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СЕГОЛЕТОК И ПРОИЗВОДИТЕЛЕЙ ТРЕХИГЛОЙ КОЛЮШКИ
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А ЭКОЛОГИЧЕСКИМИ ФАКТОРАМИ
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В настоящей работе с помощью генетических маркеров (полоспецифичные локусы Ga1 и Ga2) бы-
ло изучено соотношение полов в выборках, собранных на разных этапах онтогенеза трехиглой ко-
люшки. В потомстве всех самок, тестированных индивидуально, присутствовали как самки, так и
самцы, а достоверных отклонений от 1:1 в соотношении полов в развивающейся икре из природных
гнезд не выявлено. Равное соотношение полов у молоди сохранялось, по крайней мере, в течение
первых полутора–двух месяцев жизни, но в дальнейшем у сеголеток на нерестилищах доля самок
достоверно превышала долю самцов (этот факт отмечен впервые). Среди производителей преобла-
дали самки – это связано, в значительной мере, с преимущественной элиминацией самцов в нере-
стовый и постнерестовый периоды, вероятные причины которой обсуждаются в работе.
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Трехиглая колюшка – один из модельных объ-
ектов популяционной биологии (обзоры: Зюга-
нов, 1991; Paepke, 1996; Östlund-Nilsson et al., 2007;
Bell, Aguirre, 2013; Hendry et al., 2013), а для специ-
алистов в области эволюционных исследований –
даже “супермодельный” (Gibson, 2005). Этот вид,
способный размножаться как в пресной, так и соле-
ной воде, играет важную роль не только в речных и
озерных, но и в морских экосистемах. Так, в по-
следнее десятилетие трехиглая колюшка стала са-
мым многочисленным видом рыб в Белом море
(Ivanova et al., 2016; Лайус и др., 2020; Lajus et al.,
2020).

Для представителей данного вида характерно
сложное нерестовое поведение, в частности, охрана
самцом территории на нерестилище и постройка
гнезда, куда откладывают икру 3–5 самок, для кото-
рых, как считается, характерен порционный нерест
(Зюганов, 1991). Впоследствии самцы охраняют
не только развивающуюся икру, но и вышедших из
нее личинок до их перехода на внешнее питание.

Во многих выборках производителей трехиг-
лой колюшки отмечено выраженное отклонение
в соотношении полов в пользу самок (Мухомеди-

яров, 1966; Aneer, 1973; Hagen, Gilberton, 1973; Ky-
nard, 1978; Arnold et al., 2003; Пичугин и др., 2003;
Saat, Turovski, 2003; Niksirat et al., 2010; Patimar et al.,
2010; Yershov, Sukhotin, 2015; Rollins et al., 2017;
Golovin et al., 2019). Объяснения этого явления в ли-
тературе нам найти не удалось. Между тем, соотно-
шение полов особей – важнейшая характеристика,
от которой напрямую зависит популяционная пло-
довитость и, соответственно, характер динамики
численности популяций колюшек (Wootton et al.,
1995).

На соотношение полов у рыб может влиять ряд
причин. С одной стороны, генетические механиз-
мы определения пола у низших позвоночных несо-
вершенны, и, кроме того, значительное влияние на
формирование пола в онтогенезе могут оказывать
факторы среды, в связи с чем у рыб может наблю-
даться несоответствие генетического пола фено-
типическому (обзоры: Брыков, 2014; Heule et al.,
2014). Гипотеза о смене пола в онтогенезе у
трехиглой колюшки высказана в работе Lindsey
(1962). Смена пола наблюдалась в экспериментах
по воздействию стероидных гормонов на особей
этого вида на ранних стадиях онтогенеза (Hahl-
beck et al., 2004).
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Кроме того, у рыб достаточно широко распро-
странен гиногенез, при котором все потомки неко-
торых самок оказываются самками (обзор: Devlin,
Nagahama, 2002). У трехиглой колюшки гиноге-
нетическое потомство получено экспериментально
(Samonte-Padilla et al., 2011). Недавно описан ин-
тересный факт развития икры в полости тела самки
трехиглой колюшки из природной популяции:
хотя часть этих эмбрионов имели отца, из 56 изу-
ченных особей 42 были генетическими самками
(Dean et al., 2019).

И, наконец, самцы и самки у некоторых видов
рыб сильно отличаются по своему поведению, и,
следовательно, пространственному распределе-
нию, что может оказывать влияние на соотношение
полов в выборке, собранной в определенной точке в
то или иное время года. К тому же, различия в по-
ведении могут приводить к разной продолжи-
тельности жизни самцов и самок, а это оказывает
влияние на соотношение полов во всей популя-
ции (обзор: Wootton, Smith, 2015). Такое объясне-
ние преобладания самок у производителей было
предложено и для трехиглой колюшки (см. ссыл-
ки в работе: Golovin et al., 2019).

