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В экспериментальных условиях получены данные, характеризующие половое поведение самцов и
репродуктивный успех гуппи Poecilia reticulata в условиях гетеротермального поля 24–28°С и посто-
янной температуры 26°С. Интенсивность ухаживания самцов за самками в термоградиенте была в
1.6 раза выше, чем при 26°С, при этом изменялась структура полового поведения самцов – повыша-
лась частота проявления демонстративных форм поведения и копуляций. Индивидуальная плодо-
витость самок в гетеротермальном поле в среднем была на 19.0% выше, чем в постоянном терморе-
жиме. Колебания температуры, которым подвергались рыбы при плавании в условиях термогради-
ентного пространства, оказали стимулирующее влияние на интенсивность ухаживания самцов и
репродуктивный успех гуппи.
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Температура окружающей среды оказывает
прямое влияние на все стороны жизни рыб – ско-
рость развития, рост, интенсивность питания,
поведение, в том числе и на репродуктивный
успех, который зависит как от успеха размноже-
ния родителей, так и от выживаемости молоди.
Экспериментальные исследования, выявляющие
закономерности влияния температурных условий
на размножение рыб, в основном выполнены при
постоянных температурах, тогда как в естествен-
ной среде экологически реальны переменные.
Рыбы постоянно подвергаются суточным, сезон-
ным изменениям температуры, испытывают пе-
репады температуры при перемещениях в водоё-
мах, гетеротермальных как в вертикальном, так и
горизонтальном направлениях.

Выявлен феномен благоприятного влияния
небольших периодических колебаний температу-
ры в пределах экологической пластичности вида на
жизнедеятельность пойкилотермных организмов.
В частности, показано, что колебания температуры
оптимизируют рост, энергобюджет, физиологиче-
ское состояние молоди коловраток (Rotifera), рако-
образных (Crustacea), амфибий (Amphibia), рыб
(Кузнецов и др., 2015). Особенно ярко стимуляция
жизнедеятельности рыб наблюдается в условиях
термоградиентного поля, когда рыбы, свободно пе-

ремещаясь в нём, создают для себя флуктуирующий
терморежим, обеспечивающий оптимальные для
существования температурные условия (Кон-
стантинов и др., 2004, 2005). В связи с этим изуче-
ние полового поведения и репродуктивного успе-
ха рыб в гетеротермальном пространстве пред-
ставляется весьма важными.

Гуппи Poecilia reticulata – пресноводный живо-
родящий вид рыб, обитающий в Тринидаде и То-
баго и водоёмах северо-восточной части Южной
Америки. В местах обитания гуппи температура
воды в течение суток может изменяться до 10°С в
пределах от 23 до 32°С (Reeve et al., 2014). Вид ак-
климатизирован на всех континентах, за исклю-
чением Антарктиды, для борьбы с личинками ма-
лярийных комаров (род Anopheles) и расселён по
тёплым водоёмам всего мира (Magurran et al.,
1995; Deacon et al., 2011). Имеет короткий цикл
развития, хорошо культивируется в лаборатор-
ных условиях. Как модельный объект гуппи ши-
роко используют при проведении поведенческих,
физиологических, генетических исследований.
Для жизнедеятельности вида благоприятен тем-
пературный интервал 24–29°С, в котором наи-
большая скорость роста, успех размножения, вы-
живаемость молоди и индивидуальная плодови-
тость самок отмечены при 25–27°С (Laudien,
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Schlieker, 1981; Dzikowski et al., 2001; Karayucel et al.,
2008; Shah et al., 2017). При 30°С повышается уро-
вень смертности мальков и взрослых самок, уси-
ливаются процессы дегенерации яичников, сни-
жается индивидуальная плодовитость (Karayucel
et al., 2008; Muñoz et al., 2012). Длительность эм-
брионального периода развития у гуппи состав-
ляет 18–22 сут при 27°С и уменьшается до 12 сут
при 30°С. Половозрелыми рыбы становятся в
возрасте 2–3 мес. (Arfah et al., 2007).

