
– 491 –

Journal of Siberian Federal University. Biology 2022 15(4): 491–506 
~ ~ ~

DOI 10.17516/1997-1389-0400

EDN XPYINO

УДК 597.2.5

Summer Time Distribution of Sedentary  
and Migratory Individuals  
of the Baikal Grayling Thymallus baicalensis  
in the Tributaries of the Thermally Altered Section  
of the Yenisei River

Pavel Yu. Andrushchenkoa, b, Ivan V. Zuevb*,  
Nadezhda I. Kislitsinab, c, Nikita O. Yablokovc

aInstitute of Biophysics, Krasnoyarsk Science Centre SB RAS 
Krasnoyarsk, Russian Federation 

bSiberian Federal University 
Krasnoyarsk, Russian Federation 

cKrasnoyarsk Branch of Russian Federal Research Institute  
of Fisheries and Oceanography 

Krasnoyarsk, Russian Federation

Received 13.10.2021, received in revised form 20.12.2021, accepted 12.03.2022

Abstract. The changes in the temperature regime of the Yenisei River downstream from the 
Krasnoyarsk Hydroelectric Power Plant have created conditions which allow the local population of 
the Baikal grayling to pass through all the stages of its life cycle in the main stream without migrating 
into the Yenisei tributaries, the role of the latter in maintaining the structure of the grayling population 
remaining unknown. The present research is aimed to determine the distribution of grayling in five 
Yenisei tributaries of different lengths in the vicinity of Krasnoyarsk and to investigate fish individuals’ 
origin based on comparative analysis of scale morphology and growth rate. The results indicate a 
heterogeneous spatial distribution of the species in the tributaries with both sedentary individuals 
and migrants from the mainstream of the Yenisei. Grayling distribution through July and August was 
limited to the river sections with water temperature up to 16–17 ºС. Slowly growing sedentary forms 
inhabit the upper and middle reaches of the Beryozovka River and the upper reaches of the Kacha 
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River sections isolated by dams. Migrants from the Yenisei and single sedentary individuals were 
found at a considerable distance from the mouths of larger tributaries, the Mana and Bazaikha. Thus, 
the current population of the Baikal grayling in the thermally altered section of the Yenisei includes 
fish with different migration patterns. Although zoobenthos biomass is lower in the tributaries than 
in the mainstream of the Yenisei, a possible advantage of the summer migration into the warmed 
tributaries is the prolongation of the somatic growth period up to 7 months.

Keywords: circuli, migration, temperature regime, Krasnoyarsk Hydroelectric Power Plant, 
zoobenthos, isolation.
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Аннотация. Изменение температурного режима Енисея в нижнем бьефе ГЭС создало условия, 
позволяющие местной популяции байкальского хариуса осуществлять все стадии жизненного 
цикла в основном русле реки, без необходимости миграции в притоки, роль которых в поддержании 
популяционной структуры вида остается неизвестной. Целью проведенных в июле-августе 2021 года 
исследований стала оценка присутствия особей хариуса в  пяти различных по  протяженности 
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притоках Енисея в  районе г.  Красноярска, а  также их дифференциация по  происхождению 
на основании анализа структуры чешуи и темпов роста. Полученные результаты свидетельствуют 
о неоднородном пространственном распределении вида в исследованных притоках, где он был 
представлен как оседлыми особями, так и  мигрантами из  основного русла Енисея. Область 
распространения хариуса в  июле-августе была ограничена участками рек, температура воды 
в  которых не  превышала 16–17  ºС. Жилая медленнорастущая форма обнаружена в  верхнем 
и среднем течении р. Березовка, а также на изолированных дамбами участках верхнего течения 
р. Кача. В крупных притоках Мана и Базаиха, на значительном удалении от их устья, отмечены 
мигранты из Енисея, с единичным присутствием оседлых особей. Таким образом, современная 
популяция байкальского хариуса на термически измененном участке реки Енисей включает рыб 
с разной миграционной активностью. Несмотря на меньшую биомассу зообентоса в притоках, 
по сравнению с основным руслом Енисея, преимуществом летней миграции в прогретые притоки 
может быть удлинение периода соматического роста рыб до 7 месяцев.

