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В экспериментальных условиях установлены значения окончательно избираемой и 
верхней летальной температуры у молоди карпа, плотвы, окуня и щуки в летний пери=
од. Показатели хронического летального максимума и летальной температуры вы=
ше показателей критического термического максимума у всех изученных видов. 
Наибольшая термоустойчивость и самые высокие значения окончательно избирае=
мой температуры выявлены у теплолюбивого карпа, наименьшие – у плотвы и окуня. 
Полученные данные позволяют прогнозировать поведение и распределение рыб 
различных экологических групп в пресноводных водоемах. 
 
К л ю ч е в ы е  с л о в а :  рыбы, термоустойчивость, окончательно избираемая тем=
пература, критический термический максимум, летальная температура, хронический 
летальный максимум. 

 
V. K. Golovanov, A. K. Smirnov, D. S. Kapshaj. FINAL 
THERMOPREFERENDUM AND UPPER LETHAL TEMPERATURE IN 
JUVENILES OF SOME FRESHWATER FISH SPECIES 
 
The values of final thermopreferendum and upper lethal temperature in juvenile carp, 
roach, perch and pike during the summer period were determined under experimental 
conditions. The values of chronic lethal maximum and lethal temperature are higher 
than the critical thermal maximum in all studied species. Maximal temperature 
resistance and the highest values of final thermopreferendum were found in the 
thermophilic carp, the lowest – in roach and perch. The results allow to predict the 
behaviour and distribution of fish of different ecological groups in freshwater bodies. 
 
K e y  w o r d s :  fish, temperature resistance, final thermopreferendum, critical thermal 
maximum, lethal temperature, chronic lethal maximum. 
 
 
 
Введение 
 

Температура окружающей среды – важный 
абиотический фактор, в наибольшей степени 
определяющий эффективность питания, рос=
та и развития рыб, обитающих в пресных во=
дах. Выступая в качестве лимитирующего 
фактора, она определяет географическое ме=

стоположение вида и его отдельных популя=
ций [Одум, 1975]. Адаптации к температуре 
обеспечивают постоянное взаимодействие 
организма и среды. Как следствие, в процес=
се онтогенеза, а также при прохождении се=
зонных и жизненных циклов рыбы вынуждены 
приспосабливаться к колебаниям температу=
ры и использовать различные формы темпе=
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ратурных адаптаций: температурную акклима=
цию, терморегуляционное поведение, адапта=
цию к предельно высоким и низким темпера=
турам, а также «зимнюю спячку» [Голованов и 
др., 1997; Озернюк, 2000]. 

При оценке эффективности жизнедеятель=
ности рыб наряду с физиологическими и био=
химическими характеристиками применяют та=
кие показатели, как температурная зона опти=
мального функционирования (оптимум) и пре=
дельная (верхняя и нижняя летальная) темпе=
ратура, ограничивающая диапазон термоус=
тойчивости рыб. Температурный оптимум жиз=
недеятельности характеризуют, используя зна=
чения окончательно избираемой температуры 
(ОИТ), границы существования вида – значе=
ния летальной температуры (ЛТ) [Шмидт=Ни=
ельсен, 1982; Алабастер, Ллойд, 1984; Голова=
нов и др., 1997; Озернюк, 2000]. Существуют 
разные методы для оценки данных показате=
лей. Метод термопреферендума наиболее час=
то применяют для определения температурно=
го оптимума. Методы критического термиче=
ского максимума (КТМ) при средней и высокой 
скорости нагрева воды (от 4 до 60 °С/ч) и хро=
нического летального максимума (ХЛМ) – при 
медленной скорости нагрева  1 °С/ч исполь=
зуют для выявления пессимума жизнедеятель=
ности [Голованов, Смирнов, 2007]. Несмотря 
на большое количество работ по ОИТ, КТМ и 
ХЛМ [Hokanson, 1977; Cherry, Cairns, 1982; 
Beitinger et al., 2000; Golovanov, 2006], сравни=
тельный анализ результатов затруднен, по=
скольку они получены в различных экспери=
ментальных условиях. В то же время для кор=
ректного сравнения температурных реакций 
рыб разных экологических групп в гетеротер=
мальных условиях необходимы данные, полу=
ченные в идентичных методических условиях с 
учетом возраста рыб и сезона года. 

В связи с этим цель работы – сравнитель=
ный анализ и определение окончательно изби=
раемой, а также верхней сублетальной и ле=
тальной температуры у молоди карпа Cyprinus 
carpio (L.), плотвы Rutilus rutilus (L.), речного 
окуня Perca fluviatilis L. и щуки Esox lucius L. в 
летний сезон при температуре акклимации  
18 ± 2 °С. 