Цель настоящего исследования – изучить вли-
яние постоянной температуры и условий термогра-
диентного пространства на интенсивность ухажи-
вания, структуру полового поведения самцов и
репродуктивный успех гуппи.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Лабораторную популяцию гуппи содержали в

аквариальных условиях при 24.0 ± 0.5°С и посто-
янной аэрации воды, искусственное освещение
аквариумов отсутствовало. Кормили рыб еже-
дневно мелкими личинками Chironomidae до
полного насыщения. Беременных самок отсажи-
вали по 1 экз. в 4-литровые ёмкости и содержали
при температуре 26°С, принудительной аэрации
воды и ежесуточном кормлении личинками Chi-
ronomidae до насыщения. Рождённых от разных са-
мок в течение 10 сут мальков отсаживали в 20-лит-
ровый аквариум и выращивали при 26°С. Кормили
молодь хлопьевидным кормом Tetra Min (Герма-
ния) (химический состав: белок 46%, липиды
11%, клетчатка 3%) и трубочником Tubifex tubifex.
При появлении у рыб половых различий (возраст
~ 1 мес.) самок и самцов рассаживали отдельно в
20-литровые аквариумы, в которых они росли до
наступления половозрелости (возраст 3 мес.).

Половое поведение и репродуктивный успех
гуппи при постоянной температуре и в термогради-
ентном пространстве исследовали в двух лотках из
прозрачного оргстекла размером 120 × 15 × 20 см.
Лотки были разделены неполными перегородка-
ми на пять одинаковых отсеков. Сверху лотки
освещали люминесцентными лампами (40 Вт,
3000 лк, суточный фотопериод 12 : 12 ч). В каче-
стве укрытий для мальков в отсеки лотка помеща-
ли яванский мох Vesicularia dubyana. В каждом от-
секе размещали распылитель воздуха, аэрирую-
щий и перемешивающий воду, что исключало
возникновение в лотке вертикальной темпера-
турной стратификации. В одном лотке терморегу-
ляторами поддерживали температуру 26°С, призна-
ваемую как оптимальную постоянную температуру
для роста и размножения гуппи (Dzikowski et al.,
2001; Karayucel et al., 2008; Голованов, 2013; Shah
et al., 2017). В другом лотке создавали горизон-
тальный градиент температуры от 24 до 28°С, ре-
гулируя нагрев и охлаждение на противополож-
ных концах лотка. Такой температурный интер-

вал лежит в пределах термального диапазона,
благоприятного для жизнедеятельности гуппи
(Karayucel et al., 2008; Голованов, 2013).

В каждый лоток помещали молодых половозре-
лых рыб в возрасте 3–4 мес. (пять самок и восемь
самцов), взятых из аквариумов, в которых находи-
лись однополые группы. Индивидуальная масса те-
ла самок составляла 640 ± 5, самцов – 230 ± 5 мг.
Чтобы исключить предпочтения при половом вы-
боре самок и самцов гуппи по размеру (Dosen,
Montgomerie, 2004; Herdman et al., 2004) и окраске
тела (Karino, Shinjo, 2004; Pilastro et al., 2004), под-
бирали рыб одного пола и одинакового размера, все
самцы имели оранжево-красную окраску тела и
плавников, флаговую форму хвостового плавника.

Проведено два опыта продолжительностью 56
(опыт 1) и 131 сут (опыт 2). В течение опыта каж-
дую неделю в дневное время визуально регистри-
ровали распределение рыб в лотках. Для каждого
отсека термоградиентного лотка отмечали число
особей и температуру воды на момент наблюде-
ния. На основании полученных данных рассчи-
тывали среднее значение избираемой температу-
ры гуппи в термоградиентном поле.

Половое поведение гуппи исследовано и опи-
сано довольно подробно в ряде работ (Clark, Ar-
onson, 1951; Baerends et al., 1955; Magurran et al.,
1995; Houde, 1997). В процессе ухаживания сам-
цов гуппи за самками выделяют несколько хорошо
выраженных демонстративных элементов, которые
поддаются количественной оценке и в совокупно-
сти служат хорошим показателем интенсивности
ухаживания, позволяют оценить структуру полово-
го поведения самцов гуппи (Baerends et al., 1955;
Ohlyan et al., 2012; Guevara-Fiore, Endler, 2018).