Ключевые слова: склериты, миграция, температурный режим, Красноярская ГЭС, зообентос, 
изоляция.
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Введение

Запуск в  эксплуатацию Красноярской 
ГЭС в 1967–1971 гг. привел к изменению тем-
пературного режима среднего течения реки 
Енисей в нижнем бьефе плотины ГЭС (Кос-
маков, 2001). В  зимний период река не  за-
мерзает на  протяжении 80–300  км участ-
ка, а  в  летний период прогревается только 
до  10–12  ºС (Карта…, 2008; Shaparev, 2019), 
что является оптимальной температурой для 
соматического роста байкальского хариуса 
(Hartman, Jensen, 2017). Предполагается, что 
существующий температурный режим Ени-
сея в нижнем бьефе Красноярской ГЭС обе-
спечивает круглогодичное обитание и нерест 
байкальского хариуса в  основном русле, без 

необходимости миграции рыб в придаточную 
систему (Zuev et al., 2021a, 2021b). Переход 
к  оседлому образу жизни в  нижних бьефах 
плотин ранее был также отмечен для евро-
пейского вида Thymallus thymallus (Northcote, 
1995). Вместе с  тем остается неизвестным, 
какую роль в  современных условиях имеют 
притоки в  качестве нерестилищ и  кормовых 
площадей хариуса. Предыдущие исследо-
вания хариусов среднего Енисея проведены 
преимущественно на рыбах из терминально-
го водотока, либо из  его крупных притоков, 
где обитают собственные локальные попу-
ляции (Шадрин, 2006; Зуев и др., 2011; Zuev 
et al., 2017, 2019). Однако в мелких притоках 
хариус может быть представлен как жилыми 
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особями, так и  мигрантами из  Енисея, что 
требует разработки корректных методов их 
идентификации.

Ранее нами было показано, что хариус 
из  основного русла Енисея в  нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС обладает специфичным 
строением чешуи, с  повышенным числом 
склеритов во  втором-четвертом законченных 
годовых кольцах (Zuev et al., 2021a). Мы пола-
гаем, что данный показатель, помимо его тра-
диционного применения для реконструкции 
темпов роста, может быть использован в каче-
стве маркера оседлых и мигрирующих особей 
в водотоках бассейна среднего Енисея. Таким 
образом, целью исследования был анализ рас-
пространения байкальского хариуса в  при-
токах среднего течения реки Енисей в летний 
период, включающий оценку их принадлежно-
сти к жилой или мигрирующей форме.

Материалы и методы

Отлов особей байкальского хариуса 
Thymallus baicalensis Dybowski, 1874 осу-
ществляли в июле-августе 2021 года на пяти 
притоках реки Енисей в нижнем бьефе Крас-
ноярской ГЭС (рис. 1). Реки Караульная (дли-
на 30 км) и Кача (102 км) относятся к левобе-
режным притокам Енисея; р. Базаиха (128 км), 
р. Березовка (64 км), р. Мана (~ 475 км) впа-
дают с правого берега (Ресурсы.., 1967). Рыб 
отлавливали неводом высотой 1,8  м с  ячеей 
20  мм и  крючковыми орудиями лова. Для 
сравнения показателей роста в работе также 
использована выборка из 29 особей хариуса, 
отловленных во второй половине июля 2019 г. 
из  основного русла реки Енисей в  районе с. 
Хлоптуново (около 100  км ниже плотины 
ГЭС). Всего в  работе использованы данные 
по 127 особям.

