
42

труды Карельского научного центра Ран 
№ 4. 2018. с. 42–58
DOI: 10.17076/them818

УДК 597.556.25: 591.13: 591.543.43

ПиТание БеломорсКой ТреХиглой КолЮШКи  
GASTEROSTEUS ACULEATUS (LINNAEUS, 1758) 
на нересТилиЩаХ

а. с. демчук, м. В. иванов, Т. с. иванова, н. В. Полякова, 
П. В. головин, д. л. лайус
Санкт‑Петербургский государственный университет, кафедра ихтиологии  
и гидробиологии, Россия

Приведены результаты исследования питания в течение всего нерестового пери-
ода (конец мая – начало июля 2016 г.) половозрелых особей трехиглой колюшки 
Gasterosteus aculeatus L., отловленных в губе чупа Кандалакшского залива белого 
моря на трех нерестилищах. определен полный спектр кормовых объектов, обна-
руженных в желудках рыб, отдельно для самцов и самок. Показан преимущественно 
бентосный характер питания производителей в прибрежье. основными кормовы-
ми объектами на нерестилищах являются собственная икра (до половины спектра 
питания), куколки и личинки Chironomidae, Polychaeta и amphipoda, а также имаго 
Diptera. выявлены половые, временные и пространственные различия в пищевом 
спектре. самки по сравнению с самцами имеют более широкий спектр питания 
(20 пищевых компонентов против 13 у самцов) и более выраженную его динами-
ку в течение нереста. в отличие от самцов они не связаны заботой о потомстве, 
что позволяет им переключаться на более доступный и энергетически выгодный 
в данный момент корм. самки заканчивают нерест раньше и начинают интенсив-
ный посленерестовый откорм, в то время пока большая часть самцов еще охраняют 
потомство и питаются менее интенсивно. на нерестилищах с высокой плотностью 
нерестящихся рыб значение собственной икры в питании было выше по сравнению 
с нерестилищем с низкой плотностью производителей. также в течение нереста 
у рыб обоих полов наблюдается снижение упитанности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: трехиглая колюшка; Gasterosteus aculeatus; спектр питания; 
интенсивность питания; коэффициент упитанности; нерест; белое море.

A. S. Demchuk, M. V. Ivanov, T. S. Ivanova, N. V. Polyakova, 
P. V. Golovin, D. L. Lajus. FEEDING OF THE THREESPINE STICKLEBACK 
GASTEROSTEUS ACULEATUS (LINNAEUS, 1758) IN SPAWNING GROUNDS

The feeding of mature threespine stickleback Gasterosteus aculeatus L. was studied dur-
ing the entire spawning period (late May – early July) in 2016 at three locations in the mouth 
of Chupa Inlet, Gulf of Kandalaksha, White Sea. The fish mostly feed on benthos: stick-
leback eggs (up to a half of stomach content), pupae and larvae of Chironomidae, 
Polychaeta and amphipoda, as well as imagoes of Diptera. In good spawning grounds 
with a high density of spawners, the proportion of stickleback eggs in the diet is higher. 
The effects of sex, spawning stage and location were determined. Females, in comparison 
with males, have a more diverse diet (20 food items versus 13) and show greater changes 
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Введение

трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus 
(Linnaeus, 1758) – один из наиболее распро-
страненных видов рыб, обитающих как в прес-
ных водах, так и в морях [берг, 1949; Wootton, 
1984; Решетников, 2002)]. она часто является 
доминирующим видом в ряде пресноводных 
и прибрежно-морских экосистем и определя-
ет их облик, будучи связана разнообразными 
зависимостями с рядом других видов [гурвич, 
1938; Зюганов, 1991; Ljunggren et al., 2010; 
Sieben et al., 2011; Bergström et al., 2015; Bys-
tröm et al., 2015; Jakubavičiūtė et al., 2017a]. 
на данный момент колюшка – самая много-
численная пелагическая рыба в ихтиоценозе 
белого моря [лайус и др., 2011, 2013a, б; Iva-
nova et al., 2016]. в белом море колюшки ме-
чут икру в мелководных районах, предпочитая 
заросли подводной растительности [Ivanova 
et al., 2016]. Кандалакшский залив белого моря 
с чрезвычайно изрезанной береговой линией 
и отличающийся обилием заросших водной 
растительностью (в первую очередь морской 
травой Zostera marina L.) мелководных заливов 
и многочисленных литоральных луж с илистым 
грунтом создает благоприятные условия для 
нереста этого вида рыб [Зюганов, 1991; Ivano-
va et al., 2016]. Икра развивается в гнезде под 
охраной самца. Кроме того, самец вентилиру-
ет икру в гнезде и убирает неоплодотворенные 
и погибшие икринки. самки, отложив икру, не-
которое время остаются в прибрежной зоне, 
где усиленно питаются. часто самки нападают 
на гнезда и, если удается, поедают икру и мо-
лодь собственного вида [Мухомедияров, 1966]. 
Мальки колюшки после вылупления держатся 
у берега, предпочитая заросли морской травы 
зостеры и, в меньшей степени, заросли фуку-
совых водорослей [Rybkina et al., 2017].

