Введение 


ВВЕДЕНИЕ

Постановка и актуальность темы

Известно, что рыбы при активных вертикальных миграциях или под

действием течений, перемещаются по глубине, подвергаясь воздействию гидростатического давления (Jones, Marshall, 1953; Alexander, 1966). При этом они проявляют характерные гидростатические реакции, направленные на регуляцию своей плавучести. (Цветков, 1974,1975).

Изменение плавучести рыб возможно за счет физиологической или поведенческой адаптации (Jones, 1957; Me Cutcheon, 1958; Qutob, 1962; Rice, 1964; Павлов и др., 1981; Цветков, 1983 и др.). Физиологическая адаптация у рыб связана с газорегуляцией плавательного пузыря, а поведенческая («двигательная компенсация» (Me Cutcheon, 1966)) - с перемещением рыб на другой горизонт обитания, где давление соответствует необходимой для их жизнедеятельности плавучести.

Большинство проведенных ранее исследований по изучению поведения рыб при изменении гидростатического давления выполнено в стоячей воде (Franz, 1937; Jones, Marshall, 1953; Me Cutcheon, 1958; Qutob, 1962; Цветков, 1975; Павлов и др., 1981 и др.). Однако такие условия обитания рыб встречается крайне редко, так как даже в водоемах лимнического типа существуют течения, вызванные ветровыми, конвекционными и другими явлениями. Наличие потока может существенно влиять на характер поведенческой гидростатической реакции рыб, что необходимо учитывать при изучении закономерностей и механизмов их вертикального распределения. Поэтому, исследование поведения рыб в потоке воды при изменении гидростатического давления представляет не только теоретический, но и практический интерес, в частности, это важно для разработки методов управления поведением рыб.

Введение_

Исследованиям по изучению поведения рыб при изменении гидростатического давления в потоке воды посвящены единичные работы Neave, Dilworth, Eales, Saunders (1965,1966) и Gee (1968), которые показали, что молодь некоторых видов рыб {Salmo sala, Salvelinus fontinalil) реагирует на изменение скорости течения путем изменения плавучести и проявлением некоторых поведенческих реакций, похожих на гидростатические. Однако авторы этих работ не заостряли особого внимания на поведенческом аспекте гидростатической реакции.

Цель работы:

экспериментально исследовать влияние изменения гидростатического давления

на поведение некоторых видов открыто- и закрытопузырных рыб и установить особенности проявления ими поведенческой гидростатической реакции в потоке воды.

Задачи исследования:

1. Изучить возможность адаптации представителей открыто- (лососевых

{Salmonidae), карповых {Cyprinidae)) и закрытопузырных (окуневых (Percidae)) рыб к изменению гидростатического давления;

2. Выявить закономерности проявления поведенческой гидростатической реакции у рыб на разных этапах онтогенеза;

3. Сравнить проявление гидростатической реакции у одиночных особей и у рыб в группе;

4. Определить показатели гидростатической реакции рыб при разной интенсивности изменения давления и скорости течения;

5. Установить влияние температуры воды и освещенности на поведение рыб при изменении давления в потоке и в стоячей воде;

6. Провести сравнительную оценку проявления рыбами гидростатической реакции в потоке и в стоячей воде.
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Научная новизна

Впервые с использованием оригинальной методики получены данные о

поведении рыб при изменении давления в потоке воды и показано его отличие от поведения в стоячей воде. Изучено совместное проявление у рыб поведенческой гидростатической реакции и реореакции. Показано, что в потоке воды, при определенных значениях давления, у рыб происходит прекращение реореакции. Установлено, что в потоке рыбы могут совершать большие по размаху вертикальные перемещения без адаптации к избыточному давлению по сравнению со стоячей водой.

Выявлены величины давления, вызывающие изменение в поведении рыб и предложено обозначение критических точек давления, связанных с началом проявления соответствующих фаз гидростатической реакции. Установлено, что эти величины давления видоспецифичны и зависят от этапа развития рыб, а также от интенсивности изменения давления, скорости течения, температуры воды и освещенности.

