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Проведен морфологический анализ с целью изучения распределения и состояния 
особей трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus на разных этапах нереста. для 
этого в 2016 году на трех нерестилищах Керетского архипелага (белое море) было 
отловлено 270 особей данного вида. Пробы собирались в начале (28–30 мая), се-
редине (15–17 июня) и в конце (7–9 июля) нереста. с помощью штангенциркуля 
и по отсканированным изображениям на каждой особи было измерено 9 морфо-
логических признаков, описывающих форму тела: 1) общая длина, 2) стандартная 
длина, 3) длина головы, 4) длина верхней челюсти, 5) расстояние от рыла до грудных 
плавников, 6) высота тела, 7) толщина тела, 8) толщина головы, 9) длина хвостового 
плавника. в анализе использованы отношения значений признаков 3–9 к стандарт-
ной длине. с использованием анализа главных компонент выделены группы при-
знаков, описывающие переднюю часть тела (признаки 3–5), объем тела (признаки 
6–8) и длину хвостового плавника (признак 9). Разделение по группам оказалось 
сходным для обоих полов. существенные изменения по ходу нереста отмечены 
для всех групп признаков. в начале нереста пространственная гетерогенность вы-
борок была низкой, что указывает на отсутствие популяционной структурирован-
ности во время зимовки. в середине нерестового сезона отмечена максимальная 
гетерогенность. самые крупные самцы и самки с крупной передней частью тела 
были наиболее многочисленными на «хороших» нерестилищах, характеризую-
щихся высокой плотностью зарослей зостеры и колюшки. видимо, наблюдаемая 
ситуация обусловлена конкурентным преимуществом крупных самцов в борьбе 
за ограниченные гнездовые территории. в конце нереста пространственная гете-
рогенность не была отмечена, так как большинство рыб к этому времени уже по-
кинули нерестилища и конкуренция за места не наблюдалась. у самок выявлена 
более низкая пространственная гетерогенность, чем у самцов. однако в отдельных 
случаях и у самок наблюдались достоверные различия по используемым призна-
кам. Значения признаков, характеризующих объем тела, снизились к окончанию 
нереста в результате вымета икры самками, а также значительных энергозатрат 
(в большей степени выраженных у самцов из-за заботы о потомстве). Полученные 
результаты свидетельствуют о том, что конкуренция за гнездовые участки, икроме-
тание, трата энергетических ресурсов и миграции приводят к сложной и динамич-
ной картине морфологической изменчивости трехиглой колюшки в ходе нереста.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: морфометрия; колюшка; популяция; изменчивость; нерес-
товый сезон; условия среды.
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Введение

трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus 
(Linnaeus, 1758) является обычной рыбой мор-
ских, солоноватых и пресных вод северной 
части атлантического и тихого океанов [Berg, 
1949; Wootton, 1976]. беломорская трехиглая 
колюшка в больших количествах подходит к бе-
регам из открытых частей моря для нереста, 
который начинается в конце мая – начале июня. 
Процессы, происходящие в период нереста 
колюшки, важны для понимания популяцион-
ной динамики этого вида, но информация о них 
весьма ограничена. в белом море в настоящее 
время колюшка имеет очень высокую числен-
ность [Ivanova et al., 2016], которая увеличи-
лась, вероятнее всего, в связи с потеплением 
в этом регионе [лайус и др., 2013].

Климат может влиять на численность по-
пуляций колюшки как напрямую, путем изме-
нения физиологических параметров особей, 

так и опосредованно, расширяя экологиче-
ские ниши обитания или изменяя численность 
и доступность пищевых организмов [Lefebure 
et al., 2011]. Поскольку колюшка сейчас яв-
ляется самым многочисленным видом рыб 
белого моря [Ivanova et al., 2016], активно по-
требляет разнообразные пищевые организ-
мы [Demchuk et al., 2015; демчук и др., 2018], 
сама играет важную роль в питании массовых 
хищных рыб [Bakhvalova et al., 2016] и является 
важным звеном в паразитарных цепях [Rybkina 
et al., 2016], изучение популяционной биоло-
гии трехиглой колюшки в белом море может 
не только помочь оценить последствия измене-
ний окружающей среды для этого вида, но луч-
ше понять механизмы влияния климата на всю  
экосистему.

одним из подходов популяционного анали-
за является изучение признаков, описывающих 
форму тела. Изменчивость формы тела может 
отражать, с одной стороны, популяционную 

A. S. Dorgham, P. V. Golovin, T. S. Ivanova, M. V. Ivanov, P. D. Save-
liev, D. L. Lajus. MORPHOLOGICAL VARIATION OF THREESPINE STICK-
LEBACK (GASTEROSTEUS ACULEATUS) ON DIFFERENT STAGES OF 
SPAWNING PERIOD

