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Промысловые виды и их биология
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Цель: выяснить основные параметры жизненного цикла и репродуктивный вклад самок в зависимости от 
возраста их полового созревания.
Метод: анализ мечения металлическими метками детёнышей морских котиков и возврата меток, получен-
ного методом чтения меток на живых котиках с помощью оптических приборов. Чтение меток проводилось 
в 1982–2014 гг. в течение гаремного периода на Центральном участке Северного лежбища (о. Беринга).
Новизна: впервые получены данные по репродуктивному вкладу самок морских котиков в течение жизнен-
ного цикла в связи с их возрастом полового созревания.
Результаты: рождение щенков у раносозревающих (в 2–3 года) самок смещено к более раннему возрасту, 
жизненный цикл у них короче, выше естественная убыль после первого оплодотворения, большее количество 
сезонов размножения они пропускают в течение жизненного цикла. Раносозревающие самки рожают в тече-
ние жизненного цикла около 40 % от общего числа рождённых мечеными самками щенков, причём, большую 
часть из них (31 %) —  в возрасте до 8 лет. Среднесозревающие (в 4–5 лет) самки рожают практически столько 
же щенков (39,7 %), однако доля рождённых щенков у этих самок распределена более равномерно в течение 
жизненного цикла. У поздносозревающих (в 6–7 лет) самок и самок, выходящих на лежбище в возрасте 8+ 
лет, репродуктивный вклад ниже —  они рожают 13,4 % и 6,3 % щенков, соответственно, а возраст, в котором 
происходит рождение щенков, выше —  преимущественно 11 лет и старше.

Ключевые слова: северный морской котик, мечение и чтение металлических меток, жизненный цикл; воз-
раст полового созревания, репродуктивный вклад в популяцию рано-, средне- и поздносозревающих самок.
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Purpose: To find out the main parameters of the life cycle and the reproductive contribution of females de-
pending on the age of their puberty.
Method: Analysis of metal tagging in fur seal pups and tag return obtained by reading tags on live fur seals 
using optical instruments. Reading marks was carried out in 1982–2014 during the harem period on the Cen-
tral site of the Northern rookery (Bering Island).
Novelty: For the first time, data have been obtained on the reproductive contribution of female fur seals during 
the life cycle in relation to their age of puberty.
Results: The birth of puppies in early maturing (at 2–3 years old) females is shifted to an earlier age, their life 
cycle is shorter, natural loss after the first fertilization is higher, they miss more breeding seasons during the 
life cycle. During the life cycle, early maturing females give birth to about 40 % of the total number of puppies 
born by tagged females, and most of them (31 %) are under the age of 8 years. Medium maturing (at 4–5 years 
old) females give birth to almost the same number of puppies (39.7 %), however, the proportion of puppies 
born in these females is distributed more evenly over the life cycle. In late-maturing (at 6–7 years old) females 
and females entering the rookery at the age of 8+ years, the reproductive contribution is lower —  they give 
birth to 13.4 % and 6.3 % of puppies, respectively, and the age at which puppies are born is higher —  mostly 
11 years and older.

Keywords: northern fur seal, tagging and tag’s reading, life cycle, age of puberty, reproductive contribution to the 
population of early, medium and late maturing females.

ВВЕДЕНИЕ
Воспроизводство —  одна из основополагающих 

функций живых организмов. Траты на воспроизвод-
ство —  наиболее значительные траты организма после 
завершения постнатального роста и достижения по-

ловой зрелости. Поэтому особи обычно накапливают 
необходимое для воспроизводства количество энер-
гии в течение иногда длительного времени. Очевид-
но, что естественный отбор будет благоприятствовать 
максимально приспособленным организмам, относи-
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тельный вклад которых в будущее популяции наибо-
лее высок. Этот вклад определяется особенностями 
жизненного цикла, оказывающими непосредствен-
ное влияние на плодовитость и выживаемость осо-
бей. Иными словами, в животном мире в популяциях 
множества видов встречаются особи с разнообразны-
ми жизненными циклами, естественный отбор будет 
благоприятствовать тем из них, которые имеют самую 
высокую суммарную репродуктивную ценность, кото-
рую можно выразить в количестве потомков, произве-
дённых за весь жизненный цикл. Текущее размноже-
ние часто подавляет выживаемость, рост или будущее 
размножение, поскольку организм располагает огра-
ниченными ресурсами [Fisher, 1958].

Основные потребности животного —  это сохране-
ние и формирование собственной жизни от рожде-
ния до успешного воспроизводства, то есть питание, 
самозащита, обитание в группе, накопление ресурсов 
и статуса для успешности выбора партнёра, поиска 
и лояльности партнёра, и, как конечная цель, успеш-
ное выращивание потомства. Поэтому важно изучить 
весь жизненный цикл индивида —  от его рождения до 
смерти, описывая возрастные или стадийные модели 
созревания, воспроизводства, выживания и смерти 
с целью понимания как естественный отбор формиру-
ет организмы для достижения репродуктивного успе-
ха [Kenrick et al. , 2010].