Приходя на нерест из пелагиали в прибреж-
ные биотопы, колюшка играет важную роль в пи-
тании многих прибрежных хищных рыб в белом 
[ершов, 2010a, б; Bakhvalova et al., 2016] и бал-
тийском [hansson et al., 2001; almqvist et al., 

2010] морях. в свою очередь, весьма велика 
роль колюшки в прибрежных биотопах и как 
потребителя пищи. современных сведений 
о питании взрослой колюшки на нерестилищах 
немного. большинство авторов описывают пи-
тание пресноводной формы взрослой колюшки 
[hynes, 1950; Walkey, 1967; Wootton, 1984; Зю-
ганов, 1991]. достаточно много работ сделано 
по сильно опресненному балтийскому морю 
[Костричкина, 1970; Peltonen et al., 2004; Lankov 
et al., 2010; Ojaveer et al., 2017; Jakubavičiūtė 
et al., 2017a], где в большей степени описыва-
ется питание колюшки в открытых частях во-
доема. литературы о питании именно морской 
колюшки на нерестилищах, включая более 
ранние исследования на белом море, относи-
тельно мало [абдель-Малек, 1963; Мухомеди-
яров, 1966; Blegwad, 1971; Sanchez-Gonzales 
et al., 2001]. есть достаточно подробные дан-
ные о питании сеголетков трехиглой колюшки 
в местах нагула во второй половине лета до их 
отхода от берега [Demchuk et al., 2015] и связи 
питания мальков с зараженностью паразитами 
[Rybkina et al., 2016].

Целью данной работы является изучение 
особенностей питания взрослой беломорской 
трехиглой колюшки во время нереста в разных 
прибрежных биотопах.

материалы и методы

Материал собирали в 2016 г. на трех станци-
ях в районе учебно-научной базы (унб) сПбгу 
«беломорская» в Керетском архипелаге Канда-
лакшского залива белого моря (рис. 1). Коор-
динаты станций и даты сбора приведены в таб-
лице. сбор проб привязывали к началу, сере-
дине и концу нерестового периода.

отлов производителей колюшки осущест-
вляли с помощью равнокрылого малькового 
невода длиной 7 м, невод заводили на 30 м 
от берега. Исходя из предварительных иссле-
дований, при оценке плотности рыб площадь 
облова принимали 120 м2, коэффициент уло-
вистости 0,6, погрешность повторности 10 %.

during the spawning season, in particular, they consume energetically richer food items. 
This is likely because the more territorial males, occupied with guarding the progeny, are 
more limited in their diet modification possibilities. Differences between the sexes are es-
pecially high by the end of the spawning period. Females begin intensive post-spawning 
feeding earlier than males, who have to guard the nests. We also observed a decrease 
of the condition factor during the spawning period, which is probably associated with high 
energetic costs of spawning.

K e y w o r d s: threespine stickleback; Gasterosteus aculeatus; feeding spectrum; feed-
ing intensity; condition factor; spawning; White Sea.
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на каждой станции из невода случайным об-
разом отбирали:

1. 7 самцов и 7 самок для изучения питания.
2. Пробу объемом 0,5 литра (примерно 

100 рыб) для оценки популяционных харак-
теристик (численность, соотношение полов). 
После оценки популяционных характеристик 
из этих рыб случайным образом отбирали 15 
самцов и 15 самок для анализа индивидуаль-
ной массы и возраста.