Целью данной работы стала проверка гипотез
о влиянии перечисленных выше причин на соот-
ношение полов в популяции трехиглой колюшки,
в которой регулярно регистрировали примерно
двукратное преобладание самок на нерестилищах
(Golovin et al., 2019). Для этого мы проверили со-
ответствие фенотипического пола генетическому
у производителей, чтобы исключить возможность
переопределения пола рыб в онтогенезе (гипоте-
за 1). Далее, было установлено соотношение по-
лов в развивающейся икре трехиглой колюшки, с
целью выяснить, наблюдается ли у этого вида
естественный гиногенез (гипотеза 2). Наконец,
мы собрали материал по соотношению полов в
разных возрастных группах колюшки для провер-
ки гипотезы о различии в темпе роста и миграци-
онном поведении самцов и самок и/или выявле-
ния различий в их выживаемости, начиная со ста-
дии личинки до возраста 1 год и половозрелости
(гипотеза 3).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в лагуне Колюшковая,
расположенной в Керетском архипелаге Канда-
лакшского залива Белого моря, на побережье
Республики Карелия (субъект Российской Феде-
рации). В ранних работах (например, Rybkina et al.,
2016) это местообитание называли безымянной
лагуной. Детальная характеристика колюшки этой
лагуны дана в работе (Golovin et al., 2019). Для
сравнения взяты выборки из трех других участков
беломорского побережья. Места сбора проб пока-
заны на рис. 1. Рыб отлавливали неводом длиной

7.5 м, высотой 1.5 м, с ячеей в крыльях 5 мм, в куту
–1 мм.

При изучении соответствия фенотипического
пола генетическому, из выборки, где доля фено-
типических самок составляла 70%, были отобраны
зрелые самцы (n = 50) и самки (n = 50) трехиглой
колюшки. Производители были отловлены 22 июня
2014 г. в лагуне Колюшковая. Для того, чтобы ис-
ключить ошибки при определении фенотипиче-
ского пола, все особи, взятые для генетических
исследований, были вскрыты: половую принад-
лежность подтверждали на основании визуально-
го анализа гонад.

Сбор развивающейся икры для определения
соотношения полов на стадии эмбриогенеза про-
водили 28 июня 2014 г. в лагуне Колюшковая. Три
гнезда колюшек были локализованы по характер-
ному поведению самца, икра собрана вручную.
Дополнительно, с целью выявления гиногенети-
ческих самок в популяции лагуны Колюшковая и
оценки соотношения полов на стадии эмбриоге-
неза, было выполнено искусственное осеменение
икры четырех самок из данной популяции (каж-
дую партию осеменяли спермой одного самца).
Из каждой партии развивающейся икры 28 июня
2014 г. для генетического анализа было взято по
4–7 эмбрионов (всего 23 эмбриона).

В 2014 г. сеголетки колюшки были собраны в
четырех локальностях: Кондостров (5 августа,
44 особи), губа Сельдяная (20 августа, 80 особей),
лагуна Колюшковая (20 августа, 41 особь), губа
Кислая (16 сентября, 43 особи). Рыбы были пой-
маны мальковым неводом 7.5 × 1.5 м с мельнич-
ным газом в кутке или сачком из мельничного га-
за диаметром 30 см.

В 2015 г. выборки сеголетков отбирали в лагуне
Колюшковая 27 июня (94 особи) и 15 июля (33 осо-
би). Мелких неполовозрелых рыб (всего 65 особей)
отобрали при облове, проведенном с целью коли-
чественного учета производителей трехиглой ко-
люшки в лагуне Колюшковая 15 июня. Они не
имели брачной окраски. Их возраст (годовики)
был подтвержден анализом отолитов (Yurtseva et al.,
2019).

Сроки начала нереста в 2014 и 2015 гг. соот-
ветствовали среднегодовым, т.е. первые произ-
водители появлялись на нерестилищах 2–
4 июня, а 6–8 июня нерестилища оказывались
заполненными колюшкой.

15–25 июня 2018 г. были собраны выборки по-
ловозрелых годовиков трехиглой колюшки в трех
местообитаниях: лагуне Колюшковая (34 особи),
Сельдяной губе (86 особей), и проливе Сухая Салма
(29 особей). Половую принадлежность этих осо-
бей определяли на основании визуального анали-
за гонад.

