайных жертв известна для небольшого
числа видов рыб, большинство которых принадлежит к эволюционно
молодым группам – Scombridae, Istiophoridae, Carangidae, Percidae и др.
(Pavlov, Kasumyan, 2000). Коллективная защитная атака рыб-жертв на
хищника, известная для многих высших позвоночных – млекопитающих
и птиц, у стайных и других рыб не выявлена (Мантейфель, 1987).

В целом, предложенный эволюционный сценарий возникновения и
развития стайности выглядит вполне правдоподобным (рис. 78). Он мог
привести к постепенному совершенствованию стайного поведения до его
максимального уровня, характерного для пелагических рыб, таких как
сельди, макрели, анчоусы, сардины и многие другие. В эволюции стай-
ности можно выделить несколько этапов. Исходным был этап, когда ушед-
шие из прибрежья в открытую пелагиаль древние рыбы все еще продол-
жали проявлять безразличие или избегание по отношению к друг к дру-
гу. На следующем этапе эта реакция начинала постепенно замещаться
реакцией предпочтения, позволявшей рыбам, скорее всего разного вида
и размеров, объединяться в примитивные прото-стаи. Такое объединение
повышало выживаемость агрегированных особей, что обеспечивало эво-
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люционный отбор и закрепление данного поведенческого признака. Не-
обходимость уходить от атак более быстрых и сенсорно вооруженных
хищников привело к приобретению и закреплению у рыб-жертв навыков
плавать поляризованной стаей, совершать совместные хорошо скоорди-
нированные и согласованные двигательные реакции. К этому этапу со-
вершается переход от прото-стаи к первичной стае, особи в которой еще
могут отличаться друг от друга фенотипически. Дальнейшее повышение
эффективности основной функции стаи – защиты от хищников, усилива-
ло механизмы, усиливающие ассортативность при объединении рыб в
стаи, способствующие образованию моновидовых и однородных по раз-
меру и иным параметрам рыб стай. Этот этап эволюции стайности привел
к появлению истинных стай, характеризующихся эквипотенциальностью
входящих в них рыб, способных успешно противостоять многим хищни-
кам благодаря хорошо развитым защитным стайным реакциям и получа-
ющих за счет стайного плавания гидродинамические и многие другие
преимущества (рис. 78).

Такой же путь от полной асоциальности к типичной стайности стай-
ные рыбы проходят в своем раннем онтогенезе. Это хорошо иллюстриру-
ют детальные описания морфологии, образа жизни и поведения ранней
молоди рыб, которые можно найти во многих публикациях прошлых лет
(Крыжановский и др., 1951, 1953; Васнецов и др., 1957; Смирнова, 1957а,
1957б, 1961; Дмитриева, 1960; Ланге, 1960а, 1960б; Дислер, 1960; Иль-
ина, 1968; Соин и др., 1981). Эмбрионы многих видов карповых рыб
сразу после вылупления держатся разрознено, часто в укрытиях на грун-
те или прикрепившись к листьям водных растений. Переходя к свобод-
ному плаванию и к питанию внешним кормом, но имея еще не резорби-
ровавшийся желточный мешок, молодь этих рыб образует характерные
скопления, получившие название «облачко». В таких скоплениях молодь
ориентирована хаотично, в границах скопления располагается на разных
глубинах и при испуге ведет себя разрозненно. Но уже вскоре личинки
приобретают способность образовывать поляризованные плоские стаи и
согласованно реагировать на пугающие стимулы. У молоди, живущей в
реках, этот переход происходит раньше, чем у населяющей водоемы со
стоячей или слабо текущей водой. Однако, как отмечается во многих
публикациях, стаи молоди рыб обычно более разнокачественные по со-
ставу. В них могут присутствовать особи, различающиеся между собой
по размерам в 2–3 раза и принадлежащие не к одному, а нескольким
видам. Стаи молоди менее устойчивы и легко могут распадаться на не-
сколько стай при быстром маневрировании в связи с опасностью. По
мере роста молоди стаи становятся все более унифицированными по сво-
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ему составу и способными лучше сохранять единство при перемещени-
ях (Pavlov, Kasumyan, 2000). Эти онтогенетические трансформации пове-
дения близки к той последовательности преобразований, которые, как
полагаем, привели к эволюционному появлению стайности у рыб. Сход-
ство реально наблюдаемой последовательности этапов онтогенетическо-
го формирования стайности с предполагаемым эволюционным путем
возникновения стайного поведения делает высказанную гипотезу более
убедительной.

Следует подчеркнуть, что персонификация особей в высоко органи-
зованных стаях рыб полностью отсутствует. Можно предположить, что
персонификация и способность распознавать друг друга возникает лишь
тогда, когда в силу тех или иных причин стаи или группировки рыб ста-
новятся более стабильными по составу, когда рыбы начинают находиться
вместе не минуты или часы, а более длительное время. Такие причины
могут возникать при освоении стайными пелагическими рыбами прибреж-
ных или иных сложно структурированных биотопов, при переходе к крат-
ковременной, а затем более длительной или постоянной территориально-
сти. Индивидуальное распознавание наблюдается у стайных рыб в не-
больших и постоянных группах, длительно содержащихся в искусствен-
ных условиях – аквариумах, бассейнах и т.п. Персонификация партнеров
приводит к возникновению иерархии, дает возможность рыбам успешно
сосуществовать, упреждать внутригрупповые конфликты, различать до-
минантов и подчиненных особей, и даже разделять между собой обще-
групповые функции. В природе в стаях сложные связи между особями
фактически отсутствуют, имеется лишь ограниченный набор ответных
реакций на движения ближайших партнеров, проявляющихся на уровне
безусловных рефлексов, как, собственно, и сама стайность – генетичес-

Рис. 78. Схема возможного эволюционного пути возникновения стайности у рыб: (а) –
дисперсное распределение, индифферентное отношение рыб друг к другу, отсутствие
социальности; (б) – прото-стая, взаимное привлечение рыб друг к другу; (в) – неодно-
родная по составу стая, проявление рыбами согласованных реакций; (г) – стая эквипо-
тенциальных особей, высокая согласованность и скоординированность реакций.
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ки предопределенное качество. У длительно существующих социальных
группировок арсенал взаимодействий рыб значительно разнообразнее.

Сложные социальные структуры, такие как иерархические стаи (крайне
редко встречающиеся у рыб), иерархические и семейные группы, гаре-
мы, колонии, территориальные ассоциации и т.п. могли возникать в ре-
зультате долговременных контактов между изначально обезличенными
индивидуумами прото-стай и эквипотенциальных стай, например, в свя-
зи с нерестом, пережиданием опасности или неблагоприятных условий,
концентрирования в местах откорма или зимовок. Во всех этих группо-
вых формах имеются элементы, отсутствующие в стаях – индивидуаль-
ное или групповое распознавание, агонистические и конкурентные про-
явления, агрессия и др. Переходным состоянием между асоциальностью
и образованием сложных социальных структур могут быть прото-стаи и
стаи с доминированием. Несомненно, что в процессе эволюции соци-
альные нестайные типы поведения вполне могли возникать раньше, чем
стайность. Поэтому вполне возможен прямой эволюционный путь от асо-
циальности и дисперсного образа жизни к сложно организованным груп-
повым структурам с высоко развитыми и разнообразными социальными
взаимоотношениями, т.е. без прохождения через промежуточные фазы
прото-стаи или эквипотенциальной стаи. Подобный эволюционный сце-
нарий, как и параллельное развитие двух форм социального поведения –
стайного и нестайного группового, вполне возможен (рис. 79).

Как подчеркивается многими этологами, социальные проявления под-
разумевают контакты между представителями одного и того же вида,
входящими в одну локальную внутрипопуляционную группировку

Рис. 79. Схема возможных эволюционных путей возникновения различных форм со-
циального поведения у рыб.
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(Tinbergen, 1953; Lorenz, 1966; Dimond, 1970; Manning, 1979; Панов, 1983;
Мочек, 1987; Баскин, 2017). Рыбы могут образовывать стаи, неоднород-
ные по видовому составу, но с условием значительного фенотипическо-
го сходства стайных партнеров, что принципиально отличает стайное по-
ведение рыб от иных форм социальных взаимодействий не только рыб,
но и животных других классов. В стаях рыб взаимоотношения между
особями реализуются без каких-либо признаков явной видовой дискри-
минации. Сведения, ясно указывающие на иной, более тесный характер
внутристайных взаимоотношений между конспецификами по сравнению
с контактами между стайными партнерами-гетероспецификами, отсутству-
ют. Это дает основание рассматривать стаи как первичную, эволюционно
рано возникшую форму проявления социального поведения, но достиг-
шую у рыб, прежде всего у морских пелагических, необычайно высоко-
го уровня развития.

Стайность, как уже подчеркивалось выше, является врожденным свой-
ством, часто доминирующим над другими формами поведения. Это под-
черкивает сильную генетическую основу стайного поведения, его зак-
репленность в геноме костистых рыб. На это указывает, например, фор-
мирование при определенных условиях объединений, внешне напомина-
ющих стаи, рыбами, для которых такая форма поведения в норме совер-
шенно не характерна. Например, параллельное расположение и синхрон-
ные реакции проявляет молодь радужной форели Parasalmo (=Onco-
rhynchus) mykiss, кумжи Salmo trutta и атлантического лосося S. salar
при высокой плотности, искусственно создаваемой в рыбоводных бас-
сейнах. В природе молодь этих рыб ведет одиночно-территориальный образ
жизни и стайное поведение не демонстрирует. Следует подчеркнуть, что
оценки того, насколько поведение молоди этих рыб в неадекватных ус-
ловиях сверхплотных скоплений и ограниченности доступного простран-
ства можно считать истинно стайным поведением, отсутствуют.

Генетическая предопределенность стайного поведения обусловливает
перспективность использования генетических подходов для выяснения
эволюции стайности у рыб и поведения животных в целом. В последние
годы получены первые значимые результаты при сопоставлении поведен-
ческих характеристик с генетическими различиями сравниваемых видов
или групп особей (Sheehan et al., 2018). Такие попытки предприняты и
для изучения эволюции стайного поведения рыб (Wright et al., 2003, 2006;
Wright, 2011). С этой целью, в частности проведен сравнительный моле-
кулярно-генетический анализ морской и пресноводной форм трехиглой
колюшки Gasterosteus aculeatus, а также гибридов между ними (Greenwood
et al., 2013, 2015). Ранее для этих форм было показано, что в разной мере
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выраженная у них предрасположенность к состаиванию и способность
поддерживать взаимную ориентацию в стае является наследственно зак-
репленной (Wark et al., 2011). Было выяснено, что эти два важных свой-
ства, присущие стайным рыбам (предпочтение конспецификов или фено-
типически сходных особей других видов и взаимная ориентация), имеют
разную генетическую основу (кодируются разными участками генома)
(Greenwood et al., 2013).

Еще более интересные результаты были получены при сравнительном
исследовании стайного и группового поведения и степени развития зре-
ния и боковой линии у зрячей и слепой (пещерной) форм астианакса
Astyanax fasciatus и у их гибридов первого и второго поколений. Астиа-
наксы зрячей формы, населяющие наземные водоемы, ведут стайный
образ жизни, тогда как слепые пещерные астианаксы с полностью деге-
нерированным зрением держатся поодиночке и стай или групп не обра-
зуют (Parzefall, 1983; Gregson et al., 2001). Тщательные поведенческие
тесты были сопряжены с молекулярно-генетическим анализом локусов,
контролирующих количественные признаки у рыб этих групп и их гибри-
дов. Особый интерес представляет обнаружение среди гибридов второго
поколения отдельных индивидуумов, обладающих функционально раз-
витым зрением. Однако, несмотря на сохранившееся зрение, эти особи
не проявляли признаков стайности. Полученные результаты дали основа-
ние заключить, что отсутствие стайности у слепых пещерных астианак-
сов определяется не только полной дегенерацией глаз, но и генетически-
ми изменениями в локусах количественных признаков, ответственных за
передачу и обработку зрительной информации. Эти изменения, как пола-
гают, явились результатом, скорее всего, ослабленного отбора (relaxed
selection) (Kowalko et al., 2013).

