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Физические способности речного окуня в холодное и теплое время года изучали 
в  переносной экспериментальной установке, которая позволяет измерять тяго-
вую силу рыб при механической и электрической стимуляции – анодную реакцию. 
Эксперимент ставили в полевых условиях на оз. Ангозеро (Южная Карелия) в марте 
и августе. Температура озерной воды в это время составляла 2 и 15–17 °C соот-
ветственно. У рыб, пойманных в течение часа, поочередно измеряли тяговую силу. 
Этот показатель при разных видах стимуляции в  среднем варьировал от  1,1 до 
14,1 г в марте и от 15,7 до 42,0 г в августе, достигая максимумов в 21 и 113 г. На элек-
трическую стимуляцию активно реагировали все подопытные особи, тогда как ре-
акция на прикосновение при низкой температуре либо была вялой, либо отсутство-
вала. Результаты статистического сравнения выборок указывают на  существен-
ные отличия между сезонами, заставляя пересмотреть распространенное мнение 
о неизменности физических способностей речного окуня в течение года. Несмотря 
на  общую пассивность рыб в  марте, некоторые из  них демонстрировали весьма 
высокую тяговую силу. Вполне возможно, что такая выборочная реактивность и со-
здает иллюзию более низкой, по сравнению с другими видами, сезонной изменчи-
вости физических способностей у окуня. Выносливость тесно связана с размерами 
особей – чем крупнее рыба, тем больше тяговое усилие. Результаты моделирова-
ния показали, что определяющими факторами скорости нарастания тяговой силы 
с  увеличением размера рыб являются сезонная составляющая и  порог возбуди-
мости, который при механическом воздействии более высок и  более изменчив 
из‑за субъективных причин по сравнению с анодной реакцией.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: рыбы; тяговая сила; механическое раздражение; электри-
ческая стимуляция; анодная реакция.

Yu.  A.  Shustov, V.  V.  Gorbach, I.  A.  Tyrkin. SEASONAL CHANGES IN THE 
STAMINA OF THE EUROPEAN PERCH (PERCA FLUVIATILIS LINNAEUS, 
1758)

The  stamina of  perches in  the  cold and  warm seasons was studied in  a  portable ex-
perimental plant that allows measuring the  maximum swimming force of  fishes under 
mechanical and  electrical stimulation. The  field experiment was carried out in  Lake 
Angozero (South Karelia) in  March and  August. The  temperature of  lake water was 
2 and 15–17°C on the study days, respectively. Fish caught within one hour were one by one 
measured for the swimming force. This index for different stimulations varied on average 
from 1.1 to 14.1 g in March and from 15.7 to 42.0 g in August, with peaks of 21 and 113 g. 
All experimental specimens reacted actively to the electrical stimulation, whereas reac-
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Известно, что у многих рыб, например у мо-
лоди атлантического лосося Salmo salar Linnae-
us, 1758, в  речных условиях в  зимний период 
происходит существенное снижение физичес-
ких способностей [Шустов и др., 1989; Shustov, 
Shchurov, 1990]. Сеголетки и  пестрятки стар-
ших возрастов с наступлением холодов не по-
кидают свои территории на  порогах и  перека-
тах лососевых рек, а  перемещаются в  убежи-
ща, выбирая зоны с пониженными скоростями 
потока воды в  пространстве между валунами 
[Веселов, Шустов, 1991]. Интенсивность их пи-
тания в это время становится крайне низкой – 
в  желудках рыб попадаются лишь единичные 
представители зообентоса [Смирнов и  др., 
1976]. Рыбы, обитающие зимой подо льдом 
в озерах и на речных плесах, такие как речной 
окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 1758, продолжа-
ют успешно питаться. И хотя потребление пищи 
в это время падает [Изменение…, 1982], моло-
дые окуни сохраняют весьма высокую поведен-
ческую активность. Эта стабильность хорошо 
известна рыболовам  – любителям подледного 
лова, но инструментально не изучена. Для под-
тверждения отсутствия сезонных отличий фи-
зических способностей речного окуня проведе-
но полевое экспериментальное исследование, 
результаты которого и изложены в данном со-
общении.