у всех отобранных особей измеряли длину 
тела, общую массу. у рыб, взятых для анализа 
питания, желудок и пищевод фиксировали 4% 
формалином. в дальнейшем пищевод и желуд-

ки вскрывали и под бинокулярным микроско-
пом просматривали их содержимое в камере 
богорова. найденные организмы определяли 
до наименьшего возможного ранга и подсчи-
тывали их численность. у части наиболее хоро-
шо сохранившихся экземпляров каждой груп-
пы (до 10 шт.) с помощью окуляр-микрометра 
измеряли линейные размеры с точностью до 
0,03 мм. далее, зная линейные размеры иден-
тифицированных организмов, восстанавливали 
их массу. для большинства планктонных орга-
низмов бралась уже ранее известная стандарт-
ная масса [Перцова, 1967]. для некоторых бен-
тосных организмов использовали опубликован-

Рис. 1. Карта-схема расположения станций пробоотбора:
1 – губа сельдяная, 2 – лагуна Колюшковая, 3 – пролив сухая салма

Fig. 1. Sampling locations:
1 – Seldianaia Inlet, 2 – Koliushkovaia Lagoon, 3 – Sukhaia Salma Strait
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ные аллометрические уравнения зависимости 
длины от массы тела [численко, 1968; балуш-
кина, 1987]. у всех особей путем суммирования 
восстановленных биомасс идентифицирован-
ных организмов также определяли массу пище-
вого комка с точностью до 0,05 мг и рассчиты-
вали индекс наполнения желудка (отношение 
массы пищевого комка к общей массе рыбы 
[Методическое пособие…, 1974]). Роль отдель-
ных кормовых объектов в питании молоди опре-
деляли, используя их частоту встречаемости 
и долю в пищевом комке [hyslop, 1980].

Коэффициент упитанности рыб рассчитыва-
ли по формуле Кларка:

 ,

где Q – коэффициент упитанности, W – масса 
рыбы без внутренностей (в г), L – стандартная 
длина тела (в см).

для комплексного анализа спектров пита-
ния использовали анализы PCa и aNOSIM. для 
анализа отдельных показателей, таких как ко-
эффициент упитанности и индекс наполнения, 
использовали анализы GLM и aNOVa с post hoc 
анализом. для анализа связи длины и массы 
тела рыб (без внутренностей) использовали 
регрессионный анализ. статистическую об-
работку данных проводили с использованием 
программ MS Excel 2010 и Past 3.18.

Краткое географическое и физико-
химическое описание исследованных 
нерестилищ колюшки

Расположение станций пробоотбора пока-
зано на карте (рис. 1). основные характеристи-
ки станций приведены в таблице.

губа сельдяная. треугольная губа с широ-
ким входом (максимальная глубина около 4 м), 
вершина мелководная, с очень небольшим пре-
сноводным стоком. Интенсивный водообмен за 
счет приливов. грунт илистый. очень густые 
заросли морской травы Zostera marina в цент-
ральной и кутовой части губы. одно из наибо-
лее продуктивных нерестилищ колюшки.

лагуна Колюшковая. Полузамкнутая аква-
тория (площадь поверхности – 0,07 км2), свя-
занная с морем через мелководный пролив. 
вода заходит во время приливов, в основном 
сизигийных. в остальное время вода стекает 
в море в виде небольшого ручья. амплитуда 
колебаний уровня в сизигий – 0,4 м. средняя 
глубина около 1,5 м, максимальная – 4 м. Пло-
щадь мелководий (<1,5 м) занимает примерно 
половину акватории. температура воды летом 
приблизительно на 2 градуса выше, чем в при-

легающей морской акватории. грунт илистый 
в основной части лагуны и каменисто-илистый 
в проливе. Как нерестилище лагуна явно при-
влекательна для колюшек, в том числе и из-за 
отсутствия хищных рыб.

Пролив сухая салма. типичное илис-
то-песчаное прибрежье, характерное как для 
района исследований, так и для Кандалакшско-
го залива в целом. Расположено в акватории, 
закрытой для сильного волнового воздействия. 
сильно разреженные заросли фукоидов и зос-
теры. Интенсивный водообмен за счет при-
ливов. Место сбора проб расположено в 50 м 
от пролива в лагуну Колюшковая. в качестве 
нерестилища акватория имеет среднюю при-
влекательность для колюшек.

более подробно характеристики указанных 
станций приведены доргамом c соавторами 
[2018].

динамика численности производителей 
колюшки в течение нереста

анализ численности производителей колюш-
ки позволяет разделить изученные нерестилища 
на условно «хорошие», где количество произво-
дителей исчисляется десятками особей на квад-
ратный метр, и «плохие», где оно исчисляется 
единицами (рис. 2). К первой группе относят-
ся нерестилища в губе сельдяная и лагуне Ко-
люшковая, ко второй – в проливе сухая салма. 
на «хороших» нерестилищах больше всего сам-
цов наблюдается в начале нерестового пери-
ода, а самок – либо в начале, либо в середине. 
на «плохом» нерестилище численность и самок, 
и самцов максимальна в середине нерестового 
периода. К концу нереста численность и самцов, 
и самок резко снижается на всех нерестилищах.