This study uses morphometric analysis for better understanding processes occurring 
during the spawning period in the population of threespine stickleback Gasterosteus 
aculeatus. Totally, 270 specimens were sampled in 2016 in the Keret archipelago (White 
Sea) from three spawning grounds of different quality in the beginning (28–30 May), mid-
dle (15–17 June) and end (7–9 July) of spawning period. Nine characters describing fish 
body shape were measured on each specimen using scanned image and caliper: 1) Total 
Length, 2) Standard Length, 3) head Length, 4) Maxilla Length, 5) Distance Between 
head and Pectoral Fin, 6) Body Depth, 7) Body Thickness, 8) head Thickness, 9) Caudal 
Length. For analyses, we used ratio of characters 3–9 to Standard Length. Principal 
Component analysis has separated several groups of characters, describing the upper 
part of the body (Characters 3–5), body volume (Characters 6–8), and Caudal Length 
(9). Separation of the groups was similar in both sexes. all groups of characters showed 
notable changes during the spawning period. In the beginning, the spatial heterogeneity 
of samples was low, meaning that in wintering locations the population is not structured. 
In the middle of spawning season, the highest heterogeneity was observed. Males char-
acterized by larger upper part of the body and larger size, were numerous in high qual-
ity spawning grounds (characterized by high density of sea grass and stickleback). This 
probably results from a competition between territorial males for higher quality spawning 
grounds. In the end of spawning period no spatial heterogeneity was observed, probably, 
because most of stickleback left the spawning grounds and no competition for higher 
quality spawning grounds took place. Spatial heterogeneity was somewhat lower in fe-
males, but also statistically significant in several cases. Group of characters describing 
body volume, in general, showed the decline during the spawning period, reflecting re-
lease of eggs in females and loss of energy associated with spawning (more pronounced 
in males guarding their progeny). Superimposition of several processes, such as com-
petition for fish for better spawning grounds, release of eggs and loss of energy associ-
ated with spawning, and inshore and offshore migrations, results in a dynamic and com-
plicated picture of morphological heterogeneity occurring during the spawning season 
of the threespine stickleback.

K e y w o r d s: morphometry; stickleback; population; heterogeneity; spawning; environ-
mental conditions.
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структурированность вида, т. е. наличие внут-
ривидовых и внутрипопуляционных группиро-
вок, а с другой – изменение особей в течение 
нерестового сезона, в первую очередь в связи 
с выметыванием половых продуктов и значи-
тельными энергетическими тратами. трехиг-
лая колюшка проявляет очень высокий уровень 
фенотипической изменчивости, в том числе 
и в отношении морфологических признаков 
[Zanella et al., 2015]. Поэтому данный вид часто 
используется в качестве модельного при изу-
чении локальных адаптаций [Bell et al., 1993; 
hendry et al., 2002; Spence et al., 2013]. Пока-
зано также, что самцы и самки колюшки имеют 
значительные морфологические отличия [Kita-
no et al., 2007].

Морфометрические методы широко исполь-
зуются для характеристики популяционной 
структурированности рыб [Dorgham et al., 2012; 
Chaklader et al., 2015; Siddik et al., 2016]. они 
также могут отражать репродуктивный успех, 
зависящий от эффективности питания, защиты 
территории, избегания хищников и привлече-
ния противоположного пола.

Цель настоящего исследования – описать 
пространственные и временные изменения 
морфологических характеристик трехиглой ко-
люшки в период нереста для лучшего понима-
ния процессов, происходящих в этот период.

материалы и методы

Выборки

Исследование проведено в 2016 г. в начале 
(28–30 мая), середине (15–17 июня) и в конце 
(7–9 июля) нерестового периода. Рыб отлавли-
вали равнокрылым закидным неводом длиной 
7,5 м и с ячеей от 5 до 1 мм (в крыльях и кут-
ке соответственно). Площадь тони составля-
ла 120 м2, уловистость орудия лова принима-
лась равной 0,6 [Иванова т. с., Иванов М. в., 
лайус д. л., неопубликованные данные). для 
сбора проб были выбраны три станции (табл. 1):
– губа сельдяная, представляющая собой вы-

сокопродуктивное нерестилище колюшки 
с плотными зарослями морской травы зос-
теры, высокой численностью производите-
лей и впоследствии молоди колюшки [Ryb-
kina et al., 2016];

– лагуна Колюшковая, закрытая илистая ла-
гуна с плотными зарослями нитчатки и пят-
ном из зарослей зостеры в районе пролива, 
расположенная на расстоянии нескольких 
километров от губы сельдяная. численность 
производителей колюшки сопоставима с та-
ковой в губе сельдяная;

– пролив сухая салма, местообитание с бед-
ными зарослями зостеры, расположенное 
около соединения лагуны с морем, где на-
блюдается более низкая, в сравнении с дру-
гими станциями, численность производите-
лей колюшки. соленость здесь сильно ме-
няется в зависимости от стока реки Кереть 
и фазы прилива.
температурный режим местообитаний от-

личается – это видно при анализе наших мно-
голетних данных, но может слабо проявляться 
при единовременных измерениях. в летний пе-
риод средняя температура выше всего в силь-
но изолированной лагуне, несколько ниже 
в мелководной губе и еще ниже – в проливе 
с высокой проточностью.

всего было собрано 9 проб. Каждая проба 
состояла из 15 самцов и 15 самок, отобранных 
случайно. на основании наших наблюдений 
в районе нереста мы полагаем, что в 2016 г. 
колюшка подошла на нерестилища около  
20 мая.

Морфометрические измерения

После поимки рыб пробы для морфологи-
ческого анализа замораживались и хранились 
при температуре –18 °с. единовременно раз-
мораживались и обрабатывались по пять сам-
цов и самок из одной пробы, причем, для того 
чтобы избежать возможных артефактов, эти 
подвыборки брались из разных проб в случай-
ном порядке. у рыб была отсканирована левая 
сторона тела с разрешением 1200 dpi на ска-
нере Epson Perfection Photo 4490. Кроме того, 
у них определяли несколько признаков толщи-
ны тела с помощью электронного штангенцир-
куля Kendo с точностью 0,03 мм.

всего на каждом экземпляре колюшки было 
сделано девять морфометрических промеров 
в соответствии с несколько модифицирован-
ным набором признаков, описанным ранее 
[Bell, Foster, 1994; hermida et al., 2005]. скани-
рованные изображения анализировались с по-
мощью программы ImageJ, и все измерения 
были переведены в сантиметры.