Материалы и методы

Физические способности речного окуня 
изучали в  переносной экспериментальной ус-
тановке (рис.  1), состоящей из  пластикового 
лотка длиной 50 см, шириной 15 см и высотой 
10  см, электродов  – латунных пластинок, со-
единенных электрическими проводами с  акку-
муляторной батареей, регулятора тока, позво-
ляющего поддерживать в  наполненном водой 
лотке электрическое поле прямого тока на  за-
данном уровне 0,5 В/см, тонкой рыболовной 

лески с  маленьким зажимом для крепления 
к  рыбе на  спинном плавнике и  регистратора  – 
динамометра, настроенного на тяговую силу до 
200 г [Шустов и др., 1994].

Эксперимент проводили в  полевых услови-
ях на  оз. Ангозеро (Республика Карелия, Кон-
допожский р-н, N62.054437°, E34.051600°) 
24 марта, 20 и  24 августа 2015  г. Температу-
ра озерной воды в это время составляла 2, 15 
и 17 °C соответственно. Рыб отлавливали удоч-
ками – в марте со льда, в августе с лодки и бе-
рега. Отловленных особей помещали в емкость 
объемом 50 л с озерной водой, в которой под-
держивали температуру, равную температуре 
воды в озере. У рыб, пойманных в течение часа, 
поочередно измеряли тяговую силу. Для этого 
к заднему спинному плавнику подопытной осо-
би прикрепляли зажим, соединенный леской 
с  динамометром, и  помещали ее в  лоток близ 
катода головой к аноду. Сначала измеряли силу 
реакции на механическую стимуляцию – у рыбы 
прикосновением пальца вызывали испуг и  на-
правленное движение вдоль лотка к  аноду. 
Затем стимулировали кратковременными им-
пульсами постоянного электрического тока  – 
в ответ мгновенно возникала анодная реакция, 
и рыба с максимальным усилием устремлялась 
к  соответствующему электроду. Каждый опыт 
с  использованием электричества проводили 
в  трех повторностях. В  конце, измерив длину 
особи, выпускали ее в озеро.

Физические способности проверили у  57 
речных окуней (табл.  1). Показатели тяговой 
силы при электростимуляции, измеренные 
в  трехразовой повторности для каждой подо-
пытной особи, представлены в  исходных вы-
борках средними арифметическими. Диапазон 
варьирования всех переменных исследовали 
посредством простого непараметрического 
бутстрепа [Шитиков, 2012], который не  требу-
ет установления соответствия распределения 
вариант в выборках каким‑либо теоретическим 

tion to touch under low temperature was either sluggish or absent. The results of the sta-
tistical comparison of the samples indicate significant differences between seasons, re-
futing the  widespread opinion about invariable stamina of  the  European perch around 
the  year. Despite the  common passivity of  the  fish in  March, some showed quite high 
swimming power. It is possible that such selective reactivity creates the illusion of a lower, 
compared to other species, seasonal variability of the stamina in perch. The stamina is 
closely related to the individuals size – the larger the fish, the greater its swimming force. 
Simulation has shown that governing factors for the  rate of  increase in  the  swimming 
force with increasing fish size are the seasonal component and  the  threshold of  excit-
ability, which, due to subjective reasons, is higher and more variable under mechanical 
impact in comparison with anodic reaction.

K e y w o r d s: fish; swimming force; mechanical irritation; electrical stimulation; anodic 
reaction.



53

закономерностям. Доверительные интервалы 
рассчитывали методом процентилей, с числом 
итераций B = 5000,  – достаточным для уровня 
вероятности p = 0,99. Значимость отличий па-
раметров оценивали с помощью рандомизации 

с  тем же числом B. Сначала для пары исход-
ных выборок получали эмпирическое значе-
ние тестовой статистики (критерий Стьюдента, 
Фишера), затем бутстреп-методом генериро-
вали заданное число B пар псевдоборок и для 

Таблица 1. Основные статистические характеристики выборок
Table 1. Basic statistics of samples

Показатель
Index n xmin xmax M lim M S lim S

март, t = 2 °С / March, t = 2 °С
Длина особи L, см
Length of fish L, cm 21 9,8 14,0 11,8 11,3÷12,3 1,2 0,9÷1,4

Тяговая сила Wm, г
Swimming force Wm, g 21 0 20 3,6 1,1÷5,9 5,9 4,2÷8,6

Тяговая сила We, г
Swimming force We, g 21 5 21 12,2 10,4÷14,1 4,4 3,1÷5,3

август, t = 15 °С / August, t = 15 °С
Длина особи L, см
Length of fish L, cm 22 9,0 19,5 11,9 10,9÷13,1 2,8 1,5÷3,6