Ткани половозрелых рыб, развивающуюся икру
и молодь трехиглой колюшки, предназначенные
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Рис. 1. Места сбора выборок: 1a – лагуна Колюшковая (66°18.787′ N; 33°38.790′ E); 1б – пролив Сухая Салма (66°18.608′ N;
33°39.114′ E); 2 – губа Кислая (66°31.954′ N; 33°6.338′ E); 3 – губа Сельдяная (66°20.255′ N; 33°37.401′ E); 4 – о. Кондо-
стров (64°13.305′ N; 36°37.390′ E).
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для генетического анализа, фиксировали 96%-ным
этанолом в соотношении не менее чем 1 : 5 и до-
ставляли в лабораторию. Фиксированную молодь
затем фотографировали на фоне размерной шка-
лы, последующие измерения их длины выполня-
ли по фотографиям с точностью до 0.5 мм.

ДНК из фиксированных тканей выделяли с
помощью набора “К-сорб” (“Синтол”) согласно
рекомендациями производителя. Для определения
генетического пола было выполнено тестирование
двух локусов: Ga1, длина последовательности кото-
рого различается в X- и Y-хромосомах, и Ga2, кото-
рый имеется только в Y-хромосоме (Griffiths et al.,
2000).

При сравнении длины рыб в разных выборках
использован t-тест Стьюдента. При объединении
выборок разноразмерных рыб проводили их
стандартизацию, т.е. делили длину каждой особи
на среднюю длину рыб в выборке. Для статисти-
ческой оценки отличий распределения полов в
выборке от теоретического соотношения 1 : 1 ис-
пользовали тест Хи-квадрат. Статистическая обра-
ботка данных была выполнена с использованием
программ Statistica 7 и Past 4.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Половозрелые особи. Генотипирование поло-
возрелых особей, собранных в лагуне Колюшковая,
показало, что генетический пол всегда совпадал с

фенотипическим; особей, для которых было бы об-
наружено переопределение пола в онтогенезе, вы-
явлено не было. При этом для всех 100 особей ре-
зультаты определения пола на основании данных
для локусов Ga1 and Ga2 совпадали. Примеры те-
стирования данных локусов у фенотипических
самцов и самок приведены на рис. 2.

Эмбрионы. Соотношение полов у эмбрионов
трехиглой колюшки ни в одной из исследованных
нами естественных кладок икры достоверно не
отличалось от 1 : 1 (табл. 1), хотя в одной из кла-
док (№ 1) заметно преобладали самцы.

В потомстве всех четырех самок, икра которых
была оплодотворена искусственно, были выявле-
ны как самки, так и самцы, т.е. гиногенетические
самки среди производителей отсутствовали. Ана-
лиз в данном случае проводили до обнаружения в
потомстве, по крайней мере, одного эмбриона
каждого пола. Всего было проанализировано
23 эмбриона, среди которых оказалось 11 самок и
12 самцов (p = 0.83).

Таким образом, на стадии эмбриогенеза у по-
томков производителей трехиглой колюшки ла-
гуны Колюшковая доли самцов и самок не имели
статистически достоверных отличий от равновес-
ного соотношения полов 1 : 1.

Соотношение полов у молоди. Результаты те-
стирования пола молоди, собранной в четырех
различных локальностях в 2014 г., представлены
на рис. 3. Средняя длина рыб в выборках варьиро-
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вала от 18.3 ± 0.25 мм до 23.9 ± 0.28 мм (табл. 2).
Хорошо видно, что соотношение полов в разных
выборках заметно различается. При этом в двух
выборках (из лагуны Колюшковая и района Кон-
дострова) доля самок достоверно превышала до-
лю самцов (в обоих случаях p < 0.05). Для сово-
купности всех четырех изученных выборок пре-
обладание самок среди сеголеток также было
достоверным (p = 0.0073).

В то же время необходимо отметить, что вы-
борки, собранные в 2014 г., различались между

собой как временем, так и местами сбора матери-
ала (рис. 3), что не давало возможности оценить,
как менялось соотношение полов во времени.

С целью выявления динамики изменения со-
отношения полов у молоди, в 2015 г. в лагуне Ко-
люшковая были собраны дополнительные вы-
борки, которые различались только временем
сбора материала. Результаты тестирования пола
молоди из этой локальности приведены на рис. 4.