Измерялись следующие параметры (рис. 1):
1) общая длина тела (TL)
2) стандартная длина тела (SL)
3) длина головы (hL)
4) длина верхней челюсти (ML)
5) Расстояние от рыла до грудных плавников 

(MP)
6) высота тела (BD)
7) толщина тела (BT)
8) толщина головы (hT)
9) длина хвоста (CL).
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Таблица 1. характеристика мест сбора проб трехиглой колюшки в районе Керетского архипелага в 2016 г.
Table 1. Characteristics of sampling locations of threespine stickleback in the Keret archipelago in 2016

характеристика
Characteristics

губа сельдяная
Seldianaia Inlet

лагуна Колюшковая
Koliushkovaia Lagoon

Пролив сухая салма
Sukhaia Salma Strait

географические координаты
Geographical coordinates

66°33ʹ80.66ʺ N, 
33°62ʹ25.16ʺ E

66°31ʹ32.62ʺ N, 
33°64ʹ59.53ʺ E

66°31ʹ16.96ʺ N, 
33°64ʹ73.70ʺ E

общая характеристика
General description

треугольная губа с широким 
входом и мелководной вер-
шиной. Максимальная глу-
бина около 3 м
Triangular bay with the wide in-
let and shallow top. Maximum 
depth is about 3 m

Площадь поверхности 
0,064 км2. соединена с мо-
рем только в полную воду. 
Максимальная глубина до 
4 м, средняя глубина 1,5 м
Surface area is 0,064 km2. 
It has the connection with 
the sea only during high water. 
Maximum depth is 4 m, the av-
erage one is 1,5 m

типичный для района иссле-
дований прибрежный биотоп 
с уклоном дна 6–8 см/м
Coastal biotope with 6–8 cm/m 
incline typical of the studied 
area

амплитуда прилива, м
Flow amplitude, m

до 2,5
Up to 2,5

до 0,3
Up to 0,3

до 2,5
Up to 2,5

Поверхностная температура 
воды в момент взятия пробы, 
°с
Surface temperature of water 
during sampling, °с

Май – 15
Июнь – 12
Июль – 20

May – 15
June – 12
July – 20

Май – 16
Июнь – 14
Июль – 22

May – 16
June – 14
July – 22

Май – 12
Июнь – 12
Июль – 20

May – 12
June – 12
July – 20

Прогреваемость 
(относительная)
Degree of warmth (relative)

средняя
average

высокая
high

слабая
Low

соленость в момент взятия 
проб, ‰
Salinity during sampling, ‰

Май – 23
Июнь – 24
Июль – 24

May – 23
June – 24
July – 24

Май – 15
Июнь – 20
Июль – 20

May – 15
June – 20
July – 20

Май – 21
Июнь – 19
Июль – 19

May – 21
June – 19
July – 19

соленостный режим
Salinity regime

Распреснение практически 
отсутствует
almost no freshening

слабое распреснение (за 
счет изоляции и атмосфер-
ных осадков)
Weak freshening due to isola-
tion and atmospheric precipi-
tation

среднее распреснение 
(влияние стока р. Кереть)
average freshening (due 
to the impact of the Keret river 
flow) 

грунты
Ground

Каменистая литораль, 
илистая сублитораль
Stony littoral zone, uliginous 
sublittoral zone

Илистое дно, в некоторых 
местах очень топкое
Uliginous bottom, very marshy 
in some places

Каменистая литораль, или-
сто-песчаная сублитораль
Stony littoral zone, uliginous 
and sandy sublittoral zone

водная растительность
[М. в. Иванов, 
неопубликованные данные]
Water vegetation
[Ivanov M. V., unpublished 
data] 

Фукоиды на литорали, очень 
густая зостера на большей 
части акватории.
биомасса зостеры до 1 кг 
сухого вещества на м2 и про-
ективное покрытие до 100 %
Fucoids in the littoral zone, 
very dense Zostera throughout 
most of the water area
Zostera biomass is up to 1 kg 
of dry matter per m2 and pro-
jective cover – up to 100 %

нитчатые водоросли и 
в районе пролива – зостера 
(биомасса до 100 г сухого 
вещества на м2 и проектив-
ное покрытие от 0 до 30 %)
Filamentous algae and
in the vicinity of the strait – 
Zostera (the biomass is up 
to 100 g of dry matter per m2 
and projective cover – from 0 
to 30 %)

Фукоиды на литорали, глуб-
же – разреженная зостера 
(1–3 побега на м2 и биомасса 
до 3 г сухого вещества/m2)
Fucoids in the littoral zone, 
deeper – thinned out 
Zostera (1–3 sprouts per m2 
and the biomass is up to 3 g 
of dry matter per m2) 

Зоопланктон
[Полякова и др., 2017]
Zooplankton
[Polyakova et al., 2017] 

сообщество с характерны-
ми для поверхности белого 
моря формами
Community with the forms typ-
ical of the White Sea surface

сильно обедненный видовой 
состав с преобладанием 
Acartia longiremis
Poor species composition with 
prevalent Acartia longiremis

сообщество с характерны-
ми для поверхности белого 
моря формами
Community with the forms ty-
pical of the White Sea surface

численность колюшки 
(экз./м2), самцы/самки
Stickleback abundance 
(pcs/m2), males/females

Май: 31,9/69,5
Июнь: 13,7/32,7
Июль: 4,2/1,6

May: 31,9/69,5
June: 13,7/32,7
July: 4,2/1,6

Май: 27,9/16,5
Июнь: 12,2/36,0
Июль: 0,9/0,4

May: 27,9/16,5
June: 12,2/36,0
July: 0,9/0,4

Май: 1,6/2,7
Июнь: 6,3/9,3
Июль: 3,1/2,4

May: 1,6/2,7
June: 6,3/9,3
July: 3,1/2,4
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статистический анализ

статистический анализ был выполнен с по-
мощью программ Statistica v. 7.0 и SPSS v. 19 
[Gray, Kinnear, 2012]. анализы в основном про-
водились отдельно для самцов и самок. для 
того чтобы снизить индивидуальную изменчи-
вость, мы использовали индексы отношения 
семи признаков, за исключением общей длины 
тела, к стандартной длине. Поскольку длина 
тела особей варьировала незначительно, алло-
метрический эффект, который мог бы вызвать 
зависимость значения индекса от размера осо-
би, невелик, и мы им пренебрегали.