Исследования, в которых молекулярно-генетический анализ сопря-
жен с детальным рассмотрением различных аспектов социального пове-
дения животных, стремительно развиваются (Székely et al., 2010; Werren,
2011; LeBoeuf et al., 2013; Kronauer, Levine, 2017). Такой подход пред-
ставляется весьма перспективным в получении новых сведений не толь-
ко об эволюции, но и о механизмах стайного поведения.

Таким образом, стайность как экологическое явление, впервые
возникает у ранних Teleostei, строгие данные о наличии этой фор-
мы социального поведения у представителей более древних
Craniata к настоящему времени отсутствуют. Эволюционный путь
возникновения стайности мог проходить через несколько последо-
вательных этапов от асоциальности к прото-стаям и затем к ис-
тинным эквипотенциальным стаям. Возникнув, стайное поведе-
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ние, по-видимому исчезает и вновь возникает повторно и незави-
симо в разных группах костистых рыб. Очевидно, что стайность не
связана жестко с эволюционным возрастом или филогенетически-
ми отношениями таксономических групп или отдельных видов
Teleostei. Его возникновение обусловлено образом жизни рыб, преж-
де всего освоением ими пелагиали. Эволюционно приобретенная
стайность могла в дальнейшем преобразовываться в другие типы
социального поведения.

В целом, наши представления об эволюционных закономерностях воз-
никновения и формирования стайного поведения и о его дальнейших пре-
образованиях остаются явно недостаточными и часто имеют предполо-
жительный характер. Это обусловлено крайне ограниченным фактичес-
ким материалом, который может быть использован для анализа возник-
новения и эволюционных преобразований стайности у рыб. Авторы отда-
ют себе в этом отчет, как и в том, что недостаточность данных не может
препятствовать попыткам рассмотрения этой проблемы и формулирова-
нию первых гипотез и предположений. Получение более точных знаний и
заключений несомненно потребует многих усилий и дальнейших иссле-
дований.
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20. ПРИКЛАДНЫЕ АСПЕКТЫ ИЗУЧЕНИЯ СТАЙНОГО
ПОВЕДЕНИЯ

Начиная с древнейших времен, когда человек только начинал освое-
ние ресурсов гидросферы, и до нашего времени основу мирового про-
мысла составляют типично стайные виды рыб. В число наиболее массо-
вых видов рыб, которых когда-либо использовал человек, входят обли-
гатно стайные рыбы – перуанская ставрида Trachurus symmetricus murphyi,
перуанский анчоус Engraulis ringens, дальневосточная сардина, атланти-
ческая сельдь, атлантическая скумбрия, обыкновенная ставрида. К важ-
ным объектам промысла принадлежат и многие другие типично стайные
пелагические рыбы. Поэтому результаты изучения стайного поведения
имеют большое практическое значение, они, безусловно, должны учиты-
ваться при разработке новой техники и орудий лова, совершенствовании
тактики рыболовства, при поиске мест скоплений объектов промысла.

Тралы, закидные, кошельковые и ставные невода, жаберные сети и
другие орудия лова представляют собой сложные, комплексные раздра-
жители, способные влиять на поведение стайных рыб. Способность че-
ловека верно предугадать их реакцию в значительной мере определяет
успех лова (Fernö, 1993). Для правильного прогноза поведения облавли-
ваемых рыб необходимо принимать во внимание как общие положения,
закономерности и механизмы стайного поведения, так и биологические
особенности конкретного вида рыб, физиологический статус особей,
условия внешней среды и многое другое. Так, из-за различий в зритель-
ных способностях и общей реактивности (возбудимости) разные виды
рыб проявляют стайное защитное поведение на приближающееся орудие
лова на разном от него расстоянии. По-разному реагируют на одно и
тоже орудие лова голодные, накормленные и питающиеся рыбы или рыбы,
находящиеся в преднерестовом состоянии, во время зимовки или мигра-
ций, на отдыхе и т.п. На результативность лова влияет прозрачность воды,
наличие и скорость течений. Улов зависит от того, насколько прицельно
было осуществлено траление или кошелькование стаи, какая ее часть была
захвачена орудием лова. Результативность лова зависит от конструкции
применяемого орудия лова и наличия в сетном полотне повреждений и
разрывов, позволяющих стайным рыбам избегнуть поимки. Стремление
рыб, попавших в зону облова, сохранить целостность стаи во многих
случаях является важнейшим мотивом направления их перемещений и
реакции на орудие лова. В частности, при применении тралов величина
улова определяется соотношением числа рыб в пространстве непосред-
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ственно перед тралом и вне его и от скорости их движения, от совпаде-
ния направления перемещения трала и реагирующих на него рыб (Рада-
ков, Дарков, 1977). Дезориентация стайных рыб существенно повышает
уловистость. Важными являются зрительные условия для рыб в момент
лова. При освещенности, достаточной для проявления стайности, рыбы
будут в полной мере использовать все защитные стайные механизмы для
избегания орудия. Но низкая освещенность приводит к уменьшению даль-
ности реагирования рыб, к дезинтеграции стаи и рассредоточению рыб и,
как следствие, к снижению концентрации рыбы и соответственно к паде-
нию уловистости. На эффективность лова влияет и накопленный рыбами
индивидуальный опыт, полученный в результате многократных столкно-
вений с орудием лова. Успешность избегания рыбами орудия лова при
повторных его применениях зависит от численности облавливаемой груп-
пы. Лабораторными экспериментами и при реальном промысле в водо-
емах показано, что чем многочисленнее стая, тем быстрее формируется
и быстрее распространяется навык избегания (Pyanov, 1993; Brown,
Warburton, 1999). Накопленных фактов, касающихся возникающих у рыб
стереотипных реакций на орудия лова, явно недостаточно. Остается не
ясным формируются ли такие навыки на все используемые орудия лова
или только на некоторые их типы. Отсутствуют строгие данные о способ-
ности рыб обучаться избегать современные пелагические тралы, разме-
ры которых настолько велики, что они не могут восприниматься рыбами
целиком как единый объект. По-видимому, обучение идет на какие-то от-
дельные элементы трала, возможно на генерируемые им акустические
(слух) и сейсмо-сенсорные и гидродинамические (боковая линия, вести-
булярная систма) стимулы.

Известно, что гораздо легче облавливаются неподвижные стаи рыб,
чем плотные ходовые стаи по сравнению с разреженными, крупные стаи
по сравнению с малочисленными. Лов стайных рыб намного эффектив-
нее, если он осуществляется не в дневное, а в сумеречное время, когда
защитные реакции стайных рыб ослаблены, но сами стаи еще сохраняют
свою целостность. Успешнее облавливаются стаи, располагающиеся в
придонных слоях, чем находящиеся в толще воды или у поверхности.
Стремление облавливаемых рыб уходить от опасности в нижние гори-
зонты воды также должно учитываться при выработке тактики лова. Спо-
собность рыб к обучению и быстрое распространение навыков из-за по-
стоянного перемешивания стай резко снижает эффективность лова, про-
водимого в течение длительного времени на одном и том же промысло-
вом скоплении с помощью однотипных орудий лова (Кухоренко, 1977).
Смена орудий лова или его технологии приводит к росту добычи рыбы.
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Знание закономерностей поведения стайных рыб важно и для эффектив-
ного лова рыбы ночью на свет, поскольку в зоне искусственного света
рассредоточенные рыбы быстро объединяются вначале в мелкие, а затем
в более крупные стаи, демонстрируя все типы стайных реакций (Зила-
нов, 1977; Гирса, 1981).

Эти правила, перечисленные выше, не универсальны и имеют боль-
шое число исключений, обусловленных видовыми особенностями рыб,
функциональными возможностями их сенсорных систем, возрастом,
состоянием, действующими внешними факторами, конструктивными
особенностями орудий промысла и используемой тактикой лова. Многие
из этих вопросов, особенно касающиеся новых объектов рыболовства,
разработаны недостаточно. Далеко не всегда удается также составить точ-
ный прогноз сроков и мест образования промысловых скоплений стай
рыб, определить направления их перемещений (промысловая разведка).
Для этого требуются не только точные знания механизмов и закономер-
ностей стайного поведения, но и многих особенностей биологии конк-
ретных объектов промысла, их образа жизни, развития органов чувств,
способности к обучению и т.п. Важно, что закономерности и особеннос-
ти стайного поведения, выявляемые в результате лабораторных экспери-
ментов и в ходе наблюдений за рыбами в природных условиях в боль-
шинстве случаев хорошо совпадают, что важно с точки зрения их прак-
тической применимости (Krause et al., 2000a).

Для решения задач по повышению эффективности способов промыс-
ла стайных рыб создаются математические модели, для построения кото-
рых используется накопленный большой фактический материал и знание
основных закономерностей и механизмов стайного поведения. Такие
модели пытаются использовать не только для прогнозирования реакций
стайных рыб на разнообразные орудия лова в различных условиях, но и
для качественного описания типичных проявлений движений всей стаи в
целом и перемещений отдельных индивидуумов, для проверки и уточне-
ния уже известных закономерностей и для поиска новых механизмов
внутристайных и межстайных взаимодействий (Буякас и др., 1978; Niwa,
1994; Nonacs et al., 1998; Gunji et al., 1999; Couzin et al., 2002; Huse et al.,
2002; Kunz, Hemelrijk, 2003; Viscido et al., 2004; Hensor et al., 2005; Zheng
et al., 2005; Gautrais et al., 2008; Hemelrijk, Hildenbrandt, 2008; Abaid, Porfiri,
2010; Beyer et al., 2010; Mayer, 2010; Lopez et al., 2012; Hemelrijk et al.,
2015; Herbert-Read et al., 2015).

Важное прикладное значение имеет разработка способов обнаруже-
ния стай, оценки их размерного и видового состава, а также численности
с помощью современной гидроакустической техники и создание эффек-
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тивных методов анализа получаемых данных (Brehmer et al., 2007; Charef
et al., 2010; Martignac et al., 2014).

Знание закономерностей стайного поведения требуется для эффектив-
ного решения прикладных задач, имеющих отношение не только к рыбо-
ловству, но и к аквакультуре, т.е. к выращиванию рыб искусственным
путем, а также к охране и разработке способов защиты рыб от попадания
в водозаборные устройства, предотвращения гибели в гидротехнических
сооружениях и т.п. Этот большой комплекс вопросов представляет со-
бой важный и самостоятельный аспект исследований стайного поведе-
ния рыб. В аквакультуре и при искусственном воспроизводстве должна
учитываться принадлежность рыб к группе облигатно стайных, факульта-
тивно стайных или нестайных рыб. Например, выпуск заводской молоди
стайных рыб в естественные водоемы следует производить группами, а
не разреженно, когда формирование стаи затруднено или невозможно.
Эта рекомендация касается и экспериментальных исследований, в кото-
рых для прослеживания за перемещениями и распределением стайных
рыб в водоемах используют мечение. При выпуске предварительно обу-
ченной заводской молоди необходимо, чтобы ее доля была не ниже 30–
40% от общего числа одномоментно выпускаемой молоди. На выпуск
молоди нестайных рыб, таких как осетровые, эти рекомендации не рас-
пространяются.
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21. ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Стайность представляет собой важнейшую адаптацию, проявляющу-
юся на надорганизменном уровне и расширяющую арсенал средств, обес-
печивающих существование рыб, реализацию ими большинства жизнен-
ных функций. Несмотря на то, что это эволюционное приобретение воз-
никло, по-видимому, независимо во многих группах костистых рыб, оно
обладает сходными чертами проявления у разных видов. К таким общим,
универсальным свойствам, несомненно, относится высокий уровень фе-
нотипической однородности рыб в стаях. Стаи рыб характеризуются так-
же и поведенческой однородностью особей, их эквипотенциальностью.
Отсутствие постоянных лидеров в стаях, особенно в крупных, обеспечи-
вает принятие стаей быстрого и одинакового адекватного ответа на вне-
шний стимул, который в трехмерном пространстве может поступить с
самых разных, часто неожиданных, направлений. Отличительной осо-
бенностью стай рыб является большая лабильность, проявляющаяся
не только в быстрой смене внешней формы стай, но и в изменениях со-
става, в распадении и образовании новых стай, в переходе рыб из одной
стаи в другую. Это приводит к быстрому распространению приобретае-
мого рыбами индивидуального опыта, его накоплению в виде так назы-
ваемого условнорефлекторного фонда. Стайный рефлекс является видо-
вым свойством, жестко закрепленным генетически и формирующимся в
онтогенезе рыб независимо от действующих средовых факторов. Воз-
раст, в котором молодь начинает проявлять стайное поведение, не корре-
лирует с уровнем стайности взрослых особей. У многих видов рыб стай-
ное поведение проявляет лишь молодь, тогда как более старшие особи
ведут одиночный образ жизни. Врожденным свойством является также
взаимное стремление стайных рыб друг к другу, хорошо выраженная у
них способность к имитационному поведению, к проявлению оптомотор-
ной реакции.