Данные по соотношению полов в выборках
молоди трехиглой колюшки, собранной в июне,

Рис. 2. Пример тестирования генетического пола производителей трехиглой колюшки (ПЦР с праймерами для поло-
специфичных локусов). Ga1, Ga2 – тестированные полоспецифичные локусы; m – фенотипические самцы, f – фено-
типические самки. Слева указаны длины некоторых фрагментов маркера (п.н.), имеющего шаг 100 п.н. в диапазоне от
100 до 1000 п.н. и дополнительные фрагменты 1500 и 3000 п.н.
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Таблица 1. Соотношение полов развивающихся эмбрионов из природных гнезд трехиглой колюшки, собранных
в лагуне Колюшковая

№ гнезда Количество самок Количество самцов Отклонение от 1 : 1 
(тест Хи-квадрат, p-значение)

1 29 44 0.21
2 32 28 0.71
3 31 29 0.86
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Рис. 3. Доли самцов (серый цвет) и самок (белый
цвет) в выборках трехиглой колюшки Белого моря,
собранных в августе–сентябре 2014 г. на разных нере-
стилищах. KO – Кондостров (5 августа), SG –губа
Сельдяная (20 августа), KL – лагуна Колюшковая
(20 августа), KG – губа Кислая (16 сентября).
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июле и августе из лагуны Колюшковая, показы-
вают, что в июне и июле соотношение полов у мо-
лоди не отклоняется от 1 : 1, а к концу августа в
районе нерестилища наблюдается достоверное
преобладание самок (p = 0.042).

В то же время мы определили, что выборка не-
половозрелых годовиков трехиглой колюшки
включала 35 самок и 30 самцов, т.е. в процентном
выражении соотношение полов составляло
53.8:46.2. Это соотношение не отличалось досто-
верно от 1 : 1, как не отличалось достоверно от
1 : 1 и соотношение полов у половозрелых годо-
виков (табл. 2).

Для интерпретации полученных результатов
особенно важна выборка, собранная 27 июня 2015 г.,
представленная личинками с желточным мешком,
и личинками, у которых желточный мешок к мо-
менту отлова уже успел рассосаться: среди первых
преобладали самки, а среди вторых – самцы (рис. 4).
Хотя различие между этими двумя группами не
было достоверным (p > 0.05), это позволило нам
сделать осторожное предположение, что самцы
трехиглой колюшки развиваются быстрее самок,
и мы проверили это предположение, сравнив
средние линейные размеры самцов и самок в вы-
борках молоди возраста 0+.

Размеры молоди разного пола. Данные о длинах
молоди возраста 0+ разного пола приведены в
табл. 2. При анализе этого материала становится
ясным, что тенденция к более быстрому росту
самцов проявляется только в выборках молоди,
собранных в июне и июле.

Во всех таких группах самцы, в среднем, ока-
зывались крупнее самок, хотя ограниченные объ-
емы выборок и использованный нами способ из-
мерения длины фиксированных сеголеток по фо-

тографиям с точностью до 0.5 мм не позволили
показать, что для каждой конкретной выборки
эти различия статистически значимы. При объ-
единении выборок сеголеток, собранных в лагуне
Колюшковая в июне и июле, после их стандартиза-
ции по средней длине эти различия также оказались
статистически недостоверны (т-тест, p = 0.168).

В выборках сеголеток старших возрастов, со-
бранных в августе–сентябре 2014 г. в разных ло-
кальностях (Кондостров, лагуна Колюшковая,
губа Кислая) средние размеры самцов и самок
практически не различались для всех изученных
выборок, а также для их совокупности, в то время
как соотношение полов, как было отмечено вы-
ше, достоверно сдвигалось в пользу самок. Ис-
ключением является выборка из губы Сельдяная,
где самцы были крупнее самок (p = 0.058).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Проверка гипотез, объясняющих преобладание

самок на нерестилищах. Полученные данные поз-
волили отвергнуть две из трех гипотез, которые
были выдвинуты, чтобы объяснить двукратное
преобладание самок среди половозрелых произ-
водителей трехиглой колюшки на нерестилищах.

Во-первых, мы предполагали, что на форми-
рование фенотипического пола у трехиглой ко-
люшки могут оказывать влияние внешние усло-
вия, что должно приводить к несоответствию ге-
нетического пола фенотипическому, как это
иногда наблюдается у рыб других видов (Devlin,
Nagahama, 2002).

Несмотря на то, что у многих видов рыб поло-
вые хромосомы не выражены цитологически
(Брыков, 2014), у трехиглой колюшки они были

Рис. 4. Доли самцов (серый цвет) и самок (белый
цвет) в выборках сеголеток трехиглой колюшки раз-
ного возраста, собранных в лагуне Колюшковая.
KL1 – 27.06.2015 (KL1a – личинки с нерассосавшим-
ся желточным мешком, KL1b – личинки с рассосав-
шимся желточным мешком), KL2 – 15.07.2015, KL3 –
20.08.2014.
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выявлены (Yoshida et al., 2014), и некоторые по-
следовательности ДНК, локализованные в Y-хро-
мосоме, хорошо известны (Griffiths et al., 2000;
Peichel et al., 2004; Toli et al., 2016; Bakker et al.,
2017).