С процессом накопления репродуктивной энергии 
связаны такие параметры животных как возраст по-
лового созревания и вступления в воспроизводство, 
степень развития родительской заботы о потомстве, 
пропуск воспроизводства в целях собственного вы-
живания и др. Подробные исследования жизненно-
го цикла и его сравнение у разных видов животных 
позволили Мак- Артуру и Уилсону [MacArthur, Wilson, 
1967] высказать гипотезу о K- и r-стратегиях, первая 
из которых характерна организмам в устойчивых по-
пуляциях с предельной плотностью, вторая —  быстро-
размножающимся организмам во флуктуирующих по-
пуляциях.

Дальнейшее развитие гипотезы K- и r-отбора вы-
разилось в развитии теории стратегий жизненного 
цикла (Life History traits/strategies, или LHS), которая 
предполагает, что в течение жизни особей энергия 
и ресурсы распределяются либо на соматический 
рост и поддержание функций тела, либо на воспроиз-
водство. На протяжении всей жизни особи постоянно 
возникают моменты, когда благотворное изменение 
одного из этих признаков влечёт за собой вредное 
изменение другого [Stearns, 1976, 1992, 1989, 2000]. 
Компромиссы между этими параметрами формиру-
ют набор стратегий жизненного цикла —  от стратегии 

«быстрой жизни», связанной с такими параметрами 
как быстрый рост и раннее созревание, интенсивное 
размножение и короткая продолжительность жизни, 
до стратегии «медленной жизни», характеризующейся 
замедленным ростом, поздним созреванием и позд-
ним вступлением в размножение, «медленным» раз-
множением и большей продолжительностью жизни 
[Stearns 1983; Stearns et al., 2008]. Все организмы как 
бы распределяются вдоль этого «быстро- медленного 
континуума» [Sæther, Bakke 2000; Sæther et al. , 2004; 
Salguero- Gómez et al. , 2016]. Фактически теория LHS 
с надвидового уровня перевела исследование жиз-
ненного цикла животных на внутривидовой уровень, 
когда исследователи рассматривают индивидуальные 
особенности жизненного цикла животных одного 
вида.

В настоящее время, для многих исследователей 
целью изучения жизненного цикла стало стремле-
ние понять, может ли выбор индивидом той или иной 
стратегии оптимизировать набор характеристик жиз-
ненного цикла, чтобы увеличить свой репродуктив-
ный успех [Braendle et al. , 2011]. Исследования тео-
рии LHS и многообразных вариаций компромиссов 
между параметрами жизненного цикла в попытках 
выяснить, как все живые существа решают одни и те 
же проблемы, широко проводились с конца прошлого 
века [Voland, 2013; Kaplan, Gangestad, 2005; Ellis et 
al. , 2009 и др.].

При всём многообразии жизненных стратегий 
исследователи подчёркивают, что по всем таксонам 
затраты на размножение приводят к снижению вы-
живаемости [Boonekamp et al. , 2014; Dijkstra et al. , 
1990; Koivula et al. , 2003; Maklakov et al. , 2017]; что 
стратегия «медленного жизненного цикла» (K-страте-
гия) снижает зависимость видов от колебаний окру-
жающей среды, уменьшая ежегодные колебания вы-
живаемости взрослых животных [Gaillard and Yoccoz, 
2003]; что пропуск размножения позволяет особям 
использовать в течение жизненного цикла несколь-
ко случаев размножения, что снижает риск наруше-
ния репродуктивной функции, когда условия окружа-
ющей среды неблагоприятны в течение нескольких 
лет [Bulmer, 1985; Tuljapurkar et al. , 2009; Tuljapurkar 
2013]. Было также показано, что механизмы, лежащие 
в основе пластичности репродуктивного усилия, могут 
быть поведенческими или физиологическими —  инди-
виды могут «решить» не размножаться в неблагопри-
ятные годы и пропустить возможности для размноже-
ния [Bull, Shine 1979; Pilastro et al., 2003; Skj Skraasen 
et al., 2012]. Отдельные особи могут также «регулиро-
вать» размер выводка [Boyce, Perrins, 1987; Baker et 
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al., 2015] или резорбировать ооциты [Moore, Attisano, 
2011; Attisano et al. , 2013].

На сегодняшний день большинство исследований, 
в которых изучалось влияние окружающей среды на 
изменение жизненного цикла, сосредоточили своё 
внимание на межвидовом уровне [Bielby et al. , 2007; 
Forcada et al. , 2008; Morris et al. , 2008], и очень не-
многие исследования проверили выше указанные те-
оретические предсказания на внутривидовом уровне 
[Semlitsch et al. , 1990; Nevoux et al. , 2010].