Определены границы зоны реагирования рыб, в пределах которой их поведенческая гидростатическая реакция проявляется вместе с реореакцией.

Практическая значимость работы

Полученные данные о закономерностях поведенческой гидростатической

реакции рыб в потоке воды могут быть использованы для разработки методов управления их поведением в связи с созданием рыбозащитных устройств для водозаборных сооружений и гидроэлектростанций. В частности, показано, что в пределах зоны реагирования можно управлять поведением рыб для отведения их из зоны влияния водозаборов.

Апробация работы

Результаты исследований доложены на: 2-ом Всероссийском совещании

по поведению рыб (Борок, 1996); научных конференциях Тверского
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государственного университета (1993-1996); семинаре Тверского государственного технического университета (1997); расширенных коллоквиумах лаборатории поведения низших позвоночных Института проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН (1994-2002).

Публикации

Основные положения диссертации изложены в 7 печатных работах.

Я приношу свою искреннюю благодарность сотрудникам лаборатории поведения низших позвоночных ИПЭЭ РАН В.В. Костину, СП. Мусатову и П.И. Кириллову оказавших большую помощь при обработке экспериментальных данных и проведении экспериментальных работ. Я благодарю всех сотрудников ИПЭЭ им. А.Н. Северцова РАН, прочитавших работу и высказавших свои замечания. Особую признательность я выражаю своему научному руководителю академику Д.С. Павлову, профессору ТГТУ, д.т.н. М.А. Скоробогатову, а также к.т.н. А.И. Лупандину за их постоянную помощь в моей работе.

Глава 1. Обзор литературы_

ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ

В настоящей главе выполнен анализ имеющихся в литературе данных о гидростатическом давлении как факторе среды обитания рыб и о механизмах физиологической и поведенческой адаптации рыб к изменению давления.

1.1. ГИДРОСТАТИЧЕСКОЕ ДАВЛЕНИЕ, КАК ФАКТОР СРЕДЫ ОБИТАНИЯ РЫБ

Общеизвестно, что рыбы постоянно обитают в условиях изменяющегося давления. В природе встречаются много ситуаций, которые сопровождаются влиянием изменяющегося давления на рыб. По величине и интенсивности изменения давления эти ситуации можно разделить на несколько групп (рис.
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2. Собственные вертикальные миграции рыб

Рис. 1.1. Влияние изменяющегося давления на рыб
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Изменение атмосферного давления

Установлено, что изменение атмосферного давления непосредственно влияет на физиологическое состояние рыб, их поведение, а так же может служить сигналом в цепи биотических связей (Цветков, 1982 и др.). Рыбы воспринимают и реагируют на очень малые (несколько миллиметров ртутного столба) изменения атмосферного давления (Никольский, 1963; Me Cutcheon, 1966; Цветков, 1969а, 19726 и др.).

При «волнообразном» изменении атмосферного давления наблюдается, к примеру, понижение пищедобывательной активности окуня (Perca fluviatilis), леща (Abramis brama) и плотвы (Rutilus rutilus), а при медленном падении или его неизменном состоянии пищедобывательная активность этих видов рыб отмечалась наивысшей (Цветков, 19806; Цветков, 1982 и др.). Причиной уменьшения пищедобывательной активности при резких перепадах атмосферного давления являлся, по мнению Цветкова (1982) дискомфорт, который испытывает рыба.

У рыб из дельты р. Нил при резких колебаниях атмосферного давления, наоборот, наблюдается увеличение двигательной активности (Libosvarsky, Darrag, 1975 и др.). В зимних условиях отсутствие ветрового волнения, снижение амплитуды колебаний освещенности за счет ледового и снегового покрова, а так же стабилизация температуры делают атмосферное давление, практически единственным фактором, оказывающим влияние на поведение рыб (Цветков, 1982 и др.).