Рис. 1. Район исследований на участке среднего течения р. Енисей. Точками обозначены места отлова 
хариуса, треугольниками – ​места отбора проб бентоса и регулярных измерений температуры воды

Fig. 1. Study area in the middle reaches of the Yenisei River. The dots indicate the sites of grayling sampling, 
triangles – ​the sites of benthos sampling and regular water temperature measurements
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У  рыб измеряли длину тела по  Смитту 
(FL, см) и массу тела (W, г) (Правдин, 1966). 
Дифференциацию особей с разной миграци-
онной активностью осуществляли на  осно-
вании подсчета количества склеритов в  за-
конченных годовых кольцах чешуи, прежде 
всего кольцах второго года. Методика ана-
лиза подробно описана в  работе (Zuev et al., 
2021a), где было показано, что рыбы из основ-
ного русла реки Енисей, на  незамерзающем 
300-км участке нижнего бьефа Красноярской 
ГЭС имеют в среднем 17,6 склеритов во вто-
ром законченном кольце чешуи, в  то  время 
как рыбы из других частей бассейна – ​около 
9–10 склеритов.

Для оценки биомассы бентосных беспоз-
воночных, составляющих основу кормовой 
базы хариуса, на  реках Енисей, Караульная, 
Кача, Базаиха и Березовка однократно в июне 
и  июле отбирали пробы зообентоса. Пробы 
собирали на  трех станциях (условно верх-
нее, среднее и нижнее течение) каждой из рек 
гидробиологическим скребком Дулькейта 
с  площадью захвата 1/9  м2 в  трех повтор-
ностях (рис.  1). На  р. Караульной выделено 
только две станции. Первичную и вторичную 
обработку проб проводили согласно стан-
дартным методикам (Абакумова, 1983). Для 
определения таксонов зообентоса использо-
вали «Определитель пресноводных беспоз-
воночных Европейской части СССР» (1977), 
«Определитель пресноводных беспозвоноч-
ных России и сопредельных территорий» Т. 3 
(1997), Т. 4 (1999) и Т. 5 (2001).

В местах отбора проб зообентоса с апре-
ля по  август 2021  года проводили измере-
ния поверхностной температуры воды тер-
мометром CEM DT‑131 с  точностью 0,1  ºС 
два раза в  месяц. Кроме того, температура 
воды измерялась в реке Енисей, в 50 метрах 
выше устья указанных рек, а  также единич-
но в  местах отлова рыб. Для оценки суточ-

ной динамики температуры воды в р. Енисей 
и  устьевой части исследованных притоков 
были установлены логгеры TR‑1G (DS 1921G-
F5), регистрирующие значение температуры 
каждые два часа. Данные по  температурам 
воды в  сентябре-октябре получены в  2020  г. 
Среднемесячные температуры воды в Енисей 
в  1946–1966 в  районе г.  Красноярска взяты 
из работы И. В. Космакова (2001).

При сравнении средних величин линей-
ных размеров и массы тела рыб в разных ре-
ках использовали однофакторный ANOVA 
с  последующим тестом Тьюки. Для анализа 
пространственного распределения зообен-
тоса, ввиду сильного отклонения величин 
от нормального распределения, использовали 
тест Краскела-Уоллиса с  post-hoc сравнения-
ми критерием Данна. Все расчеты проведены 
в среде R (R‑4.1.0 for Windows).

Результаты исследования

Контрольные ловы хариуса в р. Кача по-
казали его присутствие только в  притоках 
верхней части бассейна, в  р. Гладкая Кача 
(рис. 1, точка 1), р. Крутая Кача (рис. 1, точка 
2) и ручье Тамасул (рис. 1, точка 3) при тем-
пературах от 12 до 14 ºС. В среднем течении 
реки, после слияния Крутой и Гладкой Качи 
температура воды составляла около 17  ºС, 
прогреваясь к  устью до  19–20  ºС. Хариус 
на  данных участках в  июле-августе не  был 
отмечен. В  реке Караульной, при темпера-
туре воды 14–17  ºС хариус в  июле-августе 
не встречался в уловах на всем протяжении. 
Для данной реки также было отмечено незна-
чительное превышение (на  0,5  ºС) темпера-
туры воды в верхнем течении по сравнению 
с устьем, за счет прогрева воды в пруду, по-
строенном в верховье реки.