 
Материал и методы 
 

Работа выполнена в 2009–2010 гг. на моло=
ди рыб разных экологических групп: карпе, 
плотве, окуне и щуке. Рыбы отловлены в при=
брежье Рыбинского водохранилища, карп вы=
ращен в прудах стационара полевых и экспе=
риментальных работ ИБВВ РАН. Длина и масса 

карпа составляла: 63–80 мм, 8–13 г, плотвы – 
65–75 мм, 4–7,5 г, окуня – 46–49 мм, 1,1–1,6 г, 
щуки – 110–153 мм, 10–15 г. Всего исследова=
но 108 особей (из них 36, 48 и 24 экз. в опытах 
по определению ОИТ, КТМ и ХЛМ соответст=
венно). Температура предварительной аккли=
мации всех рыб составляла 18 ± 2 °С, время 
акклимации – 7 сут при естественном фотопе=
риоде. 

Определение окончательно избираемой 
температуры (метод термопреферендума) 
проводили в экспериментальных термогради=
ентных условиях, в которых группе особей был 
предоставлен свободный выбор температуры. 
Экспериментальная установка по изучению из=
бираемых температур представляет собой ло=
ток из прозрачного стекла размерами 
320×23×17 см (рис. 1). Горизонтальный гради=
ент температуры создавался посредством на=
грева и охлаждения воды на противоположных 
концах установки. Лоток делили на 12 камер с 
помощью неполных перегородок, в каждой из 
которых устанавливалось по 2 распылителя с 
подачей воздуха от компрессора для предот=
вращения вертикального градиента темпера=
туры. Градиент температуры создавался в диа=
пазоне от 14 до 32 °С. Посадка рыб производи=
лась в отсек с температурой, равной темпера=
туре акклимации. Распределение рыб, а также 
избираемая ими температура на начальном 
этапе выбора фиксировались 8–10 раз в свет=
лое время суток. В качестве зоны окончательно 
избираемой температуры выбирался времен=
ной интервал, в котором в течение не менее  
3 суток не было существенных колебаний в 
значениях избираемой температуры (средне=
суточные значения статистически недостовер=
ны). Корм (живой зоопланктон и сухой корм) 
вносили 1 раз в сутки в отсеки, где находились 
рыбы, для щук использовали также рыбный 
фарш и сеголетков окуня. 

При определении КТМ и ЛТ группу рыб (по  
6 экз. в каждой, две повторности) помещали в 
экспериментальный аквариум объемом 60 л, 
оборудованный системой нагрева и аэрации 
(рис. 2, а). Температуру воды в опытном аква=
риуме повышали со скоростью 8–10 °С/ч до на=
рушения локомоторной функции рыб − перево=
рота на бок или кверху брюшком, сублетальное 
значение температуры фиксировали как КТМ 
[Becker, Genoway, 1979]. В этом случае при 
прекращении нагрева и переносе рыб в воду с 
температурой на 3–4 °С ниже они сохраняли 
жизнеспособность. Продолжая нагрев до мо=
мента прекращения движения жаберных кры=
шек, фиксировали значение ЛТ по этому пока=
зателю.
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Рис. 1. Схема экспериментальной 12=камерной установки для определения избираемой и оконча=
тельно избираемой температуры у молоди рыб: 

1 – воздушный компрессор, 2  распылитель, 3  датчик электронного термометра, 4  нагреватель, 5 – 
терморегулятор, 6 – датчик электронного термометра нагрева/охлаждения, 7 – сетка=ограждение, 8 – неполные 
перегородки между отсеками, 9 – охлаждающий контур, 10 – компрессор холодильника  

 

 
 Рис. 2. Схема экспериментальных установок для определения критического термиче=
ского максимума и летальной температуры (а) и хронического летального максимума 
(б) у молоди рыб: 

                       1 – воздушный компрессор, 2  распылитель, 3  термометр, 4 – нагреватель, 5 – терморегулятор 

 
Для определения ХЛМ группу рыб (по 6 экз. 

в каждой) помещали в экспериментальный ак=
вариум объемом 60 л, оборудованный систе=
мой нагрева и аэрации (рис. 2, б). Температуру 
воды в опытном аквариуме повышали со ско=
ростью 0,04 °С/ч (1 °С/сут) до момента гибели 
рыб, эту температуру фиксировали как ХЛМ. 
На каждые 4=е сутки меняли половину объема 
воды в аквариуме, сохраняя при этом в аква=
риуме то значение температуры, которое на=
блюдалось к моменту добавления воды. Про=
должительность эксперимента при медленной 
скорости нагрева воды составляла 16−23 сут, 
при скорости нагрева 8–10 °С – 1,5–1,8 ч. Все 
опыты проводили в условиях естественного 
фотопериода. Рыб кормили 1 раз в сутки жи=
вым зоопланктоном, рыбным фаршем, сухим 
комбикормом (а щук – и сеголетками окуня) в 
объеме 5–10 % от общей массы тела. 