характеристики станций. температура и соленость 
приведены на день пробоотбора
Characteristics of sampling locations. Temperature 
and salinity are provided for the time of sampling
Cтанция
Location

дата сбора
Date 

of sampling

температура, 
°с

Temperature,
°с

соленость, 
‰

Salinity,
‰

сельдяная
Seldianaia
66,338066°N
33,622516°E

29.05.2016
15.06.2016
07.07.2016

15
12
20

12
20
24

Колюшковая
Koliushkovaia
66,313262°N
33,645953°E

30.05.2016
17.06.2016
09.07.2016

16
14
22

15
15
20

сухая салма
Sukhaia Salma
66,311696°N
33,647370°E

28.05.2016
16.06.2016
08.07.2016

12
12
20

16
17
19
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все исследованные рыбы имели возраст 2 
или 3 года.

динамика показателей состояния 
производителей на нерестилищах

связь длины с массой. в начале и середи-
не нереста и самки, и самцы колюшки имеют 
высокие коэффициенты детерминации линей-
но-весовых уравнений, а к концу нереста коэф-
фициенты детерминации снижаются (рис. 3). 
то есть при одинаковой длине тела разброс 
веса увеличивается, в основном за счет повы-
шения доли истощенных, худых рыб. у самок 
этот эффект выражен слабее, а у самцов раз-
брос значений массы становится настолько 
высоким, что связь длины и массы становится 
статистически недостоверной.

индекс упитанности. для оценки влияния 
разных факторов на коэффициент упитаннос-
ти (Q) провели трехфакторный дисперсионный 
анализ (aNOVa). Показано достоверное и неза-
висимое друг от друга влияние всех трех фак-
торов (aNOVa, этап нереста – F (2, 253) = 25,2, 
р < 0,0001, станция – F (2, 253) = 12,2, 
р < 0,0001; пол – F (1, 253) = 86,6, р < 0,0001). 
динамика коэффициента упитанности про-
изводителей обоих полов в течение нересто-
вого периода на трех станциях представлена 
на рис. 4.

более подробный анализ влияния отдель-
ных факторов при сравнении упитанности по-
казал следующее.

Между самками и самцами. на всех станци-
ях и во все сроки нереста упитанность у самок 
в среднем всегда достоверно ниже, чем у сам-
цов (post hoc, все р < 0,05).

Между станциями. в начале и середине не-
реста между станциями нет достоверных от-
личий по упитанности ни у самцов, ни у самок. 
в конце нерестового периода самцы в проливе 
сухая салма имеют достоверно более низкий 
коэффициент упитанности, чем самцы в губе 
сельдяная (post hoc, р = 0,02). также в конце 
нереста самки из губы сельдяная были досто-
верно более упитаны, чем самки из двух других 
акваторий (post hoc, р<0,001 в обоих случаях).

На разных этапах нерестового периода. 
в течение нереста упитанность самцов сни-
жается во всех акваториях. есть достоверные 
отличия в коэффициенте упитанности между 
началом и концом нереста (post hoc, губа сель-
дяная, р = 0,015; лагуна Колюшковая, р = 0,005; 
пролив сухая салма, р = 0,004). в середине 
нереста коэффициент упитанности имеет про-
межуточные значения, достоверно не отлича-
ясь от начала и конца нереста. у самок коэф-
фициент упитанности не меняется до середины 
нереста. К концу нереста на станциях в лагуне 
Колюшковая и проливе сухая салма этот пока-
затель снижается, и его значения достоверно 
отличаются от начала и середины нереста (post 
hoc, p < 0,001 во всех случаях). на станции 
в губе сельдяная в конце нереста упитанность 
самок остается на прежнем уровне.

интенсивность питания. Индекс напол-
нения желудка характеризует интенсивность 
питания рыб в течение нерестового перио-
да (рис. 5). часть рыб (в среднем 20 %) были 
с пустым желудком. Эта цифра не различа-
лась достоверно ни между самцами и самками, 
ни между станциями, ни по этапам нереста.

для выявления факторов, влияющих на ин-
тенсивность питания производителей колюш-

Рис. 2. динамика численности самок и самцов колюшки на нерестилищах
Fig. 2. Dynamics of the abundance of stickleback females and males on spawning grounds
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ки на нерестилищах, провели анализ GLM. 
Из четырех исследованных факторов – стан-
дартная длина тела, этап нерестового пе-
риода, станция и пол – достоверно влияет 
на индекс наполнения только этап нереста  
(р = 0,025).