Тяговая сила Wm, г
Swimming force Wm, g 22 10 50 22,6 18,6÷27,0 10,3 6,6÷13,3

Тяговая сила We, г
Swimming force We, g 22 10 113 32,3 24,6÷42,0 21,8 9,5÷32,6

август, t = 17 °С / August, t = 17 °С
Длина особи L, см
Length of fish L, cm 14 10,0 16,0 12,4 11,6÷13,3 1,7 0,9÷2,2

Тяговая сила Wm, г
Swimming force Wm, g 14 10 40 20,0 15,7÷25,0 8,8 4,7÷11,5

Тяговая сила We, г
Swimming force We, g 14 13 40 23,3 19,1÷27,9 9,0 5,0÷11,0

Примечание. Wm  – механическое воздействие, Wе  – электростимуляция, n  – объем выборки, xmin и  xmax  – минимальный 
и максимальный варианты, M – среднее арифметическое, S – стандартное отклонение, lim – интервальные оценки соответ-
ствующих параметров, полученные методом бутстрепа.
Note. Wm – mechanical irritation, Wе – electrical stimulus, n – sample size, xmin and xmax – minimum and maximum of the value, M – 
mean, S – standard deviation, lim – intervals for the corresponding parameters obtained by bootstrap method.

Рис.  1. Прибор для оценки физических возможностей рыб: АКБ  – источник 
тока, аккумуляторная батарея, А – анод ( – ), К – катод (+)
Fig. 1. A device for assessing fish stamina. АКБ is power source, rechargeable bat-
tery, A – anode (–), К – cathode (+)
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каждой пары рассчитывали новое, рандоми-
зированное значение критерия. Каждое такое 
значение сравнивали с эмпирическим и по ито-
гам сравнений оценивали значимость отличий 
p = (b + 1)/(B + 1), которая представляет собой 
скорректированную долю нуль-модельных ком-
бинаций (числа испытаний b, в которых рандо-
мизированное значение критерия больше или 
равно эмпирическому, т.  е. нулевая гипотеза 
об  отсутствии отличий верна) от  общего чис-
ла испытаний B. Критической величиной для p 
является стандартное значение α = 0,05. Связь 
тяговой силы с  размером рыб исследовали 
с помощью корреляционного и регрессионного 
анализа. Коэффициенты регрессии получали, 
используя процедуру подгонки [Коросов, Гор-
бач, 2017], которая позволяет корректировать 
коэффициенты в уравнениях, делая сравнение 
описываемых явлений более наглядным. Зна-
чимость отличий коэффициентов от  нуля оце-
нивали с помощью рандомизационного теста.

Вычисления выполняли в  среде R 3.3.1 по 
соответствующим скриптам [Шитиков, Розен-
берг, 2013] с  использованием базовых функ-
ций, пакетов boot [Canty, Ripley, 2017] и compo-
sition [Van den Boogaart et al., 2013].

Результаты и обсуждение

Речные окуни, отловленные в августе, не от-
личались ни по одному из показателей (табл. 2). 
Это позволило обобщить августовские выбор-
ки для дальнейшего анализа. Рыбы, отловлен-
ные в марте и августе, в свою очередь, не отли-
чались по длине. Следовательно, межсезонные 
отличия размера подопытных особей не  могут 
рассматриваться в  качестве фактора, способ-
ного существенно влиять на  результаты изме-
рения физических способностей окуней.

Установлено, что в  марте тяговая сила оку-
ней была значимо ниже, чем в августе, по обо-
им показателям (табл. 2). При этом на электри-
ческую стимуляцию активно реагировали все 
подопытные особи, тогда как реакция на  при-
косновение в  холодное время года либо была 
вялой, либо отсутствовала (рис.  2)  – в  двух 
случаях из  трех рыбы оставались совершенно 
пассивными. Механическая тяга, не  обнару-
жившая значимой связи с размером рыб в мар-
те (коэффициент корреляции Пирсона: r = 0,18 
(–0,27÷0,51), t = 0,80, p = 0,443), в августе стала 
вполне очевидной (r = 0,51 (0,30÷0,73), t = 3,44, 
p < 0,001). Связь анодной тяги оставалась бо-
лее стабильной и сильной (табл. 3).

