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Исследования водных биологических ресурсов Камчатки и северо-западной части Тихого океана. 
Научный рецензируемый журнал. Вып. 71. 2023. 118 с.

Объектами исследований являются морские анадромные и пресноводные рыбы, промысловые беспозво-
ночные, морские млекопитающие, а также условия обитания видов. Рассматриваются проблемы структуры 
сообществ, дифференциации популяций, ихтиологии, экологии, трофологии, физиологии, гидробиологии, 
паразитологии, гидрологии и гидрохимии, рыбного хозяйства и экономики. Включенные в журнал работы 
будут интересны ихтиологам, гидробиологам, экологам, паразитологам, студентам биологических факуль-
тетов вузов, работникам рыбохозяйственных организаций, а также всем, кто связан с освоением, охраной и 
воспроизводством биологических ресурсов северо-западной части Тихого океана.

The researches of the aquatic biological resources of Kamchatka and the north-west part of the Pacific 
Ocean. Scientific peer-reviewed journal. Vol. 71. 2023. 118 p.

The objects of the researches made include marine, anadromous and freshwater fish species, commercial 
invertebrates, marine mammals and the habitats. The issues analyzed concern the structure of the communities, 
the differentiation of the populations, fish biology, ecology, trophology, physiology, hydrobiology, parasitology, 
hydrology and hydrochemistry fisheries and economics have analyzed.  The articles selected in this collection are 
expected to be interesting for a wide circle of fish biologists, hydrobiologists, ecologists, students of high school 
and many other people working in the fishery institutions, i.e. to everyone whose activity might be connected to 
the exploration, protection and sustainable management of the aquatic biological resources in the north-west part 
of the Pacific Ocean.
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ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИДЕНТИФИКАЦИЯ МОЛОДИ ГОРБУШИ 
ONCORHYNCHUS GORBUSCHA (WALBAUM) НЕЧЕТНОЙ ЛИНИИ 
ВОСПРОИЗВОДСТВА ПО РЕЗУЛЬТАТАМ РЕСТРИКЦИОННОГО 
АНАЛИЗА МИТОХОНДРИАЛЬНОЙ ДНК И АНАЛИЗА 
ОДНОНУКЛЕОТИДНЫХ ПОЛИМОРФИЗМОВ
Шпигальская Нина Юрьевна1, Зеленина Дарья Александровна2, Пильганчук Оксана 
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Денисенко Анастасия Дмитриевна1, Савенков Владимир Владимирович1, 
Бугаева Екатерина Александровна1

1Камчатский филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства 
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2Всероссийский научно-исследовательский институт рыбного хозяйства и океанографии (ВНИРО), 
Москва, Россия

Аннотация. Представлены данные о региональном составе морских смешанных скоплений молоди 
горбуши Охотоморского бассейна в период посткатадромных миграций 2022 г. Выявлена высокая 
вероятность значительного преобладания нерестовых возвратов горбуши северного комплекса стад 
в 2023 г. относительно величины ее подходов в южные регионы. Идентификационные оценки моло-
ди, полученные по результатам RFLP-анализа мтДНК и анализа аллельной изменчивости SNP-локусов, 
соотнесены с величинами фактических региональных уловов и нерестовых подходов. Отмечено 
близкое соответствие расчетных оценок и фактических данных по итогам путины 2023 г. Полностью 
подтвердился прогноз о преобладании горбуши северного комплекса стад, а также о нетипично ма-
лой доле рыб из водных объектов о. Итуруп. Близки к фактическому вылову и оценки по о. Сахалин 
и южной части материкового побережья Охотского моря.

Ключевые слова: горбуша, Охотоморский бассейн, смешанные скопления, молодь, генетическая 
идентификация, нерестовые возвраты, региональные уловы
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GENETIC IDENTIFICATION OF JUVENILE PINK SALMON ONCORHYNCHUS 
GORBUSCHA (WALBAUM) OF THE ODD-YEAR REPRODUCTION LINE 
ACCORDING TO RESULTS OF RESTRICTION ANALYSIS OF 
MITOCHONDRIAL DNA AND ANALYSIS OF SINGLE-NUCLEOTIDE 
POLYMORPHISM
Nina Yu. Shpigalskaya1, Darya A. Zelenina2, Oksana A. Pilganchuk1, Valeria A.Soshnina2, 
Ulyana O.Muravskaya1, Anastasiya D. Denisenko1, Vladimir V. Savenkov1, Ekaterina A. Bugaeva1

1Kamchatka Branch of Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (KamchatNIRO), 
Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia, shpigalskaya.n.u@kamniro.ru 
2Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (VNIRO), Moscow, Russia

Abstract. Data on the regional composition of mixed marine aggregations of juvenile pink salmon during 
postcatadromous migrations in the basin of the Sea of Okhotsk in 2022 are demonstrated. A high probability of 
a significant predominance is revealed for pink salmon spawning returns 2023 of the northern stock complex 
compared to the southern ones. Identification estimates for juvenile fish obtained from RFLP analysis of mtDNA 
and analysis of allelic variability of SNP loci are compared to the values of actual regional catches and spawning 
returns. Close correspondence between the calculated estimates and actual data on the results of the 2023 fishing 
season was noted. Forecast about predominance of pink salmon of the northern stock complex, as well as about 
atypically low proportion of fish from water bodies of Iturup Island is fully confirmed. The estimates for Sakhalin 
Island and the southern part of the continental coast of the Sea of Okhotsk are close to the actual catch.
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Горбуша общепризнанно является наиболее 
сложным объектом для прогнозирования чис-
ленности нерестовых подходов в регионы вос-
производства. Среди видов тихоокеанских ло-
сосей для нее характерны самая высокая чис-
ленность и широкий диапазон ее флуктуации, 
самый короткий — двухлетний — жизненный 
цикл. Данные филогеографических исследова-
ний свидетельствуют об относительно корот-
ком времени самостоятельной эволюции двух 
репродуктивно независимых линий четных и 
нечетных лет нереста (Чуриков, 2001; Churikov, 
Gharrett, 2002). Этот ряд особенностей отра
зился в сформировавшейся картине внутриви-
довой генетической подразделенности, а также 
в оценках популяционно-генетической диффе-
ренциации (в пределах линий четных и нечет-
ных лет), которые значительно ниже, чем у дру-
гих видов тихоокеанских лососей. Следует так-
же отметить значительно меньшую степень 
выраженности структурированности нечетной 
линии относительно четной. Тем не менее ре-
зультаты генетических исследований горбуши 
на основании полиморфизма длин рестрикт-
ных фрагментов участка Cytb/D-loop митохон-
дриальной ДНК, имеющего региональный ха-
рактер, позволяют успешно применять их для 
целей прогнозирования (Бугаев и др., 2023).

Для горбуши, как основного вида лососево-
го промысла на Дальнем Востоке России, осо-
бенно значимы точные оценки прогнозируе-
мого вылова, отражающие современные трен-
ды динамики численности нерестовых запасов 
вида. Следует обратить особое внимание, что 
в последние годы нерестовые подходы горбуши 
в регионы Охотоморского бассейна и, соответ-
ственно, их промысловое освоение характери-
зуются крайней нестабильностью. Так, для За-
падной Камчатки достаточно продолжитель-
ный временной период отличительной чертой 
динамики численности запасов горбуши было 
чередование урожайной четной линии воспро-

изводства и неурожайной — нечетной. Однако 
в последние годы наметился перелом этой за-
кономерности, когда, например, в четном 
2022 г. численность подходов производителей 
составила всего 23 млн рыб, а в условно неуро-
жайном 2021 г. — 229 млн особей (Бугаев и др., 
2023). В этих условиях определение численно-
сти и состава молоди, уже миновавшей наибо-
лее критический этап жизненного цикла, свя-
занный с переходом в морскую среду и в пер-
вую очередь влияющий на формирование чис-
ленности поколений, может являться основой 
при разработке региональных прогнозов даль-
нейших нерестовых возвратов производителей.

Начиная с 2009 г., региональный состав сме-
шанных морских скоплений молоди горбуши 
по материалам ежегодных траловых съемок в 
ранний морской период нагула в Охотском 
море определялся на основании данных RFLP-
анализа (анализа полиморфизма длин ре-
стриктных фрагментов) участка Cytb/D-loop 
мтДНК, а в 2021 г. для этих целей была впервые 
использована и другая система маркеров гене-
тической изменчивости — точечные однону-
клеотидные полиморфизмы (SNP-локусы) (Ко-
сицына и др., 2022). Первый опыт применения 
данных по аллельной изменчивости SNP-
локусов для практических целей прогнозиро-
вания нерестовых подходов горбуши в регионы 
воспроизводства оказался весьма успешен, по-
казано близкое соответствие идентификаци-
онных оценок регионального соотношения мо-
лоди и последующих региональных подходов 
производителей на Западную Камчатку и се-
верную часть материкового побережья Охот-
ского моря (МПОМ), о. Сахалин, о. Итуруп и 
южную часть МПОМ (Косицына и др., 2022; Бу-
гаев и др., 2023; Шевляков и др., 2023).

В настоящее время разработаны панели 
SNP-локусов для четной и нечетной линий гор-
буши (Zelenina et al., 2023), что позволяет про-
должить ранее начатые исследования.
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Цель представленной работы заключается 
в сравнительной оценке результатов определе-
ния регионального состава молоди горбуши 
нечетной линии из смешанных охотоморских 
скоплений на основании данных RFLP-анализа 
мтДНК и совокупности SNP-локусов, а также 
соотнесении полученных расчетных данных с 
фактическими уловами и численностью нере-
стовых подходов производителей в регионы 
воспроизводства.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Сбор биологического материала проведен в 
период с 13 по 24 октября 2021 г. при выпол-
нении осенней учетной траловой съемки мо-
лоди горбуши в Охотском море на НИС «Про-
фессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» (рис. 1, 
табл. 1). В анализ включены выборки из уло-
вов, где результативность тралений (экз./тра-

ление) превышала 300 особей. Тканевые про-
бы горбуши фиксировали 96%-м этанолом. 
Всего было проанализировано 1186 экз. мо-
лоди.

Выделение и очистку тотальной ДНК про-
водили методом адсорбции на микроколонках 
PALL на основании методики, описанной ранее 
(Ivanova еt al., 2006). Для амплификации участ-
ка Cytb/D-loop митохондриальной ДНК исполь-
зовали последовательности праймеров AJG13 
и AJG15 (Шпигальская и др., 2011). Амплифика-
цию проводили в 25 мкл смеси, содержащей 
10×Encyclo buffer, 50×смесь dNTP (0,2 мМ каж-
дого), 50×Encyclo полимеразу (Евроген, Россия), 
5 пкМ каждого праймера, 1 мкл ДНК. Режим 
полимеразной цепной реакции: I — 95 °C 
(3 мин), II — 30 циклов: 94 °C (20 сек.), 57 °C 
(20 сек.), 72 °C (1 мин 30 сек.), III — заключи-
тельная элонгация 68 °C (1 мин).

Рис. 1. Распределение уловов молоди горбуши (экз./траление) в Охотском море по данным осенней тра-
ловой съемки, выполненной на НИС «Профессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» (красным цветом обозна-
чены траловые станции, из уловов которых отобраны включенные в анализ выборки, зеленым — номера 
выборок, соответствуют номерам, указанным в табл. 1, 7 и 8)
Fig. 1. Distribution of the catches of juvenile pink salmon (ind./trawling) in the Sea of Okhotsk based on the data 
of autumn trawl survey carried by the R/V “Professor Kaganovsky” and R/V “TINRO” (red marks the trawl stations 
of catch samples included into analysis, green – the numbers of samples in Tables 1, 7 and 8)
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В качестве популяционно-генетических 
маркеров использовали комбинированные га-
плотипы мтДНК, частоты которых получены 
на основе анализа полиморфизма длин ре-
стриктных фрагментов участка Cytb/D-loop 
(RFLP-анализ; эндонуклеазы рестрикции: DdeI, 
Hin6.I, HinfI, MspI, RsaI, Сfr13.I).

Референсная база данных по результатам 
RFLP-анализа мтДНК создана в лаборатории 
молекулярной генетики Камчатского филиала 
ФГБНУ «ВНИРО» и для нечетной линии воспро-
изводства горбуши включает 26 выборок 
(1648 экз.) из нерестовых водоемов Западной 
Камчатки, северной части материковой побе-
режья Охотского моря (СчМПОМ), о. Сахалин и 
о. Итуруп (рис. 2, табл. 2).

Анализ образцов горбуши по SNP-маркерам 
осуществляли с применением технологии 
KASP (конкурентная аллель-специфичная 
ПЦР) (He et al., 2014). Методика генотипирова-
ния горбуши по SNP-локусам разработана и 
протестирована в отделе молекулярной гене-
тики ФГБНУ «ВНИРО». Референсная база дан-
ных включает 27 выборок (1264 экз.) горбуши 
нечетных лет нереста из локальных популя-
ций следующих регионов воспроизводства 

бассейна Охотского моря: Западная Камчатка, 
северная и южная части материкового побе-
режья Охотского моря (СчМПОМ и ЮчМПОМ 
соответственно), о. Сахалин и о. Итуруп 
(табл. 3, рис. 2).

Из смешанных охотоморских скоплений 
молоди горбуши проанализировано 20 выборок 
(1022 экз.) (табл. 1). Исследованные экземпляры 
генотипированы по 11-ти SNP-локусам: GOR-
OD_16062_57, GOR-OD_180_27, GOR-OD_30678_51, 
GOR-OD_84997_61, GOR-OD_26342_27, GOR-
O D_13 4 27_ 2 8 ,  G O R- O D_ 87107_ 52 ,  G O R-
O D_ 5 2 3 01 _ 3 2 ,  G O R- O D_ 6 6 6 3 _70 ,  G O R-
OD_28942_40, GOR-OD_33643_55. Для генотипи-
рования использовали набор реагентов KASP™ 
(LGC Genomics, Великобритания). Анализ осу-
ществляли в соответствии со стандартной ме-
тодикой производителя на оборудовании для 
проведения ПЦР в реальном времени 7500 PCR 
Real Time (“Applied Biosystems”, США). 

Статистическую оценку выполняли с по-
мощью программного обеспечения GenAlEx 6 
для MS-Excel (Peakall, Smouse, 2006). Иерархи-
ческий анализ молекулярной изменчивости 
выполнен в программе AMOVA в пакете про-
грамм Arlequin2000 (Schneider et al., 2000). 

Таблица 1. Характеристика материала, включенного в анализ для региональной генетической идентифи-
кации смешанных скоплений молоди горбуши в Охотском море в период проведения осенней траловой 
съемки на НИС «Профессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» в октябре 2022 г.
Table 1. Characteristics of the data included in the analysis for regional genetic identification of juvenile pink 
salmon in mixed aggregations in the Sea of Okhotsk in the course of autumn trawl survey on the R/V “Professor 
Kaganovsky” and R/V “TINRO” in October 2022

№ вы-
борки

Sample №

№ тра-
ления

Trawl №

Дата сбора
Sampling 

date

Координаты, 
с. ш. / в. д.

Coordinates,
N/E

Экз./траление
Specimens/

trawl

Количество исследованных образцов 
с использованием RFLP/SNP-маркеров

Fish number analyzed using RFLP/SNP 
markers

НИС «Профессор Кагановский» / R/V “Professor Kaganovsky”
1 35 13.10.2022 51°21ʹ2/151°02ʹ1 1582 49/46
2 39 14.10.2022 51°44ʹ2/153°16ʹ6 631 35/–
3 46 16.10.2022 53°12ʹ9/150°40ʹ1 1829 46/47
4 47 17.10.2022 54°07 4́/150°14ʹ9 4025 75/92
5 49 17.10.2022 53°36ʹ2/152°58ʹ6 1361 48/46
6 50 18.10.2022 53°18ʹ8/154°14ʹ0 2482 50/46
7 53 18.10.2022 54°11ʹ1/153°58ʹ0 1348 49/46
8 56 20.10.2022 55°21ʹ5/152°26ʹ9 2491 50/46
9 57 21.10.2022 55°06ʹ7/153°45ʹ7 1668 50/46

10 60 22.10.2022 56°03ʹ5/153°23ʹ8 1105 50/46
НИС «ТИНРО» / R/V “TINRO”

11 95 14.10.2022 50°26ʹ9/151°27ʹ1 1422 50/46
12 96 14.10.2022 50°33ʹ5/150°06 4́ 2682 95/94
13 98 15.10.2022 49°39ʹ2/149°25ʹ0 1013 50/46
14 100 15.10.2022 49°14ʹ9/151°46ʹ9 471 49/47
15 101 16.10.2022 48°52ʹ5/153°06ʹ7 346 49/–
16 110 19.10.2022 49°13ʹ7/146°43ʹ7 729 48/46
17 111 20.10.2022 49°50ʹ0/147°45ʹ3 789 47/47
18 112 20.10.2022 50°41ʹ5/147°27ʹ6 1136 49/47
19 114 21.10.2022 52°14ʹ0/148°27ʹ8 898 49/47
20 115 21.10.2022 52°54ʹ5/147°29ʹ7 1148 48/47
21 118 22.10.2022 53°48ʹ9/147°16ʹ0 564 50/–
22 121 23.10.2022 51°48ʹ9/147°15ʹ0 652 50/47
23 122 24.10.2022 51°16ʹ0/146°17ʹ8 701 50/47

Итого / In Total: 1186/1022
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Идентификация региональных групп в сме-
шанных уловах молоди на основе изменчиво-
сти частот гаплотипов мтДНК, а также SNP-

локусов выполнена с использованием про-
граммы SPAM (Masuda et al., 1991; Pella et al., 
1996).