также достоверно совместное влияние эта-
па нереста и станции (р = 0,003), этапа нереста 
и пола (р = 0,001). Исходя из post hoc анализа, 
различия выражаются в следующем.

В начале нереста по интенсивности пита-
ния нет достоверных различий между самцами 
и самками на всех станциях.

В середине нереста выделяется станция 
в сухой салме, где рыба питается достовер-
но более интенсивно, чем в губе сельдяная 
(р = 0,005) и в лагуне Колюшковая (р = 0,024). 

При этом достоверных различий в питании 
самцов и самок не наблюдается.

В конце нереста наблюдается достоверно 
более высокая интенсивность питания самок 
по сравнению с самцами в сельдяной и Ко-
люшковой (р = 0,007 и 0,027 соответственно). 
самки из сельдяной питаются наиболее ин-
тенсивно, достоверно превосходя в этом самок 
и самцов из сухой салмы и самцов из Колюш-
ковой лагуны (р = 0,025; р = 0,0002; р = 0,0004 
соответственно).

спектр питания производителей колюшки 
во время нереста

всего в желудках исследованных особей 
трехиглой колюшки были обнаружены организ-

Рис. 3. связь длины с массой у нерестящихся колюшек в начале, середине и конце нерестового 
периода. R2 – коэффициент детерминации уравнения зависимости массы от длины
Fig. 3. The relationship of body length to mass in spawning stickleback at the beginning, in the middle, 
and at the end of the spawning period. R2 is the coefficient of determination for the equation of the de-
pendence of mass on length
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мы, принадлежащие к 22 таксонам различного 
ранга. Из них 14 относились к зообентосу, 2 
к микрофитобентосу, 3 к зоопланктону и 1 к фи-
топланктону, а также имаго Diptera, икра и ли-
чинки трехиглой колюшки.

для формализованной оценки гетероген-
ности спектра питания самцов и самок колю-
шек на разных станциях в течение нереста мы 
использовали PCa по доле массы объектов пи-
тания в желудках рыб (рис. 6 и 7).

Первая и вторая компоненты (25 и 19 % 
общей дисперсии) обусловлены в основном 
различиями станций (рис. 6). отдельно лежит 
облако точек, образуемое пробами из проли-
ва сухая салма. облака точек губы сельдяной 
и лагуны Колюшковой практически полностью 
перекрываются, но при этом облако Колюш-
ковой гораздо сильнее вытянуто, особенно 
по первой компоненте за счет самок в конце 
нерестового периода. отличия колюшек су-
хой салмы в начале и середине нереста обус-
ловлены питанием различными амфипода-
ми и большим разнообразием относительно 
немногочисленных бентосных и планктонных 
организмов (на рис. 6 – «Прочие»), в конце не-
реста – питанием имаго Diptera и различными 
полихетами. особенностью питания колюшек 
в лагуне Колюшковая является потребление 
большого количества личинок и куколок Chiron-
omidae, а также в значимых количествах планк-
тонных рачков Acartia longiremis (Lilljeborg, 
1853).

третья и четвертая компоненты (14 и 12 % 
общей дисперсии) в основном связаны с раз-

личиями питания самцов и самок (рис. 7). 
у самцов питание мало меняется в течение 
нереста и более сходно на разных станциях 
(три небольших перекрывающихся треуголь-
ника в центре). у самок выражена как динамика 
спектра питания от начала к концу нерестово-
го периода (практически не перекрывающиеся 
облака), так и отличия на разных станциях.

основными компонентами спектра питания 
(больше 80 % от массы в желудке) в течение 
всего нереста были: икра трехиглой колюшки, 
имаго Diptera, куколки и личинки Chironomidae, 
Polychaeta и amphipoda (рис. 8). в целом у са-
мок спектр питания более разнообразный (20 
компонентов), чем у самцов (13 компонентов).

Использование двухфакторного анализа 
aNOSIM (факторы – этап нерестового периода 
и станция) по доле компонентов в спектре пи-
тания показало, что на питание и самцов, и са-
мок колюшки достоверно влияют оба фактора 
(для самок: стадия нереста R = 0,11, p = 0,0048, 
станция R = 0,13, p = 0,001; для самцов: ста-
дия нереста R = 0,089, p = 0,0255, станция 
R = 0,169, p = 0,0004). Рассмотрим эти разли-
чия более подробно.

