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Резюме. Производство продукции товарной аквакультуры продолжает значительно увеличиваться. Тем не менее, устойчивость 
аквакультуры находится под угрозой из-за прогнозируемых последствий повышения температуры окружающей среды. Цель 
исследований – анализ и обобщение литературных данных о теплоустойчивости разных видов рыб для последующей разработки 
стратегий, способствующих смягчению последствий изменения климата. Поиск источников проводили с использованием между-
народных и отечественных наукометрических баз данных. Оптимальная температура воды для роста атлантического лосося 
(Salmo salar) находится на уровне 12…14 °C, радужной форели (Oncorhynchus mykiss) – 15…17 °C, гибридного осетра (Acipenser 
baerii × Acipenser schrenckii) – 21…24 °C, нильской тилапии (Oreochromis niloticus) – 26…30 °C, карпа (Cyprinus carpio) – 20…25 °С, 
карася (Carassius) – 24 °С. Высокая температура воды негативно влияет на организм рыб. При тепловом стрессе у гибридных 
сомов (Clarias gariepinus × Clarias macrocephalus) интенсивность роста снижается на 12,5 % (p<0,05), у лаврака (Dicentrarchus 
labrax) – на 29,7 % (p<0,05). При температуре воды 22 °C уровень кортизола у радужной форели (Oncorhynchus mykiss) возрас-
тает на 58 нг/мл (p<0,001). Тепловой стресс ослабляет иммунную систему рыб. У осетров (Acipenser) увеличивается уязвимость 
к инфекциям, что подтверждает снижение экспрессии генов (MyD88, TICAM-1, IL-1β), участвующих в реализации механизмов 
врожденного иммунитета. У мозамбикской тилапии (Oreochromis mossambicus) при температуре воды 35  °C отмечается 
снижение устойчивости к Streptococcus iniae, а у самок нильской тилапии (Oreochromis niloticus) при 34,5 °C развитие гонад 
подавляется на 68,3 % (p<0,05), атрезия фолликулов усиливается на 54,4 % (p<0,05) и гонадосоматический индекс снижается 
на 67,4 % (p<0,05). Несмотря на то, что рыбы могут справляться с определенной степенью теплового стресса, для получения 
наибольшей экономической эффективности необходимо создавать комфортный температурный режим.
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Abstract. Commercial aquaculture production continues to increase significantly, making it the fastest growing food sector in the world. 
However, the sustainability of aquaculture is threatened by the projected impacts of rising temperatures. The objective of this review 
is to analyze and summarize the literature on the heat tolerance of different fish species for the subsequent development of strategies 
to help mitigate the effects of climate change. The search for sources was conducted using international and domestic scientometric 
databases. The optimum water temperature for growth of Atlantic salmon (Salmo salar) is 12…14 °C, rainbow trout (Oncorhynchus 
mykiss) –15…17 °C, hybrid sturgeon (Acipenser baerii × Acipenser schrenckii) – 21…24 °C, Nile tilapia (Oreochromis niloticus) – 26…30 
°C, carp (Cyprinus carpio) – 20…25 °C, crucian carp (Carassius) – 24 °C. High water temperature has a negative effect on the fish organ-
ism. Under heat stress, the growth rate of hybrid catfish (Clarias gariepinus × Clarias macrocephalus) decreased by 12.5% ​​(p<0.05), 
and that of sea bass (Dicentrarchus labrax) by 29.7% (p<0.05). At a water temperature of 22 °C, the cortisol level in rainbow trout (On-
corhynchus mykiss) increased by 58 ng/ml (p<0.001). Heat stress also weakens the immune system of fish. Sturgeons (Acipenser) 
showed increased vulnerability to infections, as evidenced by a decrease in the expression of genes (MyD88, TICAM-1, IL-1β) involved 
in innate immunity. Mozambique tilapia (Oreochromis mossambicus) showed reduced resistance to Streptococcus iniae at 35°C, while 
female Nile tilapia (Oreochromis niloticus) showed inhibition of gonadal development by 68.3% (p<0.05), increased follicular atresia 
by 54.4% (p<0.05) and decreased gonadosomatic index by 67.4% (p<0.05) at 34.5°C. Although fish can tolerate a certain degree of 
heat stress, a comfortable temperature regime is necessary to achieve maximum economic efficiency. 
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Аквакультура активно развивается во всем мире и ста-
новится все более важным компонентом продоволь-
ственной безопасности [1]. Согласно информации 

ФАО в 2021 г. объем мирового производства продукции 
аквакультуры составил 126,03 млн т. Основной группой 
выращиваемых видов остается рыба – 59,42 млн т (47,1 %). 
В мировом производстве аквакультуры доминирует Азия 
(91,4 %), затем Америка (3,5 %), Европа (2,8 %), Африка 
(1,9 %) и Океания (0,2 %) [2]. В Азии и Африке основную 
часть продукции обеспечивает аквакультура внутренних 
водоемов, в то время как в Северной и Южной Америке, 
Европе и Океании доминирует морская аквакультура [3, 
4]. По данным федерального агентства по рыболовству в 
Российской Федерации объем производства продукции 
аквакультуры в 2023 г. вырос, по сравнению с 2022 г. 
(383,5 тыс. т), на 4,8 % и составил 402 тыс. т (URL: https://

fish.gov.ru/news/2024/02/09/proizvodstvo-akvakultury-v-rf-
v-2023-godu-vyroslo-na-48-do-402-tys-t/).