Рис. 2. Карта-схема сбора выборок 
из нерестовых водоемов горбуши 
(  — референсные выборки, иссле-
дованные по RFLP-маркерам,  — 
референсные выборки, исследован-
ные по SNP-маркерам; номера вы-
борок соответствуют указанным в 
таблицах 2–3)
Fig. 2. Schematic map of sampling from 
pink salmon spawning rivers (  – refer-
ence samples examined by RFLP-mark-
ers,  – reference samples examined by 
SNP-markers; the numbers of the 
samples are as in Tables 2–3)

Таблица 2. Характеристика выборок, представленных в референсной базе данных (RFLP-маркеры)
Table 2. Characteristics of samples represented in the reference database (RFLP markers)

Регион
Region

№ выборки*
Sample number*

Локальность
Stream

Год сбора
Sampling year

Объем выборки
Sample size

Западная 
Камчатка
West Kamchatka

1 Р. Опала / Opala R. 2013 46
2 Р. Большая / Bolshaya R. 2009, 2011, 2013, 2015 191
3 Р. Утка / Utka R. 2009 49
4 Р. Кихчик / Kikhchik R. 2009, 2011 100
5 Р. Большая Воровская

Bolshaya Vorovskaya R. 2009, 2013 91
6 Р. Колпакова / Kolpakova R. 2009 48
7 Р. Облуковина / Oblukovina R. 2015 33
8 Р. Палана / Palana R. 2009 39

СчМПОМ
NpCCSO

9 Р. Яма / Yama R. 2011 46
10 Р. Тауй / Taui R. 2009, 2011 99

О. Сахалин
Sakhalin Island

11 Р. Айнская / Ainskaya R. 2009 44
12 Р. Тамбовка / Tambovka R. 2011 50
13 Р. Урюм / Uryum R. 2009 49
14 Р. Таранай / Taranai R. 2011 48
15 Р. Очепуха** / Ochepukha R.** 2009, 2016 95
16 Р. Вознесенка / Voznesenka R. 2011 50
17 Р. Бахура / Bakhura R. 2009 49
18 Р. Фирсовка / Firsovka R. 2009, 2011 90
19 Р. Мануй / Manui R. 2011 40
20 Р. Пугачевка** / Pugachevka R.** 2016 49
21 Р. Гребянка / Grebyanka R. 2011 47
22 Р. Поронай / Poronai R. 2009 45
23 Р. Тымь / Tym’ R. 2009 49
24 Р. Большой Гаромай

Bolshoy Garomai R. 2009 49
Южные Курилы
(о. Итуруп)
Southern Kurils
(Iturup Island)

25 Р. Курилка / Kurilka R. 2011, 2013 122

26 Р. Славная / Slavnaya R. 2013 30

Примечание. *Соответствует номерам референсных выборок на рис. 2. **Молодь, материал собран в период ската
Note. *Corresponds to reference sample numbers in Fig. 2. **Juvenile fish, collected during downstream migration
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ
Ранее по данным RFLP-анализа фрагмента 
Cytb/D-loop мтДНК горбуши нечетной линии 
воспроизводства из 26 водных объектов Охо-
томорского бассейна выявлено 32 гаплотипи-
ческих варианта (рис. 3), подтвержден регио-
нальный характер изменчивости частот гапло-
типов (Shpigalskaya et al., 2013).

Иерархический анализ молекулярной из-
менчивости (AMOVA), наблюдаемой в нечетных 
поколениях горбуши, свидетельствует о том, 
что оценки межрегиональной дифференциа-
ции значительно превышают оценки на меж-
популяционном уровне в пределах регионов 
(табл. 4). Межгрупповая компонента изменчи-
вости наиболее высока при формировании трех 
региональных групп популяций — «северная» 
группа (Западная Камчатка и СчМПОМ), о. Са-
халин и о. Итуруп, хотя и при данном варианте 
анализа этот показатель относительно невы-
сок, заметно уступая аналогичным оценкам 
для четной линии воспроизводства горбуши 
(Shpigalskaya et al., 2012, 2016).

В результате анализа выборок на основе 
разработанной панели SNP-маркеров выявле-
ны сходные тенденции в дифференциации ре-
гиональных группировок. Можно отметить, что 
наибольшие различия подтверждены между 
совокупностью северных популяций, включа-
ющей стада Западной Камчатки и магаданско-
го побережья, локальными популяциями юж-
нокурильского острова Итуруп и региональной 
группой, объединяющей о. Сахалин и южную 
часть материкового побережья Охотского моря 
(Zelenina et al., 2023). При формировании четы-
рех региональных групп популяций показатель 
межгрупповой компоненты изменчивости не-
сколько снижается и, составляя 7,75% (Zelenina 
et al., 2023), остается на существенно более вы-
соком уровне относительно аналогичного по-
казателя, полученного на основе гаплотипиче-
ской изменчивости мтДНК — 1,83% (табл. 4).

Для проверки возможности использования 
полученных результатов, свидетельствующих 
о генетической неоднородности охотоморской 
горбуши, в целях определения состава смешан-

Таблица 3. Характеристика выборок, представленных в референсной базе данных (SNP-локусы)
Table 3. Characteristics of samples represented in the reference database (SNP loci)

Регион
Region

Порядковый № / 
№ выборки*
Sample №*

Локальность
Stream

Год сбора
Sampling year

Объем выборки
Sample size

Западная Кам-
чатка
West Kamchatka

1/1 Р. Опала / Opala R. 2013 47
2/2 Р. Большая / Bolshaya R. 2015 47
3/4 Р. Кихчик / Kikhchik R. 2015 47

4/27 Р. Пымта / Pymta R. 2021 47
5/5 Р. Большая Воровская

Bolshaya Vorovskaya R. 2017 46
6/6 Р. Колпакова / Kolpakova R. 2009 47
7/7 Р. Облуковина / Oblukovina R. 2015 47
8/8 Р. Палана / Palana R. 2015 47

СчМПОМ
NpCCSO

9/10 Р. Тауй / Taui R. 2017 46
10/28 Р. Иня / Inya R. 2017 46

ЮчМПОМ
SpCCSO

11/29 Р. Алдома / Aldoma R. 2017 47
12/30 Р. Тугур / Tugur R. 2019 47
13/31 Р. Коль / Kol’ R. 2019 47
14/32 Р. Амур / Amur R. 2019 47
15/33 Р. Ботчи / Botchi R. 2019 47

О. Сахалин
Sakhalin Island

16/22 Р. Поронай / Poronai R. 2009 47
17/11 Р. Айнская / Ainskaya R. 2009 47
18/15 Р. Очепуха / Ochepukha R. 2009 47
19/13 Р. Урюм / Uryum R. 2009 47
20/23 Р. Тымь / Tym’ R. 2009 47
21/24 Р. Большой Гаромай

Bolshoi Garomai R. 2009 46
22/21 Р. Гребянка / Grebyanka R. 2011 47
23/34 Р. Лангери (ранняя)

Langeri R. (early) 2017 47

24/34 Р. Лангери (поздняя)
Langeri R. (late) 2017 47

Южные Курилы
(о. Итуруп)
Southern Kurils
(Iturup Island)

25/25 Р. Курилка / Kurilka R. 2013 46
26/35 Р. Рейдовая (ранняя)

Reydovaya R. (early) 2013 47

27/35 Р. Рейдовая (поздняя)
Reydovaya R. (late) 2013 47

Примечание. *Соответствует номерам референсных выборок на рис. 2
Note. *Corresponds to reference sample numbers in Fig. 2
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ных скоплений молоди в период раннего мор-
ского нагула была проведена вероятностная 
оценка точности идентификации особей из 
различных регионов воспроизводства.

Результаты анализа симулированных вы-
борок свидетельствуют о том, что точность 
идентификации локальных популяций горбу-
ши нечетных лет воспроизводства в среднем 
находится на уровне 52,4%, что не позволяет с 
необходимой степенью достоверности прово-
дить их идентификацию. С большой вероятно-
стью такие результаты будут сопровождаться 
чрезмерной погрешностью, поэтому была про-

ведена оценка точности идентификации на 
уровне регионов.

Оценки точности региональной идентифи-
кации горбуши нечетных лет воспроизводства 
по результатам RFLP-анализа мтДНК приведе-
ны в таблице 5, по результатам анализа аллель-
ной изменчивости SNP-локусов — в таблице 6.

При более дробном делении регионов, в слу-
чае использования RFLP-маркеров, точность 
идентификации существенно снижается, со-
ставляя для Западной Камчатки 68,2%, для се-
верной части МПОМ — 58,6%, в связи с чем сде-
лано заключение о возможности корректной 

Рис. 3. Распределение частот 32 гаплотипов мтДНК горбуши нечетной линии воспроизводства в регионах 
Охотоморского бассейна
Fig. 3. Distribution of frequencies of 32 pink salmon mtDNA haplotypes of the odd-year reproduction in the regions 
within the basin of the Sea of Okhotsk
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идентификации только трех региональных 
комплексов для горбуши четной линии: Запад-
ная Камчатка и северная часть МПОМ, о. Саха-
лин и о. Итуруп (Курильские острова).

На основе аллельной изменчивости SNP-
локусов с высокой степенью точности в сме-
шанных уловах молоди горбуши возможно 
определение соотношения особей из четырех 

регионов воспроизводства: Западная Камчатка 
и северная часть МПОМ, южная часть МПОМ 
(Хабаровский край, в т. ч. р. Амур), о. Сахалин, 
о. Итуруп (Курильские острова). По данной си-
стеме генетических маркеров в наименьшей 
степени дифференцированы особи о. Сахалин 
и южной части МПОМ, при выявлении долей 
которых будет наблюдаться относительно вы-

Таблица 4. Иерархический анализ молекулярной изменчивости (AMOVA), наблюдаемой в нечетных по-
колениях горбуши на основе гаплотипической изменчивости мтДНК
Table 4. Hierarchical analysis of molecular variation (AMOVA) based on mtDNA haplotypic variation in odd-year 
generations of pink salmon 

Вариант анализа
Version of analysis

Источник изменчивости
Source of variability

Доля изменчивости, %
Percent of variability, % 

1 Все выборки
All samples

Межпопуляционная
Interpopulational 2,37
Внутрипопуляционная
Intrapopulational 97,63

2

Четыре региональные группы популяций Охото-
морского бассейна:
Западная Камчатка, о. Сахалин, о. Итуруп, север-
ная часть материкового побережья Охотского 
моря 
Four regional population groups in the basin of the 
Sea of Okhotsk: West Kamchatka, Sakhalin Island, 
Iturup Island, Northern part of the continental coast 
of the Sea of Okhotsk

Межгрупповая
Intergroupal 1,57
Межпопуляционная в группах
Interpopulational within groups 0,62

Внутрипопуляционная
Intrapopulational 97,81

3

Три региональные группы популяций 
Охотоморского бассейна:
«северная» (Западная Камчатка, северная часть 
материкового побережья Охотского моря), 
о. Сахалин и о. Итуруп
Three regional population groups in the basin 
of the Sea of Okhotsk: “northern” (West Kamchatka, 
Northern part of the continental coast of the Sea 
of Okhotsk), Sakhalin Island and Iturup Island

Межгрупповая
Intergroupal 1,83
Межпопуляционная в группах
Interpopulational within groups 0,59

Внутрипопуляционная
Intrapopulational 97,58

4

Две региональные группы популяций 
Охотоморского бассейна:
«северная» (Западная Камчатка, северная часть 
материкового побережья Охотского моря) 
и «южная» (о. Сахалин, о. Итуруп)
Two regional population groups in the basin of the 
Sea of Okhotsk: “northern” (West Kamchatka, 
Northern part of the continental coast of the Sea 
of Okhotsk) and “southern” (Sakhalin Island, Iturup 
Island)

Межгрупповая
Intergroupal 1,15
Межпопуляционная в группах
Interpopulational within groups 1,04

Внутрипопуляционная
Intrapopulational 97,81

Таблица 5. Оценка регионального состава симулированных смешанных выборок горбуши поколения не-
четных лет воспроизводства на основе изменчивости RFLP-маркеров, % (в скобках указана стандартная 
ошибка). Оценки, выделенные жирным шрифтом, теоретически должны быть равны 100%
Table 5. Estimated regional composition of simulated mixed samples of odd-year generation pink salmon based on 
RFLP marker variability, % (standard error in parentheses). Estimates in bold should theoretically equal 100%

№ Регион / Region 1 2 3
1 Западная Камчатка и СчМПОМ / West Kamchatka and NpCCSO 73,6(14,1) 18,1 1,4
2 О. Сахалин / Sakhalin Island 25,3 74,8(13,9) 8,7
3 О. Итуруп / Iturup Island 0,7 6,6 89,7(9,6)

Неизвестные / Unidentified 0,4 0,5 0,2
∑ 100 100 100

Таблица 6. Оценка регионального состава симулированных смешанных выборок горбуши поколения 
четных лет воспроизводства на основе изменчивости SNP-маркеров, % (в скобках указана стандартная 
ошибка). Оценки, выделенные жирным шрифтом, теоретически должны быть равны 100%
Table 6. Estimated regional composition of simulated mixed samples of odd-year generation pink salmon based on 
SNP marker variability, % (standard error in parentheses). Estimates in bold should theoretically equal 100%
№ Регион / Region 1 2 3 4
1 Западная Камчатка и СчМПОМ / West Kamchatka and NpCCSO 96,3(2,7) 7,4 0,1 0,0

2 ЮчМПОМ (включая бассейн р. Амур) 
SpCCSO (including the Amur River basin) 3,1 76,5(9,0) 8,8 0,0

3 О. Сахалин / Sakhalin Island 0,6 16,1 88,7(5,5) 4,6
4 О. Итуруп / Iturup Island 0,0 0,0 1,4 95,4(4,2)

Неизвестные / Unidentified 0,0 0,0 0,0 0,0
∑ 100 100 100 100
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сокая погрешность. Однако следует отметить, 
что результаты симуляционного анализа сви-
детельствуют о том, что точность региональ-
ной идентификации на основе выявленного 
однонуклеотидного полиморфизма (табл. 6) 
существенно выше, чем при использовании 
данных RFLP-анализа мтДНК (табл. 5).

В таблицах 7–8 и на рисунках 4–6 представ-
лены результаты идентификации молоди гор-
буши в выборках из уловов осенней траловой 
съемки 2022 г., а также региональное соотно-
шение при различных вариантах объединения 
выборок и в результате анализа всего матери-
ала в целом.

Таблица 7. Процентное соотношение молоди горбуши различных регионов Охотоморского бассейна (в 
скобках приведены стандартные ошибки расчетных оценок) в выборках из уловов осенней траловой 
съемки на НИС «Профессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» в 2022 г. на основе изменчивости RFLP-маркеров
Table 7. Percentage of juvenile pink salmon from different regions of the basin of the Sea of Okhotsk (standard 
errors of calculated estimates are given in parentheses) in samples from the autumn trawl survey catches on the 
R/V “Professor Kaganovsky” and R/V “TINRO” in 2022 based on RFLP marker variability

№ выборки
Sample №

№ траления
Trawl №

Западная Камчатка и СчМПОМ
West Kamchatka and NpCCSO

О. Сахалин
Sakhalin Island

О. Итуруп
Iturup Island

НИС «Профессор «Кагановский» / R/V “Professor Kaganovsky”
1 35 54,8(65,37) 27,7(52,89) 17,5(22,24)

2 39 0,5(1,86) 90,9(30,54) 8,6(30,49)

3 46 56,0(22,50) 42,7(25,45) 1,3(12,69)

4 47 80,2(19,54) 14,9(30,16) 4,9(17,92)

5 49 90,8(20,73) 9,2(20,73) 0,0
6 50 37,1(30,82) 62,9(30,82) 0,0
7 53 2,0(0,69) 89,9(7,26) 8,1(7,22)

8 56 70,2(20,18) 29,8(20,18) 0,0
9 57 73,2(36,27) 26,8(36,27) 0,0

10 60 94,1(11,24) 0,0 5,9(11,24)

НИС «ТИНРО» / R/V “TINRO”
11 95 32,7(33,53) 64,5(39,45) 2,8(12,91)

12 96 77,3(33,80) 18,6(14,85) 4,1(29,32)

13 98 62,0(58,18) 37,5(58,18) 0,5(2,93)

14 100 32,1(49,78) 67,9(49,78) 0,0
15 101 11,1(17,40) 69,8(32,92) 19,1(23,23)

16 110 0,0 99,3(2,91) 0,7(2,91)

17 111 53,9(49,53) 46,1(49,53) 0,0)

18 112 37,9(30,30) 62,1(30,30) 0,0
19 114 46,4(79,20) 53,4(79,22) 0,2(0,80)

20 115 79,4(72,60) 20,0(71,92) 0,6(1,40)

21 118 77,9(31,28) 22,1(31,28) 0,0
22 121 55,5(31,67) 43,0(36,14) 1,5(21,16)

23 122 3,9(12,33) 96,1(12,33) 0,0

Район севернее 52° с. ш.: выборки 
№ 3–10, 19–21
Area north of 52° N: 
samples No. 3–10, 19–21

85,9(6,25) 9,0(6,03) 5,1(3,94)

Район между 52° и 50° с. ш.: выборки 
№ 1, 2, 11, 12, 18, 22, 23
Area between 52° and 50° N: samples 
No. 1, 2, 11, 12, 18, 22, 23

46,0(31,97) 54,0(31,97) 0,0

Район южнее 50° с. ш.: 
выборки № 3–17
Area south of 50° N: samples No. 13–17

13,0(25,75) 87,0(25,75) 0,0

Северо-восточный район: выборки 
№ 3–10
North-eastern area: 
samples No. 3–10

88,9(7,20) 5,6(5,50) 5,5(7,60)

Юго-восточный район: выборки № 1, 
2, 11–15
South-eastern area: 
samples No. 1, 2, 11–15

50,5(20,11) 49,5(20,11) 0,0

Западный район: 
выборки № 16–23
Western area: samples No. 16–23

62,1(17,87) 37,9(17,87) 0,0

Все выборки
All samples 63,8(8,89) 32,3(9,06) 3,9(3,40)
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Полученные результаты свидетельствуют 
о том, что в региональном составе исследован-
ных выборок преобладает северный комплекс 
стад. При RFLP-анализе всего массива выборок 
доля горбуши северного региона (Западная 
Камчатка и СчМПОМ) составляет 63,8%, а с 
учетом погрешности метода может составить 
около ¾ всей учтенной численности. Севернее 

52° с. ш. доля этой группы достигает уровня 
более 85% (рис. 5). Доля сахалинской горбуши 
повышается в южном направлении, макси-
мальное ее значение получено при оценке со-
става объединенной выборки из района съем-
ки южнее 50° с. ш. Доля горбуши Курильских 
островов относительно мала и в целом не пре-
вышает 4%.