в начале анализа был применен анализ 
главных компонент (Principal Component analy-
sis, PCa) для описания корреляционной струк-
туры комплекса данных и для отбора основ-
ных главных компонент (PC), определяющих 
изменчивость морфологических признаков 
колюшки. в дальнейшем использовалось вра-
щение факторов (varimax normalized rotation, 
с порогом собственного значения (eigenval-
ue), равным 0,7) для уточнения состава при-
знаков, имеющих наибольшие нагрузки для 
той или иной компоненты. После выделения 
и интерпретации главных компонент их зна-
чения (factor scores) в качестве комплексных 
признаков были взяты для дальнейшего ана-
лиза вместо исходных признаков. двухфак-
торный дисперсионный анализ (aNOVa) вы-
полнен для оценки достоверности (на уровне 
p < 0,05) влияния факторов «место» и «время» 
на выделенные комплексы признаков. После 
этого проводились тесты post hoc для выявле-
ния пар выборок, для которых различия были  
достоверны.

результаты и обсуждение

Динамика численности колюшки 
на нерестилищах

общая численность рыб на всем протяже-
нии нерестового периода в разных выборках 
варьировала от 1,4 экз./м2 (Колюшковая, конец 
нереста) до 101,4 экз./м2 (сельдяная, начало 
нереста) (табл. 1). в губе сельдяная и лагуне 
Колюшковая численность производителей ко-
люшки в начале и середине нерестового пе-
риода была существенно выше, чем в проливе 
сухая салма. видимо, после зимовки рыбы 
в первую очередь подходят к более привлека-
тельным нерестилищам, а потом перераспре-
деляются в результате конкуренции. Это хоро-
шо видно при сравнении динамики численно-
сти рыб в сельдяной и сухой салме в начале 
и середине нереста. в сельдяной за это время 
численность рыб сильно снизилась, а в сухой 
салме – напротив, повысилась. такие изме-
нения практически отсутствуют в Колюшковой 
лагуне, к которой, по-видимому, перераспре-
деление рыб очень ограничено в силу ее изоли-
рованности. в конце нерестового периода чис-
ленность сравнялась в связи с отходом боль-
шинства рыб с мест нереста в открытые части 
моря.

в начале и середине нереста на всех стан-
циях преобладали самки, причем это преобла-
дание было выражено сильнее на первых двух 
нерестилищах (исключением явилась лагуна 
Колюшковая, где в начале нереста преоблада-
ли самцы. По-видимому, из-за того, что лагуна 
довольно сильно изолирована от моря узким 
проливом, а самцы приходят на нерестилища 

Рис. 1. Морфометрические признаки, использованные на трехиглой колюшке
Fig. 1. Specific morphological traits used in the study of threespine stickleback
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несколько раньше самок, в лагуне наблюдается 
некоторая задержка типичной для нерестилищ 
картины появления рыб).

для колюшек губа сельдяная и лагуна Ко-
люшковая являются привлекательными с точки 
зрения нереста биотопами, и их можно считать 
«хорошими» нерестилищами. Производители 
занимают их в первую очередь, а численность 
молоди в этих местах высокая – 20–40 экз./м2 
[Rybkina et al., 2016]. однако такие биотопы 
(мелководные, с густыми зарослями расти-
тельности и хорошо закрытые от волнового 
воздействия) относительно редки и занимают 
незначительные площади прибрежной зоны 
в изучаемом районе. биотопы, в одном из ко-
торых были собраны пробы, в проливе сухая 
салма менее привлекательны для нереста (ме-
нее прогреваемы, более разреженная расти-
тельность, большая открытость). численность 
производителей в таких местах меньше, запол-
няются они позже, а молодь либо немногочис-
ленна (единичные особи на квадратный метр), 
либо может совсем отсутствовать. такие не-
рестилища можно считать «плохими», однако 
подобные биотопы являются типичными для 
района исследований и занимают основную 
площадь прибрежной зоны.

Пространственное распределение колюшки 
в прибрежной зоне в летний нерестовый пери-
од в значительной степени связано с заросля-
ми морской травы Zostera marina [Ivanova et al., 
2016], предоставляющей благоприятные кор-
мовые условия и укрытия для молоди [Demchuk 
et al., 2015; Rybkina et al., 2016, 2017] и взрос-
лых рыб [абдель-Малек, 1963; демчук и др., 
2018]. в то время как самцы относительно 
слабо питаются на нерестилищах из-за забо-
ты о потомстве, самки колюшки не отличают-
ся территориальным поведением и регулярно 
компенсируют нерестовые энергозатраты за 
счет питания [Van den assem, 1967]. такие по-
казатели, как частота спариваний, абсолютная 
плодовитость и вес овоцитов, напрямую зави-
сят от количества доступной для самок пищи 
[Fletcher, Wootton, 1995] и, соответственно, 
размеров тела [Wootton, 1973]. возможно, что 
при хорошем питании и растянутости нереста 
самки способны дольше поддерживать свою 
визуальную привлекательность для самцов 
[Rowland, 1994]. Поэтому появление самок 
в первую очередь на «хороших» нерестилищах 
является вполне ожидаемой ситуацией с точ-
ки зрения репродуктивной стратегии пола. 
в конце нерестового периода на фоне общего 
снижения плотности рыб в несколько раз вез-
де преобладали самцы. Это связано с тем, что 
они остаются на нерестилищах охранять икру 

и личинок, в то время как основная масса самок 
покидает места нереста [Kynard, 1978]. такая 
динамика численности соответствует нашим 
более ранним наблюдениям в данном районе 
[Ivanova et al., 2016].