Изучение репродуктивных параметров в жиз-
ненном цикле проводилось также у ластоногих. Так, 
роль возраста вступления в размножение в эволю-
ции жизненных стратегий у морских слонов изучали 
Крис Остхейзен с соавторами [Oosthuizen et al., 2019]. 
Они показали, что репродуктивные издержки зависят 
от возраста вступления в размножение, но эта зави-
симость может перекрываться индивидуальными раз-
личиями. У перворожавших всегда была более низкая 
вероятность выживания, чем у половозрелых неро-
жавших и многорожавших самок того же возраста, 
что и перворожавшие. Однако модели, учитывающие 
устойчивую демографическую неоднородность самок, 
показали, что компромисс между первым размноже-
нием и выживанием проявлялся только у «низкока-
чественных» особей, составляющих 35 % популяции. 
Представленная авторами модель показывает, что 
индивидуальная изменчивость является определяю-
щим фактором при выборе типа компромисса меж-
ду возрастом вступления в размножение у морских 
слонов и другими жизненными параметрами —  вы-
живаемость, рост и развитие, будущее размножение 
[Oosthuizen et al. , 2019].

Деспрез с совторами [Desprez et al. , 2017] и Мак-
Махон с соавторами [McMahon et al. , 2017] также 
подтвердили более высокую роль индивидуальной 
изменчивости репродуктивных стратегий в популя-
ции южных морских слонов на о. Маккуори. Для самок 
«более низкого качества» характерен частый пропуск 
размножения, в то время как «высококачественные» 
самки дают основную массу потомства, которое по-
полняет размножающуюся популяцию. По их данным, 
самки морского слона на о. Маккуори использовали 
пропуск размножения в качестве тактики для компен-
сации высоких репродуктивных затрат в интересах 
выживания и повышения общего репродуктивного 
вклада в течение жизненного цикла.

Аналогично, на о. Амстердам «высококачествен-
ные» самки субантарктических морских котиков со-
ставляют лишь одну треть изученной популяции, но 
производят более двух третей жизнеспособного по-
томства [Beauplet, Guinet, 2007].

В России аналогичные исследования проводились 
на Командорских о-вах на северном морском коти-
ке Callorhinus ursinus (L. , 1758), для которого подроб-
но была описана высокая индивидуальная вариация 
размерно- весовых параметров, которая отмечалась 
при рождении и сохранялась в течение всей жизни. 
Было показано, что котики имеют наивысший среди 
млекопитающих уровень материнского инвестиро-
вания в потомков в пренатальный период —  масса 
новорождённых котиков составляет в среднем 14–
15 % от материнской массы при вариации от 10 до 
20 % [Boltnev et al. , 1998; Boltnev, York, 2001; Болт-
нев, 2011]. Высокий уровень материнских затрат за-
ставляет самок котиков оптимизировать траты энер-
гии на другие функции. Так, для снижения затрат на 
теплообогрев беременные самки уходят на зимовку 
в южные воды Северной Пацифики, распределяясь 
преимущественно по изотерме +15оС. Возвращение 
на лежбище самки для размножения зависит от её 
физического состояния —  самки вынуждены соотно-
сить выгоду раннего доступа к высокопродуктивным 
районам, в которых располагаются их лежбища, с воз-
можностями направлять часть энергии на терморегу-
ляцию. Поэтому более крупные и старые самки, имея 
больше резервов и больше возможностей по термо-
регуляции, выходят на лежбище раньше и, соответ-
ственно, раньше получают доступ к кормовым ресур-
сам. Более высокая изменчивость в сроках выхода на 
лежбище молодых самок по сравнению со старыми 
самками свидетельствует о том, что и среди молодых 
самок часть особей размножается раньше и раньше 
получает доступ к кормовым ресурсам [Болтнев, 2008, 
2017; Boltnev, 2017].

Другим примером оптимизации репродуктивных 
затрат является пропуск самками размножения в по-
следующие годы в случае, если они не успевают вос-
становиться после текущего размножения. Это было 
отмечено не только для морских котиков [Болтнев, 
2011], но и для гренландского тюленя [Черноок, Болт-
нев, 2008].

Кроме того, было установлено, что зависимость 
между материнским вкладом в потомков у котиков 
и материнским размером имеет асимптотический вид, 
а между материнским вкладом и возрастом —  квадра-
тический вид. Другими словами, материнский вклад 
в потомков увеличивается с увеличением материн-
ской массы до 40–42 кг и остаётся на достигнутом 
уровне у более крупных самок. Вклад в потомков уве-
личивается у матерей до 13-летнего возраста, затем 
снижается. Снижение материнского вклада у старых 
самок объясняется меньшей выживаемостью живот-
ных с максимальным вкладом в потомков. При этом 
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материнский возраст и размеры объяснили лишь око-
ло трети изменчивости размеров новорождённых по-
томков. Две трети изменчивости материнского вклада 
в потомка относятся к неопределённой (индивидуаль-
ной) изменчивости. То есть количество ресурсов, на-
правляемых самкой в потомка, на две трети зависит 
не от возраста и размера самки, а от её индивидуаль-
ных способностей направлять то или иное количество 
энергии потомку и от способности потомка принять то 
или иное количество материнских ресурсов [Boltnev 
& York, 2001; Болтнев, 2011, 2017].