Таблица 8. Процентное соотношение молоди горбуши различных регионов Охотоморского бассейна (в 
скобках приведены стандартные ошибки расчетных оценок) в выборках из уловов осенней траловой 
съемки на НИС «Профессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» в 2021 г. на основе изменчивости SNP-маркеров
Table 8. Percentage of juvenile pink salmon from different regions of the basin of the Sea of Okhotsk (standard 
errors of calculated estimates are given in parentheses) in samples from the autumn trawl survey catches on the 
R/V “Professor Kaganovsky” and R/V “TINRO” in 2021 based on SNP marker variability
№ выборки 
Sample №

№ траления 
Trawl №

Западная Камчатка и СчМПОМ
West Kamchatka and NpCCSO

ЮчМПОМ 
SpCCSO

О. Сахалин
Sakhalin Island

О. Итуруп
Iturup Island

НИС «Профессор «Кагановский» / R/V “Professor Kaganovsky”
1 35 84,2(11,47) 0,1(0,40) 13,4(11,38) 2,3(2,82)

3 46 86,6(28,09) 8,4(32,39) 5,0(13,14) 0,0
4 47 96,2(8,94) 0,0 3,8(8,94) 0,0
5 49 96,1(3,78) 0,0 3,9(3,78) 0,0
6 50 100,0(1,37) 0,0 0,0 0,0
7 53 97,3(6,81) 0,0 2,7(6,81) 0,0
8 56 97,6(10,35) 2,4(10,35) 0,0 0,0
9 57 96,5(3,40) 0,0 3,5(3,40) 0,0

10 60 100,0(0,00) 0,0 0,0 0,0
НИС «ТИНРО» / R/V “TINRO”

11 95 38,2(20,87) 21,4(36,98) 24,8(30,51) 15,6(10,65)

12 96 56,8(11,71) 26,2(19,74) 7,3(14,93) 9,7(4,87)

13 98 58,5(14,28) 21,7(19,30) 13,5(15,29) 6,3(6,14)

14 100 72,6(9,78) 0,0 16,6(14,12) 10,8(9,01)

16 110 14,1(14,33) 50,5(25,84) 35,4(22,66) 0,0
17 111 30,9(12,49) 34,2(21,75) 34,9(18,84) 0,0
18 112 57,5(15,78) 32,1(29,87) 10,4(23,40) 0,0
19 114 88,3(8,69) 11,6(9,00) 0,1(1,53) 0,0
20 115 84,5(15,78) 14,2(17,74) 1,3(4,37) 0,0
22 121 81,7(8,60) 0,0 16,6(9,03) 1,7(3,98)

23 122 93,7(4,79) 0,0 6,3(4,79) 0,0
Район севернее 52° с. ш.: 
выборки № 3–10, 19, 20
Area north of 52° N: 
samples No. 3–10, 19, 20

94,9(3,32) 3,5(3,45) 1,6(1,61) 0,0

Район между 52° и 
50° с. ш.: выборки № 1, 
11, 12, 18, 22, 23
Area between 52° and 
50° N: samples No. 1, 11, 
12, 18, 22, 23

67,9(5,48) 15,5(8,45) 11,5(6,57) 5,1(2,30)

Район южнее 50° с. ш.: 
выборки № 13, 14, 16, 17
Area south of 50° N: 
samples No. 13, 14, 16

43,0(7,43) 21,6(10,26) 33,6(12,62) 1,8(4,23)

Северо-восточный 
район: выборки № 3–10
North-eastern area: 
samples No. 3–10

98,0(1,22) 0,0 2,0(1,22) 0,0

Юго-восточный район: 
выборки № 1, 11–14
South-eastern area: 
samples No. 1, 11–14

65,2(5,64) 11,3(9,56) 14,4(8,46) 9,1(2,88)

Западный район: 
выборки № 16–20, 22, 23
Western area: samples 
No. 16–20, 22, 23

62,8(8,23) 21,9(12,12) 15,3(11,44) 0,0

Все выборки
All samples 78,5(4,10) 6,7(5,77) 12,8(3,74) 2,0(1,17)
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Рис. 4. Процентное соотношение молоди горбуши различных регионов Охотоморского бассейна в объеди-
ненных выборках из уловов осенней траловой съемки на НИС «Профессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» 
в 2022 г. Слева — по результатам RFLP-анализа мтДНК, справа — по результатам анализа аллельной из-
менчивости SNP-локусов
Fig. 4. Percent ratio of juvenile pink salmon from different regions within the basin of the Sea of Okhotsk in 
united samples from the catches of autumn trawl survey by the R/V “Professor Kaganovsky” and the R/B “TINRO” 
in 2022. Left – based on the results of RFLP analysis of mtDNA, right – based on the results of analysis of allelic 
variability of SNP loci

Рис. 5. Процентное соотношение молоди горбуши различных регионов Охотоморского бассейна в уловах 
осенней траловой съемки 2022 года севернее 52° с. ш., между 52° и 50° с. ш. и южнее 50° с. ш.; слева — ре-
зультаты RFLP-анализа мтДНК; справа — по результатам анализа аллельной изменчивости SNP-локусов
Fig. 5. Percent ratio of juvenile pink salmon from different regions within the basin of the Sea of Okhotsk in the 
catches of autumn trawl survey 2022 northward from 52° N, between 52° and 50° N and southward from 50° N; 
left – based on the results of RFLP analysis of mtDNA, right – based on the results of analysis of allelic variability 
of SNP loci.
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Рис. 6. Процентное соотношение молоди горбуши различных регионов Охотоморского бассейна в уловах 
в северо-восточной, юго-восточной и западной частях района осенней траловой съемки на НИС «Про-
фессор Кагановский» и НИС «ТИНРО» в 2022 г. А — по результатам RFLP-анализа мтДНК, Б — по резуль-
татам анализа аллельной изменчивости SNP-локусов
Fig. 6. Percent ratio of juvenile pink salmon from different regions of the basin of the Sea of Okhotsk in the catch-
es from the north-eastern, south-eastern and western parts of the area of autumn trawl survey by the R/V “Profes-
sor Kaganovsky” and the R/V “TINRO” in 2022. А – based on the results of RFLP analysis of mtDNA, Б – based on 
the results of analysis of allelic variability of SNP loci
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При интерпретации представленных резуль-
татов необходимо учитывать отсутствие в репер-
ной базе выборок из водоемов Японских островов, 
р. Амур, Хабаровского края и Приморья, доля ко-
торых в смешанных скоплениях может быть су-
щественной. Многолетние исследования, харак-
теризующие нагульные миграции заводской мо-
лоди тихоокеанских лососей в Охотском море в 
осенний период, подтверждают миграцию юж-
ноохотоморского комплекса стад в северном на-
правлении (Бугаев, Герлиц, 2023). Факты массовой 
поимки молоди горбуши, имеющей отолитные 
метки лососевых рыбоводных заводов Куриль-
ских островов, о. Сахалин, бассейна р. Амур, 
островов Хоккайдо и Хонсю, в северной части 
Охотского моря (до 56–57° с. ш.) позволили опре-
делить схему миграций, согласующуюся с харак-
терными чертами системы непериодических те-
чений Охотского моря, в соответствии с которой 
перемещение водных масс приводит к тому, что 
значительный поток мигрирующей молоди ти-
хоокеанских лососей смещается из южной части 
Охотского моря в северо-восточном направлении. 
Далее происходит циклическая миграция на за-
пад, юго-запад и юг, после чего основная масса 
молоди горбуши через южные Курильские про-
ливы выходит на зимний нагул в воды северо-за-
падной части Тихого океана (Бугаев, Герлиц, 
2023). Таким образом, с большой долей вероят-
ности можно предположить, что существенная 
часть рыб, в результате генетической идентифи-
кации отнесенная к условному Сахалино-Куриль-
скому региону, включает и особей из других юж-
ноохотоморских районов воспроизводства.

Кроме того, при оценке полученных резуль-
татов идентификации необходимо обратить вни-
мание на относительно высокий уровень погреш-
ности — стандартная ошибка указана для каждой 
региональной доли в табл. 7, 8. Как известно, ге-
нетическая дифференциация горбуши поколе-
ний нечетных лет выражена в значительно мень-
шей степени, чем четных (Варнавская, 2006; Гор-
деева, 2012; Зеленина и др., 2022; Shpigalskaya et 
al., 2012). По данным RFLP-анализа мтДНК, веро-
ятность региональной идентификации нечетной 
линии находится на более низком уровне и не 
превышает, за исключением горбуши о. Итуруп, 
75%. Этим объясняется существенная величина 
стандартной ошибки при получении идентифи-
кационных оценок. Только при анализе объеди-
ненных выборок объемом более 400 экз. стан-
дартная ошибка составляет до 10%, при умень-
шении количества особей в анализе данный по-
казатель существенно увеличивается, в отдель-

ных случаях даже превышая расчетную величи-
ну региональной доли. Исходя из вышеизложен-
ного, наиболее корректными представляются 
идентификационные оценки, полученные в ре-
зультате анализа выборок, объединенных в со-
ответствии с их локализацией:

– севернее 52° с. ш., между 52° и 50° с. ш. и 
южнее 50° с. ш. (рис. 5);

– северо-восточная, юго-восточная и запад-
ная части района траловой съемки (рис. 6).

При рассмотрении результатов генетиче-
ской идентификации регионального состава 
молоди горбуши также следует учесть, что ис-
следованные выборки имеют приблизительно 
равный объем — каждая включает около 50 экз. 
При этом в итоговых оценках регионального 
соотношения молоди не учтена разница ре-
зультативности учетных тралений, из которых 
отобраны выборки, т. е. вклад в суммарную 
оценку регионального состава для каждой вы-
борки одинаков, а вклад каждого траления в 
оценку численности существенно различается.

Для того, чтобы нивелировать указанное 
противоречие был выполнен еще один вариант 
расчетов по данным RFLP-анализа. Суммарную 
оценку регионального состава молоди выпол-
нили по скорректированной объединенной вы-
борке, в состав которой случайным порядком 
включили особей из каждой отдельной выбор-
ки в количестве, пропорциональном результа-
тивности тралений. Полученный результат 
определения регионального состава в процент-
ном выражении выглядит следующим образом: 
Западная Камчатка и северная часть МПОМ — 
72,9(16,57); о. Сахалин — 22,4(16,43); о. Итуруп — 
4,7(4,38). В данном случае объем средневзвешен-
ной выборки составляет 578 экз., а количество 
особей из отдельных 23 выборок, включенных 
в анализ, варьирует от 6 до 75 экз.

Сходные результаты, свидетельствующие о 
преобладании «северной» горбуши, получены и 
при использовании SNP-маркеров, в целом ее 
доля составила 78,5% (табл. 8, рис. 4). Севернее 
52° с. ш. доля региональной группы «Западная 
Камчатка и СчМПОМ» составляет около 95% 
(рис. 5). Доли горбуши о. Сахалин и южной части 
МПОМ повышаются в южном направлении, мак-
симальные их значения получены при оценке 
состава объединенной выборки из района съем-
ки южнее 50° с. ш. — 33,6% и 21,6% соответствен-
но. Доля горбуши Курильских островов относи-
тельно мала и в целом составляет около 2%, до-
стигая максимального значения 9% в юго-вос-
точной части района съемки (рис. 6). Также как 
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по результатам RFLP-анализа исследование од-
нонуклеотидных полиморфизмов подтверждает 
подавляющее преимущество северного комплек-
са стад горбуши в северо-восточном районе осен-
ней траловой съемки молоди (88,9% и 98,0% со-
ответственно), в юго-восточном районе его доля 
снижается за счет южноохотоморских регио-
нов — о-ва Сахалин и Итуруп, а также популяций 
южной части материкового побережья Охотско-
го моря, причем доля последних максимальна в 
западной части района исследований (рис. 6).

Таким образом, полученные по материа-
лам осенней учетной траловой съемки 2022 г. 
оценки регионального состава молоди горбу-
ши позволили сделать обоснованное заклю-
чение о том, что популяции Западной Кам-
чатки и магаданского побережья существен-
но преобладали в смешанных охотоморских 
скоплениях, их доля оценена на уровне не 
менее 70%. Принимая во внимание результа-
ты исследований предшествующих лет (уч-
тенную численность молоди, результаты ее 
генетической идентификации по материалам 
съемок, а также данные фактических уловов 
в регионах воспроизводства Охотоморского 
бассейна в соответствующие годы нерестовых 
возвратов), были получены основания для 
прогнозирования высокочисленного подхода 
«северной» горбуши в 2023 г. Исходя из пред-
ставленных результатов и допуская отсут-
ствие непредвиденных дополнительных не-
гативных факторов, влияющих на уровень 
выживаемости молоди горбуши в зимний 
период океанического нагула, предваритель-
ный прогноз вылова горбуши на побережье 
Западной Камчатки в 2023 г. было предложе-
но существенно скорректировать в сторону 
увеличения.

Для понимания насколько выявленный на ос-
новании генетической изменчивости охотомор-
ской горбуши региональный состав молоди в пе-
риод раннего морского нагула соответствует по-
тенциальному соотношению региональных не-
рестовых возвратов и объемов промысловых уло-
вов, а также насколько корректно использовать 
результаты генетической идентификации в мате-
риалах, обосновывающих объемы прогнозируе-
мого вылова, представляется целесообразным 
провести сравнение полученных по материалам 
съемки 2022 г. теоретических расчетных оценок 
и фактических данных по итогам состоявшейся в 
2023 г. лососевой путины. На рисунках 7–8 пред-
ставлено процентное соотношение состоявшихся 
региональных уловов, нерестовых подходов про-
изводителей горбуши в 2023 г. и расчетных оценок 
состава молоди горбуши на основе изменчивости 
RFLP- и SNP-маркеров по материалам осенней 
охотоморской траловой съемки 2022 г.

Можно отметить достаточно близкое соот-
ветствие расчетных оценок и фактических дан-
ных для северного комплекса стад (Западная 
Камчатка и северная часть материкового побе-
режья Охотского моря), для которого доля от 
общего вылова по бассейну составляет 86,1%, 
подхода — 83,3%, а по результатам генетических 
исследований оценки находятся на уровне 63,8% 
(72,9% — по средневзвешенной выборке) (RFLP-
анализ) и 78,5% (SNP-маркеры) (табл. 6–7). Ре-
зультаты обоих вариантов генетической иден-
тификации в полной мере отражены в низкой 
численности состоявшихся нерестовых подхо-
дов и уловов горбуши о. Итуруп, а для результа-
тов по SNP-локусам следует обратить внимание 
на их сходство с фактическими данными для 
о. Сахалин и южной части материкового побе-
режья Охотского моря. Идентификационная 

Рис. 7. Процентное соотношение фак-
тических величин регионального вы-
лова и нерестового подхода произво-
дителей горбуши в 2023 г., а также 
величин расчетной оценки регио-
нального состава молоди горбуши из 
уловов осенней охотоморской трало-
вой съемки в 2022 г. на основе измен-
чивости RFLP-маркеров
Fig. 7. Percent ratio of the actual values 
of pink salmon regional catch and 
spawning run in 2023 and values of the 
forecast value of the regional composi-
tion of juvenile pink salmon from the 
catches of autumn trawl survey 2022 
in the Sea of Okhotsk based on RFLP-
markers
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оценка сахалинской молоди по данным RFLP-
анализа оказалась несколько завышенной, ве-
роятно, вследствие отсутствия в референсной 
базе данных по этой системе генетических мар-
керов выборок горбуши из р. Амур и значимых 
популяций Хабаровского края.

В целом, несмотря на относительно неболь-
шую, вполне допустимую для вероятностных 
методов погрешность оценок, полученных в ре-
зультате применения RFLP- и SNP-маркеров для 
генетической идентификации молоди горбуши 
нечетной линии воспроизводства, следует при-
знать, что они вполне согласуются с фактиче-
скими данными. Ранее уже была отмечена кор-
ректность генетических оценок в интерпрета-
ции принадлежности миграционных потоков 
молоди в линии четных лет (Шевляков и др., 
2023) и их адекватность величине региональных 
нерестовых подходов (Косицына и др., 2022).

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ

Применяемые в настоящее время в популяци-
онных исследованиях горбуши различные си-
стемы маркеров генетической изменчивости 
позволили выявить выраженную региональ-
ную дифференциацию, на основании которой 
вполне возможно получать корректные иден-
тификационные оценки смешанных скоплений 
вида на региональном уровне.

Система ядерных SNP-маркеров, впервые 
примененная для идентификации молоди гор-
буши четной линии в смешанных морских 
скоплениях (Косицына и др., 2022), показала 
высокую разрешающую способность и для не-
четной линии воспроизводства. Возможность 
и перспективность ее дальнейшего расшире-
ния и использования для решения подобных 
задач не вызывает сомнений, напротив, тре-

буется интенсификация усилий в данном на-
правлении.

Результаты генетической идентификации, 
характеризующие региональный состав моло-
ди горбуши в Охотском море в осенний период 
2022 г., послужили основой для корректировки 
предварительного прогноза численности под-
хода производителей к побережью Западной 
Камчатки в 2023 г. На их основе предваритель-
ный прогноз объемов добычи (вылова) горбуши 
Запа дной Камчатк и скорректирован со 
120 тыс. т до 170 тыс. т и полностью оправдался.

Соотношение фактического регионального 
вылова производителей горбуши в 2023 г. до-
статочно близко соответствовало регионально-
му соотношению молоди, выявленному по ре-
зультатам генетических исследований матери-
алов съемки. Полностью подтвердился прогноз 
о преобладании горбуши северного комплекса 
стад, а также о нетипично малой доле рыб из 
водных объектов о. Итуруп. Близки к фактиче-
скому вылову и оценки по о. Сахалин и южной 
части материкового побережья Охотского моря.