Стайное поведение присуще многим видам рыб. Всех их объединяет
проявляющаяся в большей или меньшей мере одна общая особенность
экологии – тяготение к биотопам, в которых зрительные ориентиры либо
отсутствуют, либо их количество невелико. У рыб, прежде всего с фа-
культативной стайностью, отчетливо прослеживается тенденция к стайно-
му поведению в условиях однородного пространства, тогда как в среде с
более сложной зрительной структурой такие рыбы предпочитают держаться
независимо друг от друга. У всех стайных рыб наблюдается четко выра-
женная мономодальность в сенсорном обеспечении этой формы поведе-
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ния. Значение зрительной рецепции в стайном поведении исключительно
велико, реальное участие других дистантных органов чувств (боковая
линия, обоняние, слух, электрорецепция) не подтверждено строгими эк-
спериментальными данными.

Стайность рыб как биологический феномен известна уже давно, одна-
ко объектом специальных исследований стайность стала относительно не-
давно, в начале ХХ столетия после выхода в свет известной публикации А.
Парра “К теоретическому анализу стайного поведения рыб” (Parr, 1927).
Длительное сдерживание исследований в этой области связано с тем, что
в природных водоемах стаи рыб представляют собой весьма труднодос-
тупный объект для исследования. Развитие гидроакустической техники и
техники подводных наблюдений, широкое использование аэрофотосъемок
и прямых наблюдений за стаями промысловых рыб с самолетов и дронов,
развитие экспериментальных исследований в искусственных условиях,
применение высокоскоростной и высокоразрешающей видео регистрации
и способов анализа видеоизображений, внедрение количественных мето-
дов оценки поведения позволило в течение относительно короткого време-
ни значительно расширить наши представления о закономерностях, меха-
низмах и особенностях стайного поведения рыб (Miller, Gerlai, 2007; Gautrais
et al., 2008; Makris et al., 2009; Faucher et al., 2010; Herbert-Read et al., 2011,
2013; Katz  et al., 2011; Ward et al., 2011; Marras et al., 2012, 2014; Martignac
et al., 2014; Sadoul et al., 2014 и др.). Весьма перспективным являются пока
еще первые, но быстро прогрессирующие попытки внедрения в экспери-
ментальную практику биороботов, имитирующих поведение рыб и спо-
собных увлекать их за собой и вызывать стайные реакции. Такие рыбы-
биороботы, в том числе с возможностью обратной связи, созданы уже,
например, для гуппи, данио рерио, трехиглой колюшки, гамбузии и неко-
торых других (Faria et al., 2010; Marras, Porfiri, 2012; Swain et al., 2012;
Abaid et al., 2013; Butail et al., 2013б, 2014; Polverino, Porfiri, 2013a, 2013b;
Phamduy et al., 2014; Landgraf et al., 2016). Не менее перспективным может
оказаться метод оптической симуляции присутствия в воде объекта или
группы объектов с регулируемыми характеристиками их перемещений
(Ioannou et al., 2012; Romey, 2012).

Интенсивность исследования стайности рыб –  многогранного и мно-
гопланового экологического явления, не снижается. Это связано с тем,
что разработка столь сложной проблемы имеет важное значение не толь-
ко для выяснения общих и частных вопросов биологии и экологии рыб,
особенностей их поведения, взаимоотношений с другими представителя-
ми водных экосистем, но и для формулирования фундаментальных, об-
щебиологических положений о возникновении, путях и закономернос-
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тях развития биосоциальности. Перспективно в этом отношении рассмот-
рение стай рыб как одного из проявлений плоских (эквипотенциальных)
сетевых структур живых организмов (Krause, Ruxton, 2002; Croft et al.,
2005; Олескин, 2013; Wilson et al., 2014).

Однако некоторые аспекты стайного поведения по-прежнему остают-
ся недостаточно выясненными, а некоторые из них – противоречивыми.
К ним можно отнести гидродинамику и энергетику стайного плавания
рыб, взаимодействие особей и распространение информации в пределах
стаи, базовые принципы и механизмы согласованного стайного ответа на
внешний стимул или отказа рыб от реагирования, взаимодействие между
разными стаями при их столкновении или при нахождении в составе круп-
ных агрегаций стай. Отсутствуют четкие представления о закономернос-
тях формирования в онтогенезе рыб механизмов, лежащих в основе стай-
ного поведения, способности проявлять единство стаи и согласованные
реакции. Детальные исследования требуются для понимания особеннос-
тей перехода ранней молоди от нестайного к групповому, а затем к стай-
ному образу жизни, не выяснены ключевые и лимитирующие факторы
этого процесса. Большое сдерживающее влияние на развитие исследо-
ваний оказывает преимущественно качественное описание стай рыб и от-
сутствие количественных критериев стайного поведения, позволяющих
адекватно его оценивать, сравнивать и анализировать (Delcourt, Poncin,
2012). Несомненно, требует дальнейшего изучения проблема участия и
значения других кроме зрения сенсорных систем в обеспечении стайных
реакций, в первую очередь боковой линии. На уровне предположений и
гипотез остаются вопросы, имеющие отношение к происхождению и эво-
люции стайного поведения в общем контексте развития биосоциальности
у животных. Накопленный большой объем знаний недостаточен для по-
нимания того, каким образом индивидуальные действия рыб приводят к
формированию эмерджентных свойств, присущих стае и виду в целом,
но отсутствующих у формирующих стаю индивидуумов, каков эволю-
ционный путь возникновения этих надиндивидуальных качеств (Parrish,
Edelstein-Keshet, 1999; Parrish et al., 2002).

Явно недостаточными являются существующие знания о межвидо-
вых особенностях стайного поведения рыб. Существует ли и на сколько
выражена видовая специфика стайных проявлений и механизмов, имеет-
ся ли возможность различать стаи разных видов рыб или разных популя-
ций одного вида, полагаясь на их внешние характеристики – эти вопросы
еще далеки от разрешения (Dagorn, Holland, 2003; Brehmer et al., 2007;
Soria et al., 2007; Wark et al., 2011). Требуется проверить насколько осо-
бенности стайного поведения, выявленные в лабораторных эксперимен-



218

А.О. Касумян, Д.С. Павлов

тах, подтверждаются для стай в природных водоемах и особенно для
крупных стай и мега-стай морских пелагических рыб (Krause et al., 2000;
Rieucau et al., 2015).

Следует с определенной осторожностью относиться к результатам,
полученным на аквариумных рыбах и рыбах, выращиваемых в течение
многих поколений в искусственных условиях. Длительное культивиро-
вание и селекция рыб и, как следствие, одомашнивание, может изменить
или даже исказить проявлении генетически закрепленного стайного реф-
лекса. В какой мере это поведение может быть нарушено не ясно (Ruzzante,
Doyle, 1993; Ruzzante, 1994).

Возникают новые интересные направления, развитие которых может
привести к получению сведений о ранее неизвестных особенностях про-
явления рыбами стайных реакций и внутристайных взаимодействий. Та-
кие сведения, например, получены при исследовании латерализации пла-
вания – склонности рыб поворачивать, обходя препятствие, преимуще-
ственно в левую или в правую стороны. Оказалось, что стайная коралло-
вая рыба цезия Caesio teres, в норме чаще обходящая препятствия справа,
усиливает склонность к «правосторонности» при возникновении опас-
ности (Chivers et al., 2016). В популяции этого вида и многих других
животных доля особей, использующих противоположную тактику, обычно
достигает 10–35% (Vallortigara, Rogers, 2005). Важно, что среди исследо-
ванных 16 видов рыб, латерализация была присуща всем без исключе-
ния стайным видам и лишь 40% видов, не относящихся к этой группе
(Bisazza et al., 2000). Адаптивный смысл присутствия таких особей в ста-
ях, одной из характерных черт которых является высокая фенотипичес-
кая однородность образующих их особей, остается пока не раскрытым.

Особую настороженность вызывает также и то, что проведение ис-
следований по выяснению закономерностей и механизмов внутристай-
ных взаимодействий и других базовых проблем стайного поведения осу-
ществляется на видах рыб, которых трудно отнести к типичным или вы-
соко стайным видам, например, на гуппи, пецилии, гамбузии, трехиглая
колюшке, золотой рыбке и некоторых других. Эти рыбы удобны как мо-
дельные объекты для различных экспериментальных работ, что объясня-
ет значительный объем полученных на их примере данных, особенно в
последние годы. Однако степень их стайной объединенности не высока и
большую часть своего суточного баланса времени они затрачивают не на
стайное плавание, а на другие формы поведения, связанные, например, с
фуражированием или репродукцией. Для широкого распространения
выводов и заключений, полученных на таких видах, которых можно от-
нести, да и то с определенными условностями, к факультативно стайным
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рыбам, на всех стайных рыб, включая облигатно стайных, требуются до-
полнительные обоснования. Отсутствие таких обоснований создает труд-
ности и неопределенности в оценках и интерпретации данных, получен-
ных на рыбах, которых можно признать истинно стайными с большими
ограничениями. Одним из допущений, которое все же позволяет исполь-
зовать такие данные, может быть представление о континууме стайного
поведения.

Серьезное сдерживающее влияние на дальнейшее развитие исследо-
ваний оказывает сохраняющаяся терминологическая путаница, которую,
к сожалению, к настоящему времени так и не удалось преодолеть (см.
раздел 2). В результате многие из выполненных работ либо вовсе не мо-
гут быть привлечены для сравнительного анализа и формулирования обоб-
щений, либо использование таких материалов должно быть крайне осто-
рожным. При подготовке настоящей книги авторы в полной мере столк-
нулись с этой проблемой, которая в ряде случаев осталась ими неразре-
шенной. Обращение Международной конференции по поведению рыб,
прозвучавшее около полувека назад в Бергене (1967 г.) о необходимости
исследователям указывать какой конкретный смысл они вкладывают в
понятие «стая», сохраняет несомненную актуальность и сейчас. По-пре-
жнему отнесение наблюдаемого поведения к стайному (schooling) или
групповому (schoaling) в ряде случаев происходит эвристически, т.е. на
основе собственных представлений и накопленного опыта исследователя
(Delcourt, Poncin, 2012). Такой признак как параллельная ориентация рыб
в стаях не может быть отнесен к обязательному признаку стайного пове-
дения, присущему стаям постоянно. В настоящей книге на многочислен-
ных примерах показано, что поляризованность рыб в стае проявляется
далеко не во всех ситуациях, она отсутствует при отдыхе, или при пита-
нии, во время обороны (стая кругового обзора) и т.д. В то же время
строго унифицированное расположение рыб может не иметь отношения
к стайности, как это происходит у акул. По нашему мнению, относить
наблюдаемое в эксперименте или в природе поведение рыб к стайному
(schooling), можно лишь в том случае, если оно соответствует основным
признакам, присущим этой форме поведения – взаимной скоординиро-
ванности и согласованности действий объединения эквипотенци-
альных рыб при реагировании на внешний стимул, высоком единообра-
зии поведенческого ответа всех индивидуумов в группе. Совершенно
очевидно, что соответствие этим критериям – взаимной скоординирован-
ности поведения и эквипотенциальности особей, является обязательным.
Поддерживание параллельной ориентации рыбами при плавании является
в большинстве случаев достаточным, но необязательным условием для
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отнесения проявляемой рыбами двигательной активности к стайному типу
поведения.