При исследовании влияния постоянной тем-
пературы и термоградиентного поля на интенсив-
ность ухаживания и структуру полового поведе-
ния у самцов гуппи регистрировали следующие
его элементы: 1 – пощипывание, которое выра-
жается в том, что самец активно преследует самку
и “клюёт” в преанальную область брюшка, в ка-
удальную часть хвостового стебля или в хвосто-
вой плавник; 2–3 – демонстративные формы по-
лового поведения: 2) максимальное сжатие хво-
стового плавника – самец активно преследует
самку и, заходя вперёд по ходу её движения, изги-
бает тело и максимально сжимает свой хвостовой
плавник; 3) максимальное расправление хвосто-
вого и спинного плавников, S-образное изгиба-
ние тела – самец заплывает вперёд по ходу движе-
ния самки, совершает судорожные подёргивания
всем телом, S-образно изгибается и максимально
расправляет хвостовой и спинной плавники; 4)
копуляция (Флеров, 1969; Laudien, Schlieker, 1981;
Назарова, Креславский, 2000; Ohlyan et al., 2012).

Наблюдения за половым поведением самцов
гуппи проводили раз в неделю в дневное время.
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Регистрацию различных элементов при ухажива-
нии самцов за самками вели в течение 10 мин, на-
блюдая за поведением отдельного самца. Всего
проведено по 15 сеансов наблюдений за половым
поведением самцов гуппи при постоянной темпе-
ратуре и в условиях гетеротермального поля.
В каждом сеансе регистрировали поведение трёх
разных самцов. В конце каждого опыта подсчи-
тывали общее число исследуемых элементов по-
ведения как показатель интенсивности ухажива-
ния, рассчитывали частоту проявления каждого
регистрируемого элемента для оценки структуры
полового поведения самцов. В качестве показате-
ля репродуктивного успеха гуппи при постоянной
температуре и в гетеротермальном пространстве
каждые 7–14 сут в лотках отлавливали родившихся
мальков, подсчитывали их число. В конце опытов
рассчитывали среднюю индивидуальную плодови-
тость самок в исследуемых термальных условиях.

Результаты экспериментов представлены в ви-
де средних значений и их ошибок (M ± m). Стати-
стический анализ выполнен с применением не-
параметрического критерия Вилкоксона.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В лотке с постоянной температурой на протя-
жении опыта частота встречаемости гуппи в раз-
ных отсеках была одинаковой. В условиях термо-
градиентного поля рыбы наиболее часто (85.0%)
находились в температурном диапазоне 24–26°С,
в котором отсек с температурой 26°С был наибо-
лее предпочтительным (35.9%) (рис. 1). Значи-
тельно реже (16.0%) рыбы встречались в отсеках
лотка с температурой 27–28°С. Не отмечено раз-

личий между самками и самцами в температур-
ной преференции в условиях экспериментально-
го гетеротермального пространства. Избираемая
температура в условиях термоградиентного поля
в среднем составляла 25.5°С.

В условиях термоградиентного поля интенсив-
ность ухаживания самцов гуппи за самками ока-
залась выше, чем при постоянной температуре
(таблица). Общее число проявлений регистриру-
емых элементов полового поведения самцов в ге-
теротермальных условиях было в 1.6 раза больше
(р < 0.05), чем при 26°С, – в среднем 28.3 против
17.6. Отмечено увеличение числа проявления всех
элементов полового поведения у самцов в гетеро-
термальных условиях по сравнению с постоян-
ным терморежимом. На 17.5% (р > 0.05) возраста-
ло число пощипываний; на 63.0 (р > 0.05) и
109.8% (р < 0.05) – число демонстративных форм
полового поведения: соответственно максимально-
го сжатия хвостового плавника и S-образного изги-
бания тела, максимального расправления хвостово-
го и спинного плавников; и на 211.1% (р <0.05) –
число копуляций. В зависимости от температур-
ных условий неоднозначно изменялась структура
полового поведения самцов гуппи. В гетеротер-
мальной среде по сравнению с постоянным тер-
морежимом у самцов в 1.4 раза снижалась частота
проявления пощипываний; возрастала в 1.3 раза
частота случаев проявления S-образного изгиба-
ния тела и максимального расправления хвосто-
вого и спинного плавников; в 1.9 раза – частота
копуляций. С одинаковой частотой в термогради-
енте 24–28°С и при 26°С самцы проявляли мак-
симальное сжатие хвостового плавника.