В заключение следует подчеркнуть высокую 
значимость оперативной идентификации ре-
гионального состава молоди горбуши на раннем 
этапе морского нагула, позволяющей заблаго-
временно скорректировать предварительные 
прогнозы нерестовых подходов в регионы вос-
производства вида, расположенные в Охотомор-
ском бассейне, и соответствующим образом со-
риентировать рыбную промышленность. В ло-
сосевую путину 2023 г. на западнокамчатском 
побережье рыбопромышленные организации 
оказались в высокой степени готовности к сверх-
высокочисленному подходу горбуши, освоив 
около 232 тыс. т. Это второй результат в ряду 
исторически максимальных объемов добычи 

Рис. 8. Процентное соотношение 
фактических величин регионально-
го вылова и нерестового подхода 
производителей горбуши в 2023 г., 
а также величин расчетной оценки 
регионального состава молоди гор-
буши из уловов осенней охотомор-
ской траловой съемки в 2022 г. на 
основе изменчивости SNP-локусов
Fig. 8. Percent ratio of the actual values 
of pink salmon regional catch and 
spawning run in 2023 and values of the 
forecast value of the regional composi-
tion of juvenile pink salmon from the 
catches of autumn trawl survey 2022 
in the Sea of Okhotsk based on SNP loci
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(вылова) этого вида и первый для линии нечет-
ных лет нереста. Предыдущий рекордный уро-
вень уловов был достигнут в 2018 г. — 302,5 тыс. т. 
Необходимо отметить, что и в этом случае по-
лученные на основании результатов RFLP-
анализа идентификационные оценки по мате-
риалам съемки молоди в Охотском море осенью 
2017 г. (четная линия) также указывали на воз-
можность сверхвысоких возвратов производи-
телей западнокамчатской горбуши на уровне 
250–300 млн экз., фактическая оценка которых 
составила 363,4 млн особей (Бугаев и др., 2018).
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им. А.Н. Северцова РАН) за сбор образцов на острове Сахалин. Работа выполнена в рамках госзадания 
ФГБНУ «ВНИРО» и при поддержке гранта Минобрнауки РФ (Соглашение № 075-15-2021-1084). 

Для цитирования: Сошнина В.А., Зеленина Д.А. Популяционно-генетическое разнообразие кижуча 
(Oncorhynchus kisutch Walbaum) на азиатской части ареала по результатам анализа микросателлитных 
локусов // Исследования водных биологических ресурсов Камчатки и северо-западной части Тихого 
океана. 2023. Вып. 71. С. 23–33.

POPULATION GENETIC DIVERSITY OF COHO SALMON (ONCORHYNCHUS 
KISUTCH WALBAUM) IN THE ASIAN PART OF ITS RANGE BASED 
ON THE RESULTS OF MICROSATELLITE LOCI ANALYSIS
Valeria A. Soshnina, Darya A. Zelenina 
Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (VNIRO), 
Moscow, Russia, valnestle@yandex.ru, d.zelenina@gmail.com

Abstract. Polymorphism of 10 nuclear microsatellite loci in coho salmon populations in the Asian part of the 
range was studied for the first time. Three genetically distinct regional stock complexes were identified: 
Kamchatka, northern part of the Sea of Okhotsk and Sakhalin. It was shown that all populations, regardless 
of their geographic location, are characterized by a high level of genetic polymorphism.

Keywords: coho salmon (Oncorhynchus kisutch Walbaum), microsatellites, genetic diversity, polymorphism 
of nuclear loci

Acknowledgments: authors are grateful to the staff of FSBSI VNIRO and its Kamchatka, Magadan and 
Khabarovsk branches who participated in the collection of material in Kamchatka and the mainland coast of 
the Sea of Okhotsk and to E.A. Kirillova (A.N. Severtsov Institute for Problems of Ecology and Evolution, Rus-
sian Academy of Sciences) for collecting samples on Sakhalin Island. The work was carried out under the state 
assignment of FSBSI VNIRO and supported by a grant from the Ministry of Education and Science of the Rus-
sian Federation (Agreement No. 075-15-2021-1084). 

For citation: Soshnina V.A., Zelenina D.A. Population genetic diversity of coho salmon (Oncorhynchus kisutch 
Walbaum) in the Asian part of its range based on the results of microsatellite loci analysis // The researchers 
of the aquatic biological resources of Kamchatka and the north-west part of the Pacific Ocean. 2023. Vol. 71. 
P. 23–33.

Кижуч (Oncorhynchus kisutch Walbaum, 1792) яв-
ляется представителем тихоокеанских лосо-
сей рода Oncorhynchus — группы ценных про-
мысловых видов, обитающих как на Дальнем 
Востоке, так и в странах Северной Америки. 

Этот вид распространен в Северной Пацифике: 
нерестится он на азиатском побережье — от 
Чукотки до северной части Хабаровского края, 
включая о. Сахалин и северные острова Ку-
рильской гряды, на американском — от Аляски 
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до Калифорнии (Зорбиди, 2010). В пределах 
азиатской части ареала кижуч является тре-
тьим-четвертым по численности видом рода 
Oncorhynchus, только лишь на Северных Кури-
лах он занимает второе место, уступая наи-
более массовому виду этого рода — горбуше. 
Несмотря на несомненную ценность вида, сре-
ди тихоокеанских лососей он до последнего 
времени оставался одним из наименее изу-
ченных. 

Популяционно-генетические исследования 
кижуча начали проводиться в конце XX века. 
В 1995 г. был исследован полиморфизм алло-
зимных локусов в азиатских популяциях ки-
жуча (Пустовойт, 1995), а вскоре — минисател-
литных локусов в популяциях Западной Аля-
ски, Британской Колумбии и п-ова Камчатка 
(Beacham et al., 1996). Дальнейший анализ по-
лиморфизма ядерного генома кижуча затраги-
вал исключительно популяции восточного по-
бережья Тихого океана. В этой связи следует 
упомянуть две работы, посвященные изучению 
генетической структуры и расселения кижуча 
и охватывающие значительную часть северо
американской части ареала, с помощью микро-
сателлитного анализа (Smith et al., 2001) и пол-
ногеномного генотипирования методом ddRAD 
(Rougemont et al., 2020). Что же касается кижуча 
азиатских стад, единственное исследование, 
охватывающее практически всю российскую 
часть ареала, основано на анализе полимор-
физма мтДНК (Зеленина и др., 2020).

Цель представленной работы состояла в 
расширении представлений о генетической 
структуре азиатского кижуча с применением 
ядерных микросателлитных локусов.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Материал для проведения исследования был 
собран в период с 2002 по 2017 гг. во время не-
рестового хода в реках Дальнего Востока Рос-
сии (рис. 1, табл. 1). Фрагменты тканей отбира-
лись у свежевыловленных рыб и фиксировались 
в 96%-м этиловом спирте. 

Для проведения популяционно-генетиче-
ского анализа были выбраны 10 микросател-
литных локусов, разработанных для тихооке-
анских лососей: Oki10, One114, OtsG68, OtsG78b, 
OtsG83b, OtsG253b, OtsG423, AMPCX, CWDDD, 
OtsG422. Все локусы характеризуются тетрану-
клеотидными повторами, при этом локус 
AMPCX содержит лишь пять аллелей. Последо-
вательности праймеров для амплификации 
фрагментов, содержащих повторяющийся мо-
тив, приведены в таблице 2.

Выделение и очистку ДНК проводили мето-
дом абсорбции на микроколонках AcroPrep™ 
96 filter plate, 1 mL – 1.0 μm, glass fiber media 
(“PALL”, США) по методике, описанной ранее 
(Ivanova et al., 2006). 

Амплификацию проводили по программе 
с тремя температурными режимами отжига по 
следующей схеме: предварительная денатура-
ция ДНК 95 °С — 2 мин; синтез ПЦР-продуктов 

Рис. 1. Карта-схема сбора материа-
ла. Обозначения выборок представ-
лены в таблице 1
Fig. 1. Schematic map of sampling sites. 
Sample identification is in Table 1
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(30 циклов, в каждом из которых температура 
отжига праймеров снижалась на 0,2 °С): плав-
ление 92 °С — 10 с, отжиг праймеров 60 °С в 
первом цикле — 30 с, синтез ДНК 72 °С — 10 с); 
синтез ПЦР-продуктов (десять циклов, в каж-
дом из которых температура отжига праймеров 
повышалась на 0,2 °С): плавление 92 °С — 10 с, 
отжиг праймеров 54 °С в первом цикле — 30 с, 
синтез ДНК 72 °С — 10 с; синтез ПЦР-продуктов 
(20 циклов): плавление 92 °С — 10 с, отжиг прай-
меров 56 °С — 30 с, синтез ДНК 72 °С — 10 с; 
окончательная достройка цепей: 72 °С — 5 мин. 
Реакция амплификации проводилась в конеч-
ном объеме 10 мкл [30 мМ Трис-HCl (pH 8,6), 
16,6 мМ (NH4)2SO4, 2,5 мМ MgCl2, 0,6 мМ dNTP, 
2 пМ каждого праймера, около 100 нг ДНК и 
0,5 ед. Taq-полимеразы (Диалат)]. Электрофо-
ретическое разделение продуктов амплифика-
ции проводили с помощью системы капилляр-
ного электрофореза ABI Prism Genetic Analyzer 
3500 (“Applied Biosystems”, США), определение 
длин аллелей и генотипирование осуществля-

ли с использованием программного обеспече-
ния GeneMarker v.2.1 (SoftGenetics LLC). 

Уровни ожидаемой (Но) и наблюдаемой (Не) 
гетерозиготности, параметры F-статистики (Fis, 
Fit и Fst), генетическое разнообразие локусов в 
популяциях оценивали в GenAlEx 6 для MS-
Excel (Peakall, Smouse, 2006). Там же рассчиты-
вали ряд генетических параметров, а именно 
количество аллелей (Nа), количество эффектив-
ных аллелей (Ne), индекс Шеннона (I). Для оцен-
ки информативности микросателлитных локу-
сов с помощью программного обеспечения 
CERVUS 3.0.7 (Kalinowski et al., 2007) вычисляли 
уровень информационного полиморфизма 
(рolymorphism information content, PIC).

Для изучения генетической структуры были 
использованы два статистических подхода: ме-
тод кластеризации, реализованный в Struc-
ture 2.3.4 (Pritchard et al., 2000), и анализ главных 
координат на основе генетических дистанций, 
рассчитанных по методу М. Нея (Nei, 1987), вы-
полненный в GenAlEx 6. Индивидуальный бай-

Таблица 1. Характеристика исследованного материала
Table 1. Characteristics of examined samples

Регион
Region

Название выборки
Sample name

Год сбора
Sampling year

Условное 
обозначение
Identification

Количество 
образцов

Sample size

Восточная Камчатка
East Kamchatka

Р. Апука / Apuka R. 2007 APU 48
Р. Камчатка / Kamchatka R. 2010 KAM 46
Р. Кроноцкая / Kronotskaya R. 2014 KRON 47
Р. Авача / Avacha R. 2015 AVA 40

Западная Камчатка
West Kamchatka

Р. Палана / Palana R. 2015 PAL 48
Р. Пымта / Pymta R. 2002 PYM 48

Северное побережье 
Охотского моря
Northern coast of the Sea of Okhotsk

Р. Ола / Ola R. 2018 OLA 48
Р. Тауй / Taui R. 2018 TAUI 48
Р. Охота / Okhota R. 2016 OKH 48

О. Сахалин / Sakhalin Island Р. Лангери / Langeri R. 2017 LANG 48
ИТОГО/ TOTAL 469

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов, используемых в работе
Table 2. Characteristics of microsatellite loci used in the work

Локус
Locus

Последовательность праймеров 
Sequence of primers

Флуоресцентная метка
Fluorescent tag

Источник информации
Reference

Oki10 GGAGTGCTGGACAGATTGG FAM Smith et al., 1998CAGCTTTTTACAAATCCTCCTG

One114 TCATTAATCTAGGCTTGTCAGC TAMRA Olsen et al., 2000TGCAGGTAAGACAAGGTATCC

OtsG68 GCAGCTTGGTCCATTGATAATGT TAMRA

Williamson et al., 2002

GCTCACACACAATGTTACATCAGAT

OtsG78b GTCCCTTGAATTGAATTGATTAGA FAMCAGCCTACTGCAGTTCAATAGACT

OtsG83b TAGCCCTGCACTAAAATACAGTTC R6GCATTAATCTAGGCTTGTCAGCAGT

OtsG253b GAGCAGGCCGAGCAGGTGTCT TAMRAAATTGGGTCATTAAGGCTCTGTGG

OtsG422 GCTTGCTCGCTCAATCTTCTTATT FAMGAGGCAATGAGGGAGGATGGTGAG

OtsG423 AGGCCTGCCAGGCACTAAAGGTAT FAMGCAAGCAAACATGTAGCTTCATGG

AMPCX TGACACAGATCAATGCAAAACA TAMRA
Nakamura et al., 2013AGGTGTTCTTTAGAGCCTTCCC

CWDDD AACCGATCTCTTTCATTGAACC R6GGTCCTTCTTCCAGCACTGTACC
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есовский тест на определение популяций в 
Structure проводился с использованием модели 
смешанного происхождения среди популяций, 
коррелированных частот аллелей и предшеству-
ющей информации о популяциях. Было проте-
стировано от 1 до 12 предполагаемых чисел по-
пуляций (K) с 10 итерациями для каждого зна-
чения K, используя 100 000 шагов прожига, за 
которыми следовали 500 000 итераций Марков-
ской цепи Монте-Карло (MCMC). Количество 
генетических кластеров определяли в програм-
ме StructureSelector (Li, Liu, 2018) на основе ме-
тода Эванно (Evanno et al., 2005) и метода Пюх-
майля (Puechmaille, 2016). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ

В результате исследования популяционно-гене-
тического разнообразия кижуча (Oncorhynchus 
kisutch) азиатских стад по 10 микросателлитным 
локусам суммарно было обнаружено 387 алле-
лей. Самым высокополиморфным локусом ока-
зался OtsG83b c 60 аллелями, меньше всего ал-
лелей (4) было зафиксировано в локусе AMPCX. 
Среднее число аллелей на локус составило 23,83. 
Средняя наблюдаемая гетерозиготность в боль-
шинстве локусов варьировала от 0,923 до 0,806, 

при этом в локусе AMPCX она оказалась значи-
тельно ниже остальных — 0,552 (табл. 3). Дефи-
цит гетерозигот отмечен в локусах One114 и Ots-
G253b (индивидуальный индекс фиксации Fis 
0,102 и 0,131 соответственно). Популяционный 
индекс фиксации Fit варьирует от 0,007 для ло-
куса AMPCX до 0,151 (локус OtsG253b). Низкий 
субпопуляционный индекс фиксации Fst для 
всех локусов (<0,05) отражает слабый уровень 
дивергенции между выборками.

Индекс информационного полиморфизма 
минимален в локусе AMPCX и максимален в 
локусе OtsG83 (табл. 3). Среднее значение по-
казателя PIC по всем локусам составило 0,899, 
что означает высокую дискриминирующую 
способность используемых микросателлитных 
локусов.

Исследуемые выборки кижуча характери-
зуются высоким количеством средних аллелей 
на выборку (от 22,7 до 26,9), при этом число эф-
фективных аллелей варьирует от 13,585 до 
17,545, что говорит о наличии аллелей с низкой 
частотой. Самое низкое значение эффективно-
го числа аллелей наблюдается в выборке из 
р. Кроноцкой, а самое высокое — из р. Пымта 
(табл. 4).

Таблица 3. Генетические характеристики микросателлитных локусов у кижуча азиатских стад
Table 3. Genetic characteristics of microsatellite loci of coho salmon from Asian stocks
Локус / Locus Na Ne Ho He Fis Fit Fst PIC

Oki10 16,900 8,969 0,870 0,882 0,013 0,053 0,041 0,912
One114 32,100 20,461 0,853 0,950 0,102 0,122 0,021 0,970
OtsG68 31,700 20,711 0,901 0,950 0,051 0,072 0,021 0,970

OtsG78b 25,200 15,946 0,901 0,936 0,038 0,064 0,027 0,961
OtsG83b 33,600 22,238 0,897 0,954 0,060 0,077 0,018 0,971

OtsG253b 23,900 14,094 0,806 0,926 0,130 0,151 0,024 0,947
OtsG422 27,200 18,086 0,923 0,944 0,022 0,039 0,017 0,959
0tsG423 31,300 21,766 0,899 0,952 0,056 0,073 0,018 0,969
AMPCX 3,100 2,223 0,552 0,547 –0,010 0,007 0,017 0,479
CWDDD 13,300 6,453 0,824 0,841 0,020 0,050 0,030 0,854

Примечание. Na — среднее количество аллелей по всем выборкам; Nе — среднее количество эффективных аллелей по 
всем выборкам; Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность; Hе — средняя ожидаемая гетерозиготность; Fis, Fit и 
Fst — индексы фиксации; PIC — величина информационного полиморфизма 
Note. Na – number of alleles across all samples; Ne – number of effective alleles across all samples; Ho – observed heterozygo-
sity; Nе – expected heterozygosity; Fis, Fit and Fst – fixation indices; PIC – polymorphic information content

Таблица 4. Оценка аллельного разнообразия в популяциях кижуча азиатской части ареала. Обозначения 
выборок приведены согласно таблице 1
Table 4. Assessment of allelic diversity in Asian coho salmon populations. Sample identification is in Table 1
Выборка / Sample N Na Ne Ho He f

APU 42,200 23,400 14,956 0,795 0,891 0,101
KAM 44,100 25,000 14,785 0,827 0,882 0,068
AVA 37,000 22,600 15,426 0,880 0,899 0,016
PAL 40,200 22,200 13,826 0,863 0,886 0,026
PYM 46,100 26,900 17,545 0,825 0,901 0,086

KRON 45,500 22,700 13,585 0,829 0,881 0,061
TAUI 44,000 24,000 14,317 0,864 0,882 0,015
OLA 46,600 26,100 17,410 0,864 0,893 0,028
OKH 45,200 22,700 15,162 0,837 0,884 0,047

LANG 45,900 22,700 13,936 0,842 0,883 0,040
Примечание. N — среднее количество исследованных особей; Na — среднее количество аллелей по всем выборкам; 
Nе — среднее количество эффективных аллелей по всем выборкам; Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность; 
Hе — средняя ожидаемая гетерозиготность; f — коэффициент инбридинга
Note. N – average number of individuals analyzed; Na – average number of alleles across all samples; Ne – average number of 
effective alleles across all samples; Ho – average observed heterozygosity; Nе – average expected heterozygosity; f – inbreeding 
coefficient
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Средние значения наблюдаемой гетерози-
готности в выборках кижуча азиатской части 
ареала достаточно высокие и варьируют от 
0,795 до 0,88, при этом самое низкое значение 
наблюдается в выборке из р. Апука, а макси-
мальное — из р. Авача. Низкое значение сред-
ней наблюдаемой гетерозиготности особей ки-
жуча из р. Апука коррелирует с высоким зна-
чением индекса фиксации F, показывающим 
дефицит гетерозигот.

