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АННОТАЦИЯ

Обзор  посвящен обобщению и анализу данных по  трехиглой колюшке Gasterosteus aculeatus Белого  
моря,  которая в настоящее время является наиболее многочисленной рыбой водоема и играет важную 
роль в сообществах его  прибрежной зоны и открытых вод. Численность колюшки была высокой в 1920–
1940 гг.,  сильно  снизилась в период с конца 1960-х по  конец 1990-х годов и снова увеличилась с конца 
1990-х годов,  показывая положительную связь с температурой. Для выяснения механизмов изменения 
численности популяции колюшки и ее роли в морской экосистеме проведены исследования различных 
аспектов популяционной биологии вида (межгодовой и сезонной динамики численности,  пространствен-
ной гетерогенности,  возрастной и половой структуры,  липидного  и жирно-кислотного  статуса,  хоминга 
и флуктуирующей асимметрии),  а также ее взаимодействия с другими организмами (питание взрослых 
и молоди,  роль в питании хищных рыб,  связи с морской травой,  состав и пространственное распределение 
паразитов,  связи с видами-конкурентами).

Ключевые слова: трехиглая колюшка,  Белое море,  изменения климата,  экосистема,  популяции,  
трофические связи.
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В настоящее время антропогенные воздей-
ствия и меняющийся климат обусловлива-
ют быстрые изменения в морских экосисте-
мах. При этом научных данных о  характере 
и механизмах этих изменений явно  недоста-
точно  [Wassmann,  2011]. В первую очередь,  
это  относится к экосистемам высоких ши-
рот,  где изменения происходят особенно  бы-
стро. Для исчерпывающего  понимания меха-
низмов изменений в экосистемах необходима 
реализация многолетних исследовательских 
программ,  включающих большое количество  
видов и требующих значительных ресурсов. 
Однако,  поскольку ресурсы научных иссле-
дований обычно  ограниченны,  целесообразно  
сосредоточиться на наиболее информативных,  
с точки зрения структуры экосистемы,  ви-
дах. Такими видами могут быть пелагические 
рыбы низких трофических уровней [Smith et 
al.,  2011]. Их количество  обычно  невелико,  
при том что  число  видов планктонных ор-
ганизмов,  которыми они питаются,  и видов 
хищных рыб,  т. е. видовое богатство  более вы-
соких и более низких трофических уровней,  
существенно  больше. Поэтому мелких пелаги-
ческих рыб часто  называют “осиной талией” 
экосистемы [Cury et al.,  2000;  Bakun,  2006]. 
Такие экосистемы обычно  приурочены к окра-
инным морям и зонам апвеллинга.

В Белом море одним из видов “осиной та-
лии” является трехиглая колюшка Gasteros-
teus aculeatus L. Сейчас это  наиболее много-
численный вид рыб водоема [Ivanova et al.,  
2016]. В летний период в прибрежной зоне она 
составляет более 90 %  численности всех рыб 
[Иванова и др.,  2011]. Другое преимущество  
колюшки как вида-индикатора экосистемных 
изменений состоит в том,  что  она является 
одним из наиболее изучаемых видов рыб [Зю-
ганов,  1991]. Трехиглую колюшку даже на-
зывают “супермоделью” популяционной ге-
нетики,  эволюционной биологии и этологии 
[Barber,  Nettleship,  2010]. Однако  вид,  игра-
ющий ключевую роль в экосистеме,  по  ко-
торому накоплена обширная научная инфор-
мация,  является перспективным модельным 
объектом не только  эволюционных,  но  и эко-
логических исследований.

Цель настоящей работы –  обобщение по-
лученных к настоящему времени результатов 
по  биологии трехиглой колюшки в Белом море 
и возможности их использования для изуче-

ния механизмов динамики популяции колюш-
ки и всей беломорской экосистемы.

Работа состоит их трех разделов. Первый 
посвящен популяционной биологии колюш-
ки,  здесь рассматривается ее долговремен-
ная динамика,  годовой цикл,  пространствен-
ное распределение,  рост,  морфологическая 
изменчивость,  биохимические характеристи-
ки,  некоторые вопросы поведения. Во  втором 
разделе анализируются взаимоотношения 
с другими видами –  ​пищевыми организмами,  
хищниками,  паразитами,  видами-конкурен-
тами. В третьем разделе материалы первых 
двух обсуждаются в контексте роли колюш-
ки в экосистеме Белого  моря.

1. ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ  

ТРЕХИГЛОЙ КОЛЮШКИ

1.1. Долговременная динамика  
численности

Исследования в области исторической эко-
логии позволяют получить представление 
об изменении популяции в прошлом,  а так-
же сопоставить эти данные с современными 
[Jackson et al.,  2001;  Holm et al.,  2010;  Haid-
vogl et al.,  2014]. В северных морях России та-
кие исследования проведены на ряде промыс-
ловых рыб,  таких как атлантический лосось 
Salmo salar L.,  сельдь Clupea sp.,  атланти-
ческая треска Gadus morhua L. [Lajus et al.,  
2005,  2007a,  b]. Для изучения долговременной 
динамики численности колюшки мы провели 
анализ имеющихся архивных и литературных 
данных. Надо  отметить,  что  специальных ра-
бот по  оценке численности колюшки не про-
водилось,  поэтому пришлось изучить мно-
жество  источников,  где потенциально  могла 
быть интересующая нас информация.

Первые данные о  численности колюшки 
в Белом море относятся к концу XIX  в.,  когда 
И. К. Тарнани [1891],  описывая рыболовство  
Соловецкого  монастыря,  указывал,  что  ко-
люшку ловят сельдяными неводами,  за один 
замет до  10 пудов,  т. е. более 30 тыс. особей. 
В течение последующих десятилетий ученые 
также отмечали значительные количества ко-
люшки в разных частях моря [Сент-Илер,  
1909,  1935;  Вебель,  1934].

В начале 1930-х годов несколько  исследо-
вателей описывали изобилие колюшки в водо-
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еме. Например,  В. В. Чернавин [1999] отмечал,  
что  в 1932 г. на северо-западе Кандалакшско-
го  залива менее чем за полчаса неводом мож-
но  было  поймать более тонны рыбы. Сходные 
описания приводит и А. Вебель [1934]. Важно  
отметить,  что  именно  в этот период отмечено  
потепление климата в Арктике,  которое при-
вело  к росту популяций ряда бореальных ви-
дов рыб [Drinkwater,  2006].

Снижение численности колюшки произо-
шло  в 1950-х годах. В архивах Гридинской 
биологической станции АН СССР хранят-
ся данные о  том,  что  в 1950-е годы колюш-
ка активно  добывалась и перерабатывалась 
рыбаками беломорских рыбзаводов,  а к кон-
цу десятилетия промысловая добыча рыбы 
прекратилась из-за сокращения ее численно-
сти. Согласно  “Летописям природы” Канда-
лакшского  заповедника [Лайус и др.,  2013],  
с 1952 г. колюшки стало  мало,  и затем она 
практически исчезла. Интересно,  что  в чет-
вертом томе популярного  издания “Жизнь 
животных”,  опубликованном в 1971 г.,  отме-
чаются огромные численности колюшки в Бе-
лом море,  хотя в то  время она уже встреча-
лась здесь редко. Оказалось,  что  это  описание 
основано  на работе А. Вебеля 1930-х годов 
[Лайус и др.,  2013].