таким образом, на разных этапах нереста 
и на разных по качеству нерестилищах наблю-
дается разный контингент рыб, которые могут 
различаться по ряду показателей, в том чис-
ле и морфологических. на ранних этапах мы, 
скорее всего, видим наиболее зрелых рыб, 
которые подошли к берегам первыми и зани-
мают наиболее привлекательные места для не-
реста, это в первую очередь относится к губе 
сельдяная. в середине нерестового периода 
в прибрежной зоне находится максимальное 
число производителей, и, следовательно, по-
вышается конкуренция за нерестилища. в этот 
период наиболее вероятна смена состава рыб 
в конкретных местах – часть особей могли по-
дойти позже, часть из рано пришедших могли 
быть съедены хищниками, также возможны пе-
ремещения рыб вдоль берега с целью поиска 
более подходящих мест для нереста. в част-
ности, при слишком высокой плотности ко-
люшки на «хороших» нерестилищах, таких как 
губа сельдяная, рыбам приходится их покидать 
в связи с ограниченностью нерестовых площа-
дей. Именно с этим может быть связано сниже-
ние числа особей в губе сельдяная в середине 
нереста по сравнению с его началом. в конце 
нерестового периода основная масса произ-
водителей уходит из прибрежья. в этот момент 
на нерестилищах мы наблюдаем тех рыб, кото-
рые задержались по разным причинам: позже 
пришли, дольше искали место и отнерестились 
позже, вообще не отнерестились и т. п. вряд 
ли в этот период имеет место серьезная конку-
ренция за нерестовые площади.

морфологическая гетерогенность рыб 
на протяжении нерестового периода

Анализ структуры изменчивости признаков 
с помощью Анализа главных компонент

отдельно для самцов и самок был прове-
ден анализ изменчивости признаков Методом 
главных компонент. общая структура призна-
ков у обоих полов оказалась очень сходной, 
но не идентичной. у самцов было выделено три 
компоненты, объясняющие в сумме 75 % об-
щей изменчивости всего комплекса признаков, 
а у самок – четыре компоненты с 83 % от общей 
изменчивости (табл. 2).

Первая главная компонента у самцов и са-
мок оказалась одинакова по составу призна-
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ков. PC1 и у самцов (35 %), и у самок (27 %) 
имеет максимальные нагрузки у признаков, 
относящихся к размерам передней части тела: 
размер рта (ML), высота головы (hL) и расстоя-
ние от рыла до грудного плавника (MP). Мы по-
лагаем, что эти признаки не должны меняться 
в течение нереста.

PC2 у самцов объясняет 23 % изменчивости 
и имеет максимальные нагрузки у признаков 
«объема тела» рыбы: толщина и высота тела 
(BT, BD) и толщина головы (hT). у самок при-
знаки, характеризующие «объем тела», распа-
лись на две компоненты: в PC2 входят толщина 
и высота тела (BT, BD), тогда как толщина голо-
вы (hT), в отличие от ситуации у самцов, выде-
лилась в отдельную компоненту PC3. в сумме 
обе компоненты «объема тела» у самок объяс-
няют больший процент общей изменчивости 
(41 %), чем у самцов. Признаки, входящие в эти 
компоненты, очевидно, могут меняться в тече-
ние нереста как у самцов, так и у самок в связи 
с выметыванием половых продуктов и энерге-
тическими тратами, т. е. можно ожидать, что 
у рыб с течением нереста будет снижаться мас-
са тела.

Последняя выделенная компонента PC3 
у самцов и PC4 у самок практически совпадает 
с признаком «длина хвостового плавника» (CL) 
и составляет довольно значительную часть из-
менчивости – 17 и 15 % соответственно. Этот 
признак показывает довольно низкие корре-
ляции с другими. его изменчивость не должна 
меняться в ходе нереста, а скорее будет указы-
вать на индивидуальные особенности рыб.

на рис. 2 показаны центроиды всех выбо-
рок в пространстве первой и второй главных 

компонент. И у самцов, и у самок разброс то-
чек, относящихся к концу нерестового периода, 
наименьший в начале и конце нереста. у сам-
цов большие значения PC1 (размер передней 
части тела) наблюдаются на «хороших» нерес-
тилищах в начале нереста, тогда как меньшие 
значения – в конце нереста. у самок законо-
мерность проявляется в основном по PC2 – по-
ложительные значения «объема тела» имеют 
самки в начале нереста, а отрицательные – 
в конце, отражая выметывание икры.

изменение морфологических признаков 
в течение нереста

Самцы

PC1 показывала достоверные изменения 
с течением нереста на всех трех станциях, хотя 
их характер был разным (здесь и далее отме-
чаются только различия, статистически досто-
верные на уровне 95 %, если нет специальных 
комментариев) (рис. 3). в начале нереста рыбы 
с более крупной передней частью тела были от-
мечены в сельдяной и Колюшковой. в середине 
нереста у рыб из сельдяной передняя часть тела 
оказалась меньше, чем в двух других выборках. 
в конце нереста гетерогенности выборок не от-
мечается. в целом по ходу нереста наблюдается 
некоторое снижение значения признака. наибо-
лее вероятной причиной наблюдаемой картины 
является перераспределение рыб на нерести-
лищах, хотя выявить точные причины такого пе-
рераспределения пока не удается.