Для каждой выборки по каждому локусу 
были получены характеристики генетической 
изменчивости, представленные в таблице 5. 
Наибольшее количество аллелей (269) отмече-
но у популяции кижуча из р. Пымта, наимень-
шее (222) — у популяции из р. Палана. Всего 
выявлено 32 уникальных аллеля, при этом 8 из 
них — в выборке из р. Тауй, 7 — из р. Пымта, 
4 — из р. Камчатки, по три уникальных аллеля 

выявлено в выборках из рек Кроноцкая и Лан-
гери, два — у кижуча из р. Ола, и один уникаль-
ный аллель выявлен у кижуча из выборки р. 
Авача.

Генетические расстояния Нея (табл. 6) ва-
рьируют от 0,111 (между выборками из рек Ола 
и Тауй) до 0,373 (между выборками из рек Кам-
чатка и Тауй).

На основании генетических дистанций Нея 
был выполнен анализ главных координат, ре-
зультаты которого представлены на рисунке 2. 
Наблюдается три популяционных кластера, 
сформированных в соответствии с региональ-
ной принадлежностью выборок: камчатский 
(APU, KAM, AVA, PAL, PYM, KRON), сахалинский 
(LANG) и североохотоморский (OLA, OKH, 
TAUI). Минимальные различия, отмеченные 
при данном типе анализа, наблюдаются между 
выборками из рек Пымта и Кроноцкая.

Таблица 5. Генетическая изменчивость кижуча азиатских стад; выборки обозначены в соответствии с табл. 1
Table 5. Genetic variability of Asian coho salmon stocks; sample identification is in Table 1
Выборка
Sample

Показатель
Index

Микросателлитные локусы / Microsatellite loci
Oki10 One114 OtsG68 OtsG78b OtsG83b OtsG253b OtsG422 ОtsG423 AMPCX CWDDD

APU

Na 17 34 32 25 33 20 24 31 3 15
Ne 7,518 19,660 22,329 15,125 24,847 12,794 17,876 20,126 2,332 6,952
He 0,867 0,949 0,955 0,934 0,960 0,922 0,944 0,950 0,571 0,856
Ho 0,818 0,867 0,857 0,909 0,911 0,459 0,861 0,800 0,600 0,864
f 0,056 0,087 0,103 0,027 0,051 0,502 0,088 0,158 –0,051 –0,009

HWE 0,003** 0,643 0,004** 0,232 0,284 0,000*** 0,033 0,000*** 0,368 0,999

KAM

Na 16 37 37 28 37 22 27 30 3 13
Ne 9,241 18,925 25,313 18,127 20,659 12,423 16,010 18,893 1,923 6,337
He 0,892 0,947 0,960 0,945 0,952 0,920 0,938 0,947 0,480 0,842
Ho 0,795 0,889 0,867 0,953 0,977 0,822 0,927 0,891 0,400 0,750
f 0,108 0,062 0,098 –0,009 –0,026 0,106 0,011 0,059 0,167 0,109

HWE 0,246 0,001*** 0,181 0,413 0,266 0,883 0,010** 0,000*** 0,098 0,742

AVA

Na 19 31 32 25 31 21 28 22 3 14
Ne 14,880 25,333 17,827 17,293 24,269 10,787 19,282 15,876 2,642 6,071
He 0,933 0,961 0,944 0,942 0,959 0,907 0,948 0,937 0,622 0,835
Ho 0,973 0,921 0,842 0,974 0,921 0,821 0,946 0,875 0,694 0,838
f –0,043 0,041 0,108 –0,033 0,039 0,096 0,002 0,066 –0,117 –0,003

HWE 0,427 0,449 0,006** 0,443 0,406 0,002** 0,782 0,001** 0,797 0,909

PAL

Na 17 25 29 24 29 23 28 30 3 14
Ne 9,066 15,044 19,820 14,733 18,575 14,246 18,436 19,989 2,215 6,133
He 0,890 0,934 0,950 0,932 0,946 0,930 0,946 0,950 0,548 0,837
Ho 0,935 0,838 0,929 0,953 0,878 0,927 0,897 0,953 0,548 0,767
f –0,051 0,103 0,022 –0,023 0,072 0,003 0,051 –0,004 0,002 0,083

HWE 0,584 0,433 0,010** 0,203 0,289 0,003** 0,958 0,002** 0,919 0,606

PYM

Na 19 39 38 28 39 23 34 30 4 15
Ne 9,825 25,391 29,538 18,213 25,329 12,126 22,048 22,222 2,346 8,415
He 0,898 0,961 0,966 0,945 0,961 0,918 0,955 0,955 0,574 0,881
Ho 0,958 0,787 0,917 0,938 0,698 0,711 0,979 0,925 0,489 0,851
f –0,067 0,180 0,051 0,008 0,274 0,225 –0,026 0,031 0,147 0,034

HWE 0,007** 0,009** 0,649 0,126 0,000*** 0,001** 0,908 0,077 0,018* 0,494

KRON

Na 18 29 30 23 32 22 27 27 3 16
Ne 10,322 19,043 15,940 12,205 18,726 11,299 20,352 19,360 2,004 6,602
He 0,903 0,947 0,937 0,918 0,947 0,911 0,951 0,948 0,501 0,849
Ho 0,915 0,766 0,977 0,884 0,804 0,787 0,978 0,886 0,447 0,848
f –0,013 0,192 –0,042 0,037 0,150 0,136 –0,028 0,065 0,108 0,001

HWE 0,022* 0,020* 0,997 0,024* 0,097 0,686 0,806 0,843 0,566 0,919

TAUI

Na 14 31 29 24 36 28 25 40 3 10
Ne 5,842 15,804 17,779 15,610 20,817 15,871 17,362 26,286 2,274 5,525
He 0,829 0,937 0,944 0,936 0,952 0,937 0,942 0,962 0,560 0,819
Ho 0,837 0,886 0,930 0,825 1,000 0,814 0,860 0,978 0,609 0,896
f –0,010 0,054 0,014 0,119 –0,050 0,131 0,087 –0,017 –0,086 –0,094

HWE 0,000*** 0,625 0,005** 0,022* 0,543 0,044* 0,003** 0,410 0,722 0,435
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Выборка
Sample

Показатель
Index

Микросателлитные локусы / Microsatellite loci
Oki10 One114 OtsG68 OtsG78b OtsG83b OtsG253b OtsG422 ОtsG423 AMPCX CWDDD

OLA

Na 19 33 33 27 36 31 31 37 3 11
Ne 8,862 23,631 22,588 16,667 24,545 22,511 19,236 28,688 2,281 5,092
He 0,887 0,958 0,956 0,940 0,959 0,956 0,948 0,965 0,562 0,804
Ho 0,911 0,833 0,938 0,889 0,933 0,978 0,891 0,915 0,604 0,750
f –0,027 0,130 0,019 0,054 0,027 –0,024 0,060 0,052 –0,076 0,067

HWE 0,853 0,004** 0,160 0,880 0,044* 0,893 0,993 0,136 0,355 0,920

OKH

Na 15 31 27 23 32 26 22 36 3 12
Ne 6,826 21,429 16,875 17,526 23,381 14,926 15,156 28,125 2,224 5,155
He 0,853 0,953 0,941 0,943 0,957 0,933 0,934 0,964 0,550 0,806
Ho 0,804 0,933 0,800 0,791 0,957 0,830 0,953 0,933 0,587 0,783
f 0,058 0,021 0,150 0,161 0,001 0,111 –0,021 0,032 –0,067 0,029

HWE 0,000*** 0,185 0,402 0,003** 0,093 0,028* 0,511 0,197 0,562 0,734

LANG

Na 15 31 30 25 31 23 26 30 3 13
Ne 7,310 20,346 19,104 13,964 21,235 13,955 15,108 18,092 1,992 8,250
He 0,863 0,951 0,948 0,928 0,953 0,928 0,934 0,945 0,498 0,879
Ho 0,756 0,804 0,956 0,896 0,896 0,907 0,938 0,833 0,542 0,891
f 0,125 0,154 –0,008 0,035 0,060 0,023 –0,004 0,118 –0,088 –0,014

HWE 0,000*** 0,047 0,051 0,270 0,261 0,401 0,971 0,001*** 0,550 0,348
Примечание. Na — количество аллелей; Ne — количество эффективных аллелей; Ho — наблюдаемая гетерозиготность; 
He — ожидаемая гетерозиготность; f — коэффициент инбридинга; HWE — соответствие равновесию Харди–Вайнбер-
га (*P < 0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001).
Note. Na – number of alleles; Ne – number of effective alleles; Ho – observed heterozygosity; Ne – expected heterozygosity; f – 
inbreeding coefficient; HWE – Hardy–Weinberg equilibrium fit (*P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001).

Таблица 5. Окончание. Начало на с. 27 / Table 5. Ending. Start on page 27

Рис. 2. Расположение выборок кижуча азиатских стад в двумерном пространстве, образованном первой 
и второй главными координатами в результате многомерного шкалирования матрицы генетических дис-
танций Нея. Обозначения выборок приведены в табл. 1. Цвет маркера обозначает регион сбора материала: 
желтый — Восточная Камчатка, зеленый — Западная Камчатка, синий — северное побережье Охотского 
моря, красный — о. Сахалин
Fig. 2. Location of coho salmon samples from Asian stocks in the two-dimensional space formed by the first and 
second principal coordinates as a result of multidimensional scaling of Neyʼs matrix of genetic distances. Sample 
identification is in Table 1. Marker color indicates sampling region: yellow – East Kamchatka, green – West Kam-
chatka, blue – northern coast of the Sea of Okhotsk, red – Sakhalin Island

Таблица 6. Генетические дистанции Нея при сравнении выборок кижуча азиатских популяций
Table 6. Neiʼs genetic distances when comparing samples of coho salmon from Asian populations

APU KAM AVA PAL PYM KRON TAUI OLA OKH LANG
APU 0,000
KAM 0,194 0,000
AVA 0,240 0,185 0,000
PAL 0,236 0,142 0,159 0,000
PYM 0,176 0,120 0,145 0,125 0,000

KRON 0,212 0,157 0,196 0,155 0,142 0,000
TAUI 0,338 0,373 0,369 0,312 0,303 0,357 0,000
OLA 0,262 0,267 0,284 0,226 0,242 0,230 0,111 0,000
OKH 0,284 0,323 0,305 0,272 0,284 0,287 0,178 0,121 0,000

LANG 0,325 0,248 0,304 0,257 0,261 0,284 0,312 0,241 0,281 0,000
Примечание. Выборки обозначены в соответствии с табл. 1 / Note. Sample identification is in Table 1.
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При оценке генетической структуры кижу-
ча на азиатской части ареала с помощью байе-
совского анализа в программном обеспечении 
Structure мы рассмотрели варианты, предпо-
лагающие присутствие внутри проанализиро-
ванной совокупности образцов различного ко-
личества генетически отличающихся групп — 
от 1 до 10. При увеличении К вплоть до 5 на-
блюдался рост числа популяционных кластеров 
(рис. 3), в то время как при дальнейшем увели-
чении числа К рост количества кластеров не 
наблюдался. 

С целью определения наиболее вероятного 
количества кластеров мы применили два под-
хода: согласно методу Эванно (Evanno et al., 
2005), K оказался равным 2 (рис. 4, А), тогда как 
метод Пюхмайля (Puechmaille, 2016) свидетель-
ствует в пользу существования четырех кла-
стеров (рис. 4, Б). Мы считаем, что второй под-
ход более реалистично отражает существую-
щую картину, поскольку он предполагает кла-
стеризацию выборок по региональному прин-
ципу, что коррелирует с результатами анализа 

главных координат (рис. 3). Помимо этого, 
байесовский анализ позволяет предположить 
дополнительное разделение всей совокупности 
камчатских выборок на две группы: выборка 
из р. Апука, расположенной на материке к се-
веро-востоку от п-ова Камчатка, отличается от 
выборок из рек полуострова.

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ

В представленной работе впервые изучена по-
пуляционно-генетическая структура кижуча в 
пределах азиатской части ареала с применени-
ем ядерных генетических маркеров. Наше ис-
следование охватывает практически все основ-
ные регионы воспроизводства вида в Дальне-
восточном рыбохозяйственном бассейне. 

Информативность 10 высокополиморфных 
микросателлитных локусов оказалась доста-
точной для уверенной дифференциации попу-
ляций кижуча по региональному принципу и 
выделения в пределах исследуемой совокуп-
ности трех основных генетических кластеров: 
сахалинского, североохотоморского и камчат-

Рис. 3. Вероятность индивидуальной принадлежности особей кижуча к каждому из предполагаемых ге-
нетических кластеров, рассчитанная в программе Structure. Количество кластеров (К) указано справа от 
диаграмм. Обозначения выборок под диаграммами приведены в таблице 1
Fig. 3. Probability of individual belonging of coho salmon individuals to each of the assumed genetic clusters, 
calculated in the Structure program. The number of clusters (K) is indicated to the right of the diagrams. Sample 
designations under the diagrams are in Table 1.
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Рис. 4. Оценки количества генетически различаю-
щихся групп кижуча на азиатской части ареала на 
основании DK: А — по (Evanno et al., 2005); Б — по 
(Puechmaille, 2016)
Fig. 4. Estimates of the number of genetically distinct 
groups of coho salmon in the Asian part of the species 
range based on DK: A – based on (Evanno et al., 2005); 
Б – based on (Puechmaille, 2016)

А

Б
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ского. Внутри последнего было отмечено до-
полнительное разделение на две группировки: 
собственно п-ова Камчатка и р. Апука, распо-
ложенной на материковом побережье Беринго-
ва моря. Результаты, полученные путем при-
менения двух статистических подходов (байе-
совского кластерного анализа и метода много-
мерного шкалирования), хорошо коррелирова-
ли между собой. 

Как было показано ранее на основании ми-
тохондриальных данных (Зеленина и др., 2020), 
внутривидовой полиморфизм азиатского кижу-
ча существенно ниже наблюдаемого на амери-
канской части ареала. Наиболее вероятное объ-
яснение этому заключается в том, что современ-
ные дальневосточные стада кижуча образова-
лись в результате последовательного распро-
странения этого вида из района современной 
Калифорнии вдоль побережья американского 
континента на север, а затем через Берингию на 
запад и далее в различные регионы Дальнего 
Востока. Очевидно, что каждый этап расселения 
сопровождался некоторой потерей генетическо-
го разнообразия, что и было выявлено при ана-
лизе маркеров мтДНК. В то же время уровень 
полиморфизма ядерных микросателлитных 
локусов во всех исследованных в данной работе 
популяциях кижуча оказался весьма высоким, 
и средняя ожидаемая гетерозиготность (основ-
ная мера генетического полиморфизма популя-
ции) варьировала незначительно.

Генетические характеристики популяций 
кижуча найдут свое применение для иденти-
фикации смешанных нагульных и преднере-
стовых скоплений и при изучении путей ми-
граций в морской период жизни. Полученные 
знания будут использованы для рациональной 
эксплуатации вида с учетом сохранения при-
родного биоразнообразия. 

Хотелось бы дополнительно отметить, что, 
являясь ценным промысловым видом, кижуч 
наряду с этим занимает одно из первых мест в 
мировой лососевой аквакультуре как по объ-
емам воспроизводства, так и по географиче-
скому диапазону, и генетические исследования 
азиатского кижуча могут стать важным этапом, 
предваряющим интенсивное развитие аква-
культуры кижуча в Дальневосточном регионе.
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Аннотация. Исследовано генетическое разнообразие нерки Курильских (о-ва Итуруп, Уруп, Пара-
мушир, Шумшу) и Командорских островов (о. Беринга) по семи микросателлитным локусам. Средние 
оценки наблюдаемой гетерозиготности по разным локусам варьировали от 0,300 до 0,858. Общая 
оценка генетической дифференциации θst составила 15%, с 95%-м доверительным бутстреп-интер-
валом (10,40–21,18%). Результаты, полученные в программе BOTTLENECK 1.2.02, позволили выявить 
прохождение всеми островными популяциями «бутылочного горлышка». Показано, что все пять ис-
следованных популяций значительно различаются друг от друга, и каждой из них присущи свои 
уникальные свойства. Уровень внутрипопуляционного разнообразия, выявленный у нерки Курил и 
Командор, является существенно ниже такового в материковых водоемах, что в целом характерно 
для популяций, обитающих на окраинах ареала.
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Abstract. Sockeye salmon genetic diversity in the Kuril Islands (Iturup, Urup, Paramushir, Shumshu) and the 
Commander Islands (Bering Island) was examined on 7 microsatellite loci. Average estimates of the hetero-
zygocity observed on different loci vary from 0.300 to 0.858. General estimate of genetic differentiation θst is 
15%, with a 95% confidence bootstrap interval [10.40–21.18%]. The results obtained in the program 
BOTTLENECK 1.2.02 made it possible to identify the passage of the “bottle neck” by all island populations. 
Unique properties and significant differences from each other are shown for all fivчe populations examined. 
The level of sockeye salmon intrapopulation diversity found in the Kuril and Commander Islands is signifi-
cantly lower compared to that in the continental water bodies, what is generally typical for marginal popula-
tions of the species range.
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Ареал нерки очень обширен. На азиатском по-
бережье она населяет множество рек, впадаю-
щих в Тихий океан, и встречается от севера 
о. Хоккайдо и Курильских островов до северной 
части Берингова моря и северной части Охот-
ского моря (Бугаев, 1995, 2011; Черешнев и др., 
2002). На североамериканском побережье нерка 
распространена шире и наблюдается от аркти-
ческого побережья Аляски до р. Кламат в Юж-
ной Калифорнии (Бугаев, 1995, 2011; Burgner, 
1991). Наиболее многочисленные стада нерки 
встречаются в центральных частях ареала на 
каждом континенте между 49° и 60° с. ш. (Ко-
новалов, 1980). Островные популяции нерки 
российского Дальнего Востока нерестятся в во-
доемах Курильских и Командорских островов. 
Они сформировались на краю ареала вида под 
воздействием географической изоляции и, та-
ким образом, имеют ряд особенностей. Как по-
казывают исследования, выполненные на дру-
гих видах, окраинные популяции могут в зна-
чительной степени отличаться от других попу-
ляций и даже становиться родоначальниками 
новых форм (Ивантер, 2012). У исследователей 
существуют разные мнения о величине попу-
ляционно-генетического разнообразия на пе-
риферии ареалов вида. По мнению первых, сте-
пень генетического полиморфизма чаще всего 
убывает по мере приближения к границе видо-
вого ареала, и часто такие популяции по ряду 
генетических маркеров становятся мономорф-
ными (Майр, 1968; Dobzhansky, 1951). К сниже-
нию генетического разнообразия могут приво-
дить «эффект основателя» (происхождение по-
пуляции от ограниченного числа особей) и «эф-
фект бутылочного горлышка» (резкое случай-
ное снижение численности особей в популя-
ции). С появлением метода электрофореза бел-
ков появилась новая точка зрения — о высоком 
уровне полиморфизма в популяциях на краю 
ареала, связанном с нестабильностью условий 
существования (Левонтин, 1978). 