Первые сведения о  восстановлении популя-
ции колюшки появились в 1997 г. [Лайус и др.,  
2013]. В период с 2005 по  2007 г. численность 
этой рыбы возросла с 10–20 до  122–237 экз. 
на метр  береговой линии [Иванова и др.,  2007]. 
В последнее время численность колюшки на-
ходится на высоком уровне,  испытывая коле-
бания без очевидного  тренда [Ivanova et al.,  
2016]. Учитывая,  что  в период низкой чис-
ленности она составляла примерно  0,1 экз./м2 
[Лайус и др.,  2011],  а в настоящее время –  ​
до  176 экз./м2 [Ivanova et al.,  2016],  размах 
колебаний численности колюшки в Белом море 
можно  оценить в 3–4 порядка.

1.2. Пространственное распределение

В пространстве плотность колюшки меня-
ется также очень значительно,  обнаруживая 
зависимость от степени прибойности,  глу-
бины,  типа грунта и водной растительности. 
Наблюдаются как крупномасштабные,  в пре-
делах моря (рис. 1),  так и мелкомасштабные 
изменения [Ivanova et al.,  2016].

Наиболее высока плотность рыб в юж-
ной части Кандалакшского  залива –  ​обыч-
но  до  80 экз./м2 в характерных для это-
го  района губах с зарослями морской травы 
Zostera marina L. В Онежском заливе плот-
ность колюшки также относительно  высо-
ка –  ​2–4 экз./м2. Такие нерестилища обычны 
в районе Соловецких островов и Онежского  
полуострова,  что  также может быть связано  
с обильными зарослями зостеры. В восточной 
части Кандалакшского  залива (Терский бе-
рег) и северо-восточной части Двинского  за-
лива колюшка присутствует,  но  ее плотность 
сравнительно  низка [Ivanova et al.,  2016].

Если говорить о  разных биотопах,  то  около  
42 %  всей колюшки в период нереста связа-
но  с зарослями зостеры,  хотя доля этого  био-
топа составляет всего  8 %  от длины берего-
вой линии моря,  57 %  рыб поймано  в зарослях 
фукоидов (52 %  побережья),  0,6 %  – ​на мел-
ководьях (16 %),  0,1 %  – ​в тростниках (7 %),  
и практически не было  колюшки вдоль скали-
стых берегов,  которые составляют 16 %  всего  
беломорского  побережья [Ivanova et al.,  2016].

Молодь колюшки также предпочитает зо-
стеру. Здесь плотность мальков превышала 
3000 экз./м2,  в то  время как в зарослях фуку-

Рис. 1. Плотность трехиглой колюшки на нерести-
лищах в разных районах Белого  моря (по: [Ivanova 
et al.,  2016]). 1 –  ​нерестилища с высокой плотно-
стью рыб –  ​до  80 экз./м2 в зарослях морской тра-
вы и до  15 экз./м2 в фукоидах;  2 –  ​нерестилища 
с низкой плотностью рыб в зарослях фукоидов –  ​
до  1–2 экз./м2;  3 –  ​нерестилища с отдельными 

особями,  плотность 0,01–0,1 экз./м2
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сов их плотность была всего  0,15–9,9 экз./м2. 
Это  объясняется не только  выбором родите-
лей. Как показано  в эксперименте,  подраста-
ющая молодь активно  предпочитают зостеру 
фукусам,  по-видимому,  в связи с более бла-
гоприятными условиями откорма и защитой 
от хищников [Rybkina et al.,  2017].

Всего  в Белом море в 2010–2011 гг. обита-
ло  около  740 млн особей колюшки,  примерно  
половина из которых –  взрослые,  подходя-
щие на нерест к берегам,  и половина –  ​мо-
лодь,  которая у берегов оказывается только  
случайно,  но  численность ее можно  оценить 
исходя из анализа возрастной структуры по-
пуляции. Принимая среднюю массу взрослых 
рыб 3,2 г,  а молоди –  ​1,1 г,  общую биомассу 
вида в море можно  оценить в 1600 т,  при этом 
58 %  всех рыб обитают в Кандалакшском за-
ливе,  38 %  –  в Онежском и всего  3,6 %  –  ​
в Двинском [Ivanova et al.,  2016].

1.3. Сезонный цикл

В конце мая половозрелые особи беломор-
ской колюшки появляются у поверхности 
воды,  подходя к мелководьям при повыше-
нии температуры до  6–8 °C [Мухомедияров,  
1966;  наши наблюдения]. В течение несколь-
ких дней численность колюшки на нерестили-
щах достигает максимума,  постепенно  снижа-
ясь по  мере прохождения нереста. Например,  
в губе Сельдяная в конце мая 2016 г. плотность 
колюшки составила 100 экз./м2,  в середине 
июня –  ​около  50,  и в начале июля –  ​около  
5 экз./м2. Эти изменения связаны с перерас-
пределением рыб на нерестилищах и с их от-
ходом после нереста [Доргам и др.,  2018]. Со-
отношение полов бóльшей части нерестового  
периода смещено  в пользу самок,  но  к кон-
цу его  преобладают самцы,  задержавшие-
ся для охраны гнезд. Массовой посленересто-
вой гибели колюшки,  отмечаемой некоторыми 
авторами [Зюганов,  1991],  в Белом море мы 
не наблюдали [Golovin et al.,  2019]. Молодь по-
является в течение июля,  ее численность до- 
стигает максимума в начале августа. В авгу-
сте –  ​начале сентября подросшие мальки ухо-
дят в открытое море [Bakhvalova et al.,  2016].

О жизни беломорской колюшки вне при-
брежной зоны известно  очень мало. Это  от-
носится как к взрослой особи вне нерестового  
периода,  так и к молоди,  покинувшей при-

брежную зону,  но  еще не достигшей поло-
возрелости. Наши зимние сборы (не опубли-
ковано) в Кандалакшском заливе показали 
отсутствие колюшки вблизи берегов,  до  глу-
бины,  по  крайней мере,  120 м. Исключени-
ем стало  небольшое число  рыб,  пойманных 
в марте в мелководной лагуне,  по-видимому,  
не успевших оттуда выйти после нереста. Пе-
риодически неполовозрелая молодь годовало-
го  возраста отмечается среди взрослых рыб 
в начале нереста,  но  быстро  уходит из при-
брежной зоны. Типичная пелагическая окра-
ска этих рыб,  а также информация об оби-
тании морской колюшки в открытых водах 
в других морях,  в частности в Балтийском 
[Bergstrӧm et al.,  2015],  не позволяют усом-
ниться в том,  что  большую часть жизни бе-
ломорская колюшка обитает в открытом море.