Несмотря на то, что аквакультура играет важную 
роль в мировом производстве продуктов питания и 
социально-экономическом развитии стран, её устой-
чивость зависит от множества факторов, в том числе 
от изменений климата [5]. Каждый вид рыб приспосо-
блен к определенным температурным условиям среды 
и имеет разный уровень пластичности [6]. Тепловой 
стресс оказывает отрицательное воздействие на рост 
и воспроизводство объектов аквакультуры, повышает 
восприимчивость к болезням, поэтому большое зна-
чение имеет выращивание теплоустойчивых видов [7, 
8]. Термотолерантность рыб оценивается путем опре-
деления критических тепловых максимумов (КТmax) и 
минимумов (КТmin), что дает ценную информацию об 
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эколого-климатической нише вида и его потенциале 
справляться с экстремальными температурами [9]. Из-
учение теплоустойчивости рыб дает возможность про-
водить районирование объектов товарной аквакульту-
ры, что будет способствовать устойчивому развитию и 
повышению экономической эффективности отрасли. 

Цель исследований – обобщение данных о влиянии 
повышения температуры воды на характеристики объ-
ектов товарной аквакультуры, температурном оптиму-
ме и пороговых значениях температурной пластичности 
разных видов рыб для обоснования рисков, связанных 
с изменениями климата. 

Условия, материалы и методы. Анализ литера-
турных источников по теплоустойчивости разных видов 
рыб был проведен с помощью наукометрических баз 
данных PubMed (https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/), 
Science Direct (https://www.sciencedirect.com/), науч-
ной электронной библиотеки eLIBRARY (https://elibrary.
ru/), а также поисковых систем Web of Science и Google 
Scholar.  Ключевыми словами поиска были («тепло-
устойчивость», «тепловой стресс», «аквакультура»). 
Предпочтение отдавали научным статьям не старше 
10 лет, доля которых в обзоре составила 85 %. 

Подверженность аквакультуры тепловому стрессу. 
Негативное воздействие климатических изменений 
будет возрастать при повышении средней глобальной 
температуры, что может привести к сокращению чис-
ленности одних видов рыб и увеличению других, а также 
изменению производственных мощностей в районах 
культивирования [10, 11]. Экстремальные темпера-
турные воздействия на объекты аквакультуры разнятся 
между различными видами и внутри них, в зависимости 
от географического региона, уровня стресса и связан-
ных с ними факторов [12, 11]. Были спрогнозированы 
изменения климата Европы при умеренной и высокой 
концентрации углерода на 2040–2059 гг. и 2080–2099 
гг., которые могут повлиять на риски и уязвимость ев-
ропейского сектора аквакультуры. На конец столетия 
ожидается самая низкая продуктивность разных видов 
рыб, за исключением атлантического лосося (Salmo 
salar). Дорада (Sparus aurata), выращиваемая в морских 
клетках в западной части Средиземного моря, будет 
наиболее уязвимой. Кроме того, отмечена тенденция 
снижения продуктивности двухстворчатых моллюсков, 
в то время как прибрежная культивация мидий (Mytilus) 
на юго-западе Португалии пострадает меньше всего. 
В соответствии с общей тенденцией по видам и регио-
нам ожидается, что экономическая неопределенность 
будет возрастать при всех прогнозах [11]. 

Chao-yi M. с соавт. изучая чувствительность объ-
ектов марикультуры Китая к повышению температуры 
установили, что такие виды, как морское ушко (Haliotis 
discus hannai), моллюск  (Scapharca subcrenata), 
бурый скалозуб  (Takifugu rubripes), японский тер-
пуг (Hexagrammos otakii), красный горбыль (Sciaenops 
ocellatus), мраморный морской окунь  (Sebastiscus 
marmoratus), красный пагр  (Pagrus major), гребеш-
ки (Argopecten irradians, Patinopecten yessoensis), ми-
дия (Mytilus edulis) подвержены высоким температурам 
воды в нынешних условиях окружающей среды и будут 
еще более уязвимы к жаре в будущем [13]. В Омане кли-
матическому риску, который сочетает в себе тепловой 
стресс, наводнение, низкое содержание кислорода и 
уязвимость к болезням наиболее подвержены кревет-
ки (Penaeus  vannamei, Penaeus monodon) и лакедра 
(seriola quinqueradiata, Seriola dumerili, seriola lalandi). 
Выращивание атлантического лосося (Salmo salar) воз-