Таким образом, результаты эксперимента 
опровергают мнение о неизменности физичес-
ких способностей молоди речного окуня в тече-
ние сезона – в холодное время происходит су-
щественное снижение активности рыб. Оценки 
тяговой силы при электростимуляции сходны 
с  оценками, полученными для молоди лосося 
[Shustov, Shchurov, 1990]. Реакция на  механи-
ческое воздействие в  марте в  целом оценена 
как крайне слабая, но  некоторые подопытные 
особи демонстрировали при этом весьма высо-
кую тяговую силу. Вполне возможно, что такая 
индивидуальная реактивность и является осно-
вой представлений о более низкой, по сравне-
нию с другими рыбами, сезонной изменчивос-
ти физических способностей у речного окуня.

Поведенческая активность функционально 
связана со  скоростью метаболизма, которая 
регулируется прежде всего температурой воды 
[Thorpe, 1977]. Наиболее интенсивно обмен-
ные процессы у  окуня протекают в  диапазоне 
от  10 до 20 °С  [Голованов, 2013а, б]. В  таких 
условиях он активно питается и  быстро рас-
тет. Сеголетки потребляют планктон, в  основ-

Таблица 2. Значимость отличий выборок
Table 2. Significance of differences between the samples

Показатель
Index

август, t = 17 °С / t = 15 °С
August, t = 17 °С / t = 15 °С

август* / март
August* / March

F p t p F p t p
Длина особи L
Length of fish L, cm 2,715 0,219 0,545 0,610 3,940 0,025 0,685 0,565

Тяговая сила Wm
Swimming force Wm, g 1,386 0,662 0,789 0,440 2,683 0,009 7,680 <0,001

Тяговая сила We
Swimming force We, g 5,625 0,317 1,478 0,148 17,09 <0,001 5,179 <0,001

Примечание. * – августовские выборки объединены, F – оценка однородности дисперсий (критерий Фишера), t – оценка 
отличий средних арифметических (критерий Стьюдента для случая однородных дисперсий или критерий Стьюдента с по-
правкой Уэлча для неоднородных дисперсий), p  – значимость отличий сравниваемых показателей (рандомизационный 
тест, достоверные отличия указаны жирным шрифтом).
Note. * – August samples are combined, F – estimate of the variance homogeneity (Fisher’s test), t – estimate of the mean differen-
ces (Student’s test for homogeneous variances or Welch’s test for different variances), p – signification of the differences (random-
ization test, significant differences are shown in bold).



55

ном веслоногих и  ветвистоусых ракообразных 
(Copepoda и  Cladocera)  – циклопов (Cyclops 
sp.), диаптомусов (Diaptomus sp.) и  босмин 
(Bosmina sp.), и мелких воздушных насекомых, 
а к двум годам в рационе начинает преобладать 

бентос, представленный прежде всего личин-
ками комаров-звонцов (Chironomidae) и  мало-
щетинковыми червями (Oligochaeta). В этом же 
возрасте окунь начинает хищничать и употреб-
лять икру разных видов рыб и их самих [Стер-

Таблица 3. Линейная зависимость тяговой силы при электростимуляции от  размера рыбы и  модель 
We = a  · Lb, где a = 0,1
Table 3. Linear dependence of the swimming force under electrical stimulation on fish size and the model We = a · Lb, 
where a = 0.1

Месяц
Month r lim r t p b lim b t p R2

март
March 0,53 0,19÷0,80 2,76 0,005 1,93 1,87÷1,98 74,98 <0,001 0,30

август
August 0,81 0,61÷0,90 8,02 < 0,001 2,26 2,20÷2,31 121,6 <0,001 0,72

Примечание. r  – коэффициент корреляции Пирсона, b  – коэффициент регрессии, t  – оценка отличий коэффициентов 
от нуля (критерий Стьюдента), R2 – коэффициент детерминации регрессионной модели, другие обозначения даны в при-
мечаниях к табл. 1 и 2.
Note. r  – Pearson’s correlation coefficient, b  – regression coefficient, t  – estimate of  differences of  the  coefficients from zero 
(Student’s test), R2 – determination coefficient of the regression model, other notations are given in the notes to Table 1 and 2.