В  реке Березовка отлов рыб производи-
ли в среднем течении (рис. 1, точка 7), а так-
же в двух ее притоках – ​Большой Березовке 
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(рис.  1, точка 6)  и Малой Березовке (рис.  1, 
точка 5). На всех участках нами был отмечен 
хариус, при температуре воды от 10 до 14 ºС. 
Также хариус был отловлен в  верхнем тече-
нии р. Базаиха (в районе с. Верхняя Базаиха, 
рис. 1, точка 4) и впадающем на данном участ-
ке ручье. Температура воды на участке в пе-
риод лова составляла 9–10 ºС. В реке Мана ха-
риус был отловлен на единственном участке 
в  районе впадения притока р. Колба (рис.  1, 
точка 8) при температуре воды около 14 ºС.

Отловленные рыбы были представлены 
особями возрастом от  1–3+ лет, за  исключе-
нием единственного 4+-летнего экземпляра 
из реки Мана. Анализ строения чешуи у ха-
риусов, обладающих сформированным коль-
цом второго года (2–3+ лет), выявил сходство 
ее строения у особей из рр. Березовка и Кача 
и их отличие от особей из рр. Мана и Базаи-

ха. На всех участках р. Березовка встречались 
рыбы с небольшим (8–10) количеством скле-
ритов во втором кольце (рис. 2). Схожая кар-
тина наблюдалась на  р. Кача; единственная 
особь с 17 склеритами была отловлена только 
в р. Гладкая Кача. Напротив, в реках Базаиха 
и Мана наиболее распространенными вариан-
тами были особи с 17–18 склеритами. Вариан-
ты с 8 и 10 склеритами были единичны; в бас-
сейне р. Базаиха такая особь была отловлена 
не в самой реке, а в ее мелком притоке. При 
дальнейшем сравнении линейных размеров 
и  массы тела хариусов из  разных водотоков 
единичные особи с нетипичным для конкрет-
ной реки количеством склеритов во  втором 
годовом кольце были исключены.

В  двухлетнем возрасте (1+ лет) особи 
из разных водотоков имели сравнительно близ-
кие линейные размеры и массу тела (табл. 1). 

Рис.  2. Распределение числа склеритов во  втором законченном годовом кольце чешуи байкальского 
хариуса из притоков р. Енисей. В рисунок не включены рыбы возрастом 1+ лет

Fig. 2. Distribution of the number of circuli in the second completed annual ring of scales of the Baikal grayling 
from the tributaries of the Yenisei River. The figure does not include 1+ years old individuals
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Максимальные значения данных показателей 
были у  хариусов из  р. Березовка. У  рыб воз-
раста 2+ лет наблюдалась более существенная 
дифференциация по  росту. Наименьшие раз-
меры и массу тела имели хариусы из рек Бе-
резовка и Кача. Рыбы из рек Мана и Базаиха 
были на 3–4 см длиннее и имели почти в два 
раза большую массу, приближаясь по данным 
параметрам к  наиболее крупным для своего 
возраста рыбам из  основного русла Енисея. 
Схожая закономерность наблюдалась и  для 
рыб в  возрасте 3+ лет. Интересно, что един-
ственный трехлетний хариус из  реки Кача, 
имеющий нетипично большое количество 
склеритов во втором годовом кольце, по пока-
зателям роста (FL=18,5 см, W=74 г) также был 
схож с рыбами из Маны и Базаихи.

Обсуждение

Результаты работы показывают, что бай-
кальский хариус, обитающий в летний пери-
од в притоках среднего течения Енисея, неод-
нороден по строению чешуи и темпам роста. 
На  основании проведенного ранее исследо-
вания (Zuev et al., 2021a), мы предполагаем, 
что рыбы с замедленным темпом роста и не-
большим количеством склеритов во  втором 
годовом кольце являются оседлыми. Период 

жизни, предшествующий поимке, проведен 
ими в конкретном притоке. Напротив, рыбы, 
сходные по скорости роста и строению чешуи 
с енисейским хариусом, являются мигранта-
ми из основного русла Енисея. Степень обо-
собленности этих форм друг от друга на дан-
ный момент остается неизвестной. Наличие 
в выборках из рек Кача, Базаиха и Мана еди-
ничных особей с иным количеством склери-
тов говорит об  их смешении на  некоторых 
участках. В целом способность хариуса к об-
разованию форм, различающихся по темпам 
роста, времени полового созревания и морфо-
логии, не  является уникальной для данного 
бассейна и была также описана для Thymallus 
thymallus из  Европейского Северо-Востока 
России (Зиновьев и др., 2011, 2016; Ponomarev, 
Zakharov, 2021).