Изменение давления при переносе рыб по глубине вертикальными течениями

По мнению Никольского (1963, 1974), непосредственное механическое влияние вертикальных токов воды наблюдается редко, зато обычно влияние вертикальной циркуляции вызывает перемешивание нижних и верхних слоев
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воды и, тем самым, приводит к пассивному перемещению молоди рыб по вертикали.

Некоторые исследователи (Шульгин, Яковлев, Коротовских, 1987; Павлов, Скоробогатов, 1989; Костин, 19906 и др.) проводили эксперименты по определению влияния вертикального потока на поведение молоди некоторых видов рыб, а также повышения давления на молодь окуня (Павлов, Скоробогатов, 1989 и др.), плотвы (Rutilus rutilus), леща (Abramis brama), ерша (Gymnocephalus cernuus), окуня (Perca fluviatilis) и судака (Stizostedion lucioperca) (Шульгин, Яковлев, Коротовских, 1987) в условиях вертикального потока. Эти эксперименты показали, что рыбы реагируют на повышение давления, перемещаются вверх, стремясь выйти из дискомфортных условий. Отсутствие возможности контакта с дном способствует увеличению чувствительности молоди рыб к изменению давления. На основе описанных явлений существует перспектива создания рыбозащитных устройств барического типа.

Также известно, что во время покатных миграций, под действием вертикальных течений, молодь рыб перемещается не только по длине и ширине потока, но и по глубине (Цветков, Павлов, Нездолий, 1972; Павлов, 1979; Павлов и др., 1981; Павлов, Пахоруков, 1983 и др.) Изменение горизонта приводит к тому, что молодь попадает в условия, характеризующиеся иным гидростатическим давлением. Эксперименты Павлова и Скоробогатова (1989) показали, что скатывающаяся молодь плотвы (Rutilus rutilus) и окуня (Perca fluviatilis) (в ночных экспериментах) при увеличении давления до 25 кПа перемещается в верхние слои потока.

Изменение давления при колебательных движениях воды в водоемах

Основная форма колебательных движений воды, имеющая наибольшее значение в жизни рыб, - волнения. Во время сильных волнений в водоемах
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происходит перемешивание воды, что приводит к перемещению пелагических рыб вертикальными токами по вертикали. Пелагические рыбы в этом случае обычно опускаются в более глубокие слои воды.

Другой вид колебательных движений, который встречается на море, -приливно-отливные течения, достигающие в некоторых участках моря весьма значительной амплитуды. К примеру, разность уровней прилива и отлива у берегов Северной Америки и в северной части Охотского моря достигает 15 метров.

Действие пульсирующего давления турбулентного потока

Как правило, анализ поведения рыб в потоке невозможен без знания турбулентных характеристик потоков, их свойств, особенностей динамического воздействия. Турбулентный поток вызывает образование пульсирующего давления, которое оказывает влияние на поведение рыб. Так, к примеру, на молодь рыб длиной 20 мм в обычном речном потоке (средняя скорость которого равна 1 м/с) действует пульсирующее давление частотой более 25 Гц, равное примерно 0,008-0,32 мм вод. ст., причем пульсационные скорости, вызывающие это давление, бывают значительны (до 5,6 см/с). (Цыпляев, 1985 и др.).

Поворот реки, деление ее на рукава или впадение притока - вызывает добавочные возмущения потока, что приводит к повышению интенсивности пульсаций. На отдельных участках рек пульсации могут возрастать также при обтекании преград (опоры мостов, сваи, каменные гряды и т.д.). Когда река делает поворот, максимум скоростей потока смещается к вогнутому берегу, а, следовательно, здесь наблюдается максимум турбулентных пульсаций и пульсирующего давления. Все эти явления сопряжены с изменением гидростатического давления. Особенно сильное влияние давление оказывает на раннюю молодь рыб, чей размер соизмерим с величинами пульсирующего давления.
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Изменение давления при промысловых мероприятиях и рыбоводстве