1.4. Возраст, рост, плодовитость 
и смертность

Возрастная структура является одной из 
ключевых характеристик популяции и опре-
деляется разнообразными факторами среды 
[Reimchen,  1990;  Baker et al.,  2008]. Специ-
альное исследование показало,  что  для изу-
чения возраста трехиглой колюшки более все-
го  подходят сагиттальные отолиты. Точность 
повторных оценок по  отолитам является наи-
более высокой и составляет 69 %,  в то  время 
как по  жаберным крышкам –  ​53 %,  а по  лу-
чам брюшных плавников –  ​63 %  [Yurtseva et 
al.,  2019]. На нерестилищах чаще всего  встре-
чаются двухлетние рыбы,  хотя отмечены осо-
би от одного  года до  пяти лет [Ivanova et al.,  
2016;  Yurtseva et al.,  2019]. В годовалом воз-
расте созревает всего  18 %  особей [Ivanova 
et al.,  2016]. Это  меньше,  чем в других частях 
ареала [Baker et al.,  2008],  и,  скорее всего,  
связано  с более холодным климатом.

Самый высокий темп роста колюшки на-
блюдается на первом году ее жизни. Дли-
на только  что  вылупившихся из икры личи-
нок составляет 7–7,5 мм [Rybkina et al.,  2016]. 
В начале августа около  70 %  молоди в при-
брежье имеют длину 9–14 мм,  в середине –  
конце месяца –  ​около  15–20 мм [Demchuk 
et al.,  2015],  отходя от берега при длине 25–
30 мм [Bakhvalova et al.,  2016].

В период с 2009 по  2011 г. в губе Сель-
дяная,  где обработано  1437 особей,  общая 
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длина тела (АВ) рыб обоих полов менялась 
от 52 до  89 мм (средняя 72,0 ± 0,2 мм),  масса 
тела –  ​от 1,4 до  7,9 г (средняя –  ​3,8 ± 0,03 г) 
[Yershov,  Sukhotin,  2015]. В 2016 г. самцы 
из того  же района имели стандартную дли-
ну (от конца рыла до  начала лучей хвостово-
го  плавника,  AD) в среднем 57,5 мм,  самки –  
62,8 мм [Доргам и др.,  2018]. AD составляет 
88 %  AB [Yershov,  Sukhotin,  2015]. Полагая,  
что  соотношение самцов и самок составляет 
1 : 2 (см. раздел 1.5),  можно  сравнить дли-
ну рыб в разные годы. Это  сравнение показы-
вает,  что  средняя длина рыб в 2009–2011 гг. 
превышала длину в 2016 г. примерно  на 4 %.

Зависимость между общей массой тела (M) 
и АВ описывается уравнениями [Yershov,  
Sukhotin,  2015]: 

–  для самцов
M = 8,5 (±3,1) × 10–6 · AB 3,019 ± 0,09  

(R2 = 0,796,  n = 336);
–  для самок

M = 9,6 (±3,2) × 10–6 · AB 2,958 ± 0,08 

(R2 = 0,846,  n = 337).

Гонады составляли 24,6 ± 0,3 %  массы те- 
ла самок и 3,1 ± 0,1 %  –  ​самцов [Yershov,  
Sukhotin,  2015].

Плодовитость колюшки варьировала в раз-
ные годы. По  данным П. Н. Ершова [2011],  
в 2009 г. она составляла от 91 до  1017 икри-
нок,  в среднем –  ​272 ± 6 икринок,  в 2016 г. 
была ниже и варьировала от 40 до  380 икри-
нок,  меняясь в среднем от 180 ± 10,1 икринки 
в начале нереста до  159 ± 9,6 в середине [Го-
ловин и др.,  2017б].

Смертность беломорской колюшки от рож
дения до  полового  созревания составляет 
99,8 %. В первый месяц жизни она равна 
98 %,  в следующие 11 месяцев – ​72 %,  а у по-
ловозрелых рыб ежегодная смертность состав-
ляет примерно  67 %  [Ivanova et al.,  2016]. 
Хотя на нерестилищах Белого  моря не на-
блюдается массовой гибели производителей,  
вполне вероятен отсроченный эффект: некото-
рая доля зрелых рыб может погибать уже по-
сле отхода с нерестилищ из-за существенных 
энергетических затрат в нерестовый период 
[Golovin et al.,  2019]. Об этом может свиде-
тельствовать резкое снижение коэффициен-
тов упитанности к концу нереста,  в большей 
степени выраженное у самцов [Головин и др.,  
2017а;  Демчук и др.,  2018].

1.5. Соотношение полов

Соотношение полов в популяции опреде-
ляет популяционную плодовитость,  а также 
приспособленность потомства. У колюшки,  ха-
рактеризующейся хромосомным определени-
ем пола,  при рождении наблюдается соотно-
шение полов 1 : 1 [Griffiths,  2000]. Такая же 
пропорция сохраняется у этого  вида и в Бе-
лом море [Artamonova et al.,  2015]. Однако  
на нерестилищах в Белом море мы регуляр-
но  отмечаем примерно  двукратное преоблада-
ние самок [Демчук и др.,  2018;  Доргам и др.,  
2018;  Golovin et al.,  2019],  что,  очевидно,  свя-
зано  с повышенной смертностью самцов в те-
чение жизни.

Упитанность рыб обоих полов значитель-
но  снижается к концу нереста,  кроме того,  
самцы значительно  более изменчивы по  этому 
параметру. Этому может способствовать и ме-
нее активное и разнообразное,  по  сравнению 
с самками,  питание самцов во  время гнездо-
вания и в конце нерестового  периода [Демчук 
и др.,  2018]. При этом гибель колюшки на не-
рестилищах в Белом море оказалась неожи-
данно  низкой –  ​всего  0,1 %  [Golovin et al.,  
2019]. Это,  однако,  не отрицает возможности 
посленерестовой гибели рыб,  которая проис-
ходит уже в открытом море,  где оценивать ее 
невозможно. Достоверное превышение смерт-
ности самцов над смертностью самок во  вре-
мя нереста [Golovin et al.,  2019] с высокой 
степенью вероятности говорит о  том,  что  эта 
тенденция сохраняется и после отхода рыб 
с нерестилищ и может значимо  влиять на со-
отношение полов. Определенный вклад в пре-
обладание самок могут вносить и хищники (см. 
раздел 2.2).

1.6. Липидный и жирно-кислотный  
статус

Липиды могут являться надежными био-
химическими маркерами,  отражающими ход 
развития организма и степень его  приспособ
ленности к окружающим условиям [Крыжа-
новский,  1960]. Липидный статус рыб во  мно-
гом определяется в период гонадогенеза 
и изменяется в ходе эмбрионального  разви-
тия и дальнейшего  онтогенеза согласно  ге-
нетически детерминированной программе 
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и в зависимости от условий внешней среды. 
Анализ липидов позволяет судить об абио-
тических условиях,  интенсивности питания,  
а также о  характеристике кормовых объектов 
[Murzina et al.,  2009;  Pekkoeva et al.,  2017].