Таким образом, высказанное ранее мне-
ние об  отсутствии миграций байкальского 
хариуса на  участке Енисея в  нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС (Zuev et al., 2021a) лишь 
отчасти является верным. Вероятно, популя-
ция хариуса из основного русла Енисея гете-
рогенна в отношении миграционной активно-
сти. Согласно современным представлениям 
о природе частичных миграций (Lucas, Baras, 
2008; Chapman et al., 2011), присутствие на од-

Таблица 1. Линейные размеры (FL, см; над чертой) и  масса (W, г; под чертой) байкальского хариуса 
из реки Енисей и его притоков в июле-августе 2021

Table 1. Linear dimensions (FL, cm; above the line) and weight (W, g; below the line) of the Baikal grayling from 
the Yenisei River and its tributaries in July 2021

Возраст, 
лет

р. Кача (2021),
n=35

р. Мана 
(2021),
n=22

р. Базаиха 
(2021),
n=15

р. Березовка 
(2021),
n=26

р. Енисей
(2019),
n=29

F P

1+ 10,9±0,5a

16,9±1,8a - 11,9±0,2ab

25,0±0,3ab
13,4±0,5b

29,0±2,4b - 8,0
4,8

<0,01
0,02

2+ 14,9±0,3a

43,3±2,9a
18,7±0,7bc

88,6±14,4bc
17,8±0,2b

71,8±2,0b
14,2±0,3a

35,0±4,0a
20,1±0,4c

108,0±6,4c
40,9
20,8

<0,01
<0,01

3+ 19,2±0,4a

74,9±4,6a
23,4±0,3b

168,8±6,6b - 20,2±0,2a

102,9±3,2a - 42,9
54,1

<0,01
<0,01

*  – ​в  таблицу не  включены единичные особи из  рек Кача, Базаиха и  Мана, имеющие нетипичное для выборки 
количество склеритов во втором годовом кольце (рис. 2).
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ном участке особей с  разной миграционной 
активностью является скорее правилом, чем 
исключением.

Часть особей хариуса в  нижнем бье-
фе Красноярской ГЭС постоянно обитает 
в  основном русле реки, что подтверждается 
результатами контрольных ловов разново-
зрастных рыб в Енисее в  течение всего года 
(Гадинов, Долгих, 2008; Иванова и др., 2015; 
Zuev et al., 2021b). Перемещение в  притоки 
остальных рыб, вероятно, происходит в  ве-
сеннее время, что соответствует типичной ре-
продуктивной стратегии хариусов (Northcote, 
1995). Внешними стимулами, приводящими 
к  старту миграций хариусов вверх по  тече-
нию, может выступать большой набор факто-
ров и их комбинаций: температура и электро-
проводность, концентрация растворенного 
кислорода, скорость течения и др. (Hawkshaw, 
2011). Градиенты гидрохимического состава, 
температуры воды и скорости течения также 
задают направление таких миграций.

Скорость потока может использоваться 
в качестве предиктора распределения молоди 
хариусов, обладающих выраженной реореак-
цией (Deleray, Kaya, 1992; Kaya, Jeanes, 1995), 
хотя для взрослых рыб такие наблюдения 
отсутствуют. Мы предполагаем, что данный 
фактор не является определяющим для стар-
та весенней миграции рыб, ввиду отсутствия 
существенного градиента между Енисеем 
и  исследованными притоками. Скорость те-
чения Енисея в нижнем бьефе Красноярской 
ГЭС достигает 2 м/с и  сравнима с  таковой 
в  притоках (Запекина-Дулькейт, Дулькейт, 
1966; Ponomareva, Ivanova, 2016). Вместе с тем 
положительная реореакция и  увеличение 
мобильности рыб в  весеннее время может 
приводить к  тому, что особи, находящиеся 
в устьевой зоне притока, используют его как 
один из альтернативных путей для движения 
вверх по течению.