Тестирование, базирующееся на идентифика-
ции полоспецифических последовательностей,
проведенное нами на материале 100 производите-
лей трехиглой колюшки показало, что пол рыб,
определенный по внешним признакам, всегда
совпадал с генетическим полом. Это согласуется
с данными, представленными в ряде других работ
(Griffiths et al., 2000; Arnold et al., 2003; Hahlbeck et al.,
2004; Bakker et al., 2017; Velando et al., 2017). Не было
обнаружено переопределения пола у этого вида и
в эксперименте, в котором из группы рыб удаля-
ли созревающих самцов (Bakker, 2016).

Совокупность всех этих данных показывает,
что переопределения пола под действием факторов
среды у трехиглой колюшки в норме не происходит.
Исключение – эксперименты по воздействию на
нее химических веществ на ранних стадиях онто-
генеза. Так, изменение пола рыб и появление ин-
терсексов было зарегистрировано после воздей-
ствия на трехиглую колюшку стероидных гормонов
(steroid hormones) (Hahlbeck et al., 2004). Кроме
того, был отмечен факт изменения пола у трех
особей колюшки в эксперименте по воздействию
на рыб перхлората натрия на ранних стадиях раз-
вития (Furin et al., 2015). В другом опыте по влия-
нию этого соединения были выявлены три герма-
фродита, оказавшиеся генетическими самками
(Bernhardt et al., 2006).

Таким образом, гипотеза 1, объясняющая пре-
обладание самок в популяции возможностью пе-
реопределения пола у трехиглой колюшки в есте-
ственных местообитаниях, не подтверждается.

Во-вторых, мы проверили гипотезу, которая
недавно обсуждалась в работе (Dean et al., 2019), о
присутствии в популяции гиногенетических самок.
Несмотря на то, что в эксперименте у трехиглой ко-
люшки удавалось получить искусственный гиноге-
нез (Samonte-Padilla et al., 2011), во всех изученных
нами кладках икры, как естественных, так и ис-
кусственных, были обнаружены самцы. Учитывая,
что естественные кладки могут содержать икру от
нескольких самок (до 6–7, Зюганов, 1991), среди
которых могут оказаться гиногенетики (исходя из
соотношения полов производителей в изученной
популяции, такой должна была оказаться каждая
вторая-третья самка), мы предполагали, что это
должно привести, по крайней мере, к преоблада-
нию самок среди эмбрионов. Однако такого пре-
обладания ни в одном из трех природных гнезд
обнаружено не было.

Наши данные согласуются с результатами, по-
лученными другими авторами, которые показали,
что самцы присутствовали в потомстве соответ-

ственно всех девяти (Hahlbeck et al., 2004) и двух
(Peichel et al., 2004) пар производителей трехиг-
лой колюшки.

Все это позволяет исключить гиногенез как
причину преобладания самок среди производите-
лей трехиглой колюшки, т.е. отвергнуть гипотезу 2.

Согласно гипотезе 3, преобладание самок среди
производителей, отловленных на нерестилищах,
может объясняться либо различием в простран-
ственном распределении самцов и самок, либо
отбором против самцов, который, в свою очередь,
также может объясняться различием в поведении
особей разного пола. В случае наличия отбора мы
планировали выяснить, начинается ли этот про-
цесс на первом году жизни трехиглой колюшки,
или же он происходит позже, когда рыбы стано-
вятся половозрелыми.

Выполненные исследования показали, что на
ранних стадиях онтогенеза у колюшки соотноше-
ние полов остается близким к 1 : 1, по крайней мере,
в течение первых полутора–двух месяцев жизни.
В августе молодь, достигшая 20–25 мм в длину,
начинает постепенно мигрировать с нерестилищ
(Bakhvalova et al., 2016), и в этот же период на не-
рестилищах регистрируется достоверное преоб-
ладание самок.

Данное явление можно объяснить, предполо-
жив, что самцы трехиглой колюшки растут быстрее
самок, и их миграция начинается раньше, а также
допустив, что триггером для миграции является
достижение определенной длины тела. Однако
статистически подтвердить эту гипотезу нам пока
не удалось, возможно, в силу ограниченности
объема выборок. Стоит отметить, что после начала
миграции части молоди с нерестилищ, никаких
различий в размерах самцов и самок, еще остаю-
щихся в лагуне Колюшковая, мы также не зареги-
стрировали, как и различий в размерах молоди из
других местообитаний, собранной в августе–сен-
тябре (исключение – выборка из губы Сельдяная).