Исследования беломорской колюшки [Мур-
зина и др.,  2017,  2018,  2019;  Murzina et al.,  
2019a,  b],  с одной стороны,  показали значи-
тельную гетерогенность содержания различ-
ных липидов и жирных кислот (ЖК) у рыб 
из разных биотопов на разных этапах нере-
стового  периода,  что  свидетельствует о  зна-
чительных физиологических отличиях разных 
особей относительно  разных фаз нерестово-
го  цикла. С другой стороны,  во  всех случа-
ях отмечено  высокое содержание у колюшки 
по  сравнению с большинством других видов 
рыб как общих липидов,  так и физиологиче-
ски значимых полиненасыщенных жирных 
кислот (ПНЖК) в основном (n‑3) семейства. 
Вполне вероятно,  что  одной из причин высо-
кой степени эврибионтности колюшки являет-
ся именно  высокое содержание (n‑3) ПНЖК,  
которые,  как известно,  играют важную роль 
в процессах нейрогенеза,  роста и развития,  
поведенческих реакциях,  а также в целом 
предопределяют адаптивный потенциал орга-
низма. В яичниках самок с разных нерести-
лищ на разных этапах нерестового  периода 
обнаружено  значимое различие в уровне за-
пасных триацилглицеринов –  16:1 (n‑9) ЖК 
и (n‑3) ПНЖК (за счет 22:6 (n‑3) и 20:5 (n‑3)) 
[Мурзина и др.,  2018].

Повышенное содержание этих веществ,  
играющих запасающую функцию,  может спо-
собствовать эмбрионизации развития и таким 
образом приводить к тому,  что  личинки вы-
ходят из икры более сформированными и,  со-
ответственно,  более конкурентоспособными. 
Очень важную роль в накоплении триацил
глицеридов может играть преднерестовое пи-
тание самок колюшки [Baker et al.,  2015]. По-
скольку нерест колюшки довольно  сильно  
растянут,  такое преднерестовое питание мо-
жет быть у некоторых особей достаточно  ин-
тенсивным,  а учитывая,  что  значительную 
роль в питании рыб на нерестилищах играет 
икра колюшки [Демчук и др.,  2018],  она мо-
жет быть важным источником запасных три-
ацилглицеринов и ЖК. В связи с этим канни-
бализм может быть выгодной индивидуальной 
поведенческой стратегией.

Поскольку численность колюшки связа-
на,  в первую очередь,  с условиями в зим-
не-осенний период (наши неопубликованные 
данные),  запасные триацилглицерины могут 
здесь играть ключевую роль. Кроме того,  ус-
ловия роста молоди в последующий период 
могут в том числе оказывать влияние на со-
держание липидов. Например,  показано  [Мур-
зина и др.,  2017],  что  у рыб в открытой губе 
Сельдяной с плотными зарослями зостеры на-
блюдается более высокое содержание запас-
ных триацилглицеринов и отношение запас-
ных липидов к структурным (фосфолипиды 
и холестерин) по  сравнению с изолированной 
лагуной Колюшковая. Это  может вызвать бо-
лее высокую двигательную активность моло-
ди и ее усиленный рост,  что  повышает шансы 
выживания зимой. Отдельные ЖК,  также по-
вышающие жизнеспособность,  могут являть-
ся маркером пищевых организмов,  которые 
различаются в разных условиях. Например,  
уровень докозагексаеновой кислоты 22:6 (n‑3),  
которая синтезируется планктонными про-
стейшими,  оказался выше в губе Сельдяной,  
где вклад инфузорий в питании молоди выше,  
чем в губе Колюшковой [Rybkina et al.,  2016].

Таким образом,  наблюдаемое разнообразие 
липидного  и жирно-кислотного  спектра мо-
жет играть важную роль в жизни трехиглой 
колюшки,  особенно  учитывая суровые усло-
вия Белого  моря. Кроме того,  высокое содер-
жание липидов и полиненасыщенных жирных 
кислот делает ее потенциальным объектом 
промысла как источника ценных физиологи-
чески значимых (для человека) ω‑3 кислот. 
Это  может быть особенно  привлекательным 
в связи с тем,  что  Кандалакшский залив Бе-
лого  моря в минимальной степени затронут 
антропогенной деятельностью.

1.7. Хоминг

Явление хоминга (способность животных 
находить их исходное местообитание (home 
site) после перемещения на некоторое рассто-
яние от него) имеет прямое отношение к ло-
кальным адаптациям,  поскольку животные 
затрачивают определенное время на ознаком-
ление со  “своими” местообитаниями –  ​они 
знают,  где здесь находятся укрытия,  пища,  
удобные места для размножения. В но-
вом незнакомом месте смертность животных 
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выше,  чем в знакомом [Letty,  2007]. В связи 
с этим они стремятся вернуться в исходные 
местообитания. Несколько  другой аспект по-
ведения,  близкий к хомингу,  описывается яв-
лением привязанности к “своему” месту (site 
fidelity). Он характеризует степень доброволь-
ного  перемещения животного  от исходного  
местообитания.

Нами изучены оба эти аспекта поведения 
в небольшой лагуне Колюшковой площадью 
0,058 км2. Здесь рыбы имели ограниченные 
возможности для миграций,  что  позволяло  
получить относительно  высокий возврат ме-
ток и достаточно  точно  оценивать числен-
ность колюшки [Ivanova et al.,  2019]. Опыты 
проводились примерно  в середине нересто-
вого  периода,  через две недели после мас-
сового  захода рыб в лагуну. Колюшку лови-
ли в четырех донорских станциях (исходные 
местообитания) и выпускали в центре лагуны,  
затем проводили несколько  контрольных об-
ловов по  всему периметру лагуны. Поскольку 
рыб из разных мест метили метками разных 
цветов,  эксперимент фактически проводился 
в четырех повторностях.

Результаты для всех повторностей оказа-
лись очень сходными (рис. 2). Через час после 
выпуска хоминг (оцениваемый как преобла-
дание повторно  пойманных рыб на исходных 
местообитаниях по  сравнению с другими 
станциями) был выражен незначительно. Че-
рез сутки после выпуска примерно  60–75 %  
от всех повторно  пойманных особей были 
встречены в исходных местообитаниях,  в то  
время как на остальных станциях числен-
ность меченых рыб была примерно  на поря-
док ниже,  что  является показателем способ-
ности трехиглой колюшки к хомингу. Ранее 
хоминг был показан у колюшки из небольших 
каналов,  где они проводят всю жизнь [Bolnick 
et al.,  2009;  Ward et al.,  2013]. Важным отли-
чием нашего  эксперимента было  то,  что  ко-
люшки имели относительно  немного  времени 
для знакомства со  своей территорией.