Направление нерестовых миграций ло-
сосевых, которым свойственен хоминг, обыч-
но задается уникальным химическим соста-
вом водотока, в  котором они были рождены 
(Salmenkova, 2017). Существующие исследо-
вания свидетельствуют о разной степени хо-
минга у европейского хариуса, от слабовыра-
женной (Dalen, 2016) до сильной (Witkowski, 
Kowalewski, 1988; Kristiansen, Dølving, 1996; 
Павлов и др., 1998). Вероятно, что данное яв-
ление также свойственно енисейской популя-
ции байкальского хариуса и дает мотивацию 
для нерестовой миграции рыб в конкретные 
притоки. Вместе с тем хомингом можно объ-
яснить миграции только тех особей, которые 
были рождены в  притоках. Косвенные дан-
ные, такие как наличие ранней молоди, а так-
же особей с текучими половыми продуктами, 
свидетельствуют о  возможности воспроиз-
водства хариуса непосредственно в основном 
русле Енисея (Шадрин, Иванова, 2012; Ива-
нова и др., 2015; неопубликованные данные). 
Все это не  исключает возможности участия 
в весенней миграции рыб, рожденных в Ени-
сее, но  по  иным, не  связанным с  хомингом, 
причинам.

Температурный фактор наиболее часто 
привлекается для объяснения особенностей 
распространения и  миграционной активно-
сти хариусов. Хариусы в  целом могут быть 
отнесены к  эвритермным рыбам, темпера-
турный порог нереста у  которых находится 
между 4–10  °C (Дрягин, 1973). Летальный 
максимум Thymallus arcticus при разном ре-
жиме акклимации составляет 25–29 °C (Lohr 
et al., 1996; Beitinger et al., 2000), однако в ре-
альных условиях европейский и  сибирский 
хариус, как правило, избегают температур 
выше 17–18  ºС (Crisp, 1996; Liknes, Gould, 
1987). Температурный оптимум для сомати-
ческого роста половозрелого байкальского 
хариуса оценен в  8–12  ºС (Hartman, Jensen, 
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2017), для сеголеток сибирского хариуса  – ​
16,8 ºС (Hawkshaw, 2011).

Мы предполагаем, что именно темпера-
тура является ключевым фактором, запуска-
ющим старт весенней миграции енисейского 
хариуса в притоки. В зимний период исследо-
ванные притоки Енисея покрыты ледовым по-
кровом и имеют температуру воды, близкую 
к 0 °C. Енисей в нижнем бьефе Красноярской 
ГЭС в зимний период, напротив, не замерза-
ет, температура воды варьирует в  пределах 
0–2 °C. Гомотермия между Енисеем и прито-
ками в 2021 году наступила в середине апре-
ля (рис. 3). Начиная с мая, между притоками 
и основным руслом Енисея стал формировать-
ся положительный градиент температур, ко-
торый к началу июня составил около 4–5 ºС. 
Таким образом, в  весенний период притоки 
Енисея могут быть более привлекательны 
для хариуса с  точки зрения температурного 
фактора. В среднем течении рек Мана, База-
иха и Березовка максимальные температуры 

воды, как правило, не  превышают 15–16  ºС 
и  являются комфортными для обитания там 
рыб в течение всего лета. В реках Караульная 
и Кача среднее течение и устье прогреваются 
до 17–21 ºС, что по результатам контрольных 
ловов препятствует нахождению там хариуса, 
и  временно изолирует рыб, обитающих в  их 
верховьях, от енисейской популяции. Очеред-
ное выравнивание температуры воды в Ени-
сее и притоках происходит в середине сентя-
бря, после чего притоки резко охлаждаются, 
в  то время как температура Енисея остается 
стабильной (рис. 3).