Колюшка характеризуется значительной 
фенотипической пластичностью по признакам 

Таблица 2. Результаты анализа главных компонент для семи морфологических индексов колюшки (см. 
рис. 1 и текст) отдельно для самцов и самок
Table 2. Results of the Principle Component analysis for seven morphological indices (see fig. 1 and the text), 
calculated separately for males and females

Признак
Index

самцы
Males

самки
Females

PC 1 PC 2 PC 3 PC 1 PC 2 PC 3 PC 4
ML 0,88 –0,07 0,15 0,68 0,23 –0,47 –0,27
hL 0,91 0,05 –0,02 0,85 0,21 0,06 0,12
PP 0,83 0,07 –0,11 0,83 –0,15 0,18 0,18
BT 0,23 0,74 0,23 0,14 0,81 0,36 0,04
BD 0,18 0,58 0,48 0,01 0,89 –0,04 0,15
hT –0,31 0,83 –0,07 0,10 0,21 0,90 –0,06
TTL –0,08 0,13 0,93 0,14 0,17 –0,03 0,94
доля объясненной 
дисперсии, %
Portion of explained 
dispersion, %

35,3 22,9 16,9 27,4 23,5 17,2 14,8

Примечание. Подчеркнуты нагрузки, превышающие значения 0,5.
Note. Loading values > 0,5 are underlined.
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передней части тела, таким как длина головы 
и рта. считается, что эта пластичность была 
выработана в процессе эволюции в ходе кон-
куренции за меняющуюся кормовую базу [Day 
et al., 1994]. Можно предположить, что конку-
рентное преимущество имеют самцы с круп-
ными головами и ртами, которые способны 
питаться более эффективно. Кроме того, такие 
особи могут быть более приспособленными 
к быстрому освоению гнездовой территории за 
счет высокой эффективности сбора материала 
для гнезд [Kitano et al., 2007]. Крупные челюсти 
и высокая способность к выдвижению рта от-
мечена и для особей лимнической популяции 
озера Пакстон, Канада [Bolnick, Doebeli, 2003]. 
в то же время остается неясным адаптивное 
значение большого рта на стадии заботы о по-
томстве, во время которой значительно более 
важной характеристикой является сила укуса, 
возрастающая у рыб со слабо раскрывающим-
ся, небольшим ртом [McGee, Wainwright, 2013].

PC2 показывает более низкую гетероген-
ность между выборками (рис. 3). При сравне-
нии разных станций как в начале, так и в конце 
нереста достоверных попарных отличий не об-
наружено, при этом различия имеются в се-
редине нереста. выраженной динамики PC2 
не наблюдается, хотя можно было бы ожидать 

снижения значения фактора со временем, по-
скольку такое снижение отмечено для упитан-
ности [демчук и др., 2018]. в исследованиях 
дюфресне и соавт. [Dufresne et al., 1990] было 
показано, что молодые и взрослые самцы ко-
люшки теряют к концу нереста примерно оди-
наковую долю от исходной массы тела. в на-
шем исследовании зависимости потери массы 
от размера самца не наблюдалось, по-видимо-
му, из-за высокой межиндивидуальной гетеро-
генности.

PC3 не показывает различий между выбор-
ками в начале нереста, но в середине нереста 
хвостовая пластинка оказывается несколько 
короче в выборке из сельдяной, чем в осталь-
ных двух выборках. Как и в случае с PC1, наибо-
лее вероятной причиной этого является пере-
распределение рыб на нерестилищах.

средняя стандартная длина тела самцов 
по всем выборкам составляла 5,71 см (рис. 3). 
она была выше у рыб с «хороших» нерести-
лищ. в сельдяной средняя длина составля-
ла 5,75 см, в Колюшковой – 5,76 см, а в сухой 
салме – 5,63 см. При этом отличие объединен-
ной выборки самцов с «хороших» нерестилищ 
от выборки из сухой салмы было достовер-
ным (t-test, p < 0,05). в начале нереста самцы 
из сухой салмы со средней длиной 5,53 см 

Рис. 2. Расположение центроидов изученных выборок в пространстве первой (ось абсцисс) и второй 
(ось ординат) главных компонент (кружки – начало, квадратики – середина, треугольники – конец нерес-
тового периода). сел – губа сельдяная, Кол – лагуна Колюшковая, сс – пролив сухая салма
Fig. 2. Location of centroids in 2-dimensional space of the first (PC1, x axis) and second (PC2, y axis) principle 
components (the round-shaped markers show the beginning, square-shaped markers – the peak, triangle-
shaped markers – the end of spawning). сел – Seldianaia Inlet, Кол – Koliushkovaia Lagoon, сс – Sukhaia 
Salma Strait 
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были достоверно мельче рыб из сельдяной – 
5,80 см. выборка из Колюшковой в середине 
нереста, где рыбы имели стандартную длину 
тела 5,96 см, состояла из более крупных рыб, 
чем рыбы из того же места в начале и конце не-
реста, а также по сравнению с рыбами из сухой 
салмы во все периоды. Это может быть связа-
но с тем, что более крупные самцы оказыва-
лись конкурентоспособнее и с большей веро-
ятностью занимали самые качественные не-
рестилища, т. е. нерестилища с более густыми 
зарослями макрофитов.

некоторые литературные эксперименталь-
ные и натурные исследования подтверждают 
положительную связь размеров тела самцов 
и качества гнездовых территорий, хотя какие 
именно свойства нерестилищ являются пока-
зателем их высокого качества, не вполне по-
нятно. Как один из привлекающих самцов фак-
торов авторами указывается большой размер 
гнездовой территории и высокая степень ее от-
крытости, способствующие увеличению веро-