можно только в установках замкнутого водоснабжения 
(УЗВ) [1]. Matej O. с соавт., оценивая влияние измене-
ния температуры воды на объекты пресноводной аква-
культуры Чехии, определили большую вероятность не-
гативного воздействия изменений климата на все виды 
рыб. Предполагается, что сильнее всего пострадают 
представители подсемейства сиговых (Coregoninae) и 
радужная форель (Oncorhynchus mykiss). Однако есть 
угроза и для выращивания карпа (Cyprinus carpio L.) 
в мелководных низинных водоемах [14]. По данным 
Handisyde N. и соавт., наиболее уязвима к изменению 
климата пресноводная аквакультура азиатских стран 
(Вьетнам, Бангладеш, Лаос и Китай). Вьетнам, Таи-
ланд, Египет и Эквадор характеризуются уязвимостью 
аквакультуры с солоноватой водой. В Норвегии и Чили 
наиболее восприимчива марикультура. Кроме того, 
к регионам с уязвимостью марикультуры относятся 
Китай, Вьетнам, Филиппины, Таиланд, Греция и Ма-
дагаскар [15]. В целом прогнозы свидетельствуют, что 
большое значение для дальнейшего развития аквакуль-
туры будет иметь активная адаптация к климатическим 
изменениям [16]. 

Температурный оптимум. Оптимальная температу-
ра воды – один из основных факторов, обеспечивающих 
лучшие показатели роста и коэффициента конверсии 
корма у различных видов рыб товарной аквакультуры 
в разные периоды жизни. Так, экспериментальными 
исследованиями в США установлено, что оптимальная 
температура воды для роста атлантического лосося 
(Salmo salar) находится на уровне 12…14 °C [17]. Наибо-
лее благоприятная температура для молоди радужной 
форели (Oncorhynchus mykiss), согласно результатам 
исследований, проведенных в Китае, составляла 17 °C 
[18]. Кроме того, в Китае с использованием множе-
ственной линейной регрессии установлено, что оп-
тимальная температура воды для кормления и роста 
взрослых особей радужной форели (Oncorhynchus 
mykiss) находится на уровне 15  °C [19]. Показатели 
роста и выживаемости молоди гибридного осетра 
(Acipenser baerii × Acipenser schrenckii) были высокими 
при температуре воды от 21 до 24 °C [20]. Лендьел С.А. с 
соавт. определили, что в Венгрии, согласно графику 
температурного коэффициента роста, оптимальной 
для интенсивного выращивания молоди речного окуня 
(Perca fluviatilis) можно считать температуру воды 18,2 
°С [21]. В результате исследований, проведенных в 
Южной Корее, установлено, что оптимальная темпе-
ратура воды для молоди корейского морского окуня 
(Sebastes schlegeli) 20 °C [22]. У молоди обыкновенного 
серебристого горбыля (Argyrosomus regius) наилучшие 
показатели роста, эффективности использования кор-
ма и питательных веществ отмечали при температуре 
от 23 до 26 °С [23].

В Египте установлено, что лучшие показатели роста 
и пищевой активности у нильской тилапии (Oreochromis 
niloticus) достигаются при 26 и 30 °C [24], а в Сенегале 
максимальные темпы роста этого вида рыбы наблю-
дали только при 30 °C [25]. В Объединенных Арабских 
Эмиратах оптимальная температура воды для выращи-
вания мальков нильской тилапии (Oreochromis niloticus) 
составляла около 28 °C [26]. В Кашмире наиболее вы-
сокие показатели роста и коэффициента конверсии 
корма мальков мешкожаберного сома (Heteropneustes 
fossilis) отмечены при температуре 26 °C [27]. В России 
температурный оптимум воды для нормального роста 
и развития сеголеток карпа (Cyprinus carpio) находится 
на уровне 20…25 °С [28], а в Ираке – от 20 до 30 °С [29]. 
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В Польше установлено, что наилучшие темпы роста 
личинок и молоди карася (Carassius carassius) дости-
гаются при температуре воды 28 °C (относительная 
скорость роста 27,52 и 3,50 %/сут соответственно). 
Выживаемость личинок при температуре 25…28 °С 
превышала 99 %, а у молоди составляла 100 %. Повы-
шение температуры воды с 28 до 31 °C вызывало у рыбы 
стрессовую реакцию [30]. В Китае карась (Carassius), 
выращиваемый при температуре 24 °С, характеризо-
вался наилучшими показателями абсолютного приро-
ста, относительной и удельной скорости роста, а также 
коэффициента конверсии корма (р<0,05) [31]. Молодь 
белого амура (Ctenopharyngodon idella) в Китае при 28 
°C отличалась лучшими показателями относительной 
и удельной скорости роста, эффективности исполь-
зования корма и уровня метаболизма, по сравнению 
с рыбой, выращиваемой при 23 °C [32]. В Пакистане 
мальки индийского карпа Rohu (Labeo rohita) характе-
ризовались лучшими показателями массы тела, общей 
длины и коэффициента конверсии корма при темпера-
туре воды 24…26 °С [33]. 