Рис. 2. Зависимость тяговой силы от размера рыбы. m – март, a – август, Wm – механичес-
кое воздействие (для mWm значимой связи не выявлено, аWm = a · L, где a = 1,80 (1,57÷2,04), 
t = 15,83, p < 0,001, R2 = 0,25), Wе – электростимуляция (оценка связи дана в табл. 3)
Fig.  2. Dependence of  the  maximum swimming force on  the  fish size: m  – March, a  – August, 
Wm  – mechanical irritation (there is no significant connection for mWm, аWm = a · L, where 
a = 1.80 (1.57÷2.04), t = 15.83, p < 0.001, R2 = 0.25), Wе – electrical stimulus (relationship esti-
mate is given in Table 3)
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лигова и др., 2016]. Спектр питания вида очень 
широк, он включает все доступные объекты, 
подходящие по размеру [Лесонен и др., 2017]. 
При низких температурах интенсивность пита-
ния окуней падает [Bergman, 1987], у  молоди 
ситуация усугубляется еще тем, что из‑за недо-
статка освещения становится менее доступным 
планктон [Eckmann, 2004]. В результате к концу 
зимы снижается запас липидов и энергетичес-
кая масса соматической ткани [Henderson et al., 
2000], что неизбежно сказывается на физичес-
ких способностях рыб.

В  силу отсутствия значимой зависимости 
от  размера рыб мартовские показатели меха-
нической тяги детально не рассматривали. Изу-
чение регрессии в остальных случаях показало 
небольшую разницу между основными моделя-
ми по  величине коэффициента детерминации 
R2. Лучше других исследуемую связь описыва-
ют линейная и  степенная функции. Рост тяго-
вой силы при электростимуляции с увеличени-
ем размера особи аппроксимировали степен-
ными уравнениями с  коэффициентом a = 0,1, 
принятым в качестве константы (табл. 3). Этот 
коэффициент можно интерпретировать как ис-
ходный уровень, стартовую точку процесса. На-
значение константы, при условии сохранения 
адекватности моделей исходным данным, поз-
воляет сопоставить сходные процессы по ско-
ростям, мерой которых является коэффициент 
b. Сравнение линий и  коэффициентов регрес-
сии (рис.  2; табл.  3) указывает на  более быст-
рую анодную реакцию рыб в теплое время года.

Линейное уравнение, описывающее ме-
ханическую тягу (рис.  2), можно также рас-
сматривать как степенное с  коэффициентами 
a = 1,8 и b = 1, которые указывают на меньшую 
эффективность механического воздействия  – 
более высокий порог возбудимости и  низкую 
скорость роста тяговой силы с  увеличением 
размера рыбы. С другой стороны, подгонка ко-
эффициентов b в моделях, описывающих анод-
ную реакцию, при заданной константе a = 1,8 
дала следующие результаты: для марта b = 0,77 
(0,71÷0,82), t = 27,50, p < 0,001, R2 = 0,19; для 
августа b = 1,14 (1,06÷1,22), t = 42,09, p < 0,001, 
R2 = 0,48. Судя по  значениям коэффициентов 
детерминации, существенно снизилось качест-
во аппроксимации новых моделей, но градация 
скоростей роста тяговой силы при этом стала 
более логичной. Как и ожидали, в теплое время 
года электростимуляция дала более высокую 
скорость по  сравнению с  механическим раз-
дражением, а  в  холодное время  – более низ-
кую.

Таким образом, в теплое время наблюдает-
ся более быстрая и  хорошо выраженная реак-

ция на раздражение, тесно связанная с разме-
рами особей  – чем крупнее рыба, тем больше 
тяговое усилие. Определяющими факторами 
скорости роста тяговой силы с  увеличением 
размера рыб являются сезонная составляющая 
и  порог возбудимости, который при механи-
ческом воздействии объективно более высок 
и  более изменчив из‑за субъективных причин 
по сравнению с электростимуляцией.

Выводы

В результате полевого эксперимента по изу-
чению сезонной изменчивости физических 
способностей речного окуня установлено, что 
показатели тяговой силы при различных видах 
стимуляции в  среднем варьировали от  1,1 до 
14,1 г при температуре 2 °С и от 15,7 до 42,0 г 
при температуре 15–17 °С, достигая максиму-
мов в  21 и  113  г соответственно. Полученные 
результаты трансформируют представление 
о неизменности физических способностей мо-
лоди речного окуня в течение сезона – в холод-
ное время года происходит значимое снижение 
активности рыб. При высоких температурах 
наблюдается более быстрая и  хорошо выра-
женная реакция на  стимуляцию двигательной 
активности, тесно связанная с размерами осо-
бей,  – чем крупнее рыба, тем больше тяговое 
усилие. Электрическое воздействие является 
более эффективным способом установления 
закономерностей, чем механическое, из‑за 
прямого воздействия на  двигательную актив-
ность и  более низкого порога реакции рыб 
на стимуляцию.
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