Данные обработаны статистически с помо=
щью пакета прикладных программ Statgraphics 
Plus 5.1 и Excel 2003. Результаты представлены 
в виде средних и их ошибок (M ± m). Достовер=
ность различий оценивали с помощью одно=
факторного дисперсионного анализа (ANOVA, 
LSD=тест) при p = 0,05 [Sokal, Rolf, 1995]. 

Результаты и обсуждение 
 

При посадке группы особей в термогради=
ентные условия рыбы, как правило, не остают=
ся в зоне температуры предварительной ак= 
климации, а начинают движение в сторону бо=
лее высокой или низкой температуры до тех 
пор, пока не сосредоточиваются в отсеках с 
температурой, соответствующей оптимальным 
значениям (зона ОИТ). Характерным моментом 
является высокая двигательная и поисковая 
активность в первые часы опыта: у плотвы и 
щуки в диапазоне значений температуры, раз=
личающихся на 1–2 °С, у карпа – на 8–9 °С. 
Значения ОИТ выявлены у карпа на 3–6=е сутки 
опыта, у плотвы – на 3–7=е, у окуня – на 6–10=е, 
у щуки – на 4–10=е. Максимальный уровень 
ОИТ отмечен у карпа, несколько более низкий у 
окуня и щуки, минимальный – у плотвы (табл.). 
Ранее было установлено, что значения ОИТ у 
молоди серебряного карася Carassius auratus 
(L.) и синца Abramis ballerus (L.) в летний сезон 
составляли 27–29  °С, у молоди леща Abramis 
brama (L.) и радужной форели Salmo 
(Oncorhynсhus) mykiss Walbaum – 27 и 13–17 °С 
соответственно [Лапкин и др., 1990; Голова=
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нов, Валтонен, 2000; Смирнов, Голованов, 
2004, 2005; Голованов, 2009]. Как и ожидалось, 
самый высокий уровень ОИТ характерен для 
сеголетков карпа, наиболее теплолюбивого и 
термоустойчивого из исследованных видов. 
Минимальный уровень отмечен для молоди ра=
дужной форели, представителя холодолюби=
вых видов рыб [Голованов, Валтонен, 2000]. В 
более ранних экспериментах уровень ОИТ у се=
голетков плотвы был несколько выше 26 °С [Го=
лованов и др., 1997; Лапкин и др., 1981], что 
может быть обусловлено возрастными разли=
чиями или разным физиологическим состояни=
ем рыб. 

 
Температурные характеристики молоди некоторых 
видов рыб 

Вид ОИТ, °С ХЛМ, °С КТМ, °С ЛТ, °С 
Карп 30,9 ± 0,5а 41,3 ± 0,1а 35,6 ± 0,1а 36,5 ± 0,2а 

Плотва 24,0 ± 0,3б 34,4 ± 0,3б 32,0 ± 0,3б 32,6 ± 0,3б 

Окунь 26,4 ± 0,3в 33,5 ± 0,5б 32,0 ± 0,1б 33,2 ± 0,2б 

Щука 24,3 ± 0,3б 34,0 ± 0,4б 33,6 ± 0,1в 35,2 ± 0,2в 

Примечание. Приведены средние значения показателей  
и их ошибки (M ± m); разные надстрочные индексы 
указывают на статистически достоверные различия меж= 
ду показателями в каждом столбце (ANOVA, LSD=test),  
Р < 0,05. 

 
Необходимо отметить высокую степень кор=

реляции уровня ОИТ и значений температуры, 
оптимальных для роста рыб [Hokanson, 1977; 
Beitinger, Fitzpatrick, 1979; Jobling, 1981; Голо=
ванов, 2009]. Коэффициент корреляции между 
этими показателями, полученный на основании 
данных по 49 видам рыб, составил 0,937 
[Jobling, 1981]. Существование такой зависи=
мости позволяет использовать значение ОИТ 
для оценки температурного оптимума жизне=
деятельности рыб. Следует отметить, что наи=
более высокие значения оптимальной темпе=
ратуры роста и питания отмечены у молоди 
пресноводных видов рыб, у более взрослых не=
половозрелых и половозрелых особей эти зна=
чения несколько ниже [Голованов и др., 1997]. 