ятности встреч с самками. однако эмпиричес-
кие данные показали, что усложнение структу-
ры местообитания, т. е. снижение степени ее 
открытости, не влияло на размер территории 
самцов и частоту встречаемости самок [Cando-
lin, Voigt, 2001]. более крупные самцы обычно 
имеют преимущество как при прямой конку-
ренции за территорию, так и при ухаживании за 
самками [Bakker, Milinski, 1991]. Причины вы-
бора таких самцов в пользу гнездования на от-
крытых участках, связанного с более высокой 
доступностью для хищников, в работе Кэндо-
лин и соавторов остаются неясными [Moodie, 
1972]. в качестве объяснения выдвигалось 
предположение о том, что основным фактором, 
определяющим поведение самцов, является 
не размер тела, а возраст: чем меньше оста-
ется возможностей для успешного спаривания 
самцов старших возрастов, тем смелее они ве-
дут себя. Как и в нашем исследовании, более 
крупные самцы показывали здесь более высо-
кую конкурентоспособность, хотя, в отличие 

Рис. 3. Изменение стандартной длины, PC1 и PC2 трехиглой колюшки Керетского архипелага в те-
чение нереста. Пунктирная линия – губа сельдяная (сел), сплошная – лагуна Колюшковая (Кол), 
сложная пунктирная – пролив сухая салма (сс)
Fig. 3. Variation in the standard length (SL), PC1 and PC2 values of threespine stickleback in the Keret 
archipelago during the spawning period. The dotted line shows Seldianaia Inlet, solid line – Koliushkovaia 
Lagoon, complex dotted line – Sukhaia Salma Strait
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от нашего исследования, конкурировали они за 
более открытые нерестилища.

с другой стороны, имеются и данные о том, 
что самцы с нерестилищ с более густыми за-
рослями макрофитов могут иметь репродук-
тивное преимущество перед конкурентами 
с более открытых местообитаний. они вступа-
ют в фазу спаривания раньше [Sargent, Gebler, 
1980], а в их гнездах больше икринок [Moodie, 
1972; Kynard, 1978; Sargent, Gebler, 1980]. для 
самок расположение гнезд среди густых зарос-
лей является предпочтительным с точки зрения 
безопасности для потомства [Sargent, 1982], 
особенно в условиях меняющегося уровня 
воды [Poulin, FitzGerald, 1989]. согласно нашим 
данным, численность молоди в густых зарос-
лях зостеры выше, чем в других биотопах, что 
может говорить об их более низкой смертности 
[Rybkina et al., 2017], и, таким образом, эти дан-
ные подтверждают мнение о более высоком ка-
честве таких биотопов как местообитаний для 
размножения колюшки. Поэтому мы полагаем, 
что объяснение наших результатов тем, что бо-
лее крупные самцы вытесняют более мелких 
с нерестилищ с более густыми зарослями зос-
теры, выглядит достаточно правдоподобным.

более высокая гетерогенность самцов 
по размеру в середине нереста может быть вы-
звана тем, что именно в этот период их конку-
рентоспособность, которая, скорее всего, свя-
зана с размером, является наиболее значимой 
в силу разгара нереста [Candolin, Voigt, 2001]. 
в начале нереста только что подошедшие 
на нерест рыбы еще не успели распределиться 
в зависимости от своей конкурентоспособно-
сти. в середине нереста крупные самцы могут 
оттеснять с качественных нерестилищ более 
мелких как за счет прямой конкуренции за сво-
бодные участки, так и путем разорения и за-
хвата их гнезд [De Fraipont et al., 1993]. в конце 
нереста конкурентоспособность уже может те-
рять свое значение из-за снижения числа рыб, 
оставшихся на нерестилищах.

Самки

PC1 не показывает межвыборочной гете-
рогенности ни в начале, ни в конце нереста, 
но в середине нереста значения данной PC для 
выборки из сельдяной ниже, чем для выборки 
из Колюшковой (рис. 3). для последней выбор-
ки отмечено достоверное изменение данной 
PC по ходу нереста.

PC2 в начале нереста наиболее высока 
в сельдяной, достоверно превышая значения 
в сухой салме (рис. 3). выборка из Колюш-
ковой расположена посередине между этими 

выборками. в середине нереста значение PC2 
в сухой салме возрастает и даже несколько 
превышает значения, характерные для «хоро-
ших» нерестилищ. К концу нереста значения 
данной PC ожидаемо снижаются и не отлича-
ются для разных станций. Поскольку данная PC, 
будучи отражением степени готовности самок 
к нересту, хорошо поддается интерпретации, 
можно попытаться объяснить ее изменения 
в пространстве в течение нереста. Мы полага-
ем, что на «хорошие» нерестилища сразу после 
зимовки подходят более подготовленные сам-
ки, в то время как на «плохое» – менее подго-
товленные особи. снижение PC2 на «хороших» 
нерестилищах происходит вследствие выметы-
вания икры, приводящего к снижению как тол-
щины, так и высоты тела, а повышение значения 
PC на «плохом» нерестилище может происхо-
дить за счет дозревания уже подошедших туда 
ранее самок или за счет подхода новых самок 
из открытого моря, учитывая, что численность 
самок возросла в этом месте за первую поло-
вину июня с 2,7 до 9,3 экз./м2, т. е. более чем 
в три раза. возможно и сочетание этих процес-
сов. К концу нереста гетерогенность по этой PC 
снижается во всех случаях, т. к. все самки, или 
подавляющее их большинство, отнерестились.

PC3 (сводящаяся к толщине головы) в нача-
ле и конце нереста не различается между вы-
борками. в середине нереста наблюдаются по-
парные различия между всеми выборками.

PC4 (длина хвостовой лопасти) показывает 
другие паттерны изменчивости. Это единствен-
ный случай, когда различия между выборками 
обнаружены в конце нереста. выборки отлича-
лись также в середине нереста, но не в начале.