До  строительства плотины Краснояр-
ской ГЭС средняя температура воды в Енисее 
в  районе г.  Красноярска составляла в  июле-
августе 18–19 ºС (рис. 3; Космаков, 2001). Это, 
вероятно, приводило к  перемещению основ-
ной массы хариуса в  более холодные при-
токи и  максимальному перемешиванию рыб 
с  разным происхождением. Современный 
температурный режим Енисея ограничивает 

Рис. 3. Сезонная динамика температуры воды в нижнем бьефе реки Енисей и устьевой части его притоков 
(с апреля по ноябрь)

Fig. 3. Seasonal dynamics of water temperature in the downstream of the Yenisei River and the mouths of its 
tributaries (from April to November)
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мобильность рыб в  системе терминального 
водотока и  его придаточной системы в  лет-
ний период.

Среди пяти исследованных притоков 
Енисея оседлые медленнорастущие формы 
обнаружены в реках Кача и Березовка (не учи-
тывая единичных оседлых особей в  других 
водотоках). Очевидно, что причиной обра-
зования таких форм в верхнем течении реки 
Кача является наличие физической преграды 
в виде дамб прудов (рис. 1). Однако в р. Бере-
зовка, где оседлые особи встречались в верх-
нем и  среднем течении, таких преград нет. 
При этом енисейские рыбы в данном прито-
ке отсутствовали. Природа фактора, препят-
ствующего их весенней миграции в Березов-
ку, в настоящее время остается неизвестной.

Наличие устойчивой оседлой популяции 
хариуса в реке Березовка также должно пред-
полагать отсутствие (частичное или полное) 
осеннего ската рыб в  Енисей и  их зимовку 
непосредственно в  притоке. Традицион-
но считается, что охлаждение воды в  осен-
ний период приводит к  миграции рыб вниз 
по течению. Однако анализ работ, в которых 
изучали поведение меченых хариусов, пока-
зывает, что осенний скат не является строго 
детерминированным процессом (West et al., 
1992; Fish, 1998; Nykänen et al., 2004). При об-
щей тенденции ската вниз по течению часть 
рыб не меняла свои летние биотопы, а часть, 
напротив, перемещалась в  верховья реки. 
Протяженность осеннего ската также суще-
ственно варьировала и  часто определялась 
наличием в  бассейне реки участков, прием-
лемых для зимовки. Сведения о  параметрах 
биотопов, где происходит зимовка хариусов, 
единичны, и в основном были получены для 
Th. аrcticus из  водотоков Северной Амери-
ки. Минимальная глубина рек в местах зим-
него пребывания хариусов составляла около 
0,9–1,5 метров, а  в  некоторых случаях  – ​0,3 

(Hubert et al., 1985; Barndt, Kaya, 2000). Река 
Березовка в среднем и нижнем течении пре-
доставляет такой диапазон глубин. Учитывая 
ее протяженность (около 60  км), конечным 
пунктом осенней миграции рыб из верхнего 
участка реки, вероятно, является ее среднее 
течение, где и происходит зимовка.

Причинами выявленной в работе диффе-
ренциации хариусов по  скорости роста мо-
гут быть как различия в  температуре воды, 
так и  в  обеспеченности кормовыми ресур-
сами. Если считать температуры в  диапазо-
не 6–14  ºС относительно комфортными для 
соматического роста рыб, то  длительность 
интервала с  оптимальными температурами 
в притоках составляет около 5 месяцев, с мая 
по  октябрь. В  основном русле Енисея про-
должительность такого периода аналогичная, 
но  сдвинута вперед на  1–1,5 месяца, с  июля 
по декабрь (Космаков, 2001). Проведенные ра-
нее исследования показывают, что активный 
соматический рост хариусов из  основного 
русла Енисея происходит именно в  данный 
период, с июля по ноябрь включительно (Zuev 
et al., 2021b).