Промысел рыб связан с подъемом их со значительной глубины, сопровождающимся существенным уменьшением гидростатического давления (Федяй, Федяй, 1981). При этом, кроме изменения поведения, у поднимаемых рыб возникают хорошо известные явления баротравмы - выворачивание желудков через рот, выпячивание глазных яблок, разрыв плавательного пузыря, стенок тела (Ефанов, Цветков, Абразумов, Истомин, 1986). Быстрое поднятие закрытопузырных рыб с глубины 100 м ведет к раздуванию плавательного пузыря и выпячиванию его через рот (Hersey, Backus, 1954). Такие же явления наблюдаются при поднятии трала с морскими окунями p. Sebastodes с глубины 250-300 м (Мантейфель, 1965). Плавательный пузырь окуней в этом случае увеличивается в объеме в 25-30 раз, что приводит к их гибели.

Изменение поведения у рыб наблюдается и при изменении гидростатического давления во время вертикальных перемещений ПСУ (подводного садкового устройства) в диапазоне 18-20 метров водного столба со скоростью изменения от 10 до 60 кПа/мин (Лапшин и др., 1992 и др.).

Изменение давления в зоне влияния вертикальных течений водозаборов

В связи со строительством плотин ГЭС большое число скатывающейся после выклева молоди рыб попадает в турбины ГЭС. Поэтому, вместе с другими неблагоприятными факторами (кавитация и механическое травмирование), в турбинах молодь рыб подвергается резкому и значительному по величине изменению давления (Benson, 1954; Bishai, 1961a; Cramer, Oligher, 1964; Faye, Scott, 1965; Цветков, Павлов, Нездолий, 1972; Нездолий, 1984; Нездолий, 1986; Павлов, Лупандин, Костин, 1999 и др.). В результате этого у рыб, кроме изменения поведения, наблюдаются баротравмы - разрыв или увеличение
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объема плавательного пузыря, кровоизлияние в органах и тканях, выпучивание глаз, выпячивание желудка через ротовую полость и др. (Павлов и др., 1981; Нездолий, 1984; Нездолий, 1986 и др.). Проходя через турбины гидросооружений, молодь рыб испытывает воздействие большого перепада гидростатического давления (например, для Шекснинской ГЭС в пределах 2,5 атм., Капчагайской ГЭС - 2,6 атм., Нурекской ГЭС - 6 атм.). При мгновенном перепаде (3-5 атм./с) гидростатического давления в 2 атм. погибает 22% молоди сазана (Cyprinus carpio), 20% белого амура (Ctenopharyngodon idella), 14% амурского чебачка (Pseudorasbora parva) (Нездолий, Сазонов, 1974). Перепад давления в рабочей камере турбины настолько резок (доли секунды), что от него страдают не только закрыто-, но и открытопузырные рыбы, ранее адаптированные к повышенному давлению нижних слоев верхнего бьефа. При очень резком падении давления открытопузырные рыбы не успевают выпустить излишки газа через воздушный проток и кишечник, также как и закрытопузырные, подвергаются баротравме плавательного пузыря (Цветков, Павлов, Нездолий, 1972; Павлов, Лупандин, Костин, 1999 и др.).