у самок наблюдается отсутствие простран-
ственной гетерогенности стандартной длины 
рыб, так же как и отсутствие динамики этого 
признака (рис. 3). очевидно, это объясняется 
тем, что самки не связаны с охраной потомст-
ва и, соответственно, не конкурируют за гнез-
довые территории. самки несколько крупнее 
самцов и имеют среднюю длину 6,28 см. более 
крупные размеры самок по сравнению с самца-
ми отмечаются и в других работах по колюшке 
из разных частей ареала [Reimchen et al., 1985; 
Kitano et al., 2007]. При этом имеется стати-
стически недостоверная тенденция к увеличе-
нию средней длины тела с течением нереста 
(с 6,18 см в начале нереста до 6,33 см в конце).

изменение уровня морфологической 
гетерогенности в течение нереста

для того чтобы оценить уровень гетероген-
ности выборок в разные периоды нереста, мы 
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произвели подсчет числа статистически досто-
верных попарных различий между выборками, 
результаты которого оказались довольно по-
казательными. в начале нереста различия от-
мечены в 4 случаях из 21 возможного (19 %), 
в середине число достоверных различий было 
максимально – 14 случаев (67 %), а в конце – 
всего в одном (5 %) (табл. 3). у самцов досто-
верные отличия отмечены несколько чаще, чем 
у самок – в 37 % случаев против 25 % случаев 
у самок.

такая картина может объясняться пример-
но так же, как и паттерны изменчивости длины 
тела у самцов (см. выше). в начале нереста ко-
люшки подходят на нерестилища достаточно 
гомогенной массой, и 28–30 мая мы наблюда-
ем лишь первые признаки внутрипопуляцион-
ной структурированности, связанной с распре-
делением рыб по нерестилищам в зависимости 
от времени их подхода (и для самцов, и для са-
мок) и от конкурентоспособности рыб при вы-
боре территории для гнездостроения (значимо 
для самцов). нам удалось наблюдать эту ге-
терогенность, скорее всего, в связи с тем, что 
в 2016 г. первые пробы были собраны не в са-
мом начале нерестового подхода, а примерно 
через неделю или даже больше после появле-
ния колюшки у берегов. суть преднерестового 
подготовительного периода заключается в том, 
чтобы привести в оптимальное соответствие 
имеющуюся популяционную гетерогенность 
рыбы, подошедшей на нерест, с имеющейся 
гетерогенностью нерестилищ. более конку-
рентоспособные особи занимают более ка-
чественные нерестилища, что в конечном итоге 
позволяет им произвести более многочислен-
ное потомство.

в разгар нереста, в середине июня, мы зако-
номерно наблюдаем максимальную простран-
ственную гетерогенность колюшки, отражаю-

щую гетерогенность конкурентоспособности 
рыб, проявляющуюся в этот период наиболее 
рельефно. в конце нереста пространственная 
гетерогенность практически исчезает в связи 
с тем, что большинство особей уже отнерес-
тилось, нерестилища освободились и конку-
ренции за них не происходит. немногие еще 
нерестящиеся особи могут выбирать нерести-
лища независимо от своих морфологических 
особенностей. Интересно, что, хотя эти объяс-
нения в основном относятся к самцам, конкури-
рующим за территории, пространственная ге-
терогенность морфологических характеристик 
выражена и у самок, хотя и в несколько мень-
шей степени, чем у самцов. очевидно, что у са-
мок также имеются механизмы, вызывающие 
их внутрипопуляционную гетерогенность и свя-
занную с ней конкуренцию, о которых мы знаем 
гораздо меньше, чем о таковых у самцов.

одновременно с этим процессом протекает 
и другой, связанный с закономерными измене-
ниями во время нереста, – снижение объема 
тела из-за выметывания половых продуктов 
(в первую очередь у самок) и снижение упитан-
ности, что характерно в большей степени для 
самцов [демчук и др., 2018]. Кроме того, имеет 
место и отход отнерестившихся рыб в откры-
тые части моря, а также, возможно, и подход 
особей, созревающих позднее, чем основная 
масса. сочетание всех этих процессов создает 
достаточно сложную картину, фрагменты кото-
рой мы наблюдаем в настоящей работе.

Заключение

Изучение изменчивости морфологических 
признаков колюшки позволяет получить важ-
ную информацию об особенностях ее биоло-
гии, давая возможность лучше понять вопросы, 
связанные с приспособленностью особей, ес-

Таблица 3. число статистически достоверных (p < 0,05) различий при попарных сравнениях по каждому PC 
для обоих полов (общее число попарных сравнений в каждом случае – 3)
Table 3. Number of significant (p < 0,05) differences in paired comparisons for each PC, calculated separately for 
males and females (the total number of paired comparisons in each case is 3)
главная компонента и пол рыб
Principle component and sex of fish

начало
Beginning

середина
Middle

Конец
End

PC1 (самцы, males) 2 2 0
PC2 (самцы, males) 1 2 0
PC3 (самцы, males) 0 3 0
PC1 (самки, females) 0 1 0
PC2 (самки, females) 1 2 0
PC3 (самки, females) 0 3 0
PC4 (самки, females) 0 1 1
всего
Total 4 14 1
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тественным отбором, а также влиянием внеш-
них условий. наблюдаемая в данной работе 
пространственная гетерогенность колюшки 
в ходе нереста свидетельствует об исключи-
тельной важности процессов, происходящих 
на репродуктивном этапе жизни, а также о не-
которых закономерностях, обусловленных фи-
зиологическими особенностями и эволюцион-
ными стратегиями разных полов. дальнейшее 
изучение внутрипопуляционной гетероген-
ности позволит лучше понять роль трехиглой 
колюшки в экосистеме белого моря, где она 
играет важную роль благодаря высокой чис-
ленности и обширным трофическим связям, 
и прогнозировать долговременную динамику 
ее численности.

Работа поддержана грантом РФФИ 
№ 18‑34‑00914 мол‑а «Соотношение полов 
у трехиглой колюшки (Gasterosteus aculeatus L.) 
Белого моря при адаптации к изменениям 
окружающей среды».

Авторы благодарят администрацию УНБ 
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