Цель настоящей работы — охарактеризо-
вать островные популяции нерки российского 
Дальнего Востока по частотам микросателлит-
ных локусов ядерной ДНК.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Материалом для проведения исследований по-
служили пробы нерки с Курильских (о-ва Иту-
руп, Уруп, Парамушир, Шумшу) и Командор-
ских (о. Беринга) островов (рис. 1, табл. 1). У све-
жевыловленных рыб отрезали фрагменты плав-
ников и фиксировали в 96%-м этиловом спирте. 

Все выборки собраны в период нерестового 
хода. 

Оценка генетической изменчивости выпол-
нялась на основе семи микросателлитных ло-
кусов, разработанных для исследования лосо-
севых рыб — Oki1a, Oki1b, Oki6, Ots107, OtsG68, 
One104, One109 (табл. 2). Тотальную ДНК выде-
ляли стандартным методом (Маниатис и др., 
1984). Условия проведения полимеразной цеп-
ной реакции описаны в работе Афанасьева с 
соавторами (Афанасьев и др., 2006). В качестве 
маркера длин фрагментов использовали ДНК 
плазмиды pBR322, обработанную рестриктазой 
HpaII. Продукты амплификации разделяли в 
6%-м неденатурирующем полиакриламидном 
геле в 0,5×TBE-буфере, pH 8,0 (Маниатис и др., 
1984) при 300В, окрашивали бромистым эти-
дием и фотографировали в УФ-свете. 

В программном пакете GDA рассчитывали 
частоту аллелей, ожидаемую He и наблюдаемую 
Ho гетерозиготности, среднее число аллелей на 
локус, оценку межпопуляционной дифферен-

Рис. 1. Карта-схема сбора материала. 1 — SARAN; 
2 — SHUMSH; 3 — PARAM; 4 — URUP; 5 — ITURUP. 
Обозначения выборок приведены в табл. 1
Fig. 1. Schematic map of sampling sites. 1 – SARAN; 
2 – SHUMSH; 3 – PARAM; 4 – URUP; 5 – ITURUP. Sam-
ple identification is given in Table 1



36�  Пильганчук, Крупенева, Муравская, Савенков, Денисенко, Зеленина

циации θst (Вейр, 1995), бутстреп-интервал для 
θst, индекс фиксации f (Вейр, 1995), соответствие 
распределению Харди–Вайнберга (Lewis, Zaykin, 
2001). Анализ главных координат (PCoA) и оцен-
ку аллельного разнообразия проводили в про-
грамме GenAlEx 6 (Peakall, Smouse, 2006). Значе-
ния аллельного разнообразия, скорректирован-
ные для единого минимального объема выбор-
ки, рассчитывали в FSTAT 2.9.3 (Goudet, 1995). 

В качестве меры количественной оценки 
различий между популяциями использовали 
генетические дистанции, рассчитанные по ме-
тоду М. Нея (Nei, 1987). Для оценки информатив-
ности микросателлитных локусов вычисляли 
показатель уровня информационного полимор-
физма (рolymorphism information content, PIC) в 
программном приложении Cervus 3.0.7 (Botstein 
et al., 1980). Программу Cervus 3.0.7 также ис-
пользовали для выявления нуль-аллелей. 

Показатель генетической дифференциации 
Fst рассчитывали с помощью программы 
Arlequin ver. 3.5 (Excoffier, Lischer, 2010). Иерар-
хический анализ молекулярной дисперсии 
AMOVA для оценки внутри- и межпопуляцион-
ной изменчивости, а также уровня различий 
между группацми популяций проводили в про-
грамме Arlequin ver. 3.5. Определение количе-
ства генетических кластеров выполняли в про-

грамме Structure 2.3.4. (Pritchard et al., 2000) с 
использованием метода численного моделиро-
вания Монте-Карло по схеме Марковских цепей 
при заданном числе К (вероятное число само-
стоятельных групп) от 1 до 6, модель “admixture”. 
Для каждого предполагаемого числа кластеров 
К анализ повторяли 10 раз. Количество генера-
ций Марковских цепей составило 500 000 ите-
раций при предварительном выборе стартовой 
точки (burn in) в течение 100 000 итераций. 
Наиболее вероятному числу кластеров соот-
ветствовало наибольшее среднее значение ло-
гарифма правдоподобия LnPr(X|K).

Тестирование стадии “бутылочное горлыш-
ко” в популяциях проводилось с использова-
нием программного обеспечения BOTTLENECK 
V. 1.2.02 (Cornuet, Luikart, 1996; Piry et al., 1999) 
для трех различных моделей эволюционных 
изменений микросателлитных локусов: моде-
ли бесконечных аллелей (IAM), двухступенча-
той модели (TPM) и пошаговой модели мутации 
(SММ). Считается, что модель TPM лучше дру-
гих характеризует эволюцию микросателлитов 
(Di Rienzo et al., 1994). Анализ выполнен с при-
менением теста знаков и двустороннего теста 
Уилкоксона. Первый тест основывается на под-
счете ожидаемого (Hee) и наблюдаемого (He) 
числа локусов с избытком гетерозиготности, а 

Таблица 1. Характеристика материала, использованного для исследования изменчивости нерки островных 
популяций
Table 1. Characteristics of the material used for analysis of sockeye salmon variability in the island populations

Место сбора
Sampling site

Дата сбора
Date of sampling

Условное обозначение
Identification

Объем выборки (экз.)
Sample size (specimens)

Оз. Красивое (о. Итуруп)
Krasivoe Lake (Iturup Island)

Октябрь 
(October) 2006 ITURUP 48

Оз. Токотан (о. Уруп)
Tokotan Lake (Urup Island)

Июль, август 
(July, August) 2007 URUP 36

Оз. Глухое (о. Парамушир)
Glukhoe Lake (Paramushir Island)

Июль 
(July) 2008 PARAM 47

Оз. Беттобу (о. Шумшу)
Bettobu Lake (Shumshu Island)

Август (August) 
2004 SHUMSH 46

Оз. Саранное (о. Беринга)
Sarannoe Lake (Bering Island) 14.06.2011 SARAN 50
Всего / In total 227

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов, использованных в работе 
Table 2. Characterization of microsatellite loci used in the work

Локус
Locus

Т отжига, °С
Annealing temperature, °С

Последовательность праймеров
Sequence of primers

Источник информации
Information resource

Ots107 51 F: ACA-GAC-CAG-ACC-TCA-ACA
R: ATA-GAG-ACC-TGA-ATC-GGTA Nelson, Beacham, 1999

Oki1a 57,5 F: AGG-ATG-GCA-GAG-CAC-CAC-T
R: CAC-CAT-AAT-CAC-ATA-TTC-AGA Smith et al., 1998

Oki1b 57,5 F: AGG-ATG-GCA-GAG-CAC-CAC-T
R: CAC-CAT-AAT-CAC-ATA-TTC-AGA Smith et al., 1998

One104 53,5 F: GCT-ACT-ACA-ATC-CTA-GTC-TGT-GAT-T
R: CAT-CTT-CTT-CAG-TGG-CTG-TAG-AT Olsen et al., 2000

Oki6 48 F: TCA-ACA-GAT-AGA-CAG-GTG-ACA-CA
R: AAC-AGA-CAG-CTA-ATG-CAG-AAC-G Smith et al., 1998

One109 53,5 F: AGG-GAG-AGA-AGA-GAG-GGA-GA
R: CCT-CAG-AAG-TAG-CAT-CAG-CTC Olsen et al., 2000

OtsG68 48 F: TAT-GAA-CTG-CAG-CTT-GTT-ATG-TTA-GT
R: GTT-TCA-TGT-CGG-CTG-CTC-AAT-GTA Williamson et al., 2002
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второй — на вычислении вероятности избытка 
гетерозиготности (Cornuet, Luikart, 1996). Также 
был проведен анализ смещения распределения 
частот аллелей микросателлитных локусов ме-
тодом shift-mode (Luikart, Cornuet, 1998). Он ос-
нован на разделении микросателлитных алле-
лей на 10 классов частот. Показателем прохож-
дения стадии “бутылочного горлышка” явля-
ется сокращение числа аллелей с низкой часто-
той встречаемости (Luikart, Cornuet, 1998).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ

В результате изучения генетического разнооб
разия нерки пяти островных популяций (озера 
Красивое, Токотан, Глухое, Беттобу, Саранное) 
по семи микросателлитным локусам суммарно 
было обнаружено 58 аллелей. Произведенные 
расчеты в программе Cervus 3.0.7 указывают на 
возможность присутствия «нуль-аллелей» в ло-
кусах One109 и OtsG68. Самым высокополиморф-
ным был локус One104 с 21 аллелем; минималь-
ное число аллелей, равное трем, зафиксировано 
в локусе OtsG68 (табл. 3). Среднее число аллелей 
на локус составило 8,29. Аллельное разнообра-
зие было рассчитано по минимальной выборке 
(оз. Токотан) и изменялось от 2,56 до 16,01. Сред-
няя наблюдаемая гетерозиготность заметно 
различалась между локусами, достигая наи-
большего уровня в локусе One109 (0,858) и наи-
меньшего — в Oki1а и Oki1b (0,3 и 0,309 соответ-
ственно) (табл. 3). Заметный дефицит гетерози-

гот отмечен в шести локусах и наиболее выра-
жен в Oki1b (индекс фиксации 0,265) (табл. 3). 
Значение индекса информационного полимор-
физма (PIC) было наименьшим для локуса Ots107 
и наибольшим для One104 (табл. 3). В среднем 
по всем локусам показатель PIC составил 0,512, 
что указывает на высокую дискриминирующую 
способность отобранных микросателлитных 
маркеров. Показатель межпопуляционной диф-
ференциации (θst) в среднем по семи локусам 
составил 15% (табл. 3) и оказался статистически 
значимым (95%-й бутстреп-интервал положи-
тельный, нижняя граница — 10,4, верхняя — 
21,8). Таким образом, средняя генетическая 
дифференциация островных популяций более 
чем в пять раз превышает данный показатель 
(2,93%) для нерки восточного побережья Кам-
чатки (Пильганчук и др., 2013) и юго-западного 
побережья Камчатки (2,85%) (Пильганчук и др., 
2022). Максимальный вклад в дифференциацию 
выборок вносят локусы Oki1a и Oki1b. 

Аллельное и генетическое разнообразие ис-
следуемых выборок представлено в таблице 4. 
Исследуемые выборки характеризуются отно-
сительно низким средним количеством алле-
лей на локус. Их число варьировало от 4,0 до 
7,4, а число эффективных аллелей — от 2,0 до 
3,9, что указывает на наличие аллелей с низкой 
частотой. Самое низкое значение эффективно-
го числа аллелей наблюдалось в выборках с 
о-вов Шумшу и Уруп. 

Таблица 3. Генетические характеристики микросателлитных локусов у нерки островных популяций
Table 3. Genetic characteristics of microsatellite loci of sockeye salmon from island populations

Локус / Locus A/Ar He Ho f PIC θst

Ots107 5/3,53 0,359 0,317 0,117 0,323 19,7
Oki1a 5/2,96 0,402 0,300 0,254 0,333 26,6
Oki1b 4/2,56 0,421 0,309 0,265 0,339 23,3
One109 14/11,49 0,861 0,858 0,003 0,844 5,7
OtsG68 3/3,00 0,590 0,564 0,043 0,506 13,5
Oki6 6/3,85 0,444 0,400 0,100 0,378 22,1
One104 21/16,01 0,871 0,780 0,105 0,861 10,1
Среднее /Average 8,29/6,20 0,564 0,504 0,106 0,512 15,0
Примечание. A — число аллелей в локусе; Ar — число аллелей в локусе, скорректированное на минимальный размер 
выборки; He — средняя ожидаемая гетерозиготность; Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность; f — индекс фик-
сации, PIC (polymorphic information content) — величина информационного полиморфизма, θst — показатель диффе-
ренциации нерки в % 
Note. A – number of alleles in the locus; Ar – number of alleles in the locus adjusted for minimum sample size; He – average 
expected heterozygosity; Ho – average observed heterozygosity; f – fixation index, PIC (polymorphic information content) – 
information polymorphism value, θst – sockeye salmon differentiation index in %

Таблица 4. Оценка аллельного разнообразия в популяциях нерки островных популяций
Table 4. Assessment of allelic diversity in sockeye salmon populations from island populations

Выборка / Sample N Na Ne I Ho He F
ITURUP 47,714 4,000 3,017 1,027 0,617 0,567 –0,076
URUP 35,571 4,000 2,258 0,747 0,393 0,384 –0,044
PARAM 46,429 5,857 3,413 1,135 0,542 0,556 0,027
SHUMSH 45,286 4,143 2,000 0,724 0,342 0,376 0,165
SARAN 49,000 7,429 3,926 1,188 0,591 0,550 –0,093
Примечания: N — количество исследованных особей по микросателлитным маркерам; Na — число различных аллелей; 
Ne — эффективное количество аллелей; I — индекс Шеннона; Но — наблюдаемая гетерозиготность; Не — ожидаемая 
гетерозиготность; F — коэффициент инбридинга.
Notes: N – number of individuals examined on microsatellite markers; Na – number of alleles; Ne – effective number of alleles; 
I – Shannon index; No – observed heterozygosity; Не – expected heterozygosity; F – inbreeding coefficient.
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Информационный индекс разнообразия 
Шеннона (табл. 4) показал достаточно низкие 
значения генетического разнообразия для нер-
ки с о-вов Шумшу и Уруп — 0,724 и 0,747 соот-
ветственно. Наиболее «неоднородной» была 
выборка с о. Беринга (1,188). Некоторые иссле-
дователи отмечают, что значения индекса Шен-
нона для микросателлитных маркеров счита-
ются высокими, если они составляют не менее 
1,5 (Галинская и др., 2019). Для нерки восточ-
ного побережья Камчатки наблюдались значе-
ния данного показателя в диапазоне от 1,329 
(р. Апука, север Камчатки) до 1,535 (р. Киревна, 
бассейн р. Камчатки) (Пильганчук, Шпигаль-
ская, 2013). Средние значения наблюдаемой 
гетерозиготности в выборках с островов также 
имели значения ниже, чем на восточном побе-
режье Камчатки (0,631) (Пильганчук и др., 2013). 
Самыми низкими данные показатели были в 
выборках о-вов Шумшу и Уруп. В выборке 
о. Шумшу наряду с низкой наблюдаемой гете-
розиготностью отмечено высокое положитель-
ное значение индекса фиксации F (дефицит 
гетерозигот). Наибольшие показатели наблю-

даемой гетерозиготности и одновременно из-
быток гетерозигот наблюдаются в выборках с 
о-вов Итуруп и Беринга. 

Характеристики генетической изменчиво-
сти отдельно для каждой выборки по каждому 
локусу представлены в таблице 5. Наибольшее 
количество аллелей (52) встречалось в популя-
ции о. Беринга, наименьшее (28) — у нерки Юж-
ных Курильских островов (Итуруп и Уруп) и 
о. Шумшу (29). Только восемнадцать аллелей 
были общими для всех выборок. Двенадцать 
аллелей (в шести локусах) встречались только 
в оз. Саранном, два — в выборке оз. Глухое 
(в двух локусах), и один уникальный аллель 
присутствовал в выборке оз. Токотан.

В большинстве случаев наблюдаемые рас-
пределения генотипов в изученных локусах не 
отличались от теоретических распределений 
Харди–Вайнберга. Неравновесия по сцеплению 
микросателлитных локусов не было обнаруже-
но ни в одной из исследованных локальностей.