Что  касается механизмов ориентации,  то,  
по-видимому,  рыбы сначала плыли прямо  
к берегу (глубина в месте выпуска составляла 
примерно  3–4 м,  и колюшка обычно  находит-
ся близко  к поверхности). Затем рыбы,  оче-
видно,  передвигались вдоль береговой линии 
пока не находили знакомые визуальные ори-
ентиры. Очень показательно,  что  рыбы,  пер-

воначально  пойманные вне лагуны,  в море,  
не проявляли никакого  хоминга и распреде-
лялись в лагуне в соответствии с плотностью 
местных рыб. Примерно  через четыре дня по-
сле выпуска ситуация снова меняется –  ​в ис-
ходных местообитаниях отмечено  всего  около  
30 %  всех повторно  пойманных особей. Это  
показывает,  что  большинство  рыб после воз-
вращения в свои исходные местообитания их 
покинули,  скорее всего,  в результате конку-
ренции за территории с другими,  т. е. привя-
занность к “своему” месту у колюшки выра-
жена незначительно.

Таким образом,  нами количественно  оце-
нено  явление хоминга у колюшки на нерести-
лищах –  ​через день после выпуска около  2/3 
рыб вернулись на свои исходные местообита-
ния с точностью 10–20 м. Учитывая неболь-

Рис. 2. Карта лагуны Колюшковой с местами отлова 
колюшки для мечения (исходные местообитания),  
места выпуска в центре лагуны и повторных отло-
вов через одни сутки [Ivanova et al.,  2019]. В цик
лограммах закрашенные сектора соответствуют 
доле повторно  отловленных рыб,  вернувшихся 
на свои исходные местообитания. Белая часть сек-
тора означает долю рыб,  происходящих из других 
исходных местообитаний. Результаты повторного  
отлова на местах,  не являющихся исходными  

местообитаниями,  не показаны



174

шие размеры лагуны и то,  что  через час пос- 
ле выпуска хоминг был почти не выражен,  
можно  заключить,  что  для ориентации рыбы 
используют визуальные ориентиры. Довольно  
неожиданным результатом этих эксперимен-
тов явилось отсутствие отличий в способности 
к хомингу между самцами и самками,  при том 
что  их репродуктивное поведение отличает-
ся радикально. В целом данный метод можно  
рассматривать как эффективный инструмент 
для исследования миграций и пространствен-
ного  распределения колюшки.

1.8. Флуктуирующая асимметрия 
и оценка состояния популяции

Флуктуирующая асимметрия (ФА),  пред-
ставляющая собой случайные отклонения 
от полной симметрии,  является распростра-
ненным методом оценки стабильности раз-
вития,  т. е. способности развивающегося ор-
ганизма следовать генетической программе 
развития для данных условий [Graham et al.,  
2010]. На колюшке данный подход использо-
вался достаточно  активно,  однако  интерес 
к нему постепенно  терялся из-за того,  что  
результаты анализа ФА часто  было  очень 
трудно  интерпретировать [Lajus et al.,  2019]. 
Причина этого  может быть в том,  что  для  
изучения ФА использовалось очень ограни-
ченное число  морфологических структур  –  ​
в основном боковые пластинки и брюшные 
плавники (колючки). Эти структуры у ко-
люшки могут быстро  эволюционировать в от-
вет на изменения факторов среды,  и поэтому 
их ФА может отражать не только  индивиду-
альную приспособленность и стресс,  но  так-
же меняется в ответ на изменение множества 
факторов,  которые очень трудно  контролиро-
вать в исследованиях.

В нашей работе мы изучали кости чере-
па,  ранее успешно  использованные на ряде 
других видов –  ​тихоокеанской сельди Clupea 
pallasii Valenciennes,  европейской бельдю-
ге Zoarces viviparus L.,  уклейке Alburnus 
alburnus (L.),  плотве Rutilus rutilus (L.),  глад-
кой жабе-рыбе Tetractenos glaber (Fréminville),  
атлантическом лососе [Lajus,  2001;  Lajus et 
al.,  2003,  2014,  2015;  Yurtseva et al.,  2010,  
2014]. Мы сравнивали выборки из четырех 
популяций,  различающихся типом жизнен-
ного  цикла и географическим распростране-

нием: морской колюшки из Кандалакшского  
и Онежского  заливов Белого  моря,  пресно-
водной колюшки из небольшого  озера около  
Белого  моря и анадромной колюшки Камчат-
ского  полуострова.

Самая низкая ФА обнаружена у анадром-
ной популяции Камчатки,  возможно,  в связи 
с наиболее благоприятными условиями в этом 
регионе (обильный морской планктон,  относи-
тельно  мягкие условия в зимний период),  что  
приводит,  в частности,  к ее более крупным 
размерам. Выборки беломорской морской ко-
люшки незначительно  отличались от пресно-
водной формы по  уровню ФА. Возможно,  это  
обусловлено  достаточно  суровыми условия-
ми зимовки в беломорском регионе как в прес-
новодных водоемах,  так и в самом море,  что  
является наиболее важным фактором,  пред- 
определяющим стабильность развития ко-
люшки [Lajus et al.,  2019]. Таким образом,  по-
лученные результаты допускают рациональ-
ные интерпретации и,  соответственно,  анализ 
ФА костей черепа может быть перспективным 
методом в дальнейших исследованиях популя-
ционной биологии колюшки.

2. БИОТИЧЕСКИЕ ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ  

КОЛЮШКИ

2.1. Питание

Питание трехиглой колюшки в Белом море 
разнообразно  и включает в себя как планктон-
ные,  так и бентосные организмы [Абдель-Ма-
лек,  1963;  Пономарев и др.,  2003]. Нами изу
чено  питание как молоди,  так и взрослых 
особей этого  вида. Судя по  сборам в губе Сель-
дяной,  среди планктонных форм в питании 
молоди преобладают ракообразные Copepo
da (Temora longicornis M. и Microcetella nor-
vegica B.) и инфузории Helicostomella subulata 
E.,  а среди бентосных –  ​личинки двукрылых 
Orthocladiinae varia и малощетинковые чер-
ви Oligochaeta varia. В целом спектр  питания 
колюшки соответствует составу организмов 
в море,  однако  есть массовые формы план-
ктона,  такие как Copepoda Centropages hama-
tus L. и Oithona similis C., которые практически 
отсутствуют в желудках молоди,  т. е. колюшка 
явно  избегает ими питаться. С ростом молоди 
возрастает важность Orthocladiinae varia и T. 
longicornis,  а доля олигохет и инфузорий за-
метно  снижается [Demchuk et al.,  2015].
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Состав питания молоди,  кроме ее размера,  
также зависит и от фазы приливно-отливно-
го  цикла. В малую воду основными кормовы-
ми объектами являются бентосные организмы 
(Orthocladiinae),  но,  по  мере прилива,  в пи-
тании начинает преобладать зоопланктон,  по-
ступающий вместе с приходящей водой (глав-
ным образом T. longicornis). Это  показывает,  
что  состав питания колюшки связан главным 
образом,  с качественными и количественны-
ми изменениями в кормовой базе и доступно-
стью разных организмов,  которая обусловлена 
фазой прилива. При отсутствии приливно-от-
ливных явлений (лагуна Колюшковая) спектр  
питания на протяжении всего  цикла практи-
чески не меняется. Это  позволяет заключить,  
что  питание определяется именно  фазой при-
ливного  цикла,  а не временем суток [Демчук 
и др.,  2017].