Рис. 1. Частота встречаемости гуппи Poecilia reticulata при разной температуре в условиях термоградиентного поля.
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Динамика изменения числа родившихся маль-
ков гуппи на протяжении двух опытов отражена
на рис. 2. Видно, что в условиях термоградиент-
ного поля самки начали рожать мальков на 16
(опыт 1) и 12 (опыт 2) сут раньше по сравнению с
самками, содержавшимися при постоянной тем-
пературе. Общее число мальков, родившихся у
самок в термоградиентном поле 24–28°С, оказа-
лось в опытах 1 и 2 соответственно в 1.3 (р < 0.05)
и 1.2 (р < 0.05) раза больше по сравнению с чис-
лом молоди, родившейся у самок при постоянной
температуре 26°С (соответственно 67 и 51, 440 и
375 экз.). Среднее значение индивидуальной пло-
довитости самок в константных и градиентных
температурных условиях в опыте 1 составляло со-
ответственно 10.2 и 13.4 экз. (р < 0.05), в опыте 2 –
75.0 и 88.0 экз. (р < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты наших исследований показывают,

что в условиях термоградиентного пространства

избираемый гуппи уровень температуры в сред-
нем составляет 25.5°С.

Полученные данные хорошо согласуются с ре-
зультатами опытов, показывающими, что опти-
мальной для роста и размножения гуппи является
температура 26°С (Laudien, Schlieker, 1981; Dzi-
kowski et al., 2001; Karayucel et al., 2008; Shah et al.,
2017). Вместе с тем имеются данные литературы,
показывающие, что в условиях термоградиентно-
го поля гуппи выбирают несколько иные темпе-
ратурные зоны. При исследовании терморегуля-
ционного поведения в термоградиентном поле
молодь гуппи в возрасте 34 ± 11 сут наиболее ча-
сто находилась в диапазоне 28–32°С, средняя изби-
раемая температура составила 30.0 ± 2.4°С (Wil-
liams, Brauer, 1987). Когда в термоградиентном
пространстве находились рыбы одного пола, сам-
цы выбирали более низкий уровень температуры
(23.5°С), чем самки (27.4°С). При нахождении в
температурном градиенте обоих полов самцы вы-
бирали тот же уровень температуры, что и самки

Рис. 2. Увеличение числа родившихся мальков гуппи Poecilia reticulata на протяжении опытов 1 (а) и 2 (б) при посто-
янной температуре 26°С ( ) и в термоградиентном поле 24–28°С ( ).

0

50

100

150

200

250

300

350

400

450

500

0 7 12 17 31 38 48 66 95 131

0

10

20

30

40

50

60

70

80

0 16 28 37 47 56

Продолжительность опыта, сут

Ч
ис

ло
 м

ал
ьк

ов
, э

кз
.

(а)

(б)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 5  2023

ПОЛОВОЕ ПОВЕДЕНИЕ И РЕПРОДУКТИВНЫЙ УСПЕХ ГУППИ 599

(Johansen, 1985). В других опытах (Ogilvie, Fryer,
1971) предпочитаемая температура для взрослых
особей гуппи составляла 29°С. Некоторые разли-
чия в значениях предпочитаемой гуппи темпера-
туры могут быть связаны с физиологическим состо-
янием рыб и с отличием методических подходов.

Как показали проведённые ранее исследова-
ния на других видах, за счёт терморегуляторного
поведения, осуществляемого рыбами в гетеротер-
мальном пространстве, создаётся такая динамика
температурных воздействий, которая в наиболь-
шей степени соответствует физиологическим и
энергетическим потребностям организма. В усло-
виях термоградиента наблюдается значительное
ускорение темпа роста рыб, повышается эффек-
тивность использования потреблённой пищи на
рост, снижаются энерготраты на прирост массы
тела (Константинов и др., 2004, 2005; Кузнецов
и др., 2015). Наблюдаемые в наших опытах более
раннее рождение мальков и большая индивиду-
альная плодовитость самок в условиях термогради-
ентного поля указывают на положительное влияние
гетеротермальной среды на развитие и выживае-
мость эмбрионов и личинок гуппи. Необходимо от-
метить, что оптимизационный эффект термогра-
диентного поля проявляется не только на орга-
низменном, но и на популяционном уровне. За
счёт более раннего созревания и повышения пло-
довитости самок возрастает пополнение популя-
ции (Кузнецов и др., 2015).