Косвенно гипотезу о более ранней миграции
крупных самцов с нерестилищ может подтвер-
дить примерно равное соотношение полов в вы-
борке неполовозрелых годовиков, собранных в
июне 2015 г., и выборках половозрелых годовиков,
собранных в июне 2018 г. при облове нерестилищ.
Ранее этот факт был отмечен при исследовании
фенотипического пола годовиков колюшки Бе-
лого моря (Golovin et al., 2019).

В то же время следует отметить, что изучение
соотношения полов у молоди каждой конкретной
популяции в возрасте одного года представляет
собой отдельную, достаточно сложную задачу.
Это обусловлено тем, что у беломорской колюшки,
в том числе, и в подробно изученной нами попу-
ляции лагуны Колюшковая, только часть самцов
и самок становятся половозрелыми в возрасте од-
ного года. Другие рыбы того же возраста остаются
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неполовозрелыми, причем не все они подходят к
берегу и могут быть отловлены в районе нерести-
лищ (Ivanova et al., 2016). С учетом сказанного,
полностью исключать преобладание самок среди
годовиков трехиглой колюшки данной популя-
ции было бы все-таки преждевременно.

Таким образом, наши исследования показывают,
что у трехиглой колюшки лагуны Колюшковая
наблюдается выраженная тенденция более быстрого
развития и роста самцов по сравнению с самками
того же возраста, что, по-видимому, приводит к бо-
лее ранней миграции самцов в открытое море;
окончательные выводы можно будет сделать только
после дополнительных, более масштабных иссле-
дований этого вопроса на свежем материале и при
повышении точности измерений, по крайней мере,
до 0.1 мм. В данном исследовании нам не уда-
лость обнаружить факты, которые свидетельство-
вали бы об отборе против самцов на первом году
жизни особей, до наступления половозрелости,
однако исключить то, что это явление все-таки
имеет место, начиная с момента ухода молоди с
нерестилищ, нельзя.

Полученные нами данные говорят о том, что
объяснение двукратного преобладания самок на
нерестилище трехиглой колюшки в лагуне Ко-
люшковая следует искать в рамках гипотезы 3: веро-
ятно, оно обусловлено различиями в поведении
самцов и самок, что, в свою очередь, может при-
водить к отбору против самцов.

Такой вывод согласуется с данными, имеющи-
мися в литературе. Так, в исследованиях, прове-
денных на сеголетках, выращенных искусственно,
значимых различий в размерах или массе тела
самцов и самок на первом году жизни выявлено
не было (Bell et al., 2011; Ramler et al., 2014; Velando
et al., 2017), однако, в одной из работ отмечено,
что, размер самцов в возрасте 300 дней был значи-
мо больше при выращивании молоди в присут-
ствии хищника, в то время как на размеры самок
присутствие хищника значимого влияния не ока-
зывало (Bell et al., 2011). Уже в возрасте 100 дней
отмечены различия в морфологических призна-
ках у самцов и самок трехиглой колюшки – в
частности, самцы имеют более длинные спинной,
хвостовой и анальный плавники (Ramler et al.,
2014), что согласуется с гипотезой о разной скоро-
сти развития представителей разных полов, с воз-
можностью проявления различий в их поведении
уже на ранних этапах онтогенеза.

Возможные причины преимущественной элими-
нации самцов. Преимущественная элиминация
самцов – практически единственное возможное
объяснение преобладания самок среди произво-
дителей трехиглой колюшки. Доказательством это-
го, кроме приведенных выше данных, служит бóль-
шая доля самок среди колюшек возраста 3 года, по
сравнению с колюшками возраста 2 года, выяв-

ленная как в двух популяциях Балтики, обитаю-
щих у побережья Эстонии (Saat, Turovski, 2003), так
и в Белом море (Yershov, Sukhotin, 2015).

С высокой степенью вероятности именно пре-
имущественной гибелью самцов объясняется и
преобладание самок среди рыб, выживших в экс-
периментах по изучению влияния на трехиглую
колюшку выращивания при различной температу-
ре и солености (Lindsey, 1962). Упомянутый автор
допускал в качестве объяснения этих результатов
и фенотипическое переопределение пола, но это
явление, как мы показали выше, у трехиглой ко-
люшки не наблюдается.

Анализ литературы позволяет выделить четы-
ре возможных причины преимущественной гибе-
ли самцов.