Таким образом, основываясь на основных признаках стайного пове-
дения и механизмах его проявления, стаю рыб можно определить, как
временную группировку особей преимущественно одного вида, раз-
мера и физиологического статуса, в которой отсутствуют постоян-
ные лидеры и внутригрупповое доминирование, которая характе-
ризуется тесной взаимосвязью образующих ее эквипотенциальных
индивидуумов и их стремлением к объединению, проявляющих
согласованность, скоординированность и единообразие действий при
плавании и реагировании на внешние стимулы. Стайность пред-
ставляет собой генетически предопределенное видовое свойство,
присущее всем особям. Высокая лабильность стаи, наличие мно-
гообразных и быстро переходящих друг в друга форм, объединяе-
мых в сложный континуум стайного поведения, является важней-
шим и неотъемлимым свойством стайности.
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Ïðèëîæåíèå

Ïðèëîæåíèå
Íàçâàíèÿ âèäîâ ðûá, óïîìèíàåìûõ â òåêñòå

Abudefduf abdominalis – àáóäåôäóô (Pomacentridae, Perciformes)
Abudefduf saxatilis – àáóäåôäóô (Pomacentridae, Perciformes)
Abudefduf vaigiensis – àáóäåôäóô (Pomacentridae, Perciformes)
Abramis ballerus – ñèíåö (Cyprinidae, Cypriniformes)
Abramis brama – ëåù (Cyprinidae, Cypriniformes)
Acanthorhodeus asmussi – êîëþ÷èé ãîð÷àê (Cyprinidae, Cypriniformes)
Acanthurus bahianus – ðûáà-õèðóðã (Acanthuridae, Perciformes)
Acanthurus coeruleus – ñèíèé õèðóðã (Acanthuridae, Perciformes)
Acanthurus nigrofuscus – ðûáà-õèðóðã (Acanthuridae, Perciformes)
Acanthurus ñhirurgus – îáûêíîâåííàÿ ðûáà-õèðóðã (Acanthuridae, Perciformes)
Acipenser persicus – ïåðñèäñêèé îñåòð (Acipenseridae, Acipenseriformes)
Aequidens pulcher – ãîëóáàÿ àêàðà (Cichlidae, Perciformes)
Alburnoides bipunctatus – áûñòðÿíêà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Alburnus alburnus – îáûêíîâåííàÿ óêëåéêà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Aldrichetta forsteri – æåëòîãëàçàÿ êåôàëü (Mugilidae, Mugiliformes)
Alosa caspia – êàñïèéñêèé ïóçàíîê (Clupeidae, Clupeiformes)
Alquitans latifrons – ïÿòíèñòî-ãîëóáàÿ àêàðà (Cichlidae, Perciformes)
Ambloplites rupestris – êðàñíîãëàçûé êàìåííûé îêóíü (Centrarchidae, Perciformes)
Ameurus nebulosus – êàíàëüíûé ñîìèê (Ictaluridae, Siluriformes)
Ammodytes cicirellus – ïåñ÷àíêà (Ammodytidae, Perciformes)
Ammodytes hexapterus – äàëüíåâîñòî÷íàÿ ìíîãîïîçâîíêîâàÿ ïåñ÷àíêà (Ammodotydae,

Perciformes)
Anguilla anguilla – óãîðü (Anguillidae, Anguilliformes)
Apeltes quadratus – ÷åòûðåõèãëàÿ êîëþøêà (Gasterosteidae, Gasterosteiformes)
Apogon quinquilineata – ïÿòèëèíåéíûé àïîãîí (Apogonidae, Perciformes)
Apogon semiornatus – òåìíîïîëîñûé àïîãîí (Apogonidae, Perciformes)
Astyanax fasciatus – àñòèàíàêñ (Characidae, Characiformes)
Atherina boyeri – þæíîåâðîïåéñêàÿ àòåðèíà (Atherinidae, Atheriniformes)
Atherina mochon – îáûêíîâåííàÿ àòåðèíà (Atherinidae, Atheriniformes)
Atherinomorus insularum – àòåðèíîìîðóñ (Atherinidae, Atheriniformes)
Atherinomorus stipes – âûòÿíóòàÿ êàáåçîòà (Atherinidae, Atheriniformes)
Atherinomorus vaigiensis – àòåðèíîìîðóñ (Atherinidae, Atheriniformes)
Atherinops affinis – îáûêíîâåííûé àòåðèíîïñ (Atherinopsidae, Atheriniformes)
Aulostomus maculatus – ïÿòíèñòûé ôëåéòîðûë (Aulostomidae, Syngnathiformes)
Barbus (=Puntius) tetrazona – ñóìàòðàíñêèé áàðáóñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Beryx splendens – áåðèêñ-àëüôîíñèí (Berycidae, Beryciformes)
Blennius pholis – ñîáà÷êà-øàí (Blenniidae, Perciformes)
Blicca bjoerkna – ãóñòåðà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Boreogadus saida – ñàéêà (Gadidae, Gadiformes)
Brevoortia patronus – ìåêñèêàíñêèé ìåíõýäåí (Clupeidae, Clupeiformes)
Caesio cunning – öåçèÿ (Caesionidae, Perciformes)
Caesio teres – öåçèÿ (Caesionidae, Perciformes)
Campostoma anomalum – íåîáû÷íàÿ êàìïîñòîìà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Caranx adscensionis – êàðàíêñ (Carangidae, Perciformes)
Caranx ignobilis – æåëòîïåðûé êàðàíêñ (Carangidae, Perciformes)



262

À.Î. Êàñóìÿí, Ä.Ñ. Ïàâëîâ

Caranx sp. – êàðàíêñ (Carangidae, Perciformes)
Caranx speciosus – êàðàíêñ (Carangidae, Perciformes)
Carassius auratus – ñåðåáðÿíûé êàðàñü, çîëîòàÿ ðûáêà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Carassius carassius – çîëîòîé êàðàñü (Cyprinidae, Cypriniformes)
Carcharinus limbatus – ÷åðíîïåðàÿ àêóëà (Carcharhinidae, Carchariformes)
Carcharinus melanopterus – ìàëüãàøñêàÿ íî÷íàÿ àêóëà (Carcharhinidae, Carchariformes)
Catostomus commersoni – áåëûé ÷óêó÷àí (Cyprinidae, Cypriniformes)
Centrarchus macropterus – óøàñòûé îêóíü (Centrarchidae, Perciformes)
Centropristis striata – ÷åðíûé êàìåííûé îêóíü (Serranidae, Perciformes)
Cetengraulis mysticetus – àí÷îâåò (Engraulidae, Clupeiformes)
Cetorhinus maximus – ãèãàíòñêàÿ àêóëà (Cetorhinidae, Lamniformes)
Chaetodon capistratus – ÷åòûðåõãëàçàÿ ðûáà-áàáî÷êà (Chaetodontidae, Perciformes)
Chaetodon unimaculatus – ùåòèíêîçóá (Chaetodontidae, Perciformes)
Chalcalburnus chalcoides – øåìàÿ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Cheilodipterus lineatus – ïîëîñàòûé àïîãîí (Apogonidae, Perciformes)
Chlorurus bleekeri – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Chlorurus gibbus – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Chlorurus sordidus – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Chorinemus lysan – õîðèíåìà ëèñàí (Carangidae, Perciformes)
Chromis atripectoralis – õðîìèñ (Pomacentridae, Perciformes)
Chromis chromis – ìîðñêàÿ ëàñòî÷êà (Pomacentridae, Perciformes)
Chromis cyanea – õðîìèñ (Pomacentridae, Perciformes)
Chromis multilineata – õðîìèñ (Pomacentridae, Perciformes)
Chromis nitida – õðîìèñ (Pomacentridae, Perciformes)
Chromis viridis – õðîìèñ (Pomacentridae, Perciformes)
Cichlasoma citrinellum – öèõëàñîìà (Cichlidae, Perciformes)
Clupea harengus – àòëàíòè÷åñêàÿ ñåëüäü (Clupeidae, Clupeiformes)
Clupea harengus members – ñàëàêà (Clupeidae, Clupeiformes)
Clupea pallasii – òèõîîêåàíñêàÿ ñåëüäü (Clupeidae, Clupeiformes)
Clupea pallasii marisalbi – áåëîìîðñêàÿ ñåëüäü (Clupeidae, Clupeiformes)
Coregonus albula – åâðîïåéñêàÿ ðÿïóøêà (Salmonidae, Salmoniformes)
Coregonus autumnalis – îìóëü (Salmonidae, Salmoniformes)
Coregonus lavareus – ñèã (Salmonidae, Salmoniformes)
Coregonus lavaretus maraenoides – ÷óäñêîé ñèã (Salmonidae, Salmoniformes)
Coregonus lavaretus nelmuschka – ñèã-íåëüìóøêà (Salmonidae, Salmoniformes)
Coris julis – ìîðñêîé þíêåð (Labridae, Perciformes)
Coryphaena hippurus – áîëüøàÿ êîðèôåíà (Coryphaenidae, Perciformes)
Coryphaenoides rupestris – òóïîðûëûé ìàêðóðóñ (Macrouridae, Gadiformes)
Cottocomephorus grewingkii – æåëòîêðûëàÿ øèðîêîëîáêà (Cottocomephoridae,

Scorpaeniformes)
Crenilabrus ocellatus – çåëåíóøêà (Labridae, Perciformes)
Crenilabrus quinquemaculatus – ïåðåïåëêà (Labridae, Perciformes)
Crenilabrus tinca – çåëåíóøêà-ðóëåíà (Labridae, Perciformes)
Ctenopharyngodon idella – áåëûé àìóð (Cyprinidae, Cypriniformes)
Cynoscion regalis – ñåðûé ãîðáûëü (Sciaenidae, Perciformes)
Cyprinella venusta – ÷åðíîõâîñòàÿ öèïðèíåëëà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Cyprinus carpio – êàðï, ñàçàí (Cyprinidae, Cypriniformes)
Danio albolineatus – ðîçîâûé äàíèî (Cyprinidae, Cypriniformes)
Danio rerio – äàíèî ðåðèî (Cyprinidae, Cypriniformes)
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Dascyllus aruanus – çåáðîâèäíûé (òðåõïîëîñûé) äàñöèëë (Pomacentridae, Perciformes)
Dascyllus reticulatus – ñåò÷àòûé (äâóõïîëîñûé) äàñöèëë (Pomacentridae, Perciformes)
Devario aequipinnatus – äàíèî ìàëàáàðñêèé (Ñyprinidae, Cypriniformes)
Dicentrarchus (= Morone) labrax – îáûêíîâåííûé ëàâðàê (Moronidae, Perciformes)
Diplodus sargus – áåëûé ñàðãóñ (Sparidae, Perciformes)
Diplodus vulgaris – êëþâîðûë (Sparidae, Perciformes)
Echeneis naucrates – ïîëîñàòàÿ ðûáà-ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Echeneis neucratoides – ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Eleginus nawaga – íàâàãà (Gadidae, Gadiformes)
Embiotoca lateralis – ãîëóáàÿ ýìáèîòîêà (Embiotocidae, Perciformes)
Engraulis encrasicolus – åâðîïåéñêèé àí÷îóñ (õàìñà) (Engraulidae, Clupeiformes)
Engraulis japonicas – ÿïîíñêèé àí÷îóñ (Engraulidae, Clupeiformes)
Engraulis mordax – ñåâåðíûé àí÷îóñ (Engraulidae, Clupeiformes)
Engraulis ringens – ïåðóàíñêèé àí÷îóñ (Engraulidae, Clupeiformes)
Esox lucius – ùóêà (Esocidae, Esociformes)
Eupomocentrus planifrons – ëåîïîëüäèòà (Pomacentridae, Perciformes)
Euthynnus alleteratus – ïÿòíèñòûé òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Euthynnus lineatus – âîñòî÷íûé òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Fundulus diaphanous – ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòûé ôóíäóëþñ (Fundulidae,