Однако некоторые публикации (Rowley, 1955; Muir, 1959 и др.) свидетельствуют, что перепады давления в турбинах не опасны для проходящей через них молоди, т.к. большинство из рыб обитает в поверхностных слоях воды и адаптированы к малому давлению этих горизонтов. Прохождение через турбины для таких рыб с точки зрения влияния на них изменения давления будет выражаться лишь в быстром повышении давления при засасывании молоди в аванкамеру турбины и последующим, еще более резким, падением давления под лопатками турбины. Т.к. затягиваемые в турбину с поверхности на глубину рыбы не могут за короткий срок адаптироваться к повышенному давлению над лопатками турбины, последующее резкое уменьшение давления для них будет возвратом к нормальному состоянию. Вреда для рыб от воздействия давления
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это представлять не должно. Но т.к. в большинстве водохранилищ водозаборные окна располагаются у дна, в них попадают в основном рыбы, адаптированные к большим давлениям, что увеличивает возможность баротравмы. Выяснилось (Long, 1968; Morgan, 1971), что большое количество рыб (до 40 % лососевых (Salmonidae)) попадает в турбину из средних и придонных слоев верхнего бьефа, будучи адаптированной к повышенному давлению этих слоев. Для таких рыб падение давления в рабочей камере приводит к их баротравмы и гибели. Процент погибшей молоди при проходе через турбины повышается с увеличением высоты плотины, т.е. с повышением величины перепада давления в турбинах. Есть все основания предполагать, что в турбинах гибнет как раз та молодь, которая попадает туда из глубинных слоев воды, и для которой перепад давления опасен (Цветков, 1974 а).

Таким образом, одной из актуальных проблем современной ихтиологии является разработка теоретических основ по предотвращению попадания молоди в водозаборные сооружения на основе изучения ее поведения в бароградиентных условиях.

Собственные вертикальные миграции рыб

Вертикальные миграции рыб сопровождаются воздействием на них изменяющегося давления. Известно, что вертикальные перемещения имеют либо «регулярный», либо «случайный» характер. Размах таких перемещений рыб может исчисляться от нескольких сантиметров до сотен метров. В результате вертикальных миграций значительные величины давления оказывают непосредственное влияние на физиологическое состояние рыб, их нервную деятельность и ход обменных процессов.

Активные перемещения по вертикали характерны для всех видов рыб. Для многих из них они ограничиваются несколькими метрами или даже десятками сантиметров (группа условно стенобатных видов). Это, как правило, рыбы с
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хорошо развитым плавательным пузырем. К группе условно эврибатных относятся многие батипелагические рыбы, планктофаги и хищники пелагиали (сельдевые (Clupeidae), лососевые (Salmonidae), тресковые (Gadidae) (Константинов, 1958; 1972), морские окуни (p. Sebastodes) (Константинов, Щербина, 1958), угри (p. Anguilla)), которые совершают регулярные сезонные или суточные вертикальные перемещения до несколько сот метров. По некоторым данным (Зуссер, 1956 а; 1958; 1961; 1971; Мантейфель, 1961 и др.) размах суточных вертикальных миграций атлантических сельдей (Clupea harengus harengus) зимой составляет свыше 200 м. Байкальский омуль (Coregonus autumnalis migratohus), корюшка (Osmerus eperlanus) и нерка [Oncorhynchus пегса) совершает суточные вертикальные миграции на глубину до 30 м и обратно (Кожов, 1954; Machidori, 1966; Dembinski, 1971 и др.). К промежуточной группе относятся рыбы, которые совершают вертикальные перемещения до нескольких метров. К ней принадлежат большинство пресноводных [снеток (p. Hypomesus), сиги (Coregonidae), щука (p. Esox), судак (Stizostedion lucioperca), карповые (Cyprinidae)) или проходных рыб [осетровые (Acipenseridae), лососи (p. Salmo), проходные сельди (p. Alosa, p. Caspiolosa), колюшки (p. Gasterosteus, p. Pungitus)).

Кроме активного перемещения рыб по вертикали, у рыб имеет место и пассивное погружение (например, при суточных вертикальных миграциях рыб -планктофагов). Скорости таких погружений невелики. Сельдь (Clupea harengus) опускается при суточных миграциях вглубь со скоростью 1-3 м/мин (Мантейфель, 1955; Юданов, 1958 и др.). Размах вертикальных миграций рыб, во время которых они благополучно адаптируются к смене гидростатического давления, увеличиваются „с глубиной. Плавательный пузырь является ограничителем вертикальных перемещений рыб (Jones, 1951; 1952 и др.). Следовательно, размах вертикальных миграций определяется максимальной скоростью
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адаптации к изменению давления (Цветков, 1972в).