Критический температурный максимум и минимум. 
В контексте изменения климата все более актуальным 
становится определение пороговых значений тепло-
устойчивости для объектов аквакультуры в условиях 
острого теплового стресса [34].  Chandler W.H. и др. 
определяя температурную пластичность атлантиче-
ского лосося (Salmo salar) и кижуча (Oncorhynchus 
kisutch) в условиях установки замкнутого водоснаб-
жения (УЗВ) установили, что через 400 дн. после 
смолтификации первый вид рыб имел более высокий 
критический температурный максимум (КТМ), чем 
второй (28  °C и 26 °C соответственно) [35]. Белый 
амур  (Ctenopharyngodon idella), выращиваемый при 
температурах акклиматизации 22, 26, 30, 34 и 38 °C, 
отличается наиболее высокими скоростью роста и 
коэффициентом конверсии корма при температуре 
воды 30 °C. Критический тепловой максимум (КTMax) 
и минимум (КTMin) рыб значительно увеличивались 
(42,6 и 8,3 °C соответственно) при температуре воды 
38 °C, а самые низкие значения КTMax (38,0 °C) и КTMin 
(4,0 °C) были отмечены при 22 °C, что свидетельствует 
о прямом влиянии температуры акклиматизации на 
показатели теплоустойчивости рыбы [36]. Кроме того, 
в исследованиях с красной тилапией «Pargo-UNAM» 
установлено, что критические температурные пределы 
для молоди увеличивались по мере повышения темпе-
ратуры акклиматизации (p<0,05). Показатели КTMax 
и КTmin составляли от 39,2 до 43,5 °C и от 8,0 до 14,9 °C 
соответственно [37]. Frisk M. и др. определили, что 
температурный оптимум для взрослого судака (Sander 
lucioperca) варьирует от 10,4 до 26,9 °C. Критическая 
температура, при которой фиксировали гибель рыбы, 
составила 31 °C [38].

Результаты исследования теплоустойчивости двух 
популяций нильской тилапии (Oreochromis niloticus) 
свидетельствуют, что Akosombo O. niloticus более 
устойчива к высоким температурам, чем GIFT (генети-
чески улучшенная выращиваемая тилапия), для кото-
рой начальная температура гибели 50 % оцениваемой 
рыбы была ниже на 3,6 °C (45,1 и 41,5 °C соответствен-
но). Максимальная температура при скорости поте-
пления 0,1 °C/мин с 28 °C пока все рыбы не погибали 
для Akosombo O. niloticus составила 48 °C, а для GIFT 
– 46 °C [39]. У мальков индийского карпа Rohu (Labeo 
rohita) самые высокие показатели роста фиксировали 
при температуре 33 °C, средние – при 30 °C, а самые 

низкие – при 36 °C, которая вызывала у них стресс. 
Достоверное снижение КTМ (43,5 °C, p<0,05) было от-
мечено у рыб при 36 °C, по сравнению с 30 °C (45,5 °C) 
и 33 °C (45,0 °C) [40].

Huihui Q. с соавт. определили, что молодь пятни-
стого морского окуня (Lateolabrax maculatus) разных 
размеров (13,92 и 57,91 г) имеет различную устойчи-
вость к высоким температурам. Смертность группы 
крупных особей при увеличении температуры воды с 
23 °C до 32 °C со скоростью 3 °C/ч была выше, чем у 
мелких. Так, после теплового стресса (32 °C) через 3 и 
6 ч погибло 19 (15,8 %) и 36 (30 %) крупных окуней со-
ответственно. В группе мелких окуней через 12 и 72 ч 
погибло по одному (0,8 %), а через 48 ч – трое (2,5 %) 
особей [41]. Результаты исследований Morrison S.M. и 
др. свидетельствуют, что у ручьевой форели (Salvelinus 
fontinalis) после постепенного изменения температуры 
воды менее чем на 2 °C в сутки (5, 15, 20, 23 и 25 °C) 
существует сублетальный порог между 20 и 23 °C, при 
превышении которого у рыб наступают физиологи-
ческие изменения. КТМ увеличивался с повышением 
температуры, но стабилизировался у рыб, акклима-
тизировавшихся к 20, 23 и 25 °C [42]. Проводя опыты с 
радужной форелью (Oncorhynchus mykiss) Pandey A. с 
соавт. определили, что после повышения температуры 
воды (1,7 °C/день) с 17 до 22 °C средняя величина КTMax 
на 3 день (29,6 °С) была значительно выше, по сравне-
нию с начальной (27,6 °С). Средние КTMin также имели 
тенденцию к росту, при этом самая высокая величина 
этого показателя (2,8 °C) была зарегистрирована на 30 
день [43]. Критические температурные пороги аккли-
матизации большого желтого горбыля (Larimichthys 
crocea) по мере повышения температуры воды с 11 
до 30 °C увеличивались с 5,27 до 12,85 °C (КTMin) и с 
28,29 до 36,64 °C (КTMax), а коэффициенты акклима-
тизационной реакции варьировали от 0,32 до 0,63, 
что свидетельствует о температурной пластичности 
исследуемых рыб [44]. 