Значения летальной температуры, как пра=
вило, на 6–10 °С выше значений ОИТ (табл.). 
Наиболее высокие значения летальной темпе=
ратуры получены при медленной (менее 1 °С/ч) 
скорости нагрева воды: значения ХЛМ у карпа 
составили 41,3 °С, у других исследованных ви=
дов – 33,5–34,4 °С. При скорости нагрева воды 
8–10 °С/ч уровень КТМ у исследованных видов 
рыб варьирует от 32,0 до 35,6 °С: максимальные 
значения отмечены у карпа, минимальные – у 
плотвы и окуня. Полученные данные хорошо 
согласуются с результатами более ранней ра=
боты по определению уровня КТМ у тех же ви=
дов рыб [Смирнов, Голованов, 2005]. 

Значения ЛТ превышают КТМ на 0,6– 
1,6 °С, в большей мере у щуки, чем у плотвы. 
Более высокие значения ЛТ, определенные 
методом ХЛМ, связаны с процессом посте=
пенной температурной акклимации рыб в те=
чение эксперимента. Повышенная скорость 
нагрева в течение 1,5–1,8 ч не позволяет ры=
бам в достаточной мере адаптироваться к 
меняющимся условиям среды, поэтому зна=
чения КТМ и ЛТ у одного и того же вида рыб 
ниже, чем ХЛМ. У серебряного карася, кото=
рый наряду с карпом является представите=
лем наиболее теплолюбивых видов, при ак= 
климации к температуре 21 °С и скорости на=
грева 10 °С/ч значение КТМ равнялось 36 °С, 
а ЛТ – 37 °С [Смирнов, Голованов, 2004, 
2005]. Данные по молоди леща для аналогич=
ной скорости нагрева воды в летний сезон 
отсутствуют, однако показатели КТМ у сего=
летков леща при акклимации к температуре 
воды 12 °С в осенний сезон и скорости на=
грева 10 °С/ч составили 27,7 °С, а у леща при 
скорости нагрева 5 °С/ч в летний сезон – 
34,3 °С [Лапкин и др., 1990; Смирнов, Голо=
ванов, 2005]. Минимальные показатели КТМ 
и ЛТ – 30,5 и 31,0 °С характерны для холодо=
любивой радужной форели [Голованов, Вал=
тонен, 2000]. 

Адаптационные возможности рыб, обитаю=
щих в водоемах умеренных широт России,  
ограничены диапазоном температуры от 0 до 
43,5 °С. При этом границы верхней летальной 
температуры расположены, как правило, выше 
на 5–15 °С температурной зоны эколого=фи=
зиологического оптимума. У молоди рыб (сего=
летки, годовики) значения оптимальной и ле=
тальной температуры выше, чем у половозре=
лых особей. Таким образом, возможный диа=
пазон обитания у молоди рыб достигает макси=
мальной ширины, сужаясь в последующие пе=
риоды развития [Голованов и др., 1997; Голо=
ванов, 2009]. 

Определение оптимальных и пессимальных 
значений температуры у разных видов позво=
ляет прогнозировать поведение и распреде=
ление рыб в естественных водоемах как в нор=
ме, так и в случае аномально высоких значе=
ний температуры, особенно в зонах сброса 
подогретых вод ГРЭС, АЭС и крупных про=
мышленных предприятий. Эти показатели мо=
гут применяться для разработки нормативов 
допустимого температурного воздействия на 
молодь рыб, при акклиматизации различных 
видов, а также при прогнозировании поведе=
ния и распределения молоди рыб в условиях 
аномально высокой температуры в летний пе=
риод года. 
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Выводы 
 
В экспериментальных условиях термогра=

диента показано, что уровень ОИТ у молоди 
рыб, акклимированных в летний период к тем=
пературе 20 °С, варьирует от 30,9 °С у карпа до 
24 °С у плотвы и щуки, значения этого показа=
теля у окуня составляют 26,4 °С. Наибольшие 
значения КТМ и ЛТ у исследованных видов при 
летней температуре акклимации показали осо=
би карпа – 35,6 и 36,5 °С. Значения КТМ у плот=
вы и окуня оказались идентичными (32,0 °С), 
значения ЛТ (32,6 и 33,2 °С) также достоверно 
не различались. Наиболее высокие значения 
ЛТ у исследованных видов рыб отмечены  
при низкой (1 °С/ч) скорости нагрева: значения 
ХЛМ составили 41,3 °С у карпа и 33,5–34,4 °С у 
остальных видов. Выявленные видовые разли=
чия показателей ОИТ и ВЛТ обусловлены тем=
пературными предпочтениями изученных ви=
дов рыб и позволяют прогнозировать их рас=
пределение и поведение в естественных усло=
виях и зонах термального загрязнения. 
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