1.2. МЕХАНИЗМЫ ФИЗИОЛОГИЧЕСКОЙ РЕГУЛЯЦИИ ПЛАВУЧЕСТИ РЫБ

У рыб основным органом, воспринимающим изменение давления, является плавательный пузырь (Baglioni, 1908; Jones, 1952; Qutob, 1962; Alexander, 1966 и др.). Плавательный пузырь для большинства рыб является органом, нейтрализующий их отрицательную плавучесть и обеспечивающий им обитание в толще воды без существенных затрат энергии (Evans, Damant, 1928; Alexander, 1966; Цветков, 19746; Цветков, 1975; Цветков, Данилов, 1979 и др.). По расчетам, энергетические выгоды, предоставляемые им, составляют от 5 до 60 % энергии, затрачиваемой на плавание (Alexander, 1966; Цветков, Сбикин, 1983; Цветков, Прокофьев, Нарейко, 1988 и др.).

Обладание нейтральной плавучестью для рыб выгодно не только с энергетических позиций, но также это способствует сохранению для них привычных по физическим, химическим, биологическим и др. показателям горизонтов и мест обитания (Jones, Marshall, 1953 и др.).

Изменение поведения рыб при смене давления происходит в основном от сигналов, идущих от интерорецепторов плавательного пузыря. Кроме этого, в ориентации рыб при проявлении гидростатических реакций играют большую роль зрение и осязание, а в темноте - органы боковой линии.

Существуют несколько предположений о механизме восприятия рыбами изменения давления:

1. Изменение давления вызывает деформацию стенки плавательного пузыря, что стимулирует нервные окончания внутри стенки пузыря или окружающих его тканей. Сигналы по нервам передаются в головной мозг к нервным центрам, отвечающим за газорегуляцию (Qutob, 1962).
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2. Сигналы о деформации стенки пузыря (при изменении давления) передаются по соединению между плавательным пузырем и лабиринтом, далее переносятся в нервные центры головного мозга (рис. 12.). Это соединение образуется либо за счет двух передних выростов стенки плавательного пузыря, которые непосредственно прилегают к слуховым капсулам, либо за счет Веберова аппарата (у карповых рыб (Cyprinidae)) (Jones, Marshall, 1953).

3. Изменение давления приводит к изменению объема плавательного пузыря, а, следовательно, и

Рис. 1.2. Соединение _ л

между плавательным ПЛЭВучеСТИ рыб. ЭТО ПРИВОДИТ К ИХ ПЭССИВНОМу

пузырем и лабиринтом

карповых рыб (по перемещению в толще воды. Такое перемещение

Jones, Marshall, 1953)

воспринимается органами чувств (зрением,

осязанием, лабиринтом, боковой линией и др.), сигналы от которых передаются в нервные центры, отвечающие за газорегуляцию (Qutob, 1962).

Кроме газорегуляции плавательного пузыря, у рыб существуют и другие механизмы, компенсирующие их отрицательную плавучесть. К ним относятся: подъемная сила рыб при быстром движении (Alexander, 1959c, Никольский, 1963 1974; Saunders, 1965, Alexander, 1966, Gee, 1968), содержание в печени большого количества гидрокарбоната сквалина, алкилдиацилглицеридов, триацилглицеридов и холестерина (Алеев, 1963; Corner, Denton, Forster, 1969; Никольский, 1974; Phleger, 1998), накопление в тканях тела жира (Taylor, 1921; Jones, Marshall, 1953; Marshall, 1960; Phleger, 1998), обводнение костей и мышц (Denton, Marshall, 1958; Цветков, 1986; Цветков и др., 19896 и др.). У некоторых австралийских бычков {Favonigobius tamarensis, F. exquisitus, Pseudogobius olorum, Chlamydogobius sp., Mugilogobius paludis, Cryptocentroides cristatus и
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