Северный морской котик является удобным объ-
ектом исследования индивидуальной изменчивости 
параметров жизненного цикла, поскольку в период 
размножения большая часть популяции находится 
на береговых лежбищах. Большие возможности по 
изучению различных сторон биологии котиков пре-
доставило многолетнее мечение детёнышей котиков, 
проводимое с средины прошлого века по решению 
четырёхсторонней Комиссии по сохранению котиков 
северной части Тихого океана (1957–1984). Благо-
даря многолетнему мечению и возврату меток были 
получены уникальные данные по районам зимовки 
котиков, путям их миграций [Чугунков, 1966; Wada, 
1969; Кузин, Панина, 1977; Kajimura, 19801; Челно-
ков, 1982; Болтнев, 1989; Bigg, 1990 и др.]. Предло-
женная Ф. Г. Челноковым методика чтения меток с по-
мощью оптических приборов позволила выяснить 
возрастную структуру размножающихся животных, 
возрастные особенности привала котиков на лежби-
ще, продолжительность нахождения их на гаремном 
лежбище и периодичность перемещений между бере-
гом и морем, а также возрастные особенности мате-
ринского инвестирования в потомство [Владимиров, 
Лыскин, 1984; Владимиров, 1998; Болтнев, 2011 и др.].

Вместе с тем до настоящего времени не предпри-
нимались попытки прослеживания полного жизненно-
го цикла самок морских котиков и изучения особен-
ностей их воспроизводства. База данных по возврату 
меток с помощью метода чтения меток на живых ко-
тиках, собранная нами в 1982–2014 гг. на Северном 
лежбище острова Беринга, позволила нам проследить 
полный жизненный цикл самок котиков из поколений 
1979–1997 гг. и оценить некоторые их репродуктив-
ные показатели. По материалам исследования нами 
были построены матрицы жизненного цикла, содер-
жащих сведения о возрасте самок котиков, коли-

1 Kajimura H. 1980. Distribution and migration of northern fur seals 
(Callorhinus ursinus) in the eastern Pacific // H. Kajimura, R. A. Lander, 
M. A. Perez, and A. E. York (eds). Further analysis of pelagic fur seal data 
collected by the United States and Canada during 1958–74 (Unpubl. 
rep.). P. 4–19.

честве их выходов на лежбище в гаремный период 
и количестве рождённых ими детёнышей. Показана 
индивидуальная изменчивость по возрасту первого 
выхода самок на лежбище, количеству выходов са-
мок на лежбище в жизненном цикле и количеству 
рождённых ими детёнышей [Болтнев и др., 2022 а, б].

В данной работе мы анализируем  выше указан-
ную базу данных по возврату меток на предмет за-
висимости репродуктивного вклада самок морских 
котиков в течение жизненного цикла от возраста их 
полового созревания и первого выхода на лежбище 
для спаривания

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Методика сбора и обработки материала подроб-

но описана в отдельной работе [Болтнев и др., 2022], 
в которой мы показали, что, несмотря на достаточно 
высокую степень неопределённости при чтении меток 
на котиках с помощью оптических приборов, матери-
ал возврата меток является репрезентативным и по-
зволяет получать достоверные оценки репродуктив-
ных параметров в их жизненном цикле.

Кратко повторим те моменты, которые относятся 
к данной статье.

Чтение меток на котиках проводилось в течение 
гаремного периода с конца июня до начала августа 
в 1982–2014 гг. на Северном лежбище о. Беринга. 
Самки, встреченные на лежбище 1 раз, в расчёт не 
принимались. Всего было прочитано 676 меток на 
самках котиков из поколений 1979–1997 гг., которые 
были встречены на лежбище 2 и более раз. Всего за 
период наблюдений эти самки были встречены 2849 
раз, при этом каждая встреча эквивалентна одному 
репродуктивному периоду, в котором принимала уча-
стие меченая самка. Многократные выходы самки 
в течение одного гаремного сезона регистрировались 
как одна встреча (участие в одном репродуктивном 
периоде).