В губе Сельдяная в начале нерестового пе-
риода у самок в спектре питания отсутствует 
собственная икра, тогда как у самцов она со-
ставляет более половины пищи. в остальном 
спектры похожи (имаго Diptera, куколки и ли-
чинки Chironomidae, harpacticoida). в дальней-
шем в течение нереста спектр питания самцов 
изменялся незначительно, тогда как самки 
к середине нереста перешли на питание поч-

Рис. 4. динамика коэффициента упитанности самцов и самок в течение нерестового 
периода на трех нерестилищах
Fig. 4. Dynamics of Fulton’s condition factor of stickleback males and females during 
spawning period on three spawning grounds
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ти исключительно своей икрой (больше 85 %), 
а к концу нереста снизили долю икры до 30 % 
и включили в рацион ранее практически не от-
меченных amphipoda, Gastropoda и Podon 
leuckarti (Sars, 1862).

В лагуне Колюшковая в начале нерестового 
периода и у самцов и у самок в пищевом спект-
ре примерно половину составляла собственная 
икра, а вторая половина спектра у самцов была 
значительно беднее – только имаго Diptera, 
тогда как у самок кроме вышеперечисленного 
значимо присутствовали куколки и личинки Chi-
ronomidae, Gastropoda, Polychaeta. К середине 
нереста значимость икры в питании всех рыб 

снизилась до 10–20 %. самцы более чем напо-
ловину питались имаго Diptera, также были зна-
чимы amphipoda – около 20 %. у самок имаго 
Diptera практически не было отмечено в пита-
нии, его основой были amphipoda и harpacticoi-
da (приблизительно по 35 %). К концу нереста 
самцы примерно поровну (20–30 %) питались 
икрой и куколками Chironomidae, amphipoda. 
самки же перешли на питание практически од-
ними Chironomidae (больше 85 %).

В проливе Сухая Салма практически весь 
нерестовый период в питании колюшек поч-
ти отсутствовала икра, исключение составили 
самцы в конце нереста с очень высокой долей 

Рис. 5. динамика индекса наполнения желудка самок и самцов колюш-
ки
Fig. 5. Dynamics of the stomach fullness index of stickleback females and 
males
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икры в желудке (больше 60 %). в начале не-
реста основой питания и самцов и самок были 
имаго Diptera и amphipoda. К середине нереста 
все рыбы питались в основном amphipoda (бо-
лее 75 %), второй значимой группой у самцов 
были Polychaeta. в конце нереста, как отмечено 
выше, самцы ели много икры, а самки пример-
но столько же имаго Diptera. второй значимой 
группой (больше 30 %) у всех рыб были Poly-
chaeta.

обсуждение

в белом море, исходя из численности про-
изводителей, легко выделяются биотопы, кото-
рые можно назвать хорошими нерестилищами 
для трехиглой колюшки [лайус и др., 2013а, б; 
Ivanova et al., 2016]. вероятно, основная часть 
рыб сначала занимает хорошие нерестилища, 
но так как их емкость ограничена, то в даль-

нейшем колюшки используют и условно плохие 
нерестилища, представляющие собой типич-
ные прибрежные биотопы и расположенные 
на большей части прибрежья. Именно поэтому 
мы наблюдали максимальную численность ко-
люшек на таких нерестилищах ближе к сере-
дине нерестового периода (более подробно 
об этом см. в работе [доргам и др., 2018]).

в течение нереста начинают проявляться 
различия и в интенсивности питания колюшек. 
в начале нерестового периода таких различий 
нет, поскольку все рыбы, по-видимому, до-
вольно быстро перемещаются в прибрежной 
зоне в поисках подходящего места для нерес-
та и различия в нерестовом поведении самцов 
и самок еще не успели оказать влияние на ха-
рактер их питания. в середине нерестового пе-
риода особенности нерестилищ влияют на ин-
тенсивность питания. на условно «плохом» не-
рестилище пролив сухая салма интенсивность 

Рис. 6. PCa по долям биомассы объектов питания в желудках колюшек. Плоскость первой и вто-
рой компонент
Fig. 6. Share of various food components by weight in the stickleback stomachs along the PC1 and PC2 
axes



51

питания увеличивается. Это может быть свя-
зано с тем, что немногочисленные рыбы здесь 
успевают отнереститься раньше (в «первую 
волну») и начинают посленерестовый откорм 
или сюда могут приходить на откорм после не-
реста самки с более благоприятных нерести-
лищ, т. к. здесь меньше пищевая конкуренция. 
в конце нерестового периода на интенсивность 
питания наиболее сильно начинают влиять раз-
личия в нерестовом поведении самок и самцов. 
Практически все самки отнерестились и начали 
посленерестовый откорм, тогда как большая 
часть самцов еще охраняет гнезда или вылупив-
шихся личинок и питается менее интенсивно. 
в литературе есть сведения, что интенсивность 
питания колюшек увеличивается с началом не-
реста [hynes, 1950]. в нашем исследовании 
мы не сравнивали питание колюшек до нерес-
та и во время нереста, но в его ходе досто-
верное увеличение интенсивности питания 
наблюдается только в конце нерестового пе-

риода, когда отнерестившиеся рыбы начинают  
откорм.