В целом питание молоди в губе Сельдя-
ная,  судя по  усредненным данным за 2011–
2013 гг.,  на 45 %  состояло  из Т. longicor-
nis. Orthocladiinae,  Oligochaeta,  Н. subulata и 
M. norvegica составляли примерно  10 %  каж-
дый. Другие организмы были представлены 
в меньшем количестве (рис. 3).

В спектре питания взрослых особей в пе-
риод нереста доминируют бентосные пищевые 
объекты: собственная икра,  имаго  Diptera,  
куколки и личинки Chironomidae,  Polychae-
ta и Amphipoda varia [Демчук и др.,  2018] (см. 
рис. 3). В течение нереста,  по-видимому,  со-

гласно  изменениям кормовой базы,  изменяют-
ся и основные компоненты питания колюшки. 
Питание собственной икрой начинается с са-
мых первых этапов нереста и характерно  как 
для самцов,  так и для самок колюшки. По  на-
шим оценкам,  в 2016 г. доля икры,  съеденной 
на нерестилищах в лагуне Колюшковая,  соста-
вила 86 %  от всей выметанной за нерестовый 
сезон [Головин и др.,  2018]. Несмотря на до-
вольно  широкий спектр  питания взрослой ко-
люшки (37 таксонов) и его  изменчивость в те-
чение нерестового  сезона,  единовременно  
его  основу составляют обычно  2–3 компонен-
та. Спектр  питания самок разнообразнее. Они 
раньше заканчивают нерест и переходят к бо-
лее активному питанию,  пока самцы еще забо-
тятся о  потомстве [Демчук и др.,  2018].

2.2. Роль в питании других видов рыб

Значимость колюшки в питании хищных 
рыб меняется в разные исторические перио-
ды в соответствии с колебаниями ее числен-
ности [Ершов,  2010;  Bakhvalova et al.,  2016]. 
В настоящий период она является важным 
объектом питания трески,  европейского  кер-
чака Myoxocephalus scorpius L., сельди, нава-
ги Eleginus nawaga W. Также колюшка регу-
лярно  встречается в желудках сельди Clupea 
sp. и зубастой корюшки Osmerus dentex S.&K.
(рис. 4) [Bakhvalova et al.,  2016;  Бахвалова 
и др.,  2017].

Рис. 3. Спектры питания трехиглой колюшки в Кандалакшском заливе Белого  
моря. Молодь собрана в губе Сельдяная в августе 2011–2013 гг. [Demchuk et al.,  
2015]. Взрослые рыбы пойманы в губе Сельдяная,  проливе Сухая Салма и лагуне 

Колюшковая в июне 2016 г. [Демчук и др.,  2018]
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Сезонная динамика популяции трехиглой 
колюшки,  а также ее пространственное рас-
пределение определяют ее роль в питании 
других рыб. В районах с высокой численно-
стью колюшки (плотные заросли морской тра-
вы) она более значима в питании рыб,  нежели 
в районах с ее низкой численностью (заросли 
фукоидов или редкие скопления морской тра-
вы) (см. рис. 4).

Разные виды рыб предпочитают питаться 
колюшкой на различных стадиях ее жизнен-
ного  цикла. В июне взрослая колюшка игра-
ет большую роль в питании засадного  хищ-
ника керчака –  ​80–100 %  массы пищевого  
комка в желудке. Сходная с ним в отноше-
нии пищевого  поведения рогатка Triglopsis 
quadricornis L. также потребляет много  
взрослой колюшки –  ​около  30 %  содержания 
желудка [Бахвалова и др.,  2017]. Всеядная 
треска активно  поедает не только  взрослую 
колюшку (10 %  в желудке),  но  и ее икру 
(до  90 %  в желудке),  очевидно,  целена-
правленно  разыскивая гнезда. Причем в пи-
тании трески преобладает колюшка не толь-
ко  в местах ее концентраций,  но  и там,  где 
колюшки почти нет,  что  связано,  очевидно,  
с высокой мобильностью трески,  которая мо-
жет питаться не только  в тех местах,  где она 
поймана. Изредка поедает взрослую колюшку 

навага. С отходом взрослой колюшки от бере-
гов ее значимость в питании описанных ви-
дов снижается. Молодь колюшки,  которая 
в массе присутствует в прибрежье в июле –  
августе,  –  ​важный кормовой объект нава-
ги,  сельди и корюшки –  ​до  85 %  в желуд-
ке у этих видов,  а также в желудках керчака 
и трески. Осенью,  когда от берегов отходит 
и молодь,  хищники переключаются на дру-
гих доступных рыб и беспозвоночных [Бахва-
лова и др.,  2019].

Хищники могут проявлять селективность 
по  отношению к самцам и самкам колюш-
ки. В частности,  мы отметили такую избира-
тельность в питании керчаковых рыб (керча-
ка и рогатки) и трески [Головин и др.,  2017а;  
Golovin et al.,  2019]. В обоих случаях в же-
лудках хищников доля самцов колюшки была 
достоверно  выше,  чем в море (рис. 5). По-ви-
димому,  привязанные к гнездам самцы оказы-
ваются гораздо  доступнее для хищников,  чем 
самки. Такая избирательность может приво-
дить к смещению соотношения полов в поль-
зу самок,  но  масштабы этого  трудно  оценить 
без данных о  численности хищников.

Важно  отметить также,  что,  поедая свою 
икру (см. раздел 2.1),  колюшка,  очевидно,  
является важным хищником по  отношению 
к самой себе.

Рис. 4. Усредненные (июнь –  сентябрь) спектры питания массовых видов рыб,  которые питаются колюш-
кой [Бахвалова и др.,  2017,  2019]. Слева –  ​акватории с высокой численностью колюшки (плотные заросли 

морской травы),  справа –  ​с низкой. B –  ​доля кормового  объекта от общей массы пищевого  комка

Êåð÷àê Êîðþøêà Íàâàãà Ñåëüäü Òðåñêà Êåð÷àê Êîðþøêà Íàâàãà Ñåëüäü Òðåñêà
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2.3. Паразиты

У молоди колюшки обнаружено  12 видов 
паразитов,  что  заметно  больше,  чем в сере-
дине XX  в.,  когда было  обнаружено  только  
пять видов [Полянский,  Шульман,  1956]. От-
мечены типичные для колюшковых рыб экто-
паразиты –  ​моногенея Gyrodactylus arcuatus 
B.,  копепода Thersitina gasterostei P.,  простей-
шее Trichodina sp. Часто  встречался прони-
кающий паразит трематода Cryptocotyle spp. 
Среди эндопаразитов наиболее разнообраз-
ной группой оказались трематоды,  попада-
ющие к хозяевам через трофические цепи –  ​
Brachyphallus crenatus R.,  Lecithaster gibbosus 
R., Derogenes varicus M., Podocotyle atomon R.