В данной статье материал для анализа группиро-
вался по возрасту первой встречи самок на лежбище. 
При этом первая встреча самки на гаремном лежбище 
считалась возрастом её полового созревания или воз-
растом вступления её в размножение (первым спари-
ванием). Надо отметить, что часть самок может впер-
вые покрываться в осенний период и иногда в море 
[Владимиров, 1998; Baker, 1989]. Поэтому, если при 
первой встрече самки наблюдателем она имела щен-
ка, то возраст первого выхода на лежбище или пер-
вого спаривания такой самки относился нами к пре-
дыдущему году. Для удобства возраст первой реги-
страции на лежбище 2-х —  8-летних самок мы будем 
считать возрастом её полового созревания.
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При анализе материала мы создавали по две ма-
трицы для каждого возраста полового созревания 
самок (первой их регистрации) отдельно —  матри-
цу повторного выхода самок на лежбище и матрицу 
рождения щенков, методика подготовки этих матриц 
подробно описана ранее [Болтнев и др., 2022 а]. В ма-
трицах по вертикали указывался возраст повторного 
появления самки на лежбище или рождения щенка, 
по горизонтали —  порядковый номер репродуктивно-
го сезона. Окончательные показатели, характеризу-
ющие продолжительность жизненного цикла, перио-
дичность выхода самок на лежбище, периодичность 
размножения и количество рождённых детёнышей, 
рассчитывались с учётом коэффициентов мечения 
и потери меток [Болтнев и др., 2022 б].

Долю пропущенных сезонов размножения рассчи-
тывали по доле самок различных групп (по скорости 
полового созревания), вышедших на лежбище во вто-
ром репродуктивном периоде, с разницей от 1 года 
до t лет:

 P=
∑
t=1

15

Nt

∑
t=1

15

Nt+N0

×100%,

где: P —  доля пропущенных сезонов, в %; t —  количе-
ство пропущенных сезонов размножения, 1 ≤ t ≤ 15; 
Nt —  доля самок, пропустивших t сезонов; N0 —  доля 
самок, не пропускающих размножение на следующий 
год после первого спаривания.

В дальнейшем материал группировался по скоро-
сти полового созревания самок: к раносозревающим 
самкам относили самок, впервые выходящих на леж-
бище в 2–3 года. Средняя масса и длина тела у этих 
самок немногим превышает таковые показатели се-
голеток в конце периода молочного вскармливания 

[Болтнев, 2011], поэтому считать их физически зре-
лыми животными нет оснований. К среднесозреваю-
щим относили самок, впервые вышедших на лежбище 
в возрасте 4-х —  5-ти лет. Средняя масса и длина тела 
самок этих возрастов уже ближе к таковым взрослых 
животных, однако, рост котиков в этом возрасте ещё 
продолжается и заканчивается примерно к 7-ми —  
8-ми годам [Болтнев, 2011; Кузин, 2014]. По этой при-
чине к поздносозревающим относили самок, впервые 
зарегистрированных на лежбище в возрасте 6–7 лет. 
Самки, впервые зарегистрированные в возрасте 8 лет 
и старше, сгруппированы в отдельную категорию.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Как мы уже упоминали выше, для каждой груп-

пы самок были построены матрицы жизненного цик-
ла и матрицы рождения детёнышей по принципам, 
описанным в предыдущей статье [Болтнев и др., 2022 
б]. На основе анализа этих матриц были построены 
табл. 1–2 и рис. 1–2, которые характеризуют связь не-
которых параметров жизненного цикла с возрастом 
полового созревания самок.

Возраст полового созревания самок 
и доля рождённых ими щенков

Наибольший репродуктивных успех в жизненном 
цикле имели раносозревающие и среднесозреваю-
щие самки, которые родили соответственно 40,6 % 
и 39,7 % щенков от общего числа щенков, рождённых 
мечеными самками (табл. 1). Вклад поздносозрева-
ющих самок в воспроизводство популяции составил 
13,4 % щенков за весь жизненный цикл. И, наконец, 
вклад в общее воспроизводство популяции самок, 
впервые зарегистрированных на лежбище в возрасте 
8 лет и старше, составил 6,3 % щенков в течение их 
жизненного цикла (табл. 1).

Таблица 1. Доля (%) рождённых щенков самками в течение жизненного цикла в связи с возрастом  
их полового созревания по материалам 1979–1997 гг.

Table 1. The proportion (%) of puppies born by females during the life cycle in connection with the age  
of their puberty based on the materials of 1979–1997

Возраст первого выхода са-
мок на гаремное лежбище

Возраст самок, в котором были рождены щенки Всего рождено 
щенков3–4 года 5–6 лет 7–8 лет 9–10 лет 11 лет и старше

2–3 года 11,8 10,4 8,7 4,6 4,9 40,4

4–5 лет 13,9 8,2 6,8 10,8 39,7

6–7 лет 4,9 2,2 6,5 13,6

8 лет и старше 1,2 5,1 6,3

Всего 11,8 24,3 21,8 14,8 27,3 100,0
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Возрастное изменение рождаемости 
для разных групп самок

Графически вклад самок в общее воспроизвод-
ство популяции для каждой из выше указанных групп 
самок представлен на рис. 1.

На рис. 1 можно видеть, что раносозревающие 
самки имели сильно выраженную тенденцию рожать 
щенков в более раннем возрасте (3-х —  8-ми лет), 
в течение которых они рождали более трёх четвер-
тей рождённых ими детёнышей.