Cyprinodontiformes)
Gadus morhua – àòëàíòè÷åñêàÿ òðåñêà (Gadidae, Gadiformes)
Gaidropsarus mediterraneus – ñðåäèçåìíîìîðñêèé íàëèì÷èê (Lotidae, Gadiformes)
Gambusia holbrooki – ãàìáóçèÿ (Poeciliidae, Cyprinodontiformes)
Gasterosteus aculeatus – òðåõèãëàÿ êîëþøêà (Gasterosteidae, Gasterosteiformes)
Gobio gobio – ïåñêàðü (Cyprinidae, Cypriniformes)
Gymnocephalus cernuus – åðø (Percidae, Perciformes)
Haemulon flavolineatum – æåëòîïîëîñàÿ ðîíêà (Haemulidae, Perciformes)
Haemulon plumeri – îáûêíîâåííàÿ ðîíêà (Haemulidae, Perciformes)
Haemulon sciurus – ñèíåïîëîñàÿ ðîíêà (Haemulidae, Perciformes)
Haemulon spp. – ðîíêà (Haemulidae, Perciformes)
Halichoeres bivittatus – äâóïîëîñàÿ äîíöåëëà (Labridae, Perciformes)
Halichoeres poeyi – äîíöåëëà (Labridae, Perciformes)
Haplochromis burtoni – ïîëîñàòîãëàçûé õàïëîõðîìèñ (Cichlidae, Perciformes)
Harengula sp. – õàðåíãóëà (Clupeidae, Clupeiformes)
Harengula thrissna – êàëèôîðíèéñêàÿ õàðåíãóëà (Clupeidae, Clupeiformes)
Hemichromis bimaculatus – õðîìèñ-êðàñàâåö (Pomacentridae, Perciformes)
Hemigrammus bleheri – òåòðà (Characidae, Characiformes)
Hoplias malabaricus – ìàëàáàðñêàÿ òðàèðà (Erythrinidae, Characiformes)
Hybognathus nuchalis – ñåðåáðÿíûé ãèïîãíàòóñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Hyphessobrycon anisitsi (= Hemigrammus caudovittatus) – ðîìáîâèäíàÿ òåòðà

(Characidae, Characiformes)
Istiophorus albicans – àòëàíòè÷åñêèé ïàðóñíèê (Istiophoridae, Perciformes)
Istiophorus platypterus – èíäî-òèõîîêåàíñêèé ïàðóñíèê (Istiophoridae, Perciformes)
Jenkinsia lamprotaenia – êàðëèêîâàÿ äæåíêèíñèÿ (Clupeidae, Clupeiformes)
Jenkinsia sp. – äæåíêèíñèÿ (Clupeidae, Clupeiformes)
Katsuwonus pelamis – îáûêíîâåííûé ñêèïäæåê (Scombridae, Perciformes)
Kyphosus sectatrix – áåëûé êèôîç (Kyphosidae, Perciformes)
Lepomis gibbosus – îáûêíîâåííàÿ ñîëíå÷íàÿ ðûáà (Centrarchidae, Perciformes)
Lepomis macrochirus – ñèíåæàáåðíûé ñîëíå÷íèê (Centrarchidae, Perciformes)



264

À.Î. Êàñóìÿí, Ä.Ñ. Ïàâëîâ

Leucaspius delineates – îáûêíîâåííàÿ âåðõîâêà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Leuciscus aphipsi – àôèïñêèé åëåö (Cyprinidae, Cypriniformes)
Leuciscus cephalus – ãîëàâëü (Cyprinidae, Cypriniformes)
Leuciscus idus – ÿçü (Cyprinidae, Cypriniformes)
Leuciscus leuciscus – åëåö (Cyprinidae, Cypriniformes)
Leuciscus schmidti – èññûê-êóëüñêèé ÷åáà÷îê (Cyprinidae, Cypriniformes)
Leuciscus waleckii – àìóðñêèé ÿçü (Cyprinidae, Cypriniformes)
Liza aurata – ñèíãèëü (Mugilidae, Mugiliformes)
Liza saliens – îñòðîíîñ (Mugilidae, Mugiliformes)
Lota lota – íàëèì (Lotidae, Gadiformes)
Lutjanus apodus – ìîðñêîé àäâîêàò (Lutjanidae, Perciformes)
Lutjanus griseus – ñåðûé ëóöèàí (Lutjanidae, Perciformes)
Lutjanus jocu – ëóöèàí õîêó (Lutjanidae, Perciformes)
Lutjanus monostigma – òåìíî-áóðûé ëóöèàí (Lutjanidae, Perciformes)
Lythrulon flaviguttatum – òèõîîêåàíñêàÿ ôîíäà (Haemulidae, Perciformes)
Macrorhamphosus scolopax – ìîðñêîé áåêàñ (Centriscidae, Syngnathiformes)
Makaira spp. – ìàðëèí (Istiophoridae, Perciformes)
Mallotus villosus – ìîéâà (Osmeridae, Osmeriformes)
Meiacanthus nigrolineatus – ëèðîõâîñòàÿ ñîáà÷êà (Blenniidae, Perciformes)
Melanogrammus aeglefinus – ïèêøà (Gadidae, Gadiformes)
Melanotaenia duboulayi – ðàäóæíàÿ ðûáà (Melanotaeniidae, Atheriniformes)
Melanotaenia nigrans – ðàäóæíàÿ ðûáà (Melanotaeniidae, Atheriniformes)
Menidia menidia – àòëàíòè÷åñêàÿ ìåíèäèÿ (Atherinopsidae, Atheriniformes)
Micropterus salmoides – áîëüøåðîòûé îêóíü (Centrarchidae, Perciformes)
Mola mola – ëóíà-ðûáà (Molidae, Tetraodontiformes)
Morone àmericana – áåëûé àìåðèêàíñêèé ëàâðàê (Moronidae, Perciformes)
Mugil cephalus – ëîáàí (Mugilidae, Mugiliformes)
Mulloidichthys martinicus – ìåëêîçóáàÿ áàðàáóëÿ (Mullidae, Perciformes)
Mullus barbatus ponticus – ÷åðíîìîðñêàÿ áàðàáóëÿ (Mullidae, Perciformes)
Mullus surmuletus – ïîëîñàòàÿ áàðàáóëÿ (Mullidae, Perciformes)
Mycteroperca rosacea – ãðóïåð (Serranidae, Perciformes)
Myoxocephalus scorpius – åâðîïåéñêèé êåð÷àê (Cottidae, Scorpaeniformes)
Naucrates doctor – ëîöìàí (Carangidae, Perciformes)
Neoglyphidodon melas – òåìíûé íåîãëèôèäîäîí (Pomacentridae, Perciformes)
Notemigonus crysoleucas – çîëîòîé íîòåìèãîíóñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Notropis amabilis – òåõàññêèé íîòðîïèñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Notropis heterodon – ðàçíîçóáûé íîòðîïèñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Notropis hudsonius – ïÿòíèñòûé íîòðîïèñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Oncorhynchus gorbuscha – ãîðáóøà (Salmonidae, Salmoniformes)
Oncorhynchus keta – êåòà (Salmonidae, Salmoniformes)
Oncorhynchus kisutch – êèæó÷ (Salmonidae, Salmoniformes)
Oncorhynchus masou – ñèìà (Salmonidae, Salmoniformes)
Oncorhynchus (=Parasalmo) mykiss – ðàäóæíàÿ ôîðåëü, ìèêèæà (Salmonidae,