Таким образом, определение критических темпе-
ратурных порогов (КTMax и КTMin) при разных темпе-
ратурах акклиматизации дает возможность установить 
особенности экологической пластичности разных 
видов рыб в конкретных условиях выращивания.

Потребление корма и рост. При тепловом стрессе 
обычно наблюдается снижение потребления и эф-
фективности конверсии корма, а также роста рыб. 
Повышение температуры воды с 10 до 22 °C привело 
к отсроченной реакции на кормление и снижению 
аппетита у симы (Oncorhynchus masou) [45]. У гибрид-
ных сомов (Clarias gariepinus × Clarias macrocephalus) 
интенсивность роста снижалась на 12,5 % (p<0,05) 
при повышении температуры воды с 32 до 37 °C [46]. 
Акклиматизация обыкновенного лаврака (Dicentrarchus 
labrax), при повышении температуры воды с 16 до 32 °C, 
стала причиной снижения интенсивности роста на 29,7 % 
(p<0,05) [47], а в исследованиях Stavrakidis-Zachou O. и 
др. такая же закономерность наблюдалась у этого вида 
рыб при повышении температуры с 24 до 33 °C [48]. 

Следует также отметить увеличение потребления 
корма рыбами при повышении температуры. Так, у 
молоди лакедры (Seriola dumerili), по мере ее изме-
нения с 18 до 26 °С, наблюдали увеличение суточного 
потребления корма на 80,7 % (p<0,05) и уменьшение 
времени перехода химуса из желудка в кишечник. Ми-
нимальное транзитное время от приема корма внутрь 
до 95 % опорожнения составляло 8 ч 26 мин (2-й при-
ем пищи при 26 °C), а максимальное – 20 ч 23 мин (1-й 
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прием пищи при 18 °C) [49]. Установлено, что обмен 
веществ у карпа (Cyprinus carpio) и пестрого толстоло-
бика (Hypophthalmichthys nobilis), как представителей 
теплолюбивых видов рыб, наиболее эффективен при 
температуре от 18 до 30 °С. Снижение температуры 
воды на 5 °С (с 20 до 15 °С) стало причиной уменьшения 
пищевой активности: суточное потребление корма у 
сеголеток и двухлеток снизилось на 35…40 % [50]. При 
высоких температурах воды (30 и 32 °C) молодь афри-
канского сома (Clarias gariepinus) отличалась лучшими 
показателями коэффициента конверсии корма (на 0,37, 
p<0,05) и эффективности конверсии корма (на 11,25 %, 
p<0,05) [51]. 

Такие особенности можно объяснить гипотезой 
«аэробной защиты», которую выдвинул Jutfelt F. с соавт., 
согласно которой рыбы уменьшают потребление пищи 
для защиты способности транспортировать кислород 
только при критически высоких температурах [52]. Кроме 
того, Volkoff H. с соавт. отмечает, что влияние температу-
ры на пищевое поведение рыб варьирует в зависимости 
от вида, но при этом потребление корма увеличивается 
при умеренном повышении температур и снижается, 
когда температура выходит за пределы оптимального 
температурного диапазона [9]. Такие выводы подтверж-
дают исследования Gwang-Yeol Y. и др., согласно которым 
конечная масса тела, приросты, удельная скорость роста 
и эффективность кормления фугу (Takifugu obscurus) 
увеличивались при повышении температуры воды с 15 
до 25 °C и резко снижались при 30 °C [53].

Увеличение температуры воды влияет на физио-
логические показатели, нейроэндокринные реакции, 
окислительные и метаболические процессы, генети-
ческие и гемато-биохимические изменения, осмоти-
ческую регуляцию и реакцию иммунной системы рыб, 
которые имеют прямое воздействие на их энергетиче-
ский баланс, поведение, воспроизводство, резистент-
ность и, соответственно, жизнеспособность [12, 54, 9]. 

Физиологические показатели. Изменения темпе-
ратуры и крайние ее величины вызывают различные 
физиологические реакции в организме рыб. Напри-
мер, повышение температуры с 24…25 до 27…30 °C 
привело к резкому увеличению частоты сердечных 
сокращений и частоты дыхания у молоди севрюги 
(Acipenser stellatus), осетра (Acipenser) и белуги (Huso 
huso). В частности, у молоди осетра при 30 °C высокая 
частота дыхания была зафиксирована на уровне 221 
вдохов/мин, а сердечных сокращений – 127 удара/
мин [55]. Как отмечает Altimiras J. и др., у радужной 
форели (Oncorhynchus mykiss) при температуре воды 
15 °C частота сердечных сокращений и частота дыхания 
находились в норме и составляли 31,8 удара/мин и 53,1 
вдохов/мин соответственно [56]. По данным Heath A.G.  
и др. при повышении температуры воды с 15 до 24 °C 
(1,5 °C/ч) у радужной форели (Oncorhynchus mykiss) 
частота сердечных сокращений и частота дыхания уве-
личились на 29 ударов/мин и 24 вдохов/мин соответ-
ственно [57]. В исследованиях Haverinen J. и др. уста-
новлено, что у радужной форели (Oncorhynchus mykiss) 
при температуре воды выше 25,3 °С частота сокращения 
предсердий и желудочков частично диссоциировала из-
за атриовентрикулярной блокады 2:1. При дальнейшем 
повышении температуры (27 °С) частота сокращения 
предсердий увеличивалась до 188 удара/мин, в то время 
как частота сокращения желудочков при 25,3 °С до-
стигала 124 удара/мин, а затем при 27 °С снижалась до 
111 ударов/мин [58]. У карпа обыкновенного (Cyprinus 
carpio) частота дыхания увеличивалась (р<0,01) при 