Среднесозревающие самки также рожали чуть 
больше половины щенков (суммарно 22,1 % от всех 
рождённых щенков) в возрасте 5-ти —  8-ми лет 
и в первые несколько репродуктивных циклов после 
созревания, после чего доля рождённых щенков эти-
ми самками в каждом возрасте постепенно снижа-
лась, но была выше таковой для других групп самок 
вплоть до 16-летнего возраста.

Позднесозревающие самки рожали примерно треть 
щенков в возрасте 7-ми —  8-ми лет (или 4,9 % от об-
щего числа щенков, рождённых всеми самками). После 
7-ми —  8-ми лет доля рождённых щенков снижалась, 
однако поздносозревающие самки размножались доль-
ше всех других групп самок —  до 22-летнего возраста.

И, наконец, самки, впервые вышедшие на лежби-
ще в возрасте 8 лет и старше, имели в целом наибо-
лее низкий вклад в общее воспроизводство популя-
ции —  он несколько возрастал к 12-ти —  13-летнему 
возрасту, затем вновь снижался на уровень менее 1 % 
(рис. 1).

Продолжительность жизненного цикла  
у рано-, средне- и поздносозревающих самок

Максимальная продолжительность жизненного 
цикла наблюдалась у поздносозревающих самок —  
последняя встреча впервые вышедшей на лежбище 
в 6 лет самки была в течение её 17-го репродуктив-
ного сезона в 22-летнем возрасте. На втором месте 
по максимальной продолжительности жизненного 
цикла были раносозревающие самки и самки, впер-
вые вышедшие на лежбище в 8+ лет, —  представите-
лей этих двух групп самок последний раз встречали 
в 19-летнем возрасте —  в их 15-й и 9-й репродуктив-
ные сезоны соответственно. И, наконец, среднесозре-
вающие самки последний раз встречались со щенка-
ми в 17-летнем возрасте в их 13-м репродуктивном 
сезоне (табл. 2).

Рис. 1. Вклад в общее воспроизводство популяции рано-, средне- и поздносозревающих самок в течение  
их жизненного цикла

Fig. 1. Contribution to the total reproduction of the population of early, medium and late maturing females during  
their life cycle
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На рис.  2 показана доля рождённых самками 
детёнышей в каждом последующем после первого 
спаривания сезоне размножения. Можно видеть, что 
алгоритм рождения щенков по сезонам примерно 
одинаков для всех групп самок. Во втором и третьем 
репродуктивном сезоне рано-, средне- и поздносозре-
вающие самки рожают чуть менее половины щенков 
(41–44 %) от числа рождённых каждой группой самок 
в их жизненном цикле; лишь самки, вышедшие впер-
вые для спаривания в 8 лет и старше, рожают более 

половины всех щенков (53 %). В 4-м и 5-м репродук-
тивном сезоне самки рожают также примерно равные 
доли щенков (21,5–26,7 %). Но к 10-му репродуктив-
ному сезону рано- и среднесозревающие самки ро-
жают соответственно 96,5 % и 95,6 % щенков от рож-
дённых ими в жизненном цикле, в то время как позд-
носозревающие самки —  лишь 86,9 % щенков. Самки, 
впервые спаривавшиеся в 8 лет и старше, после 9-го 
репродуктивного сезона прекратили размножаться 
(рис. 2).

Таблица 2. Некоторые параметры жизненного цикла самок в связи с возрастом их полового созревания  
(первого выхода на лежбище)

Table 2. Some parameters of the life cycle of females in connection with the age of their puberty (the first visit to the rookery)

Возраст полового 
созревания 

(первого выхода 
на лежбище)

Доля ежегодно выходящих на 
лежбище самок

Максимальное количество 
проведённых самками сезонов 

размножения Средняя убыль 
самок после 1‑го 

спаривания, %

Возраст последней 
встречи самки со 

щенком, летВ % от общего            
числа самок

Доля 
рожденных 
щенков* в %

Без пропуска Кол‑во пропущенных 
сезонов, в %

2–3 года 0,52 57 14 42,2 33,2 19
3–4 года 0,64 74 12 32,9 17,3 17
6–7 лет 0,73 73 16 25,2 24,8 22
8+ лет 0,73 73 5 25,7 33,6 19

Примечание: * —  в % от общего числа щенков, рождённых самками, созревающими в данном возрасте.

Рис. 2. Доля рождённых щенков рано-, средне- и поздносозревающими самками в течение их жизненного цикла (по сезонам 
размножения)

Fig. 2. Proportion of puppies born to early, medium and late maturing females during their life cycle (by breeding season)
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Пропуск размножения самками
В течение жизненного цикла без пропусков сезо-

нов размножались лишь 52 % раносозревающих самок 
и рожали при этом 57 % щенков от числа всех щенков, 
рождённых раносозревающими самками. Доля еже-
годно размножающихся самок росла у среднесозре-
вающих (64 %), и поздносозревающих самок (73 %), 
доля рождённых ими щенков также была выше (73 
и 74 %, соответственно), по сравнению с раносозре-
вающими самками. У самок, впервые спаривающихся 
в 8+ лет, эти показатели были такие же, как у поздно-
созревающих самок (табл. 2).