анализ литературы показывает, что пище-
вые спектры колюшек, нерестящихся в при-
брежной зоне, значительно отличаются от та-
ковых у колюшек, находящихся в открытых 
участках моря. в пелагических районах моря, 
где трехиглая колюшка проводит большую 
часть своей жизни, она питается преимущест-
венно планктонными организмами Copepoda 
и Cladocera [Peltonen et al., 2004; Lankov et al., 
2010; Jakubavičiūtė et al., 2017b]. однако в при-
брежье основными компонентами питания 
становятся куколки и личинки Chironomidae 
и amphipoda [Костричкина, 1970; Ojaveer et al., 
1997; Candolin et al., 2016]. общая тенденция – 
переход с планктонного питания на бентосное. 
наше исследование питания беломорской ко-
люшки на нерестилищах целиком подтвержда-
ет эти данные. Интересно, что в пресноводных 
водоемах колюшка одновременно питается 

Рис. 7. PCa по долям биомассы объектов питания в желудках колюшек. Плоскость третьей и чет-
вертой компонент
Fig. 7. Share of various food components by weight in the stickleback stomachs along the PC3 and PC4 
axes
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как планктоном, так и бентосом [hynes, 1950; 
Walkey, 1967; Frande, 1993]. одновременное 
питание планктоном и бентосом наблюдается 
и у молоди колюшки в белом море [Demchuk 
et al., 2015].

спектр питания взрослой колюшки весь-
ма широк: от фито- и зоопланктона до бенто-
са, в питании присутствуют также воздушные 
насекомые, икра, личинки и даже мальки рыб, 
поедает она и собственную икру и молодь [Зю-
ганов, 1991; Решетников, 2002]. в нашем ис-
следовании основными доминирующими вида-
ми в желудках взрослых рыб обоих полов были: 
собственная икра, имаго Diptera, куколки и ли-
чинки Chironomidae, Polychaeta и amphipoda. 
Подобный набор бентосных кормовых объектов 
весьма характерен для взрослой колюшки, на-
ходящейся на нерестилищах белого и балтий-
ского морей [Мухомедияров, 1966; Кострички-
на, 1970; Golubkov, 2018]. для морских колю-
шек (trachurus) на побережье дании, собранных 
среди зарослей зостеры, также было отмечено 
питание Gammaridae, amphipoda, Isopoda, ли-
чинками насекомых, упавшими в воду взрос-
лыми насекомыми [Blegward, 1971]. однако 
есть данные, что в некоторых случаях доля 
планктонных ракообразных в питании колюшки 
на нерестилищах может быть достаточно высо-
ка [Sanchez-Gonzales et al., 2001]. например, 
в спектре питания колюшки Финского залива 
доля планктонных рачков Eurytemora sp. со-
ставляла около 20 %, правда, остальное при-

ходилось на бентосные организмы (amphipoda 
и Chironomidae) [Golubkov, 2018].

очень большую роль в питании и самцов, 
и самок трехиглой колюшки играет собствен-
ная икра (до половины спектра), причем пита-
ние икрой начинается с самых первых этапов 
нереста. Питание колюшки собственной икрой 
не раз было отмечено в литературе, в том чис-
ле и для белого моря. абдель-Малек [1963] пи-
сал, что в период нереста основным объектом 
питания колюшки является своя икра (48,23 %). 
согласно данным Мухомедиярова [1966] ос-
новными компонентами пищи в береговой зоне 
Кандалакшского залива белого моря в первую 
очередь являлись собственная икра, личин-
ки насекомых, молодь рыб, в том числе и соб-
ственная, а планктонные рачки (Copepoda 
и Cladocera) не вносили значимого вклада в пи-
тание.