Анализ проб донных беспозвоночных 
свидетельствует, что наибольшая биомасса 
зообентоса характерна для реки Енисей и от-
дельных участков исследованных притоков 
(рис. 4). Однако усредненные величины био-
массы по каждому из притоков меньше тако-
вых в  Енисее в  2–3 раза. Кормовые ресурсы 
хариуса в мелких притоках могут расширять-
ся за счет поступления аллохтонной органики 
с береговой линии, однако данный ресурс до-
ступен только в летнее время. Наиболее близ-
ка к  Енисею плотность донных сообществ 
в его крупном притоке – ​р. Базаихе. Средняя 
биомасса зообентоса в  р. Мана, по  данным 
А. В. Андриановой с соавторами (2019), срав-
нима с таковой в Енисее и составляет около 
13 г/м2. В  основном русле среднего Енисея 
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биомасса бентоса оценена этими авторами 
в 19 г/м2 (Андрианова и др., 2019). Высокие по-
казатели биомассы зообентоса (около 10 г/м2) 
в среднем Енисее в июле-августе также ука-
заны в работе (Sushchik et al., 2007). В октябре 
плотность донных сообществ за  счет амфи-
под может достигать 30 г/м2 (Sushchik et al., 
2007). Таким образом, донные сообщества ос-
новного русла Енисея в целом способны обе-
спечивать более высокую скорость роста, чем 
кормовые ресурсы в притоках.

Вместе с  тем в  мае-июне при низких 
температурах воды в  Енисее наблюдается 
спад численности и  биомассы донных бес-
позвоночных (Sushchik et al., 2007). Это дает 
основание предположить, что оптимальной 
стратегией, позволяющей хариусу реализо-
вать максимальную скорость роста, будет 
обитание в основном русле Енисея в зимний 
период, далее относительно короткая по про-
тяженности миграция в  крупный приток 
с  появлением положительного температур-
ного градиента (в  апреле-мае) и  обратная 
миграция в  Енисей в  конце августа-начале 
сентября. Такая стратегия позволяет на  два 
месяца удлинить период комфортных для ро-

ста температур, по  сравнению с  обитанием 
только в притоке или только в Енисее. Веро-
ятно, что особи, имеющие повышенное (более 
20) количество склеритов во втором годовом 
кольце, превышающее среднее значение для 
Енисея (17,6), являются примерами данной 
стратегии. Проверка данного предположения 
требует использования современных методов 
радиотрекинга отдельных особей, успешно 
зарекомендовавших себя в  предыдущих ис-
следованиях хариусов (Nykänen et al., 2004; 
Horká et al., 2015).

Заключение

Участки притоков Енисея в нижнем бье-
фе Красноярской ГЭС, температура которых 
не превышает 16–17 ºС, в летнее время засе-
лены двумя формами байкальского хариуса. 
Жилая, медленнорастущая форма обнаруже-
на в верхнем и среднем течении р. Березовка, 
а также на изолированных дамбами участках 
верхнего течения р. Кача. Основная масса 
хариусов в  среднем течении крупных при-
токов по происхождению является мигранта-
ми из Енисея. Между притоками и основным 
руслом Енисея формируется выраженный 

Рис. 4. Биомасса зообентоса (среднее ± стандартное отклонение) в среднем Енисее и его притоках в 2021 г. 
1 – ​верхнее течение, 2 – ​среднее течение, 3 – ​устье

Fig. 4. Biomass of zoobenthos (mean ± SD) in the Middle Yenisei and its tributaries in 2021: 1 – ​upper course, 
2 – ​middle course, 3 – ​mouth
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положительный температурный градиент 
с  середины апреля до  середины сентября, 
способствующий пространственной изоля-
ции хариусов из  основного русла и  верхней 
части притоков. Оптимальные для соматиче-
ского роста хариусов температурные условия 

формируются в притоках с мая по сентябрь, 
а в основном русле – ​с июля по декабрь. Ком-
бинирование двух типов биотопов в годовом 
цикле рыб из основного русла Енисея может 
увеличить продолжительность их нагула 
в комфортных условиях до 7 месяцев.
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