Суммарная доля пропущенных сезонов размно-
жения была максимальна (42,2 %) у раносозревающих 
самок и снижалась с увеличением возраста полово-
го созревания (табл. 2). Самки, впервые зарегистри-
рованные на лежбище в 8 лет и старше, проводили 
меньше репродуктивных сезонов на лежбище, но 
доля пропущенных сезонов у них была также мини-
мальна, как и у поздносозревающих самок (табл. 2).

Ежегодная смертность самок

Средняя убыль после первого спаривания мак-
симальна у раносозревающих самок и самок, впер-
вые спаривавшихся в 8 лет и старше, она составила 
33,2–33,6 % соответственно. У среднесозревающих 
она минимальная (17, 3 %) и несколько повышает-
ся (до 24,8 %) у позднесозревающих самок (табл. 2). 
В дальнейшем темп убыли самок по сезонам размно-
жения остаётся примерно одинаковым у самок всех 
групп, так что к 10 репродуктивному сезону самки 
группы 8+ лет прекращают появляться на лежбище, 
раносозревающих самок остаётся менее 2 %, сред-
несозревающих 3 % и чуть больше поздносозреваю-
щих —  3,6 %.

ОБСУЖ ДЕНИЕ
Таким образом, было установлено, что роль рано-

созревающих и среднесозревающих самок в воспро-
изводстве популяции максимальна —  они дают в те-
чение жизненного цикла до 80 % потомков (табл. 1), 
причём, у первых проявляется тенденция более ран-
него рождения щенков по сравнению со всеми други-
ми самками (рис. 1). Однако высокое репродуктивное 
усилие имеет свою стоимость, которая наиболее вы-
сока для раносозревающих самок, которые ещё не за-
вершили своё физическое развитие. По этой причине 
жизненный цикл у большинства раносозревающих са-
мок заканчивался рано —  к 12–13 годам или к 10-му 
репродуктивному сезону, лишь единицы из них дожи-
вают до 19 лет (рис. 1–2). Кроме того, раносозрева-
ющие самки чаще других пропускают размножение, 

а также смертность среди этих самок после первого 
спаривания выше, чем среди самок других категорий 
(табл. 2).

Среднесозревающие самки тоже чаще пропу-
скают размножение, чем поздносозревающие, одна-
ко смертность после первого спаривания среди них 
ниже, чем среди всех других самок (табл. 2).

Вклад в общее воспроизводство популяции 
у поздносозревающих самок примерно в 3 раза ниже, 
чем в каждой из первых двух групп отдельно. То есть, 
преобладание в популяции рано- и среднесозреваю-
щих особей резко повышает репродуктивный потен-
циал популяции, который обеспечивает её быстрый 
рост в соответствующих условиях (низкая плотность 
популяции при благоприятном состоянии кормовой 
базы).

Особый интерес вызывают самки, впервые заре-
гистрированные в возрасте 8 лет и старше. Ранее мы 
предположили, что эта группа самок сформирована из 
группы раносозревающих самок, не замеченных нами 
на лежбище по той или иной причине, но, в результате 
физической незрелости, первое их спаривание в ран-
нем возрасте привело к длительному нарушению ре-
продуктивной функции и выбыванию из размножения 
на длительный срок [Болтнев и др., 2022 б].

Действительно, на основе построенных матриц 
для каждой по скорости полового созревания груп-
пы по описанной в данной статье методике, мы об-
наружили, что среди раносозревающих самок второй 
выход на лежбище наблюдался в 10 лет для двухле-
ток и в 18 лет для трёхлеток. Однако разрыв между 
первым появлением на лежбище и вторым выходом 
наблюдался также и для части самок, созревающих 
в 4 года (второй выход в 8 лет), созревающих в 5 лет 
(второй выход в 15 лет), созревающих в 6 лет (второй 
выход в 12 лет), для созревающих в 7 лет (второй вы-
ход в 14 лет).