Распределения частот аллельных вариантов 
представлены на рисунке 2. В высокополиморф-
ных локусах One104 и One109 (21 и 14 аллелей 

Таблица 5. Генетическая изменчивость нерки островных популяций
Table 5. Genetic variability of sockeye salmon in island populations

Выборка
Sample

Показатель
Indicator

Микросателлитные локусы / Microsatellite loci
Ots107 Oki1a Oki1b One109 OtsG68 Oki6 One104 Среднее по выборке

Sample average

ITURUP

A/Ar 2/2 2/2 2/2 9/8,7 3/3 3/2,9 7/6,92 4,0/3,9
He 0,500 0,468 0,189 0,868 0,648 0,535 0,761 0,567
Ho 0,563 0,438 0,167 0,958 0,771 0,630 0,792 0,617
f –0,127 0,066 0,117 –0,106 –0,192 –0,181 –0,040 –0,089
p 0,557 0,436 0,124 0,067 0,056 0,310 0,641

URUP

A/Ar 3/3 2/1,9 1/1 8/7,9 2/2 4/2 8/4 4,0/3,9
He 0,161 0,028 0,000 0,761 0,437 0,492 0,806 0,384
Ho 0,171 0,028 0,000 0,750 0,457 0,514 0,833 0,393
f –0,065 0,000 0,000 0,015 –0,046 –0,047 –0,034 –0,026
p 0,392 0,000* 0,000* 0,821 0,850 0,974 0,678

PARAM

A/Ar 3/3 3/2,9 3/2,4 11/10,4 3/3 3/2,9 15/14,2 5,9/5,6
He 0,540 0,292 0,526 0,837 0,560 0,243 0,897 0,556
Ho 0,574 0,234 0,489 0,936 0,500 0,250 0,809 0,542
f –0,065 0,200 0,070 –0,120 0,109 –0,027 0,100 0,027
p 0,714 0,098 0,499 0,063 0,243 0,919 0,055

SHUMSH

A/Ar 2/1,9 2/2 3/2,8 7/6,3 3/3 1/1 11/10,4 4,1/3,9
He 0,067 0,164 0,390 0,731 0,669 0,000 0,613 0,376
Ho 0,023 0,178 0,244 0,689 0,717 0,000 0,543 0,342
f 0,661 –0,086 0,376 0,059 –0,073 0,000 0,115 0,092
p 0,000* 0,566 0,008 0,348 0,592 0,000 0,070

SARAN

A/Ar 4/3,6 5/4,5 3/2,7 14/12,9 3/2,7 5/4,4 18/16,2 7,4/6,7
He 0,186 0,531 0,513 0,887 0,302 0,555 0,912 0,555
Ho 0,200 0,553 0,574 0,920 0,360 0,612 0,920 0,591
f –0,073 –0,042 –0,121 –0,038 –0,196 –0,103 –0,009 –0,066
p 0,753 0,931 0,293 0,607 0,308 0,508 0,911

Среднее 
по  локусам

Average 
across loci

A/Ar 2,8/2,8 2,8/2,7 2,4/2,3 9,8/9,6 2,8/2,7 3,2/3,2 11,8/11,9 5,1/5,1
He 0,291 0,297 0,324 0,817 0,523 0,365 0,798 0,488
Ho 0,306 0,286 0,295 0,851 0,561 0,401 0,779 0,497
f –0,054 0,036 0,089 –0,042 –0,073 –0,101 0,024 –0,020

Примечание. A — число аллелей в локусе; Ar — число аллелей в локусе, скорректированное на минимальный размер 
выборки, He — ожидаемая гетерозиготность, Ho — наблюдаемая гетерозиготность, f — индекс фиксации, p — вероят-
ность соответствия наблюдаемых генотипических распределений равновесию Харди–Вайнберга, * — статистически 
значимое отклонение от равновесия Харди–Вайнберга.
Note. A – number of alleles at the locus; Ar – number of alleles at the locus adjusted for the minimum sample size, He – ex-
pected heterozygosity, Ho – observed heterozygosity, f – fixation index, p – probability of the observed genotypic distributions 
conforming to the Hardy-Weinberg equilibrium, * – statistically significant deviation from the Hardy-Weinberg equilibrium.
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соответственно) в большинстве выборок не 
было отмечено выраженного доминирующего 
аллеля; исключения составили выборки с о-вов 
Шумшу (локус One104) и Уруп (локус One109). 
В локусе Ots107 было обнаружено всего пять ал-
лелей; во всех выборках доминировал аллель в 
116 п. н., достигая в популяции о. Шумшу 97%. 
У локуса Oki1a наблюдается смена доминирую-
щего аллеля. Так, в выборках с Курильских 
островов преобладает аллель в 148 п. н. (с ча-
стотой 0,64–0,91), а в выборке с Командорских 
островов преобладает аллель с длиной 156 п. н. 
(частота 0,585). Аллель с длиной 112 п. н. локуса 
Oki1b доминировал в трех выборках с Куриль-
ских островов, а на о. Уруп даже наблюдалась 
его мономорфность. На о. Парамушир встреча-
лось практически равное количество особей с 
аллелями 116 и 112 п. н. (частота 0,48 и 0,50 со-
ответственно). На Командорских островах в 
локусе Oki1b доминировал аллель в 116 п. н. (ча-
стота 0,532). Заметные различия наблюдаются 
между выборками в распределении частот ал-
леля OtsG68. У экземпляров, отобранных на 
о. Уруп, массово встречается аллель с длиной 
144 п. н., в то время как в выборке о. Беринга он 

составляет всего 17%. На о-вах Беринга и Пара-
мушир доминирует аллель в 140 п. н., достигая 
значений в 82% и 54% соответственно. В локусе 
Oki6 наблюдается наличие двух основных ал-
лелей (88 п. н. и 76 п. н.). На о. Итуруп домини-
рует аллель 76 п. н., в остальных популяциях — 
аллель в 88 п. н. Выборка о. Шумшу мономорф-
на по аллелю в 88 п. н.

Рассчитанные для всех выборок значения 
попарных оценок генетической дифференциа-
ции Fst варьировали от 0,098 до 0,236 (табл. 6). 
Анализ попарной дифференциации показал, 
что различия достоверны между всеми выбор-
ками. Генетические расстояния Нея находи-
лись в пределах от 0,088 (между выборками из 
о-вов Парамушир и Шумшу) до 0,311 (между 
выборками с о-вов Беринга и Уруп). 

Результаты анализа главных координат на 
основании генетических дистанций Нея, вы-
полненного для пяти островных популяций 
(озер Красивое, Токотан, Глухое, Беттобу, Са-
ранное), представлены на рисунке 3: просле-
живается явная корреляция между локализа-
цией выборок в пространстве главных коорди-
нат и их реальным взаимным расположением.

Рис. 3. Расположение выборок нерки 
пяти островных популяций в про-
странстве главных координат на 
основании генетических дистанций 
Нея. Обозначения выборок приве-
дены в табл. 1
Fig. 3. Position of five sockeye salmon 
samples from the island populations in 
the field of principal coordinates based 
on Neyʼs genetic distances. Sample 
identification is given in Table 1

Таблица 6. Значения попарных межвыборочных Fst (под диагональю) и дистанции Нея (над диагональю) 
при сравнении выборок нерки островных популяций
Table 6. Values of pairwise inter-sample Fst (under the diagonal) and Ney distance (over the diagonal) when com-
paring samples of sockeye salmon from island populations

Выборка / Sample ITURUP URUP PARAM SHUMSH SARAN
ITURUP 0,000 0,129 0,223 0,215 0,240

URUP 0,124 0,000 0,142 0,105 0,311
PARAM 0,132 0,134 0,000 0,088 0,152

SHUMSH 0,184 0,143 0,098 0,000 0,226
SARAN 0,145 0,236 0,100 0,196 0,000

Примечание. Выборки обозначены в соответствии с табл. 1 / Note. Samples identified as in Table 1
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Оценка генетической структуры нерки пяти 
островных выборок была выполнена с помощью 
байесовского анализа в программе Structure 
(рис. 4). При увеличении значений К вплоть до 
пяти количество выявленных популяционных 
кластеров возрастало. При дальнейшем увели-
чении числа К (шесть и выше) рост количества 
кластеров не наблюдался и большинство особей 
по-прежнему относились к пяти группам. При 
простейшей модели кластеризации (K = 2) вы-
борки подразделяются на две основных части: 
Южные Курильские острова с о. Шумшу (боль-
шая часть экземпляров) с одной стороны и о-ва 
Парамушир и Беринга с другой. При увеличении 
числа кластеров до К = 3 выборка о. Шумшу об-

разует отдельный кластер. В результате класте-
ризации выборок при К = 4 каждый из островов, 
за исключением южнокурильских, формирует 
самостоятельный кластер. При К = 5 популяция 
каждого из пяти островов формирует свой кла-
стер, что указывает на высокое генетическое 
своеобразие каждой популяции. Принадлеж-
ность нескольких особей, выловленных на 
о. Шумшу, к кластеру Парамушира можно объ-
яснить стреингом, тем более что оба острова 
относятся к северокурильской группе.

Для количественной оценки величины гене-
тических различий между пятью островными 
популяциями мы провели иерархический ана-
лиз молекулярной вариансы (AMOVA) (табл. 7). 

Рис. 4. Графическое представление 
результатов байесовского анализа 
пяти выборок островных популя-
ций нерки, выполненного в про-
грамме Structure. К — предполагае-
мое количество генетических кла-
стеров. Вероятности принадлеж-
ности образцов к каждому из кла-
стеров отмечены на оси ординат. 
Обозначения выборок приведены в 
таблице 1
Fig. 4. Graphical representation of the 
results of Bayesian analysis of five 
samples of sockeye salmon island pop-
ulations performed in the Structure 
program. K is the estimated number of 
genetic clusters. Probabilities of sam-
ples belonging to each cluster are 
marked on the ordinate axis. Sample 
identification is given in Table 1

Таблица 7. Результаты иерархического анализа AMOVA нерки островных популяций
Table 7. Results of hierarchical analysis AMOVA for sockeye salmon from island populations

Уровень различий
Variance level df Абсолютные оценки

Absolute estimates
Доля дисперсии (%)

Dispersion percentage
Индекс фиксации

Fixation index
Между выборками 

Between samples 4 0,29846 14,98
Внутри выборок
Within samples 469 1,69384 85,02 Fst: 0,14981
Всего / In total 453 1,97326
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Результаты анализа показали, что наибольшая 
часть молекулярного разнообразия (85,02%) 
приходится на внутрипопуляционную компо-
ненту, при этом доля межпопуляционной ком-
поненты достаточно высока и составляет 14,98%. 

Генетические особенности популяций нер-
ки Курильских и Командорских островов в зна-
чительной степени определены историей про-
исхождения и расселения вида, тесно связан-
ной с ледниковыми периодами (Глубоковский, 
1995; Алтухов и др., 2004; Варнавская, 2006). 
Известно, что во время плейстоценовых оледе-
нений большая часть ареала нерки находилась 
подо льдом и только небольшому количеству 
популяций удалось пережить неблагоприят-
ный период в рефугиумах (Варнавская, 2006). 
Небольшие панмиктические популяции, к ко-
торым можно отнести островные популяции 
нерки Курильских и Командорских островов, 
уязвимы вследствие инбридинга, генетическо-
го дрейфа, демографической стохастичности 
и, следовательно, снижения эволюционного 
потенциала и повышения вероятности выми-
рания (Luikart, Cornuet, 1998). Уменьшенное 
аллельное разнообразие, которое наблюдалось 
в пяти островных популяциях нерки, в сравне-

нии с центральными популяциями ареала (вос-
точное побережье Камчатки) позволило пред-
положить прохождение данными популяциями 
«бутылочного горлышка».

Анализ прохождения популяциями фазы 
редукции численности («бутылочного горлыш-
ка») выполнен в программе BOTTLENECK. Рас-
четы проводили на основе теста Уилкоксона и 
теста знаков для трех мутационных моделей: 
IAM (модель бесконечных аллелей), ТРМ (двух-
ступенчатая модель) и SMM (модель пошаговой 
мутации) (табл. 8). В результате тестирования 
выборок было показано наличие «бутылочного 
горлышка» во всех исследованных локально-
стях. По тесту знаков прохождение популяци-
ями «бутылочного горлышка» было показано 
для выборки о. Итуруп (исходя из модели IAM), 
для о. Шумшу (исходя из двух моделей — SMM 
и TPM), для Командорских островов (на основе 
модели SMM). Значения теста Уилкоксона были 
значимы для о. Итуруп (по моделям IAM и 
TPM); для о-вов Уруп, Шумшу и Беринга тесты 
показали последствия «бутылочного горлыш-
ка», исходя из модели SMM. Значимые резуль-
таты были получены для выборок о. Параму-
шир с использованием модели IAM. 

Таблица 8. Результаты тестирования прохождения выборками островных популяций «бутылочного гор-
лышка» с помощью тестов программы BOTTLENECK
Table 8. Results of testing the passage of samples of island populations through the “bottle neck” using tests of the 
BOTTLENECK program

Выборка 
Sample

Тест, мутационная модель, вероятность / Test, mutation model, probability
Знаков / Signs Уилкоксона / Wilcoxon

IАМ ТРМ SММ IАМ ТРМ SММ
ITURUP 0,00591* 0,08035 0,58800 0,00781* 0,02344* 0,10938

URUP 0,56464 0,21501 0,05608 1 0,07813 0,03125*
PARAM 0,32735 0,59924 0,10649 0,03906* 0,81250 0,29688

SHUMSH 0,26018 0,04386* 0,04140* 0,68750 0,07813 0,04880*
SARAN 0,34999 0,10873 0,00203* 0,57813 0,05469 0,00781*

Примечание/Note. *Р<0.05.

Рис. 5. Распределение частот аллелей микросателлитных локусов в исследованных выборках нерки, рас-
считанное в программе BOTTLENECK. По оси ординат — пропорции аллелей, по оси абсцисс — частота 
аллелей
Fig. 5. Distribution of allele frequencies of microsatellite loci in examined sockeye salmon samples evaluated in 
the program BOTTLENECK. On the ordinate axis – allele proportions, on the abscissa axis – allele frequencies
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Оценка смещения распределения частот 
аллелей семи микросателлитных локусов на 
основе графического метода выявила «буты-
лочное горлышко» в выборках о-вов Итуруп и 
Шумшу (рис. 5). В этих выборках нормальное 
L-образное распределение было нарушено. 
В популяциях о-вов Уруп и Парамушир не на-
блюдалось сдвига моды в распределении ча-
стот аллелей, но было заметно меньше редких 
аллелей, чем в популяции о. Беринга (рис. 5). 
Избыток гетерозиготности среди рыб о. Берин-
га был больше, чем во всех других обследован-
ных популяциях. 

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ

Статистический анализ данных показал, что 
использованные в работе микросателлитные 
локусы (Oki1a, Oki1b, Oki6, Ots107, OtsG68, 
One104, One109) эффективны для проведения 
популяционно-генетических исследований 
нерки Курильских и Командорских островов. 
Среднее значение показателя уровня полимор-
физма (PIC) составило 0,512, что свидетельству-
ет о достаточной информативности маркеров, 
отобранных для проведения исследования.

Отмечено довольно низкое генетическое 
разнообразие островных популяций по срав-
нению с популяциями из центральной части 
азиатского ареала нерки. В двух выборках на-
блюдалось отсутствие полиморфизма по одно-
му из локусов: в выборке о. Уруп (Oki1b) все эк-
земпляры были мономорфны по аллелю 
112 п. н., в выборке о. Шумшу (Oki6) — по алле-
лю 88 п. н. Невысокие показатели генетическо-
го разнообразия могут быть обусловлены от-
носительно низкой численностью островных 
популяций нерки и их изолированностью.

Для представителей трех популяций (о-вов 
Итуруп, Парамушир и Беринга) характерны 
более высокие оценки уровня полиморфизма 
по сравнению с рыбами о-вов Уруп и Шумшу. 
Информационный индекс разнообразия Шен-
нона в выборках о-вов Уруп и Шумшу также 
имел более низкие значения. 

Результаты, полученные в программе 
BOTTLENECK 1.2.02, позволили выявить про-
хождение всеми островными популяциями 
«бутылочного горлышка». Для популяции 
о. Парамушир тесты показали «бутылочное 
горлышко», исходя из мутационной модели 
IAM, для популяций о-вов Уруп и Беринга — 
исходя из SMM, для о. Шумшу — по двум моде-
лям, SMM и TPM, и также по двум, IAM и TPM, — 
для о. Итуруп. Графический метод выявил “бу-

тылочное горлышко” в выборках о-вов Итуруп 
и Шумшу.

Анализ изменчивости семи микросателлит-
ных локусов нерки Курильских (о-ва Итуруп, 
Уруп, Парамушир, Шумшу) и Командорских 
островов (о. Беринга) показал генетическое сво-
еобразие каждой из исследованных популяций. 
Величины генетических различий между ана-
лизируемыми выборками в единицах Fst были 
значимы во всех вариантах попарных сравне-
ний. Результаты иерархического анализа мо-
лекулярной вариансы (AMOVA) показали, что 
наибольшая часть молекулярного разнообра-
зия (85,02%) приходится на внутрипопуляци-
онную компоненту, доля межгрупповой ком-
поненты составила 14,98%.

Все островные популяции уникальны и 
адаптированы к суровым климатическим ус-
ловиям окружающей среды, обладают рядом 
генетических особенностей и являются важной 
составляющей внутривидового разнообразия. 
Выявленные генетические особенности иссле-
дуемых популяций сыграют значимую роль в 
изучении закономерностей формирования 
внутривидовой структуры тихоокеанских ло-
сосей, а также будут учитываться при органи-
зации промысла нерки и разработке мер по ее 
сохранению.
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ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА МОЛОДИ КЕТЫ 
С МЕТКОЙ ЯПОНСКИХ ЛРЗ ИЗ ТРАЛОВЫХ УЛОВОВ УЧЕТНЫХ 
СЪЕМОК 2016–2021 ГГ.
Денисенко Анастасия Дмитриевна, Герлиц Александра Ивановна, 
Бугаева Екатерина Александровна, Савенков Владимир Владимирович, 
Пильганчук Оксана Александровна, Муравская Ульяна Олеговна, 
Шпигальская Нина Юрьевна, Бугаев Александр Викторович
Камчатский филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии (КамчатНИРО), Петропавловск-Камчатский, Россия, denisenko.a.d@kamniro.ru

Аннотация. На основании полиморфизма микросателлитных локусов исследована выборка кеты из 
уловов осенних траловых учетных съемок в Охотском море (2016–2021 гг.), в состав которой включе-
ны особи, имеющие отолитные метки японских лососевых рыбоводных заводов (ЛРЗ). Ранее создан-
ная референтная база данных частот восьми микросателлитных локусов, включающая 26 выборок 
кеты из основных регионов воспроизводства Охотоморского бассейна, пополнена информацией по 
аллельной изменчивости микросателлитов кеты о-вов Хоккайдо и Хонсю. Результаты исследования 
свидетельствуют о выраженном сходстве кеты Курильских островов и особей, выпущенных с ЛРЗ 
Японии.