скорее всего, побудительные мотивы по-
едания икры у самок и самцов разные. самки 
образуют «рейдерские» группы до несколь-
ких десятков и нападают на гнездо, охраняе-
мое самцом, отвлекая его и поедая всю икру 
[Мухомедияров, 1966; FitzGerald, van havre, 
1987; наши наблюдения]. самцы, охраняющие 
кладку, постоянно вентилируют, проверяют 
икру и выедают умершие, неоплодотворенные 
и плохо развивающиеся икринки [Мухомеди-
яров, 1966]. так как икра в кладке представ-
ляет собой довольно плотно слипшийся комок 
(наши наблюдения), то при этом самцы могут 

Рис. 8. спектры питания (доля пищевых компонентов по массе) трехиглых колюшек в течение нерестового 
периода
Fig. 8. Feeding spectra (proportion of food components by weight) of threespine sticklebacks during the spawning 
period
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захватывать и соседние здоровые икринки. 
в любом случае это более выгодно, чем, напри-
мер, гибель всей кладки от бактериальной или 
грибковой инфекции, развивающейся в пер-
вую очередь на мертвой икре. также возможен 
вариант, что самец, который не может далеко 
отойти от гнезда, в случае долгого недоедания 
съедает часть кладки, чтобы поддержать силы 
и вырастить оставшуюся икру [Mehlis et al., 
2009]. в пользу последнего говорит и поч-
ти вдвое более узкий спектр питания самцов, 
и его относительное постоянство в течение 
всего нереста. Их спектр питания меньше за-
висит от кормовой базы конкретного нерести-
лища, к тому же у самцов раньше проявляется 
и дольше прослеживается питание икрой. Эти 
заключения, несомненно, требуют дальней-
шего исследования и проверки. в сравнении 
с самцами, как уже говорилось, самки ведут 
гораздо более подвижный образ жизни [Му-
хомедияров, 1966; Van den assem, 1967], им 
значительно легче переключаться на более до-
ступный и энергетически выгодный в данный 
момент корм. у самок, особенно на хороших 
нерестилищах, более разнообразный и, глав-
ное, более изменчивый спектр питания на про-
тяжении нерестового периода.

некоторые авторы отмечали, что в белом 
море важную роль в питании трехиглой колюш-
ки может играть икра и других рыб, например 
сельди [вильсон, 1957; Мухомедияров, 1966]. 
надо заметить, что в нашем исследовании мы 
обнаружили в желудках колюшек только их 
собственную икру. возможно, потому, что изу-
чали питание колюшек только на нерестили-
щах.

в течение нерестового периода у обоих 
полов в целом отмечается снижение упитан-
ности. однако доля похудевших особей к кон-
цу нереста у самцов увеличивается сильнее, 
чем у самок. также у самцов к концу нереста 
наблюдается более сильная гетерогенность 
веса рыб сходного размера. Это может озна-
чать, что часть самцов, которые не участво-
вали в нересте, сохранили высокую упитан- 
ность.

что касается сходства в питании сам-
цов и самок, можно отметить, что на условно 
«плохом» нерестилище – проливе сухая сал-
ма – питание самцов и самок наиболее сход-
но. возможно, это связано с более обширным 
и гомогенным биотопом. отсутствие икры в пи-
тании рыб обоих полов подтверждает гипотезу 
о меньшей привлекательности данного места 
как нерестилища. внезапное появление в кон-
це нереста самцов с большой долей икры в же-
лудках может быть связано с усилением миг-

рационной активности колюшек в этот пери-
од времени, так как с середины июля в белом 
море колюшка начинает постепенно отходить 
в море [доброволов, 1962; Мухомедияров, 
1966; Bakhvalova et al., 2016]. таким образом, 
эти рыбы могли прийти в сухую салму с более 
привлекательных нерестилищ.

Заключение

Исходя из полученных данных, колюшку бе-
лого моря можно считать типичным эврифагом. 
она питается бентосом, икрой и молодью рыб, 
воздушными насекомыми, планктоном и расти-
тельными объектами. летом во время нереста 
трехиглая колюшка демонстрирует ярко выра-
женное бентосное питание. Пищевой спектр 
колюшки сильно зависит от благоприятности 
прибрежного биотопа как нерестилища. на ус-
ловно «хороших» нерестилищах первостепен-
ное значение в питании приобретает собст-
венная икра. в течение нерестового периода, 
по-видимому, в связи с изменением кормовой 
базы изменяется и пищевой спектр колюшки, 
а к концу нереста увеличивается интенсивность 
питания. Эти изменения в большей степени 
выражены у самок, чем у самцов. несмотря 
на широкий спектр питания колюшки и его из-
менчивость в течение нерестового периода, 
единовременно в пище рыб доминируют обыч-
но 2–3 компонента, составляющие основу ее 
текущего рациона.
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