Salmoniformes)
Oryzias latipes – ìåäàêà (Adrianichthyidae, Beloniformes)
Pangasianodon hypophthalmus – ïàíãàñèàíîäîí (Pangasiidae, Siluriformes)
Parupeneus cyclostomus – çîëîòèñòàÿ çóáàòàÿ áàðàáóëÿ (Mullidae, Perciformes)
Perca flavescens – æåëòûé îêóíü (Percidae, Perciformes)
Perca fluviatilis – ðå÷íîé îêóíü (Percidae, Perciformes)
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Pholis gunnelus – ìàñëþê (Pholidae, Perciformes)
Phoxinus lagowskii – àìóðñêèé ãîëüÿí (Cyprinidae, Cypriniformes)
Phoxinus phoxinus – îáûêíîâåííûé ãîëüÿí (Cyprinidae, Cypriniformes)
Phtheirichthys lineatus – äëèííàÿ ðåìîðà (Echeneidae, Perciformes)
Pimephales notatus – òóïîíîñûé ïèìåôàëåñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Pimephales promelas – ÷åðíîãîëîâûé ïèìåôàëåñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Plecoglossus altivelis – àþ (Plecoglossidae, Osmeriformes)
Plectoglyphidodon lacrimatus – ïëåêòîãëèôèäîäîí (Pomacentridae, Perciformes)
Plectorhynchus vittatus – ñëàäêîãóá (Haemulidae, Perciformes)
Plotosus lineatus – óãðåõâîñòûé ñîì (Plotosidae, Siluriformes)
Poecilia latipinna – øèðîêîïëàâíèêîâàÿ ïåöèëèÿ (Poeciliidae, Cyprinodontiformes)
Poecilia reticulatà – ãóïïè (Poeciliidae, Cyprinodontiformes)
Prionurus scalprus – ïðèîíóð (Acanthuridae, Perciformes)
Pristella riddle – çâåçä÷àòàÿ ïðèñòåëëà (Characidae, Characiformes)
Pristis pectinatus – ïèëà-ðûáà (Pristidae, Rhinopristiformes)
Pseudaspius leptocephalus – ïëîñêîãîëîâûé æåðåõ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Pseudocaranx dentex – çóáàòûé êàðàíêñ (Carangidae, Perciformes)
Pseudorasbora parva – àìóðñêèé ÷åáà÷åê (Cyprinidae, Cypriniformes)
Pseudupeneus maculatus – ïÿòíèñòûé ñàäìîíåò (Mullidae, Perciformes)
Pterophyllum scalare – îáûêíîâåííàÿ ñêàëÿðèÿ (Cichlidae, Perciformes)
Pîllachius virens – ñàéäà (Gadidae, Gadiformes)
Remora àlbescens – ðûáà-ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Remora australis – ðûáà-ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Remora brachyptera – êîðîòêîïåðàÿ ðûáà-ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Remora osteochir – ðûáà-ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Remora remora – îáûêíîâåííàÿ ðûáà-ïðèëèïàëî (Echeneidae, Perciformes)
Rhinoptera bonasus – âîñòî÷íî-àìåðèêàíñêèé áû÷åðûë (Myliobatidae, Myliobatiformes)
Rhodeus ocellatus ocellatus – ãëàç÷àòûé ãîð÷àê (Cyprinidae, Cypriniformes)
Rhodeus sericeus amarus – åâðîïåéñêèé ãîð÷àê (Cyprinidae, Cypriniformes)
Rhyncodon typus – êèòîâàÿ àêóëà (Rhincodontidae, Orectolobiformes)
Richardsonius balteatus – êðàñíîáîêèé ðè÷àðäñîíèóñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Rutilus frisii – âûðåçóá (Cyprinidae, Cypriniformes)
Rutilus frisii kutum – êóòóì (Cyprinidae, Cypriniformes)
Rutilus rutilus – îáûêíîâåííàÿ ïëîòâà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Rutilus rutilus caspicus – âîáëà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Salmo salar – àòëàíòè÷åñêèé ëîñîñü (Salmonidae, Salmoniformes)
Salmo trutta – êóìæà (Salmonidae, Salmoniformes)
Salvelinus fontinalis – àìåðèêàíñêèé ãîëåö (Salmonidae, Salmoniformes)
Sander (=Stizostedion) lucioperca – ñóäàê (Percidae, Perciformes)
Sarcocheilichthys szerskii – ïåñêàðü-ãóáà÷ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Sarda sarda – àòëàíòè÷åñêàÿ ïåëàìèäà (Scombridae, Perciformes)
Sardina pilchardus – åâðîïåéñêàÿ ñàðäèíà (Clupeidae, Clupeiformes)
Sardinella aurita – êðóãëàÿ ñàðäèíåëëà (Clupeidae, Clupeiformes)
Sardinops sagax – äàëüíåâîñòî÷íàÿ ñàðäèíà (Clupeidae, Clupeiformes)
Sardinops sagax melanosticta – äàëüíåâîñòî÷íàÿ ñàðäèíà-èâàñè (Clupeidae, Clupeiformes)
Scardinius erythrophthalmus – êðàñíîïåðêà (Cyprinidae, Cypriniformes)
Scarus coelestinus – ñèíèé ñêàð (Scaridae, Perciformes)
Scarus croisensis – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Scarus iserti – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
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Scarus radians – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Scarus schlegeli – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Scarus spinus – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Scarus taeniopterus – ðûáà-ïîïóãàé (Scaridae, Perciformes)
Sciaena umbra – òåìíûé ãîðáûëü (Sciaenidae, Perciformes)
Scomber colias – ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ ñêóìáðèÿ (Scombridae, Perciformes)
Scomber japonicas – ÿïîíñêàÿ ñêóìáðèÿ (Scombridae, Perciformes)
Scomber scombrus – àòëàíòè÷åñêàÿ ñêóìáðèÿ (Scombridae, Perciformes)
Scomber sp. – ñêóìáðèÿ (Scombridae, Perciformes)
Scomberomorus niphonius – ìåëêîïÿòíèñòàÿ ñêóìáðèÿ (Scombridae, Perciformes)
Scorpaena porcus – ñêîðïåíà (Scorpaenidae, Scorpaeniformes)
Semotilus atromaculatus – ñåâåðíûé ñåìîòèëóñ (Cyprinidae, Cypriniformes)
Seriola lalandei – ïîëîñàòàÿ ëàêåäðà (Carangidae, Perciformes)
Seriola quinqueradiata – æåëòîõâîñò (Carangidae, Perciformes)
Serranus scriba – êàìåííûé îêóíü (Serranidae, Perciformes)
Serrasalmus nattereri – îáûêíîâåííàÿ ïèðàíüÿ (Serrasalmidae, Characiformes)
Silurus glanis – åâðîïåéñêèé ñîì (Siluridae, Siluriformes)
Sparisoma viride – ñïàðèñîìà (Sparidae, Perciformes)
Sphyraena barracuda – áîëüøàÿ áàððàêóäà (Sphyraenidae, Perciformes)
Sphyraena sp. – áàððàêóäà (Sphyraenidae, Perciformes)
Sphyrna lewini – áðîíçîâàÿ ìîëîò-ðûáà (Sphyrnidae, Carcharhiniformes)
Spicara smaris – ÷åðíîìîðñêàÿ ñìàðèäà (Sparidae, Perciformes)
Stenodus leucichthys leucichthys – áåëîðûáèöà (Salmonidae, Salmoniformes)
Stenodus leucichthys nelma – íåëüìà (Salmonidae, Salmoniformes)
Stephanolepis cirrifer – êóðêîâûé ñïèíîðîã (Monacanthidae, Tetraodontiformes)
Stolephorus purpureus – ãàâàéñêèé ñòîëåôîð (Engraulidae, Clupeiformes)
Symphodus tinca – ðóëåíà (Labridae, Perciformes)
Tanichthys albonubes – êàðäèíàë (Cyprinidae, Cypriniformes)
Thalassoma bifasciatum – äâóõöâåòíàÿ òàëàññîìà (Labridae, Perciformes)
Theragra chalcogramma – ìèíòàé (Gadidae, Gadiformes)
Thunnus albacares – æåëòîïåðûé òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Thunnus obesus – áîëüøåãëàçûé òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Thunnus orientalis – òèõîîêåàíñêèé ãîëóáîé òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Thunnus spp. – òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Thunnus thynnus – ñèíèé òóíåö (Scombridae, Perciformes)
Thymallus arcticus – àðêòè÷åñêèé õàðèóñ (Salmonidae, Salmoniformes)
Tilapia rendalli – òèëÿïèÿ (Cichlidae, Perciformes)
Tinca tinca – ëèíü (Cyprinidae, Cypriniformes)
Trachinothus rhodopus – ïàìïàíèòî (Carangidae, Perciformes)
Trachurus japonicas – ÿïîíñêàÿ ñòàâðèäà (Carangidae, Perciformes)
Trachurus mediterraneus ponticus – ÷åðíîìîðñêàÿ ñòàâðèäà (Carangidae, Perciformes)
Trachurus symmetricus – ïåðóàíñêàÿ ñòàâðèäà (Carangidae, Perciformes)
Trachurus trachurus trachurus – îáûêíîâåííàÿ ñòàâðèäà (Carangidae, Perciformes)
Tribolodon brandtii – óãàé (Cyprinidae, Cypriniformes)
Trichodon trichodon – òèõîîêåàíñêèé âîëîñîçóá (Trichodontidae, Perciformes)
Tylosurus gavialoides – êëûêàñòûé ñàðãàí (Belonidae, Beloniformes)
Vimba vimba – ðûáåö (Cyprinidae, Cypriniformes)
Xiphias gladius – ìå÷-ðûáà (Xiphiidae, Perciformes)
Zoarces viviparous – áåëüäþãà (Zoarcidae, Perciformes)



267

Ïðèëîæåíèå

**       **        **
Àáóäåôäóô – Abudefduf abdominalis (Pomacentridae, Perciformes)
Àáóäåôäóô – Abudefduf saxatilis (Pomacentridae, Perciformes)
Àáóäåôäóô – Abudefduf vaigiensis (Pomacentridae, Perciformes)
Àìåðèêàíñêèé ãîëåö – Salvelinus fontinalis (Salmonidae, Salmoniformes)
Àìóðñêèé ãîëüÿí – Phoxinus lagowskii (Cyprinidae, Cypriniformes)
Àìóðñêèé ÷åáà÷åê – Pseudorasbora parva (Cyprinidae, Cypriniformes)
Àìóðñêèé ÿçü – Leuciscus waleckii (Cyprinidae, Cypriniformes)
Àí÷îâåò – Cetengraulis mysticetus (Engraulidae, Clupeiformes)
Àðêòè÷åñêèé õàðèóñ – Thymallus arcticus (Salmonidae, Salmoniformes)
Àñòèàíàêñ – Astyanax fasciatus (Characidae, Characiformes)
Àòåðèíîìîðóñ – Atherinomorus insularum (Atherinidae, Atheriniformes)
Àòåðèíîìîðóñ – Atherinomorus vaigiensis (Atherinidae, Atheriniformes)
Àòëàíòè÷åñêàÿ ìåíèäèÿ – Menidia menidia (Atherinopsidae, Atheriniformes)
Àòëàíòè÷åñêàÿ ïåëàìèäà – Sarda sarda (Scombridae, Perciformes)
Àòëàíòè÷åñêàÿ ñåëüäü – Clupea harengus (Clupeidae, Clupeiformes)
Àòëàíòè÷åñêàÿ ñêóìáðèÿ – Scomber scombrus (Scombridae, Perciformes)
Àòëàíòè÷åñêàÿ òðåñêà – Gadus morhua (Gadidae, Gadiformes)
Àòëàíòè÷åñêèé ëîñîñü – Salmo salar (Salmonidae, Salmoniformes)
Àòëàíòè÷åñêèé ïàðóñíèê – Istiophorus albicans (Istiophoridae, Perciformes)
Àôèïñêèé åëåö – Leuciscus aphipsi (Cyprinidae, Cypriniformes)
Àþ – Plecoglossus altivelis (Plecoglossidae, Osmeriformes)
Áàððàêóäà – Sphyraena sp. (Sphyraenidae, Perciformes)
Áåëîìîðñêàÿ ñåëüäü – Clupea pallasii marisalbi (Clupeidae, Clupeiformes)
Áåëîðûáèöà – Stenodus leucichthys leucichthys (Salmonidae, Salmoniformes)
Áåëûé àìåðèêàíñêèé ëàâðàê – Morone àmericana (Moronidae, Perciformes)
Áåëûé àìóð – Ctenopharyngodon idella (Cyprinidae, Cypriniformes)
Áåëûé êèôîç – Kyphosus sectatrix (Kyphosidae, Perciformes)
Áåëûé ñàðãóñ – Diplodus sargus (Sparidae, Perciformes)
Áåëûé ÷óêó÷àí – Catostomus commersoni (Cyprinidae, Cypriniformes)
Áåëüäþãà – Zoarces viviparous (Zoarcidae, Perciformes)
Áåðèêñ-àëüôîíñèí – Beryx splendens (Berycidae, Beryciformes)
Áîëüøàÿ áàððàêóäà – Sphyraena barracuda (Sphyraenidae, Perciformes)
Áîëüøàÿ êîðèôåíà – Coryphaena hippurus (Coryphaenidae, Perciformes)
Áîëüøåãëàçûé òóíåö – Thunnus obesus (Scombridae, Perciformes)
Áîëüøåðîòûé îêóíü – Micropterus salmoides (Centrarchidae, Perciformes)
Áðîíçîâàÿ ìîëîò-ðûáà – Sphyrna lewini (Sphyrnidae, Carcharhiniformes)
Áûñòðÿíêà – Alburnoides bipunctatus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Æåëòîêðûëàÿ øèðîêîëîáêà – Cottocomephorus grewingkii (Cottocomephoridae,

Scorpaeniformes)
Âîáëà – Rutilus rutilus caspicus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Âîñòî÷íî-àìåðèêàíñêèé áû÷åðûë – Rhinoptera bonasus (Myliobatidae, Myliobatiformes)
Âîñòî÷íûé òóíåö – Euthynnus lineatus (Scombridae, Perciformes)
Âûðåçóá – Rutilus frisii (Cyprinidae, Cypriniformes)
Âûòÿíóòàÿ êàáåçîòà – Atherinomorus stipes (Atherinidae, Atheriniformes)
Ãàâàéñêèé ñòîëåôîð – Stolephorus purpureus (Engraulidae, Clupeiformes)
Ãàìáóçèÿ – Gambusia holbrooki (Poeciliidae, Cyprinodontiformes)
Ãèãàíòñêàÿ àêóëà Cetorhinus maximus (Cetorhinidae, Lamniformes)
Ãëàç÷àòûé ãîð÷àê – Rhodeus ocellatus ocellatus (Cyprinidae, Cypriniformes)
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Ãîëàâëü – Leuciscus cephalus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ãîëóáàÿ àêàðà – Aequidens pulcher (Cichlidae, Perciformes)
Ãîëóáàÿ ýìáèîòîêà – Embiotoca lateralis (Embiotocidae, Perciformes)
Ãîðáóøà – Oncorhynchus gorbuscha (Salmonidae, Salmoniformes)
Ãðóïåð – Mycteroperca rosacea (Serranidae, Perciformes)
Ãóïïè – Poecilia reticulatà (Poeciliidae, Cyprinodontiformes)
Ãóñòåðà – Blicca bjoerkna (Cyprinidae, Cypriniformes)
Äàëüíåâîñòî÷íàÿ ìíîãîïîçâîíêîâàÿ ïåñ÷àíêà – Ammodytes hexapterus