Повышение выживаемости, темпа роста моло-
ди, индивидуальной плодовитости самок в гете-
ротермальных условиях отмечено и для других
видов рыб. При инкубации икры Ptychoheilus lu-
cius в переменных терморежимах 18 ± 2.5, 22 ± 2.5
и 26 ± 2.5°С выживаемость личинок в возрасте
7 сут оказалась на 10–30% выше, а переход на эк-
зогенное питание произошёл на 31 ч раньше по
сравнению с наблюдаемыми при постоянных
температурах 18, 22 и 26°С. В момент выклева и

через 7 сут длина тела личинок в переменных тер-
морежимах была больше, чем регистрируемая
при стабильной температуре (Bestgen, Williams,
1994). Продолжительность жизни и абсолютная
плодовитость самок Nothobranchius furzeri в пере-
менном терморежиме c суточной флуктуацией
температуры 20–35°С были выше, чем при ста-
бильной температуре 27.5°С. Переменный термо-
режим оказал положительное влияние на выжи-
ваемость и воспроизводство N. furzeri, несмотря
на то что при колебаниях температура достигала
субоптимальных значений (Žák, Reichard, 2020).
В переменных терморежимах, не выходящих за
пределы экологического оптимума, с амплитудой
и периодом колебания температуры соответ-
ственно 1–3°С и 2 ч достоверно увеличивалась
длина тела предличинок вьюна Misgurnus fossilis,
повышалась выживаемость на разных стадиях эм-
брионально-личиночного развития, уменьшалась
частота встречаемости аномальных эмбрионов по
сравнению с эквивалентными по сумме тепла по-
стоянными температурами (Зданович и др., 2001).
Скорость эмбрионального развития, выживае-
мость и темп роста эмбрионов и личинок данио
Danio rerio c момента оплодотворения и до 30 сут
после оплодотворения в суточном термоцикле
24–28°С оказались достоверно выше, чем при по-
стоянной температуре 26°С (Alba et al., 2022).

ВЫВОДЫ
В условиях гетеротермального поля в пределах

температурного диапазона 24–28°С, наиболее
благоприятного для жизнедеятельности гуппи, в
1.6 раза возрастает интенсивность ухаживания
самцов гуппи за самками по сравнению с наблю-
даемой в условиях постоянной температуры 26°С.
В условиях термоградиента изменяется структура
полового поведения самцов по сравнению с реги-
стрируемой при постоянном терморежиме. По-
вышается частота проявления демонстративных

Число и частота проявления отдельных элементов полового поведения у самцов гуппи Poecilia reticulata при по-
стоянной температуре и в условиях термоградиентного пространства (опыт 2)

Примечание. M ± m – среднее значение и его ошибка; Ч – частота проявления, %; * отличия от терморежима с температурой
26°С достоверны при р < 0.05.

Терморежим,
°С

Пощипывание Максимальное сжатие 
хвостового плавника

S-образное изгибание тела, 
максимальное расправление 

хвостового и спинного плавников
Копуляция

M ± m Ч M ± m Ч M ± m Ч M ± m Ч

26 8.0 ± 1.9 45.2 4.6 ± 1.2 26.1 4.1 ± 0.9 23.5 0.9 ± 0.3 5.2

24–28 9.4 ± 2.1 33.2 7.5 ± 2.1 26.6 8.6 ± 1.8* 30.4 2.8 ± 0.6* 9.8
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форм поведения и в 1.9 раза возрастает частота
копуляций. Индивидуальная плодовитость самок
в термоградиентном пространстве оказалась в
среднем на 19.0% выше, чем при постоянных тем-
пературных условиях. Более раннее рождение
мальков у самок в термоградиентных условиях
свидетельствует о том, что эмбрионально-личи-
ночное развитие гуппи проходило быстрее в гете-
ротермальной среде, чем при стабильном терморе-
жиме. Колебания температуры, которым подверга-
лись рыбы при перемещении в термоградиентном
пространстве, оказали стимулирующее влияние на
интенсивность ухаживания самцов и репродук-
тивный успех гуппи.
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