1. У самок и самцов трехиглой колюшки в не-
которых популяциях преобладают разные виды
паразитов, в частности, у самцов чаще встречает-
ся цестода Cyathocephalus truncatus, трематода
Bunodera (Reimchen, Nosil, 2001) и микроспоридия
Glugea anomala (Arnold et al., 2003), а смертность
рыб, зараженных разными паразитами, может быть
различна сама по себе, даже если не принимать во
внимание, что различный состав паразитофауны
может свидетельствовать о длительном пребыва-
нии представителей разных полов в разных био-
топах, где они подвержены элиминации в разной
степени, или о разном иммунном статусе самцов
и самок. Однако первые два паразита в Белом море
отсутствуют, а последний у беломорской трехиглой
колюшки встречается редко (Шульман, Шуль-
ман-Альбова, 1953; Rybkina et al., 2016), поэтому
избирательная гибель самцов из-за большей сте-
пени заражения указанными паразитами для изу-
ченной нами популяции маловероятна.

2. В условиях эксперимента показано, что сам-
цы в возрасте пяти месяцев были значительно
смелее (bolder) и светлее (paler), чем самки (Velando
et al., 2017). Неудивительно, что самцы-сеголетки
чаще поедаются хищниками, чем самки, по край-
ней мере, в экспериментальных условиях (Bell et al.,
2011). При этом важно отметить, что если в июле
в желудках хищных рыб Белого моря молодь ко-
люшки не обнаруживается, то в начале августа
она составляет значительную часть рациона трески
(Gadus morhua) и наваги (Eleginus nawaga); у по-
следнего вида она становится основным кормо-
вым объектом (Bakhvalova et al., 2016).

Интенсивное выедание хищниками может быть
актуально и для половозрелых самцов. Учитывая
особенности их поведения (они защищают гнезда
с развивающейся икрой и личинками), вполне
вероятно и их преимущественное уничтожение
хищниками. До недавнего времени это объясне-
ние не находило подтверждения: соотношение
полов трехиглой колюшки в желудках радужной
форели Parasalmo mykiss (Walbaum, 1792) из Lake
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Wapato (State Washington, USA) было таким же,
как и в выборках рыб, отловленных непосред-
ственно в этом озере (Hagen, Gilbertson, 1973). Бо-
лее того, в небольших водоемах, расположенных
в эстуарии реки Святого Лаврентия (Канада), в
нерестовый период выживаемости самцов и самок
колюшки оказались почти одинаковыми – 82% у
самцов и 83% у самок, а в аналогичных водоемах,
защищенных от птиц, выжили все самцы и 90%
самок (Whoriskey, FitzGerald, 1985).

Однако в экспериментальных группах трехиглой
колюшки, из которых рыб удаляли случайным об-
разом, доля самок увеличивалась: среди отлов-
ленных рыб преобладали самцы (Bakker, 2016). В
специальном эксперименте по отлову проявилась
сходная, но не значимая тенденция, однако, в
этой работе (King et al., 2013) отмечено, что пове-
дение самцов и самок трехиглой колюшки раз-
лично – взрослые самцы, в целом, смелее самок.

Кроме того, в литературе отмечено, что в пери-
од нереста самцы окрашены значительно ярче,
чем самки, они защищают гнездо с икрой, и их
реакции, нацеленные на самосохранение (anti-
predator behavior), ослаблены (Huntingford et al.,
1994). К тому же и результаты полевых исследова-
ний и эксперименты показали, что хищники в
большей степени поедают ярко окрашенных сам-
цов трехиглой колюшки, чем самцов и самок с
неяркой окраской (Johnson, Candolin, 2017).

Недавнее исследование, проведенное в Белом
море в период нереста трехиглой колюшки, пока-
зало, что доля взрослых самцов в желудках хищ-
ных рыб значительно выше, чем доля самцов в
море. Однако влияние хищников на численность
колюшки в этот период, скорее всего, невелико, и
поэтому доля самцов среди производителей не
меняется в течение нерестового периода (Golovin
et al., 2019).

3. Как показывают наблюдения, к концу нере-
ста индекс наполнения желудков у взрослых сам-
цов колюшки значительно ниже, чем у взрослых
самок на всех трех изученных нерестилищах Бе-
лого моря, исследованных в работе (Демчук и др.,
2018). Это может приводить к повышенной по-
сленерестовой смертности самцов в результате
истощения. Хотя в целом доля погибших особей
колюшки на нерестилищах в Белом море доволь-
но низкая – менее 1%, локальная смертность сам-
цов превышает таковую для самок; эта тенденция
может продолжаться и в период времени после
отхода рыб в открытое море, где ее оценивать тех-
нически гораздо сложнее (Golovin et al., 2019).