Состав паразитов зависит от возраста и об-
раза жизни рыб. При размерах 7–8,5 мм мо-
лодь была заражена тремя видами паразитов,  
9–11 мм –  ​четырьмя-пятью,  а 12–30 мм –  ​ 
12 видами паразитов [Rybkina et al.,  2016]. 
С ростом рыб увеличивалась роль в их пита-
нии копепод и,  соответственно,  зараженность 
трематодами или цестодами,  для которых ко-
пеподы –  ​промежуточные хозяева. В частно-
сти,  интенсивность заражения B. crenatus, 
передаваемых хозяину с пищей через весло-
ногих ракообразных,  положительно  корре-
лировала с размером тела рыб и количеством 
съеденных ими ракообразных.

В лагуне Колюшковая основу паразито-
фауны составляли эктопаразиты и проника-
ющие паразиты,  а в губе Сельдяная –  ​пара
зиты,  передающиеся по  трофической цепи. 

Вероятно,  подобные различия вызваны осо-
бенностями пространственного  распростране-
ния промежуточных хозяев,  представляющих 
кормовые объекты колюшки. Поскольку обилие 
и разнообразие паразитов обычно  положи-
тельно  коррелируют с численностью хозяи-
на [Poulin,  2007],  мы можем ожидать даль-
нейшего  увеличения числа и разнообразия 
паразитов беломорской колюшки в соответ-
ствии с eе возросшей численностью.

2.4. Конкуренты

Очевидный конкурент трехиглой колюш-
ки в открытых водах Белого  моря –  ​сельдь 
р. Clupea,  вместе с которой колюшка образует 
“осиную талию” экосистемы. Сельдь представ-
лена в Белом море двумя видами –  ​атланти-
ческой С. harengus L. и тихоокеанской. По-
следняя в Кандалакшском заливе образует две 
формы – ​весенне-нерестующаяся и летне-не-
рестующаяся [Lajus,  1996,  2002]. Численность 
сельди в Белом море не подвержена столь зна-
чительным долговременным изменениям,  как 
численность колюшки. Она,  по-видимому,  
имеет здесь более высокую биомассу,  но  более 
низкую численность по  сравнению с колюш-
кой [Ivanova et al.,  2016]. Нерест как колюш-
ки,  так и сельди (в Белом море нерестится 
только  тихоокеанская) проходит в прибре-
жье,  и исторические данные свидетельству-
ют о  том,  что  исчезновение зостеры в 1960-е 
годы совпало  по  времени с сокращением чис-
ленности и сельди,  и колюшки [Лайус и др.,  

Рис. 5. Доля самцов и самок колюшки в море и в желудках хищных рыб (губа Сельдяная,  июнь 2014 г.),  
а также индексы избирательности питания хищных рыб [Головин и др.,  2017а;  Golovin et al.,  2019]



178

2013]. Колюшка и сельдь явно  конкурируют 
за кормовые ресурсы в открытом море –  ​зоо-
планктон,  что  наглядно  показано  для Балти-
ки [Peltonen et al.,  2004]. В Белом море сельдь 
поедает молодь колюшки (см. раздел 2.2),  при 
этом очень вероятно  и то,  что,  когда молодь 
весенне-нерестующейся тихоокеанской сель-
ди в конце весны мигрирует в открытое море,  
ею может питаться подходящая на нерест ко-
люшка. В желудках взрослой колюшки иногда 
встречается икра другой формы беломорской 
сельди,  летне-нерестующейся,  совпадаю-
щей с колюшкой по  срокам и местам нереста 
[А. С. Демчук,  не опубликовано].

Обладая в целом сходными характеристи-
ками жизненного  цикла,  виды имеют и за-
метные отличия. Колюшка достигает поло-
возрелости примерно  на год раньше сельди,  
что  очень существенно  при столь небольшой 
продолжительности жизни. Сельдь имеет бо-
лее высокие индивидуальную плодовитость,  
темп роста и почти на порядок крупнее ко-
люшки в одном и том же возрасте. Сравни-
вая эти виды между собой,  можно  говорить 
о  том,  что  по  большинству признаков сельдь 
проявляет большую склонность к r-стратегии,  
чем колюшка,  хотя это  правило  соблюдает-
ся не во  всем,  например,  колюшка характе-
ризуется меньшими размерами и более ран-
ним наступлением половозрелости.

Другим явным конкурентом трехиглой 
колюшки является девятииглая Pungitius 
pungigitus L.,  обитающая в прибрежной зоне 
и более склонная к эстуариям,  кроме того,  
девятииглая колюшка более холодолюбива,  
чем трехиглая. Все же численности этих двух 
видов несопоставимы [Иванова и др.,  2011],  
и девятииглая может рассматриваться в ка-
честве конкурента трехиглой колюшки только  
в очень ограниченных акваториях со  специ
фическими условиями.

2.5. Морская трава Zostera marina L.

Зостера в Белом море часто  образует до-
вольно  плотные заросли в затишных губах 
с мягкими грунтами [Вехов,  1992]. Как отме-
чалось выше,  хотя зостера занимает толь-
ко  8 %  береговой линии,  в ее зарослях оби-
тает 42 %  всей колюшки [Ivanova et al.,  
2016]. Плотность колюшки здесь существен-
но  выше,  чем в любом другом биотопе. Пред-

почтение колюшкой зостеры отмечено  и для 
молоди в экспериментах (см. раздел 1.2). Не-
смотря на небольшую площадь зарослей зо-
стеры в Белом море,  плотность колюшки 
здесь во  время нереста очень высока –  ​в не-
сколько  раз выше,  чем в Ботническом заливе 
Балтики [Bergstrӧm et al.,  2015],  хотя общая 
биомасса колюшки в Белом море примерно  
в 100 раз меньше. По-видимому,  именно  недо-
статок зостеры является важнейшим факто-
ром,  ограничивающим численность колюшки 
в водоеме,  наряду с довольно  низкой пер-
вичной продуктивностью,  связанной с суро-
выми климатическими условиями [Ivanova et 
al.,  2016]. Изучение динамики распределения 
колюшки в прибрежной зоне говорит о  том,  
что  заросли зостеры –  ​наиболее востребован-
ный биотоп,  за который активно  конкуриру-
ют самцы в нерестовый период [Доргам и др.,  
2018]. Насколько  нам известно,  нигде в мире 
плотность колюшки не достигает таких зна-
чений,  как в зарослях зостеры в Белом море 
в настоящее время.