(Ammodotydae, Perciformes)
Äàëüíåâîñòî÷íàÿ ñàðäèíà – Sardinops sagax (Clupeidae, Clupeiformes)
Äàëüíåâîñòî÷íàÿ ñàðäèíà-èâàñè – Sardinops sagax melanosticta (Clupeidae,

Clupeiformes)
Äàíèî ìàëàáàðñêèé – Devario aequipinnatus (Ñyprinidae, Cypriniformes)
Äàíèî ðåðèî – Danio rerio (Cyprinidae, Cypriniformes)
Äâóïîëîñàÿ äîíöåëëà – Halichoeres bivittatus (Labridae, Perciformes)
Äâóõöâåòíàÿ òàëàññîìà – Thalassoma bifasciatum (Labridae, Perciformes)
Äæåíêèíñèÿ – Jenkinsia sp. (Clupeidae, Clupeiformes)
Äëèííàÿ ðåìîðà – Phtheirichthys lineatus (Echeneidae, Perciformes)
Äîíöåëëà – Halichoeres poeyi (Labridae, Perciformes)
Åâðîïåéñêàÿ ðÿïóøêà – Coregonus albula (Salmonidae, Salmoniformes)
Åâðîïåéñêàÿ ñàðäèíà – Sardina pilchardus (Clupeidae, Clupeiformes)
Åâðîïåéñêèé àí÷îóñ (õàìñà) – Engraulis encrasicolus (Engraulidae, Clupeiformes)
Åâðîïåéñêèé ãîð÷àê – Rhodeus sericeus amarus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Åâðîïåéñêèé êåð÷àê – Myoxocephalus scorpius (Cottidae, Scorpaeniformes)
Åâðîïåéñêèé ñîì – Silurus glanis (Siluridae, Siluriformes)
Åëåö – Leuciscus leuciscus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Åðø – Gymnocephalus cernuus (Percidae, Perciformes)
Æåëòîãëàçàÿ êåôàëü – Aldrichetta forsteri (Mugilidae, Mugiliformes)
Æåëòîïåðûé êàðàíêñ – Caranx ignobilis (Carangidae, Perciformes)
Æåëòîïåðûé òóíåö – Thunnus albacares (Scombridae, Perciformes)
Æåëòîïîëîñàÿ ðîíêà – Haemulon flavolineatum (Haemulidae, Perciformes)
Æåëòîõâîñò – Seriola quinqueradiata (Carangidae, Perciformes)
Æåëòûé îêóíü – Perca flavescens (Percidae, Perciformes)
Çâåçä÷àòàÿ ïðèñòåëëà – Pristella riddle (Characidae, Characiformes)
Çåáðîâèäíûé (òðåõïîëîñûé) äàñöèëë – Dascyllus aruanus (Pomacentridae, Perciformes)
Çåëåíóøêà – Crenilabrus ocellatus (Labridae, Perciformes)
Çåëåíóøêà-ðóëåíà – Crenilabrus tinca (Labridae, Perciformes)
Çîëîòàÿ ðûáêà – Carassius auratus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Çîëîòèñòàÿ çóáàòàÿ áàðàáóëÿ – Parupeneus cyclostomus (Mullidae, Perciformes)
Çîëîòîé êàðàñü – Carassius carassius (Cyprinidae, Cypriniformes)
Çîëîòîé íîòåìèãîíóñ – Notemigonus crysoleucas (Cyprinidae, Cypriniformes)
Çóáàòûé êàðàíêñ – Pseudocaranx dentex (Carangidae, Perciformes)
Èíäî-òèõîîêåàíñêèé ïàðóñíèê – Istiophorus platypterus (Istiophoridae, Perciformes)
Èññûê-êóëüñêèé ÷åáà÷îê – Leuciscus schmidti (Cyprinidae, Cypriniformes)
Êàëèôîðíèéñêàÿ õàðåíãóëà – Harengula thrissna (Clupeidae, Clupeiformes)
Êàìåííûé îêóíü – Serranus scriba (Serranidae, Perciformes)
Êàíàëüíûé ñîìèê – Ameurus nebulosus (Ictaluridae, Siluriformes)
Êàðàíêñ – Caranx adscensionis (Carangidae, Perciformes)
Êàðàíêñ – Caranx sp. (Carangidae, Perciformes)
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Êàðàíêñ – Caranx speciosus (Carangidae, Perciformes)
Êàðäèíàë – Tanichthys albonubes (Cyprinidae, Cypriniformes)
Êàðëèêîâàÿ äæåíêèíñèÿ – Jenkinsia lamprotaenia (Clupeidae, Clupeiformes)
Êàðï – Cyprinus carpio (Cyprinidae, Cypriniformes)
Êàñïèéñêèé ïóçàíîê – Alosa caspia (Clupeidae, Clupeiformes)
Êåòà – Oncorhynchus keta (Salmonidae, Salmoniformes)
Êèæó÷ – Oncorhynchus kisutch (Salmonidae, Salmoniformes)
Êèòîâàÿ àêóëà Rhyncodon typus (Rhincodontidae, Orectolobiformes)
Êëûêàñòûé ñàðãàí – Tylosurus gavialoides (Belonidae, Beloniformes)
Êëþâîðûë – Diplodus vulgaris (Sparidae, Perciformes)
Êîëþ÷èé ãîð÷àê – Acanthorhodeus asmussi (Cyprinidae, Cypriniformes)
Êîðîòêîïåðàÿ ðûáà-ïðèëèïàëî – Remora brachyptera (Echeneidae, Perciformes)
Êðàñíîáîêèé ðè÷àðäñîíèóñ – Richardsonius balteatus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Êðàñíîãëàçûé êàìåííûé îêóíü – Ambloplites rupestris (Centrarchidae, Perciformes)
Êðàñíîïåðêà – Scardinius erythrophthalmus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Êðóãëàÿ ñàðäèíåëëà – Sardinella aurita (Clupeidae, Clupeiformes)
Êóìæà – Salmo trutta (Salmonidae, Salmoniformes)
Êóðêîâûé ñïèíîðîã – Stephanolepis cirrifer (Monacanthidae, Tetraodontiformes)
Êóòóì – Rutilus frisii kutum (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ëåîïîëüäèòà – Eupomocentrus planifrons (Pomacentridae, Perciformes)
Ëåù – Abramis brama (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ëèíü – Tinca tinca (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ëèðîõâîñòàÿ ñîáà÷êà – Meiacanthus nigrolineatus (Blenniidae, Perciformes)
Ëîáàí – Mugil cephalus (Mugilidae, Mugiliformes)
Ëîöìàí – Naucrates doctor (Carangidae, Perciformes)
Ëóíà-ðûáà – Mola mola (Molidae, Tetraodontiformes)
Ëóöèàí òåìíî-áóðûé – Lutjanus monostigma (Lutjanidae, Perciformes)
Ëóöèàí õîêó – Lutjanus jocu (Lutjanidae, Perciformes)
Ìàëàáàðñêàÿ òðàèðà – Hoplias malabaricus (Erythrinidae, Characiformes)
Ìàëüãàøñêàÿ íî÷íàÿ àêóëà – Carcharinus melanopterus (Carcharhinidae, Carchariformes)
Ìàðëèí – Makaira spp. (Istiophoridae, Perciformes)
Ìàñëþê – Pholis gunnelus (Pholidae, Perciformes)
Ìåäàêà – Oryzias latipes (Adrianichthyidae, Beloniformes)
Ìåêñèêàíñêèé ìåíõýäåí – Brevoortia patronus (Clupeidae, Clupeiformes)
Ìåëêîçóáàÿ áàðàáóëÿ – Mulloidichthys martinicus (Mullidae, Perciformes)
Ìåëêîïÿòíèñòàÿ ñêóìáðèÿ – Scomberomorus niphonius (Scombridae, Perciformes)
Ìå÷-ðûáà – Xiphias gladius (Xiphiidae, Perciformes)
Ìèíòàé – Theragra chalcogramma (Gadidae, Gadiformes)
Ìîéâà – Mallotus villosus (Osmeridae, Osmeriformes)
Ìîðñêàÿ ëàñòî÷êà – Chromis chromis (Pomacentridae, Perciformes)
Ìîðñêîé àäâîêàò – Lutjanus apodus (Lutjanidae, Perciformes)
Ìîðñêîé áåêàñ – Macrorhamphosus scolopax (Centriscidae, Syngnathiformes)
Ìîðñêîé þíêåð – Coris julis (Labridae, Perciformes)
Íàâàãà – Eleginus nawaga (Gadidae, Gadiformes)
Íàëèì – Lota lota (Lotidae, Gadiformes)
Íåëüìà – Stenodus leucichthys nelma (Salmonidae, Salmoniformes)
Íåîáû÷íàÿ êàìïîñòîìà – Campostoma anomalum (Cyprinidae, Cypriniformes)
Îáûêíîâåííàÿ àòåðèíà – Atherina mochon (Atherinidae, Atheriniformes)
Îáûêíîâåííàÿ âåðõîâêà – Leucaspius delineates (Cyprinidae, Cypriniformes)
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Îáûêíîâåííàÿ ïèðàíüÿ – Serrasalmus nattereri (Serrasalmidae, Characiformes)
Îáûêíîâåííàÿ ïëîòâà – Rutilus rutilus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Îáûêíîâåííàÿ ðûáà-ïðèëèïàëî – Remora remora (Echeneidae, Perciformes)
Îáûêíîâåííàÿ ðûáà-õèðóðã – Acanthurus ñhirurgus (Acanthuridae, Perciformes)
Îáûêíîâåííàÿ ñêàëÿðèÿ – Pterophyllum scalare (Cichlidae, Perciformes)
Îáûêíîâåííàÿ ñîëíå÷íàÿ ðûáà – Lepomis gibbosus (Centrarchidae, Perciformes)
Îáûêíîâåííàÿ ñòàâðèäà – Trachurus trachurus trachurus (Carangidae, Perciformes)
Îáûêíîâåííàÿ óêëåéêà – Alburnus alburnus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Îáûêíîâåííûé àòåðèíîïñ – Atherinops affinis (Atherinopsidae, Atheriniformes)
Îáûêíîâåííûé ãîëüÿí – Phoxinus phoxinus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Îáûêíîâåííûé ëàâðàê – Dicentrarchus (= Morone) labrax (Moronidae, Perciformes)
Îáûêíîâåííûé ñêèïäæåê – Katsuwonus pelamis (Scombridae, Perciformes)
Îìóëü – Coregonus autumnalis (Salmonidae, Salmoniformes)
Îñòðîíîñ – Liza saliens (Mugilidae, Mugiliformes)
Ïàìïàíèòî – Trachinothus rhodopus (Carangidae, Perciformes)
Ïàíãàñèàíîäîí – Pangasianodon hypophthalmus (Pangasiidae, Siluriformes)
Ïåðåïåëêà – Crenilabrus quinquemaculatus (Labridae, Perciformes)
Ïåðñèäñêèé îñåòð – Acipenser persicus (Acipenseridae, Acipenseriformes)
Ïåðóàíñêàÿ ñòàâðèäà – Trachurus symmetricus (Carangidae, Perciformes)
Ïåðóàíñêèé àí÷îóñ – Engraulis ringens (Engraulidae, Clupeiformes)
Ïåñêàðü – Gobio gobio (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ïåñêàðü-ãóáà÷ – Sarcocheilichthys szerskii (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ïåñ÷àíêà – Ammodytes cicirellus (Ammodytidae, Perciformes)
Ïèêøà – Melanogrammus aeglefinus (Gadidae, Gadiformes)
Ïèëà-ðûáà – Pristis pectinatus (Pristidae, Rhinopristiformes)
Ïëåêòîãëèôèäîäîí – Plectoglyphidodon lacrimatus (Pomacentridae, Perciformes)
Ïëîñêîãîëîâûé æåðåõ – Pseudaspius leptocephalus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ïîëîñàòàÿ áàðàáóëÿ – Mullus surmuletus (Mullidae, Perciformes)
Ïîëîñàòàÿ ëàêåäðà – Seriola lalandei (Carangidae, Perciformes)
Ïîëîñàòàÿ ðûáà-ïðèëèïàëî – Echeneis naucrates (Echeneidae, Perciformes)
Ïîëîñàòîãëàçûé õàïëîõðîìèñ – Haplochromis burtoni (Cichlidae, Perciformes)
Ïîëîñàòûé àïîãîí – Cheilodipterus lineatus (Apogonidae, Perciformes)
Ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòûé ôóíäóëþñ – Fundulus diaphanous (Fundulidae, Cyprinodonti-