повышении температуры воды (1 °C/ч) с 17 до 30 °С 
[59], а для амурского осетра  (Acipenser schrenckii) 
аналогичные изменения (р<0,05) были характерны 
при повышении температуры (1 °С/5 мин) с 13 до 25 
°С [60]. Исследование Long Z. с соавт. показало, что у 
пятнистого морского окуня (Lateolabrax maculatus) при 
тепловом стрессе (32 °С), помимо увеличения частоты 
дыхания (р<0,05), обнаружено повреждение жаберной 
ткани, степень которого возрастала в зависимости от 
длительности воздействия стрессора [61]. Следует 
отметить, что у карася (Carassius carassius) при повы-
шении температуры воды с 10 °C до 25 °C потребление 
кислорода возрастало с 38,9 мг/кг•ч до 209,5 мг/кг•ч 
(p<0,001). Кроме того, при 25 °С у рыб наблюдали 
увеличение площади дыхательной поверхности (ре-
моделирование жабр), что совпадало со снижением 
критической концентрации кислорода [62]. При увели-
чении температуры с 10 до 28 °С у сеголеток стерляди 
(Acipenser ruthenus) достоверно (р<0,05) возрастало 
потребление кислорода с 92,09 до 339,29 мг/кг•ч [63]. 
При повышении температуры с 22 до 34 °С у гибридного 
вида групера (Epinephelus fuscoguttatus ♀ × Epinephelus 
Lanceolatus ♂) потребление кислорода увеличилось 
с 22,98 до 37,08 мг/кг•ч. Повреждение вторичных жа-
берных пластинок обнаруживали при 34 °С [64].

Нейроэндокринные реакции. Стресс иницииру-
ет нейроэндокринные реакции, так как запускается 
сигнальный каскад активации нейронных цепей в 
центральной нервной системе, поскольку гипота-
ламус служит центральным модулятором стресса. 
Это приводит к выработке катехоламинов, кортико-
тропин-рилизинг-гормона, адренокортикотропного 
гормона и глюкокортикоидов, которые относятся к 
нейроэндокринным медиаторам для такой активации 
[65]. Основной глюкокортикоид, высвобождаемый 
во время стрессовых реакций у большинства рыб, 
который используется для исследования различных 
стрессоров – кортизол [66]. Определение его уровня 
в чешуе обыкновенного лаврака (Dicentrarchus labrax) 
успешно использовали в качестве биомаркера хрони-
ческого теплового стресса, при этом через 4 месяца 
содержания рыб при температуре 21 °C количество 
кортизола в организме было в 10 раз больше, чем при 
16 °C, что подтверждали результаты экспрессии генов 
[67]. По данным Currie S. и др. у радужной форели 
(Oncorhynchus mykiss), подвергшейся тепловому шоку 
(от 13 до 25 °C в течение 4 ч) установлено увеличение 
концентрации адреналина и норадреналина на 20,7 
(p<0,001) и 12,4 (p<0,01) нмоль/л соответственно 
[68]. У лаврака (Dicentrarchus labrax) при изменении 
температуры воды с 15 до 25 °С отмечали повышение 
уровня кортизола в крови на 350 нг/мл (p<0,01) [69]. 
Уровень кортизола у радужной форели (Oncorhynchus 
mykiss) вырос на 58 нг/мл (p<0,001) при увеличении 
температуры воды с 16 до 22 °C [70]. Как отмечают Lee 
H.B. с соавт. у взрослых особей камбалы (Platichthys 
stellatus) уровень кортизола увеличился в 3,6 раза при 
повышении температуры воды с 16 до 28 °C. Кроме 
того, уровень кортизола у взрослых рыб был выше, чем 
у молоди (p<0,05), что свидетельствует о большей их 
подверженности тепловому стрессу [71].