В этой связи можно предположить, что группа са-
мок, впервые зарегистрированных нами на гаремном 
лежбище в возрасте 8 лет и старше, формировалась 
животными всех возрастных (по скорости созревания) 
групп, у которых происходили долговременные нару-
шения репродуктивной функции после первого спа-
ривания. Причинами репродуктивных нарушений мо-
гут быть не только физическая неготовность молодых 
самок к высоким затратам на пренатальное развитие 
плода у котиков, о чём мы сообщали ранее [Boltnev, 
York, 2001; Болтнев, 2011]. Эти факты соответствуют 
также имеющимся в литературе сведениям о мень-
шем репродуктивном успехе перворожавших самок 
[Reiter, Le Boeuf, 1991; Pistorius et al. , 2004, 2008; 
Oosthuizen et al. , 2019].
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Предположение, что мы могли не зарегистри-
ровать первое появление этих самок по причине 
позднего их выхода на лежбище (в конце августа- 
сентябре), не противоречит имеющимся в литерату-
ре сведениям. Так, В. А. Владимиров [1998] сообщает, 
о выходе для первого спаривания 5–6-летних самок 
в конце августа, а 3-х —  4-летние самки даже в сере-
дине сентября. По его данным таких самок было до 
30–35 % среди 3-леток и около 20 % —  среди 4- ле-
ток. Надо отметить, что позднее оплодотворение не 
оказывает негативного влияния на размножение, по-
скольку из-за диапаузы у котиков имплантация опло-
дотворённой зиготы происходит в октябре- ноябре 
и регулируется температурой среды и долготой дня 
[York, Scheffer, 1997].

Таким образом, индивидуальная изменчивость 
по скорости созревания самок морских котиков яв-
ляется основой для «выбора» особями той или иной 
жизненной стратегии из континуума «быстрое —  мед-
ленное» размножение [Stearns, 1983; Sæther, Bakke 
2000; Sæther et al., 2004; Salguero- Gómez et al., 2016]. 
И хотя общие закономерности теории LHS на основе 
нашего материала у самок котиков проявляются, но 
отдельные характеристики жизненного цикла мор-
ских котиков несколько отличаются от теоретических 
предположений. Так, несмотря на то, что у подавляю-
щего большинства раносозревающих самок жизнен-
ный цикл заканчивается к 12–13 годам, часть рано-
созревающих самок продолжает размножаться до 
19 лет. С другой стороны, «быстро размножающиеся» 
раносозревающие самки пропускают больше репро-
дуктивных сезонов, чем средне- и поздносозреваю-
щие самки.

По-видимому, роль индивидуальной изменчи-
вости репродуктивных стратегий у животных выше, 
чем предполагает теория LHS как частный случай  
r- K-отбора на внутривидовом уровне. Возможно, стоит 
согласиться с предположениями ряда исследователей 
о существовании в популяции «высококачественных» 
самок, которые дают основную массу потомства, и са-
мок «более низкого качества», которым характерен 
частый пропуск размножения [Desprez et al. , 2017; 
McMahon et al., 2017]. Причём, эти «высококачествен-
ные» и «низкокачественные» самки, видимо, суще-
ствуют внутри каждой из групп рано-, средне- и позд-
носозревающих самок. Однако эти вопросы требуют 
дополнительного исследования.

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, массовое мечение детёнышей 

морских котиков на островных лежбищах позволило 
проследить воспроизводство самок в течение их жиз-

ненного цикла. Ранее мы показали, что, несмотря на 
высокий уровень неопределённости при организации 
возврата меток на лежбищах, полученный материал 
имеет достаточный уровень достоверности для ха-
рактеристики размножения самок в течение их жиз-
ненного цикла [Болтнев и др. , 2022а]. В следующей 
работе мы дали общую усреднённую характеристику 
жизненного цикла самок, включая возрастное изме-
нение их первого выхода на лежбище для спарива-
ния (возраст полового созревания), продолжитель-
ность жизненного цикла (возраст последней встречи 
на лежбище), периодичность размножения в течение 
жизненного цикла и общее количество рождённых 
детёнышей [Болтнев и др., 2022б].

В данной работе мы проанализировали репро-
дуктивный вклад самок в популяцию в течение 
жизненного цикла в связи с их возрастом полово-
го созревания. Мы показали, что раносозревающие 
(в 2–3 года) самки имеют меньшую продолжитель-
ность жизни, но их репродуктивный вклад в популя-
цию выше —  они рожают в течение жизненного цик-
ла более 40 % от общего числа рождённых мечеными 
самками щенков, причём, три четверти из них в воз-
расте до 8 лет. Среднесозревающие (в 4–5 лет) сам-
ки рожают практически столько же щенков (39,7 %), 
однако доля рождённых щенков у этих самок рас-
пределена более равномерно в течение жизненно-
го цикла. Вклад в популяцию поздносозревающих 
(в 6–7 лет) самок и самок, выходящих на лежбище 
в возрасте 8+ лет, значительно ниже —  они рожают 
13,4 % и 6,3 %.

Очевидно, что возрастная структура вида будет 
определять текущее состояние популяции —  преоб-
ладание среди размножающихся молодых самок 
(r-стратегов) приведёт к росту популяции, и наоборот, 
преобладание самок старшего возраста (К-страте-
гов) —  к снижению воспроизводства. Роль r-К-отбора 
необходимо учитывать при анализе популяцион-
ной динамики. Так, было бы целесообразно проа-
нализировать причины долговременного снижения 
численности популяции котиков на Прибыловских 
о-вах (США) с точки зрения нарушении соотношения  
r-К-стратегов среди размножающихся самок. Однако 
это вопрос дальнейших исследований.
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