formes)
Ïðèëèïàëî – Echeneis neucratoides (Echeneidae, Perciformes)
Ïðèîíóð – Prionurus scalprus (Acanthuridae, Perciformes)
Ïÿòèëèíåéíûé àïîãîí – Apogon quinquilineata (Apogonidae, Perciformes)
Ïÿòíèñòî-ãîëóáàÿ àêàðà – Alquitans latifrons (Cichlidae, Perciformes)
Ïÿòíèñòûé íîòðîïèñ – Notropis hudsonius (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ïÿòíèñòûé ñàäìîíåò – Pseudupeneus maculatus (Mullidae, Perciformes)
Ïÿòíèñòûé òóíåö – Euthynnus alleteratus (Scombridae, Perciformes)
Ïÿòíèñòûé ôëåéòîðûë – Aulostomus maculatus (Aulostomidae, Syngnathiformes)
Ðàäóæíàÿ ðûáà – Melanotaenia duboulayi (Melanotaeniidae, Atheriniformes)
Ðàäóæíàÿ ðûáà – Melanotaenia nigrans (Melanotaeniidae, Atheriniformes)
Ðàäóæíàÿ ôîðåëü, ìèêèæà – Oncorhynchus (=Parasalmo) mykiss (Salmonidae,

Salmoniformes)
Ðàçíîçóáûé íîòðîïèñ – Notropis heterodon (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ðå÷íîé îêóíü – Perca fluviatilis (Percidae, Perciformes)
Ðîçîâûé äàíèî – Danio albolineatus (Cyprinidae, Cypriniformes)
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Ðîìáîâèäíàÿ òåòðà – Hyphessobrycon anisitsi (= Hemigrammus caudovittatus)
(Characidae, Characiformes)

Îáûêíîâåííàÿ ðîíêà – Haemulon plumeri (Haemulidae, Perciformes)
Ðîíêà – Haemulon spp. (Haemulidae, Perciformes)
Ðóëåíà – Symphodus tinca (Labridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Chlorurus bleekeri (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Chlorurus gibbus (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Chlorurus sordidus (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Scarus croisensis (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Scarus iserti (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Scarus radians (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Scarus schlegeli (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Scarus spinus (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïîïóãàé – Scarus taeniopterus (Scaridae, Perciformes)
Ðûáà-ïðèëèïàëî – Remora àlbescens (Echeneidae, Perciformes)
Ðûáà-ïðèëèïàëî – Remora australis (Echeneidae, Perciformes)
Ðûáà-ïðèëèïàëî – Remora osteochir (Echeneidae, Perciformes)
Ðûáà-õèðóðã – Acanthurus bahianus (Acanthuridae, Perciformes)
Ðûáà-õèðóðã – Acanthurus nigrofuscus (Acanthuridae, Perciformes)
Ðûáåö – Vimba vimba (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ñàéäà – Pîllachius virens (Gadidae, Gadiformes)
Ñàéêà – Boreogadus saida (Gadidae, Gadiformes)
Ñàëàêà – Clupea harengus members (Clupeidae, Clupeiformes)
Ñåâåðíûé àí÷îóñ – Engraulis mordax (Engraulidae, Clupeiformes)
Ñåâåðíûé ñåìîòèëóñ – Semotilus atromaculatus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ñåðåáðÿíûé ãèïîãíàòóñ – Hybognathus nuchalis (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ñåðåáðÿíûé êàðàñü – Carassius auratus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ñåðûé ãîðáûëü – Cynoscion regalis (Sciaenidae, Perciformes)
Ñåðûé ëóöèàí – Lutjanus griseus (Lutjanidae, Perciformes)
Ñåò÷àòûé (äâóõïîëîñûé) äàñöèëë – Dascyllus reticulatus (Pomacentridae, Perciformes)
Ñèã – Coregonus lavareus (Salmonidae, Salmoniformes)
Ñèã-íåëüìóøêà – Coregonus lavaretus nelmuschka (Salmonidae, Salmoniformes)
Ñèìà – Oncorhynchus masou (Salmonidae, Salmoniformes)
Ñèíãèëü – Liza aurata (Mugilidae, Mugiliformes)
Ñèíåæàáåðíûé ñîëíå÷íèê – Lepomis macrochirus (Centrarchidae, Perciformes)
Ñèíåïîëîñàÿ ðîíêà – Haemulon sciurus (Haemulidae, Perciformes)
Ñèíåö – Abramis ballerus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Ñèíèé ñêàð – Scarus coelestinus (Scaridae, Perciformes)
Ñèíèé òóíåö – Thunnus thynnus (Scombridae, Perciformes)
Ñèíèé õèðóðã – Acanthurus coeruleus (Acanthuridae, Perciformes)
Ñêîðïåíà – Scorpaena porcus (Scorpaenidae, Scorpaeniformes)
Ñêóìáðèÿ – Scomber sp. (Scombridae, Perciformes)
Ñëàäêîãóá – Plectorhynchus vittatus (Haemulidae, Perciformes)
Ñîáà÷êà-øàí – Blennius pholis (Blenniidae, Perciformes)
Ñïàðèñîìà – Sparisoma viride (Sparidae, Perciformes)
Ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ ñêóìáðèÿ – Scomber colias (Scombridae, Perciformes)
Ñðåäèçåìíîìîðñêèé íàëèì÷èê – Gaidropsarus mediterraneus (Lotidae, Gadiformes)
Ñóäàê – Sander (=Stizostedion) lucioperca (Percidae, Perciformes)
Ñóìàòðàíñêèé áàðáóñ – Barbus (=Puntius) tetrazona (Cyprinidae, Cypriniformes)
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Òàíèõòèñ – Tanichthys albonudes (Cyprinidae, Cypriniformes)
Òåìíî-áóðûé ëóöèàí – Lutjanus monostigma (Lutjanidae, Perciformes)
Òåìíîïîëîñûé àïîãîí – Apogon semiornatus (Apogonidae, Perciformes)
Òåìíûé ãîðáûëü – Sciaena umbra (Sciaenidae, Perciformes)
Òåìíûé íåîãëèôèäîäîí – Neoglyphidodon melas (Pomacentridae, Perciformes)
Òåòðà – Hemigrammus bleheri (Characidae, Characiformes)
Òåõàññêèé íîòðîïèñ – Notropis amabilis (Cyprinidae, Cypriniformes)
Òèëÿïèÿ – Tilapia rendalli (Cichlidae, Perciformes)
Òèõîîêåàíñêàÿ ñåëüäü – Clupea pallasii (Clupeidae, Clupeiformes)
Òèõîîêåàíñêàÿ ôîíäà – Lythrulon flaviguttatum (Haemulidae, Perciformes)
Òèõîîêåàíñêèé âîëîñîçóá – Trichodon trichodon (Trichodontidae, Perciformes)
Òèõîîêåàíñêèé ãîëóáîé òóíåö – Thunnus orientalis (Scombridae, Perciformes)
Òðåõèãëàÿ êîëþøêà – Gasterosteus aculeatus (Gasterosteidae, Gasterosteiformes)
Òóíåö – Thunnus spp. (Scombridae, Perciformes)
Òóïîíîñûé ïèìåôàëåñ – Pimephales notatus (Cyprinidae, Cypriniformes)
Òóïîðûëûé ìàêðóðóñ – Coryphaenoides rupestris (Macrouridae, Gadiformes)
Óãàé – Tribolodon brandtii (Cyprinidae, Cypriniformes)
Óãîðü – Anguilla anguilla (Anguillidae, Anguilliformes)
Óãðåõâîñòûé ñîì – Plotosus lineatus (Plotosidae, Siluriformes)
Óøàñòûé îêóíü – Centrarchus macropterus (Centrarchidae, Perciformes)
Õàðåíãóëà – Harengula sp. (Clupeidae, Clupeiformes)
Õîðèíåìà ëèñàí – Chorinemus lysan (Carangidae, Perciformes)
Õðîìèñ – Chromis atripectoralis (Pomacentridae, Perciformes)
Õðîìèñ – Chromis cyanea (Pomacentridae, Perciformes)
Õðîìèñ – Chromis multilineata (Pomacentridae, Perciformes)
Õðîìèñ – Chromis nitida (Pomacentridae, Perciformes)
Õðîìèñ – Chromis viridis (Pomacentridae, Perciformes)
Õðîìèñ-êðàñàâåö – Hemichromis bimaculatus (Pomacentridae, Perciformes)
Öåçèÿ – Caesio cunning (Caesionidae, Perciformes)
Öåçèÿ – Caesio teres (Caesionidae, Perciformes)
Öèõëàñîìà – Cichlasoma citrinellum (Cichlidae, Perciformes)
×åðíîãîëîâûé ïèìåôàëåñ – Pimephales promelas (Cyprinidae, Cypriniformes)
×åðíîìîðñêàÿ áàðàáóëÿ – Mullus barbatus ponticus (Mullidae, Perciformes)
×åðíîìîðñêàÿ ñìàðèäà – Spicara smaris (Sparidae, Perciformes)
×åðíîìîðñêàÿ ñòàâðèäà – Trachurus mediterraneus ponticus (Carangidae, Perciformes)
×åðíîïåðàÿ àêóëà – Carcharinus limbatus (Carcharhinidae, Carchariformes)
×åðíîõâîñòàÿ öèïðèíåëëà – Cyprinella venusta (Cyprinidae, Cypriniformes)
×åðíûé êàìåííûé îêóíü – Centropristis striata (Serranidae, Perciformes)
×åòûðåõãëàçàÿ ðûáà-áàáî÷êà – Chaetodon capistratus (Chaetodontidae, Perciformes)
×åòûðåõèãëàÿ êîëþøêà – Apeltes quadratus (Gasterosteidae, Gasterosteiformes)
×óäñêîé ñèã – Coregonus lavaretus maraenoides (Salmonidae, Salmoniformes)
Øåìàÿ – Chalcalburnus chalcoides (Cyprinidae, Cypriniformes)
Øèðîêîïëàâíèêîâàÿ ïåöèëèÿ – Poecilia latipinna (Poeciliidae, Cyprinodontiformes)
Ùåòèíêîçóá – Chaetodon unimaculatus (Chaetodontidae, Perciformes)
Ùóêà – Esox lucius (Esocidae, Esociformes)
Þæíîåâðîïåéñêàÿ àòåðèíà – Atherina boyeri (Atherinidae, Atheriniformes)
ßçü – Leuciscus idus (Cyprinidae, Cypriniformes)
ßïîíñêàÿ ñêóìáðèÿ – Scomber japonicas (Scombridae, Perciformes)
ßïîíñêàÿ ñòàâðèäà – Trachurus japonicas (Carangidae, Perciformes)
ßïîíñêèé àí÷îóñ – Engraulis japonicas (Engraulidae, Clupeiformes)
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