Иммунитет. Как острый, так и хронический темпера-
турный стресс негативно влияют на иммунные функции 
рыб и способность бороться с патогенами [72, 73]. Ли-
зоцимная активность сыворотки – важный показатель 
врожденной иммунной защиты костистых рыб, которая 
отвечает за разрушение клеточных стенок бактерий. 
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Этот фермент активирует комплементарные системы 
и фагоцитоз [74, 75]. У нильской тилапии (Oreochromis 
niloticus) выявлено повышение эстрадиола, кортизола, 
вителлогенина, активности лизоцима, иммуноглобули-
нов и фагоцитарной активности лейкоцитов при темпе-
ратуре воды 32 °C, а при 37 °C отмечали значительное 
снижение их уровня, по сравнению с контрольной груп-
пой (28 °C; p<0,05) [76]. В другом исследовании также 
отмечали значительное снижение активности лизоцима 
в 1,8 раз (p<0,01) у нильской тилапии (Oreochromis 
niloticus), выращенной при температуре 33 °C, в срав-
нении с группой, содержавшейся при 28 °C [74]. У 
пятнистого морского окуня (Lateolabrax maculatus) при 
тепловом стрессе (32 °C) активность супероксиддисму-
тазы увеличивалась (p<0,05) с 52 до 74 U/мл и уровень 
малонового диальдегида – c 19 до 50 нмоль/мл [41]. 
У радужной форели (Oncorhynchus mykiss) при 24  °С 
наблюдали достоверное (р<0,05) повышение актив-
ности в сыворотке крови аспартатаминотрансферазы и 
аланин-трансаминазы на 61,7 и 45,8 % соответственно 
[77]. Высокие уровни (p<0,05) глюкозы (36,64 мг/дл) и 
кортизола (88,10 мг/мл) в плазме крови были зареги-
стрированы у рыб tapah (Wallago leeri) выращиваемых 
при температуре 31 °C, по сравнению с 29 °C (14,44 мг/дл 
и 6,90 мг/мл соответственно) [78]. У оливковой камба-
лы (Paralichthys olivaceus) при температуре 28 и 30 °C в 
плазме крови значительно снижался (p<0,05) уровень 
иммуноглобулина М (на 36,4%) и активность лизоцима 
(на 25,4%), по сравнению с температурой 20 °C [79], а 
у симы (Oncorhynchus masou) при температуре 22 °C 
наблюдалось повышение уровня лизоцима на 78,4 нг/мл 
(p<0,01), по сравнению с рыбами, выращенными при 
10 °C [45]. После трехмесячного пребывания чавычи 
(Oncorhynchus tshawytscha) в воде с температурой 
19…20  °C (контроль 17 °C), приближающейся к их 
верхнему физиологическому пределу, была отмечена 
гибель 20 % исследуемой рыбы и отставание в росте 
выживших на 17,0 %. Кроме того, такая температура 
спровоцировала у рыб усиленный апоптоз лейкоцитов, 
нарушение мембран эритроцитов и воспалительную 
реакцию [80]. Высокая температура воды (36 °C), по 
сравнению с комфортной (28 °C), спровоцировала у 
африканского клариевого сома (Clarias gariepinus) 
ослабление иммунной системы, поражение печени и 
повышение окислительного стресса [81].    

Болезни. Температура воды, превышающая порог 
толерантности рыб, приводит к росту уровня окис-
лительного стресса, что сказывается на их здоровье 
[82]. Исследования на осетрах  (Acipenser)  показали, 
что тепловой стресс, ослабляя иммунную систему, 
повышает их уязвимость к инфекциям, что подтверж-
дается снижением экспрессии генов (MyD88, TICAM-1, 
IL-1β), участвующих во врожденном иммунитете [54]. 
У мозамбикской тилапии (Oreochromis mossambicus) 
при повышении температуры воды с 27 °C до 35 °C 
отмечается снижение устойчивости к Streptococcus 
iniae, что выражалось в увеличении смертности рыбы 
на 43 % [83]. По данным Combe M. и др., повышение 
температуры воды на 1 °C приводит к увеличению 
смертности карпов (Cyprinus carpio), инфицированных 
CyHV-3 (герпесвирус карповых 3 типа), на 2,55…6,98 %, 
рыб, инфицированных NVV (вирусный некроз не-
рвов), – на 2,18…5,37 % [84]. Кроме того, изменения 
климата способствуют распространению вируса TiLV 
(вирус озерной тилапии), которому также подвержены 
радужная (Oncorhynchus mykiss) и ручьевая (Salmo 
trutta fario) форели [85]. Наибольшее количество ниль-