4. Возможно, существует еще одна причина от-
бора против самцов, хотя данное предположение,
высказанное совсем недавно, требует последую-
щего детального изучения. В работе (Bissegger et al.,
2020) было показано, что у трехиглой колюшки
наблюдается различие в частотах аллелей многих

генов между выборками самок и самцов из одной
популяции (модальное различие (median magni-
tude) этих частот составляет 0.053). Для объясне-
ния этого факта было высказано предположение,
что в Y-хромосому этого вида регулярно перено-
сятся гены из аутосом, и в Y-хромосоме эти гены
быстро мутируют (Bissegger et al., 2020). Если это
предположение верно, то в дальнейшем может
оказаться, что многие из этих мутаций приводят к
тому, что продукты мутантных генов плохо совме-
стимы с продуктами тех генов, которые задействова-
ны вместе с ними в некоем физиологически важном
процессе, а потому жизнеспособность самцов мо-
жет оказаться пониженной.

Отметим, что гипотеза о более быстрой эволю-
ции Y-хромосомы при мужской гетерогаметности
была ранее высказана В.А. Геодакяном (1996), ко-
торый исходил из представления о том, что самцы
являются полом, отвечающим за эволюционные
инновации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обнаруженное нами преобладание самок над

самцами в некоторых выборках поздних сеголе-
ток трехиглой колюшки ранее не описано в лите-
ратуре. Однако этот факт согласуется с отмечен-
ным ранее четким различием между самками и
самцами этого вида по морфологическим при-
знакам, проявляющимся уже в возрасте 100 дней,
задолго до полового созревания. Аналогичных
примеров в литературе по другим видам рыб нам
найти не удалось.

Следует отметить, что интенсивный отбор
против самцов, которым, как мы показали, толь-
ко и может объясняться двукратное преобладание
самок среди производителей трехиглой колюшки –
явление, которое может быть адаптивно-важным
для популяции в целом, причем возможность та-
кого отбора в каждом поколении, судя по всему,
обусловлена генетически.

В результате, за счет элиминации большого
количества самцов, отбор способен очень быстро
менять частоты аллелей различных генов в попу-
ляции, что обеспечивает быструю адаптацию
этой популяции к меняющимся условиям среды
на генетическом уровне. Судя по всему, такой ме-
ханизм адаптации популяций должен быть очень
эффективен для короткоцикловых организмов, к
которым относится и трехиглая колюшка. При
этом, в случае изменения условий среды, отбор в
следующем поколении может пойти в обратном
направлении.

Преимущественный отбор против самцов, как
и отбор в пользу гетерозигот, известный у ряда
организмов, может быть назван “сизифовым
циклом”, однако оба эти явления не бесполезны.
Хотя при отборе в пользу гетерозигот в следую-
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щем поколении в популяции снова восстанавли-
вается исходное соотношение гомозигот и гете-
розигот, тем не менее, такой цикл обеспечивает
близкие частоты аллелей целого ряда генов, важных
для адаптации к меняющимся условиям среды.
Преимущественный отбор против самцов, при
том, что в следующем поколении доли самцов и
самок снова выравниваются, может обеспечить
быстрое изменение частот аллелей различных ге-
нов без снижения воспроизводительной способ-
ности популяции.

Важно подчеркнуть, что высокая наследуе-
мость количественных признаков и вызванная
этим высокая эффективность отбора по этим
признакам – характерные особенности трехиглой
колюшки; для большинства видов рыб они не
описаны.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РНФ (19-14-00092).
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Female-Biased Sex Ratio in Some Young of the Year and Spawner Samples
of Threespine Stickleback Gasterosteus aculeatus is Due Not to Genetic,

but Environmental Factors
V. S. Artamonova1, N. V. Bardukov1, P. V. Golovin2, T. S. Ivanova2, M. V. Ivanov2,

D. L. Lajus2, and A. A. Makhrov1, 2, #

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the RAS, Leninsky рr., 33, Moscow, 119071 Russia
2St. Petersburg State University, Universitetskaya nab., 7/9, St. Petersburg, 199934 Russia

#e-mail: makhrov12@mail.ru

In this study we analyzed a sex ratio of threespine stickleback on different stages of ontogenesis using genetic
markers (sex-specific loci of Ga1 and Ga2). The progeny of all individually tested females included both
males and females, and no significant departures from 1 : 1 sex ratio was also found in embryos from the nat-
ural nests. Juveniles did not show sex bias up to one and a half or two months of age, but in older juveniles,
females prevailed (this fact has been reported for the first time). Females prevailed among spawners, which
mostly deals with predominant elimination of males during spawning and post-spawning periods, the likely
causes of this predominance are discussed.
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