3. ТРЕХИГЛАЯ КОЛЮШКА БЕЛОГО МОРЯ КАК 

ОБЪЕКТ КОМПЛЕКСНЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ

Масштабные изменения численности,  обус
ловленные климатическими изменениями,  
на максимуме которых трехиглая колюш-
ка становится наиболее многочисленной ры-
бой Белого  моря,  а на минимуме –  ​практи-
чески незаметным компонентом экосистемы,  
делают этот вид особенно  интересным с точ-
ки зрения изучения изменений структуры 
и функций экосистемы в ответ на изменения 
внешних условий. Тем более что  колюшка –  ​
один из видов “осиной талии” экосистемы,  
играющих в ней ключевую роль. В частно-
сти,  важно  понять,  с чем связаны измене-
ния численности колюшки,  и как оно  меняет 
другие компоненты беломорской экосистемы. 
Рост численности колюшки может быть вы-
зван изменением как биотических факторов,  
так и абиотических. К биотическим относят-
ся рост доступности пищевых ресурсов,  сни-
жение пресса хищников,  видов-конкурентов 
или паразитов. К абиотическим,  например,  
наблюдающееся сейчас потепление. Хотя от-
меченная связь численности колюшки с из-
менениями климата является,  скорее всего,  
причинно-следственной,  она не обязательно  
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является прямой,  а может быть косвенной –  ​
например,  вызванной ростом численности ка-
ких-либо  кормовых объектов.

При этом наиболее важные события,  опреде-
ляющие численность и жизнеспособность буду-
щих поколений колюшки,  происходят,  очевид-
но,  в период ее жизни в прибрежье,  который 
делится на два этапа. Первый – ​это  первые 
шесть – семь недель жизни,  его  успешность 
определяется численностью покидающей при-
брежье молоди,  достаточно  жизнеспособной,  
чтобы успешно  пережить зиму. Второй – ​нере-
стовый период,  который длится четыре – пять 
недель и успешность которого  также оценива-
ется числом и качеством произведенной моло-
ди,  но,  кроме того,  также и числом взрослых 
особей,  которые способны вернуться в прибре-
жье через год на свой следующий нерест.

Несмотря на концептуальную простоту,  
практическая оценка перечисленных выше 
характеристик является сложной и может 
быть реализована только  в рамках комплекс-
ных исследований,  которые касаются разных 
аспектов биологии объекта. Этот подход мы 
пытаемся реализовать в проекте по  трехиг-
лой колюшке,  результаты которого  описаны 
выше. Некоторые уже полученные результаты 
демонстрируют эффективность комплексного  
подхода,  т. е. одновременного  использования 
разных подходов.

Например,  данные по  питанию колюшки 
и составу биоты разных нерестовых место
обитаний оказались очень полезными для ин-
терпретации временных и пространственных 
паттернов заражения паразитами [Rybkina et 
al.,  2016]. Параллельное изучение численности 
колюшки,  ее плодовитости и питания позво-
лило  получить оценку гибели икры от канни-
бализма –  ​она оказалась неожиданно  высо-
кой –  ​86 %,  что  может говорить о  высокой 
интенсивности отбора на нерестилищах [Го-
ловин и др.,  2018]. Результаты изучения ли-
пидов свидетельствуют о  том,  что  молодь 
из более связанных с морем (и,  соответствен-
но,  более подверженных влиянию хищников) 
местообитаний с высокой плотностью зостеры,  
по-видимому,  более жизнеспособна,  чем рыбы 
из более закрытых акваторий [Мурзина и др.,  
2017],  где смертность от хищников,  очевид-
но,  ниже. Это  показывает,  что  колюшка мо-
жет реализовывать разные репродуктивные 
стратегии. Одна из них связана с высокими 

рисками на самых ранних стадиях развития,  
но  с более высокой жизнеспособностью на бо-
лее поздних. Другая –  ​со  снижением рисков 
на ранних стадиях,  проходящих в защищен-
ных от хищников местообитаниях,  но  с их по-
вышением на более поздних стадиях из-за по-
ниженной жизнеспособности.

С изменением численности колюшки в Бе-
лом море меняется и ее роль в переносе ве-
щества и энергии от низших к более высоким 
трофическим уровням. До  1960-х годов чис-
ленность вида находилась на высоком уровне,  
и колюшка формировала значительную часть 
кормовой базы трески и керчака [Bakhvalova 
et al.,  2016]. С 1960-х годов колюшка практиче-
ски перестала встречаться в желудках хищных 
рыб. Сейчас численность трехиглой колюшки 
достигла прежних максимальных значений,  
и она вновь стала значимым объектом пита-
ния этих видов. И если треска способна легко  
переключаться на другие объекты,  то  керчак 
при отсутствии колюшки заметно  снижает ин-
тенсивность питания [Bakhvalova et al.,  2016].

Роль трехиглой колюшки в экосисте-
ме зависит не только  от ее численности,  
но  и от особенностей ее распределения на не-
рестилищах. Наши данные по  количественно-
му лову взрослых рыб [Ivanova et al.,  2016] 
и экспериментам с молодью [Rybkina et al.,  
2017] показывают,  что  для колюшки наи-
более предпочтительным местообитанием 
в сезон нереста являются заросли зостеры. 
По-видимому,  доступность этого  биотопа бу-
дет определять как степень освоения разных 
нерестилищ,  так и качественный состав про-
изводителей [Доргам и др.,  2018].

Очевидно,  что  с удлинением рядов дан-
ных,  накоплением и увеличением разнообра-
зия материалов возможности для интерпре-
тации полученных результатов будут только  
возрастать. Поскольку в Белом море пресс ры-
боловства,  которое в большинстве случаев яв-
ляется важнейшим фактором,  изменяющим 
морские экосистемы,  невысок,  разрабатывае-
мая нами система имеет все шансы стать хоро-
шей моделью для изучения механизмов есте-
ственных изменений в морских экосистемах.

Работа поддержана грантом Российского  научно-

го  фонда (грант № 19-14-00092). Участие А. О. Юр-

цевой было  поддержано  Министерством науки 

и высшего  образования РФ (госзадание № ААА-

А-А19-119020790033-9).
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The review summarizes and analyzes data on the threespine stickleback Gasterosteus aculeatus of  the 
White Sea,  which is currently the most abundant fish in the sea and play an important role in the coastal 
and open water communities. The stickleback was abundant in the 1920–1940s,  declined significantly be-
tween the late 1960s and late 1990s,  and has increased again since then,  showing a positive correlation with 
temperature. To reveal the mechanisms of  changes in the population of  the stickleback and its role in the 
marine ecosystem,  various aspects of  the species’  population biology (interannual and seasonal population 
dynamics,  spatial heterogeneity,  age and sex  structure,  lipid and fatty acid status,  homing and fluctuating 
asymmetry),  as well as its interactions with other organisms (adult and juvenile feeding,  role in the feeding 
of  predatory fish,  association with seagrass,  parasite composition and spatial distribution,  relationships with 
competitors) are analyzed.

Key words: threespine stickleback,  White Sea,  climate change,  ecosystem,  populations,  trophic con-
nections.