ской тилапии (Oreochromis niloticus) инфицированной 
Prohemistomum vivax было обнаружено летом (95 %), 
по сравнению с весной (85 %), осенью (55 %) и зимой 
(75 %), что объясняется температурно-зависимой ди-
намикой жизненного цикла дигенетических трематод, 
которые демонстрируют усиленную передачу и взаимо-
действие с хозяином при более высоких температурах 
[86]. В условиях теплового стресса (24 °С) у радужной 
форели (Oncorhynchus mykiss) наблюдали воспали-
тельные процессы в желудочно-кишечном тракте, 
повреждение кишечника и дисбаланс комменсальной 
кишечной микробиоты [87]. У осетровых рыб (Acipenser 
baerii ♀ × Acipenser schrenckii ♂ гибрид F1) при тем-
пературе 24 и 28 °C, в сравнении с контролем (20 °C), 
обнаружено повреждение  кишечника, появление эн-
терита и увеличение количества бактерий в кишечнике 
таких, как Plesiomonas, Cetobacterium  и  Aeromonas 
[88]. Karvonen A. с соавт. установили, что распростра-
ненность некоторых инфекций растет с повышением 
температуры воды. Такую закономерность наблюдали, 
когда возбудителями были Ichthyophthirius multifiliis, 
Flavobacterium columnare, в то время как с Ichthyobodo 
necator связь была отрицательной, или отсутствовала 
(Chilodonella spp.) [89]. Godwin S.C. и др. обнаружили, 
что с повышением температуры воды (10, 13, 16, 19 и 
22 °C) возрастает негативное влияние лососевых вшей 
(Lepeophtheirus salmonis) на выживаемость молоди ат-
лантического лосося (Salmo salar). Наибольшая смерт-
ность рыбы (53,7 %) была установлена при 22 °C [90]. 

 Воспроизводство. Изменения температуры воды 
влияет на размножение, половую зрелость, половую 
дифференциацию и процессы стероидогенеза и 
гаметогенеза у рыб [91]. У самок нильской тилапии 
(Oreochromis niloticus) тепловой стресс (34,5 °C) по-
давлял развитие гонад на 68,3% (p<0,05), усиливал 
атрезию фолликулов на 54,4 % (p<0,05) и снижал 
гонадосоматический индекс на 67,4 % (p<0,05) [92]. У 
самцов радужной форели (Oncorhynchus mykiss) при 
температуре 20 °C были обнаружены атрофированные 
или недоразвитые гонады (молоки). Морфологический 
анализ сперматозоидов показал увеличение доли па-
тологических клеток в группе самцов при повышении 
температуры, по сравнению с контрольной группой, в 
1,5 раза (59,99 % и 39,56 % соответственно) [93]. Вы-
ращивание самцов атлантического лосося (Salmo salar) 
при высокой температуре воды (18 °C) привело к ранней 
пролиферации и дифференцировке половых клеток, что 
было заметно до фактического наступления полового 
созревания и характеризовалось наличием спермато-
гоний типа В и сниженным уровнем транскрипционного 
фактора ингибирования антимюллеровского гормона 
[94]. Для икры белого амура (Ctenopharyngodon idella) 
летальными или близкими к ним были температуры 
17 и 30 °C. При таких температурах развивающаяся 
икра погибала соответственно через 15…20 ч и 3…7 ч 
на этапе дробления. Максимальную выживаемость 
личинок наблюдали при 24…32  °C. Жизнестойкость 
личинок резко падала при более низкой (20 °C) и более 
высокой (34…35 °C) температурах. Отмечена более вы-
сокая устойчивость к повышенной температуре личинок 
отдельных самок (температурная граница достигает 
42…43 °C) [95]. Неблагоприятное скачкообразное по-
вышение температуры воды приводит к нарушению 
характера выклева предличинок радужной форели 
(Oncorhynchus mykiss), появлению различных аномалий 
в развитии и снижению выхода предличинки и личинки 
рыбы [96]. Melendez C.L.  с соавт. установили, что на 
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выживаемость при 50 % вылуплении предличинок ра-
дужной форели (Oncorhynchus mykiss) существенно 
влияла температура воды 17,5 °C (F=12,8; p<0,0001), 
по сравнению с 10 °C [97]. 

Аквакультура так же оказывает неблагоприятное 
воздействие на окружающую среду [98, 99]. Martinez-
Porchas M. с соавт. отмечают о разрушении природных 
экосистем при строительстве рыбных ферм [100], 
включая химическое и биологическое загрязнение, 
вспышки болезней, конкуренцию за прибрежное 
пространство, увеличение количества сточных вод, 
накопление питательных веществ, использование 
больших объемов пресной воды, подкисление почвы 
[101, 102, 103]. Перечисленные последствия в условиях 
глобального изменения климата усиливают негативное 
влияние теплового стресса. В виду этого аквакультура 
должна быть интегрирована в национальные стратегии 
адаптации к изменению климата с учетом экологиче-
ских нормативов [10]. Кроме того, следует уделять 
внимание определению устойчивых к высоким темпе-
ратурам особей для последующего их использования 
в селекционной работе [12].

Заключение. Основываясь на изложенном, 
можно сделать вывод, что экстремальные темпера-
туры оказывают негативные воздействия на рост, 
размножение, обмен веществ, физиологию, имму-

нитет, поведение, приспособленность и выживание 
рыб. Несмотря на то, что рыбы могут справляться с 
определенной степенью теплового стресса, для по-
лучения наибольшей прибыли необходимо создавать 
комфортный температурный режим. Важно проводить 
больше видоспецифичных исследований с учетом 
половозрастной структуры рыб, чтобы изучить осо-
бенности их экофизиологии, вызванные изменением 
климата. Проведение районирования объектов то-
варной аквакультуры, с учетом их теплоустойчивости, 
будет способствовать повышению эффективности 
ведения отрасли. 
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