Ключевые слова: кета, Охотоморский бассейн, популяционно-генетическая структура, отолитное 
маркирование, японские ЛРЗ
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GENETIC CHARACTERIZATION OF JUVENILE CHUM SALMON WITH 
OTOLITH MARKS OF JAPANESE SALMON HATCHERIES IN THE CATCHES 
OF TRAWL SURVEYS 2016–2021
Anastasiya D. Denisenko, Alexandra I. Gerlits, Ekaterina A. Bugaeva, Vladimir V. Savenkov, 
Oksana A. Pilganchuk, Ulyana O. Muravskaya, Nina Yu. Shpigalskaya, Alexandr V. Bugaev
Kamchatka Branch of Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (KamchatNIRO), 
Petropavlovsk-Kamchatsky, Russia, denisenko.a.d@kamniro.ru
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been updated with data on the microsatellite allele variety of chum salmon from Hokkaido and Honshu. Results 
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from Japanese SHs.
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С начала 2000-х гг. в бассейне Охотского моря 
ежегодно выполняются учетные траловые 
съемки, позволяющие оценить численность 
молоди тихоокеанских лососей в ранний пери-
од морского нагула.

Следует отметить, что после горбуши мо-
лодь кеты является вторым по численности 
видом в траловых уловах. Ее нерестовые воз-

враты в 2010–2020-е гг. обеспечили суммарный 
ежегодный вылов вида в Охотоморском бассей-
не Дальнего Востока России на уровне 50–
100 тыс. т (данные Комиссии по анадромным 
рыбам северной части Тихого океана (NPAFC), 
www.npafc.org). В Японии ежегодный вылов 
вида составляет порядка 150–200 тыс. т. Подоб-
ный уровень промысловых запасов кеты тре-
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бует углубленного изучения всех аспектов био-
логии вида для разработки рекомендаций по 
их рациональному использованию.

Одним из важнейших прикладных аспектов 
проведения учетных траловых съемок являет-
ся возможность использования их результатов 
при прогнозировании динамики численности 
запасов тихоокеанских лососей, в т. ч. кеты, 
воспроизводящейся в различных регионах 
Дальнего Востока России. Для выполнения этой 
задачи необходимо изучение популяционной 
структуры кеты бассейна Охотского моря и по-
следующее проведение на основе полученных 
результатов генетических исследований по 
определению регионального происхождения 
молоди кеты в траловых уловах, что имеет 
большое рыбохозяйственное значение. В на-
стоящее время результаты генетической иден-
тификации кеты востребованы при разработке 
материалов, обосновывающих прогнозы вели-
чины нерестовых подходов в различные реги-
оны воспроизводства Охотоморского бассейна 
(Денисенко и др., 2023).

Выявление регионального соотношения 
рыб в смешанных скоплениях в Охотском море 
осуществляется на основе популяционной диф-
ференциации по различным наборам маркеров 
генетической изменчивости. Так, для кеты 
установлены значимые региональные разли-
чия частот аллелей микросателлитных локусов 
и создана референтная база данных, включа-
ющая четыре группы популяций Охотоморско-
го бассейна: «Западная Камчатка и северная 
часть материкового побережья Охотского моря 
(СчМПОМ)», «о. Сахалин», «о. Итуруп (Куриль-
ские о-ва)», «бассейн р. Амур» (Денисенко и др., 
2022, 2023). При использовании имеющейся в 
настоящий момент референтной базы данных 
для идентификации молоди кеты из смешан-
ных морских скоплений все анализируемые 
особи будут отнесены к одной из четырех ука-
занных региональных группировок. При этом 
неизбежны погрешности, связанные с недоста-
точностью или полным отсутствием данных по 
отдельным регионам в наборе реперных выбо-
рок. Так, в референтной базе данных отсут-
ствуют выборки из водных объектов Японско-
го архипелага, а вопрос — к какой региональной 
группировке в результате генетической иден-
тификации могут быть отнесены особи из дан-
ного региона воспроизводства — требует вни-
мания и поиска путей его решения.

Таким образом, без наличия в референтной 
базе данных кеты японского происхождения не-

возможно достаточно точно идентифицировать 
региональный состав молоди в смешанных мор-
ских уловах, учитывая высокий уровень встре-
чаемости молоди кеты с лососевых рыбоводных 
заводов Японии во время осеннего нагула в Охот-
ском море, о чем свидетельствуют результаты 
идентификации заводских рыб, маркированных 
отолитными метками (Чистякова, Бугаев, 2016; 
Бугаев и др., 2020; Бугаев, Герлиц, 2023). В соот-
ветствии с результатами обнаружения отолит-
ных меток у рыб в период нагульных миграций, 
молодь японской кеты встречается практически 
по всей акватории Охотского моря. Особенно ее 
много в юго-восточной части бассейна. Однако и 
на севере традиционного полигона исследований 
ее доля также достаточно высока.

Выходом из сложившейся ситуации может 
быть включение в генетическую референтную 
базу проб молоди кеты, у которой идентифи-
цировали японское происхождение по отолит-
ным меткам.

Цель настоящей работы — охарактеризо-
вать уровень генетической дифференциации 
кеты искусственного воспроизводства япон-
ских ЛРЗ, выявленной в смешанных охотомор-
ских скоплениях молоди по наличию отолит-
ной метки, оценить возможность и целесо
образность включения ее характеристик в ра-
нее созданную референтную базу данных.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Материалом для исследования послужили про-
бы молоди кеты из уловов траловых съемок в 
Охотском море в осенний период 2016–2021 гг., 
у которой обнаружены отолитные метки япон-
ских ЛРЗ. В указанный период в целях анализа 
распределения и численности сеголетков за-
водского происхождения были исследованы 
отолиты 8252 рыб, выявлена принадлежность 
303 экз. рыбоводным заводам Японии. Из них 
80 экз. оказались в составе коллекции генети-
ческих проб лаборатории молекулярной гене-
тики Камчатского филиала ФГБНУ «ВНИРО», 
что и определило возможность осуществления 
данной работы (рис. 1).

В анализе использована референтная база 
данных частот восьми микросателлитных ло-
кусов (Ssa20.19, One101, Oke3, Oki1b, Oki23, Ogo2G, 
Oke11, Ots102), которая включает 26 выборок 
кеты из основных районов воспроизводства, 
приуроченных к бассейну Охотского моря (Де-
нисенко и др., 2023).

В работе применяли стандартные молеку-
лярно-генетические методы. ДНК выделяли из 
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ткани сердечной мышцы и плавника фенол-
хлороформным методом (Маниатис и др., 1984; 
Sambrook et al., 1989).

ПЦР проводили по следующей схеме: дена-
турация в течение 2 мин при 94 °C, затем — во-
семь циклов, включающих 1 мин при t = 94 °C, 
30 с отжига праймеров при 54–68 °C, 15 с элон-
гация при 72 °C, завершающая элонгация 3 мин 
при 7 °C.

Продукты амплификации разделяли путем 
электрофореза в вертикальном блоке 6%-го по-
лиакриламидного геля в 0,5×TBE-буфере. В каче-
стве маркеров длин фрагментов использовали 
ДНК плазмиды pBR322, обработанную рестрик-
тазами HpaII. Электрофореограммы визуализи-
ровали в результате окрашивания этидиум бро-
мидом и фотографировали в проходящем ультра-
фиолетовом свете.

В программном приложении Cervus 3.0.7 
рассчитывали частоту аллелей, ожидаемую He 
и наблюдаемую Ho гетерозиготности, среднее 
число аллелей на локус, соответствие распре-
делению Харди–Вайнберга, показатель уровня 
полиморфизма PIC (Gruber, Adamack, 2015). Ин-
декс фиксации f рассчитан в программном па-
кете GDA (Lewis, Zaykin, 2001). Для оценки сте-
пени дифференциации популяций рассчиты-
вали коэффициент Райта — Fst, с использовани-
ем программ Genepop web (Rousset, 2008) и Ar-
lequin2000 (Schneider et al., 2000).

На основе матриц генетических расстояний 
Нея между популяциями (Nei, 1987) выполняли 
кластерный анализ с представлением его ре-
зультатов в виде UPGMA-дендрограммы (Sokal, 
Rohlf, 1981) и Neighbor-Joining-дендрограммы 
(Saitou, Nei, 1987).

Рис. 1. Локализация сбора проб от маркированной на ЛРЗ Японии молоди кеты, включенной в молекуляр-
но-генетическое исследование
Fig. 1. Sampling sites of Japanese hatchery marked chum salmon, engaged into the molecular-genetic research
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ
Характеристика изменчивости микросател-
литных локусов кеты Западной Камчатки, се-
верной части материкового побережья Охот-
ского моря, о. Сахалин, Курильских островов и 
р. Амур была представлена ранее (Денисенко 
и др., 2023). Новые данные, полученные при 
включении в анализ выборки рыб искусствен-
ного воспроизводства японских ЛРЗ, представ-
лены в табл. 1. Значения наблюдаемой гетеро-
зиготности по всем исследованным локусам 
находятся в диапазоне от 0,805 (One101) до 0,225 
(Oki23). В среднем по всем локусам показатель 
полиморфного информационного содержания 
(PIC) увеличился незначительно по сравнению 
с предыдущим исследованием референтной 
базы данных (0,563 и 0,534 соответственно), где 
в анализ не входила выборка с отолитными 
метками ЛРЗ Японии. Наименее информатив-
ным является локус Oki23 (0,320), а наиболее 
информативным оказался локус Oke3 (0,849). 
Относительно высокое среднее значение ин-
декса Fst (0,072) можно объяснить значительной 
дифференциацией популяций кеты, террито-
риально отдаленных друг от друга. Для Ssa2019 
данный показатель наиболее значим (0,148), 
наименее — для локуса Oki1b (0,036).

Распределение частот аллелей микросател-
литных локусов для каждой географической 
группы представлено на рисунках 2 и 3. Набор 
аллелей восьми локусов в «японской» выборке 
практически идентичен таковому в выборках 
кеты из рек о. Итуруп. Исключение обнаружено 
для локуса Ogo2G: выявлен аллель (115 п. н.), 
доля которого составила 18%. Также некоторые 
отличия прослеживаются по Ots102: в выборке 
кеты японских ЛРЗ доля основного аллеля 
(203 п. н.) несколько ниже, чем у кеты о. Итуруп 
(55% и 76% соответственно); значимую часть 
(19%) у японской молоди составляет вариант 
191 п. н., который присутствует с частотой все-
го 4% в выборке кеты о. Итуруп.

Анализ изменчивости микросателлитных 
локусов каждой географической группы (табл. 2) 
показал, что практически по всем из них со-
блюдается равновесие Харди–Вайнберга. В объ-
единенной группе выборок Западной Камчатки 
и северной части материкового побережья 
Охотского моря отклонение от равновесия Хар-
ди–Вайнберга выявлено для локусовOki23, Oke3 
и One101. В популяциях кеты о. Сахалин наблю-
далось отклонение по двум локусам — Oke3, 
Ogo2G, у особей о. Итуруп — только по Oke3. Са-
мое высокое число эффективных аллелей на 
локус составило 9,204 в выборках из бас. р. Амур 
для локуса One101. В среднем в анализируемых 
выборках по всем восьми локусам этот показа-
тель изменялся от 2,456 (о. Сахалин) до 3,554 
(о-ва Хоккайдо и Хонсю).

Популяционно-генетическое своеобразие 
и уровень дифференциации популяций опре-
деляются в том числе наличием редких или 
уникальных аллельных вариантов. Для семи 
из восьми исследованных локусов кеты выяв-
лены «общие» аллели (обнаруженные в двух и 
более регионах) и редкие аллельные варианты 
(присутствующие только в одном регионе) 
(табл. 3). Так, максимальное число редких ал-
лелей (19) выявлено у кеты Западной Камчат-
ки и северной части материкового побережья 
Охотского моря. У рыб из бас. р. Амур найдено 
шесть редких аллелей по двум локусам, из рек 
о. Итуруп — четыре редких аллельных вари-
анта по четырем локусам. Наименьшим раз-
нообразием редких аллелей характеризуются 
выборки из рек о. Сахалин и «японская» вы-
борка (по одному аллелю). Частота встречае-
мости аллелей, обнаруженных только в одном 
из шести охотоморских регионов, достаточно 
низкая, только в отдельных случаях превы-
шает 1%. Среди выявленных редких аллелей 
часть можно охарактеризовать как уникаль-
ные, единично встречающиеся в отдельных 
выборках.

Таблица 1. Генетические характеристики микросателлитных локусов кеты бассейна Охотского моря
Table 1. Genetic characteristics of microsatellite loci of chum salmon of the Sea of Okhotsk basin

Локус / Locus Размер фрагмента, п. н. / Fragment size He Ho PIC Fst
Ssa2019 76–90 0,441 0,429 0,347 0,148

Oke3 205–335 0,774 0,665 0,849 0,048
Oki23 131–175 0,229 0,225 0,320 0,083
Ogo2G 101–125 0,677 0,627 0,766 0,069
Oki1b 90–106 0,447 0,459 0,419 0,036
Oke11 92–114 0,458 0,457 0,440 0,064
Ots102 147–227 0,512 0,535 0,557 0,062
One101 130–278 0,806 0,805 0,803 0,055

Среднее / Mean 0,570 0,509 0,563 0,072
Примечание/Note: п. н. — пары нуклеотидов (nucleotide pairs), He — средняя ожидаемая гетерозиготность (the average 
expected heterozygosity), Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность (the average observed heterozygosity), PIC — по-
казатель полиморфного информационного содержания (polymorphic information content), Fst — показатель дифферен-
циации (fixation index)
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Таблица 2. Генетическая изменчивость кеты Охотоморского бассейна
Table 2. Chum salmon genetic variability in the Sea of Okhotsk basin

Регион
Region

Локус
Locus N A Ne Ho He HWE f

Западная Камчатка 
и северная часть 
материкового 
побережья Охотского 
моря
West Kamchatka 
and northern part 
of the continental 
coast of the Sea 
of Okhotsk

Ssa2019 684 5 2,037 0,487 0,509 NS 0,044
Oki23 684 10 1,279 0,192 0,218 ** 0,122
Oke3 684 12 5,508 0,700 0,819 *** 0,144

Ogo2G 672 13 3,061 0,628 0,674 NS 0,067
Oke11 663 9 1,861 0,456 0,463 NS 0,016
Oki1b 684 5 1,831 0,458 0,454 NS –0,009

Ots102 684 13 2,178 0,548 0,541 NS –0,014
One101 684 30 6,953 0,822 0,857 * 0,040

Среднее
Average 680 12,1 3,088 0,536 0,567 0,051

Бас. р. Амур
Amur basin

Ssa2019 100 2 1,759 0,410 0,434 NS 0,050
Oki23 100 3 1,186 0,130 0,158 NS 0,172
Oke3 100 8 2,420 0,580 0,59 NS 0,011

Ogo2G 96 5 2,217 0,500 0,552 NS 0,089
Oke11 97 5 1,350 0,268 0,261 NS –0,033
Oki1b 100 3 1,732 0,440 0,425 NS –0,041
Ots102 100 5 2,060 0,540 0,517 NS –0,049
One101 100 29 9,204 0,860 0,896 NS 0,035

Среднее
Average 99 7,5 2,741 0,466 0,479 0,029

О. Сахалин
Sakhalin Island

Ssa2019 248 3 2,111 0,492 0,527 NS 0,065
Oki23 248 5 1,326 0,242 0,246 NS 0,016
Oke3 247 11 3,790 0,603 0,738 ** 0,181

Ogo2G 244 9 2,981 0,549 0,666 ** 0,174
Oke11 239 6 1,646 0,377 0,393 NS 0,040
Oki1b 248 4 1,848 0,448 0,46 NS 0,025

Ots102 248 8 2,329 0,593 0,572 NS –0,039
One101 246 24 3,617 0,748 0,725 NS –0,034

Среднее
Average 246 8,8 2,456 0,507 0,541 0,054

О. Итуруп 
(Курильские острова)
Iturup Island 
(Kuril Islands)

Ssa2019 191 3 1,234 0,199 0,19 NS –0,048
Oki23 192 4 1,377 0,286 0,275 NS –0,046
Oke3 186 10 5,217 0,624 0,811 *** 0,228

Ogo2G 192 8 4,435 0,698 0,777 NS 0,099
Oke11 191 7 2,734 0,644 0,636 NS –0,015
Oki1b 191 2 1,974 0,445 0,495 NS 0,098

Ots102 186 7 1,678 0,414 0,405 NS –0,025
One101 181 13 4,910 0,740 0,799 NS 0,070

Среднее
Average 189 6,8 2,945 0,506 0,549 0,045

О. Хоккайдо 
и о. Хонсю
(Японские ЛРЗ)
Hokkaido 
and Honshu
(Japanese SHs)

Ssa2019 80 4 1,498 0,313 0,334 NS 0,060
Oki23 80 4 1,762 0,425 0,435 NS 0,017
Oke3 79 10 6,229 0,506 0,845 NS 0,397

Ogo2G 79 10 6,997 0,722 0,863 NS 0,158
Oke11 78 7 2,217 0,487 0,552 NS 0,112
Oki1b 80 4 2,076 0,500 0,522 NS 0,035

Ots102 78 9 2,799 0,603 0,647 NS 0,063
One101 79 14 4,857 0,696 0,799 NS 0,123

Среднее
Average 79 7,8 3,554 0,532 0,625 0,121

Примечание/Note: N — количество исследованных экземпляров (sample size), А — число аллелей (allele number), Ne — 
число эффективных аллелей (effective number of alleles), Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность (average observed 
heterogyzosity), He — средняя ожидаемая гетерозиготность (average expected heterogyzosity), HWE — отклонение от 
равновесия Харди–Вайнберга (deviations from Hardy–Weinberg equilibrium), NS — незначимо (non-significant), * — зна-
чимо при p < 0,1 (significant at p < 0.1); ** — значимо при p < 0,01 (significant at p < 0.01); *** — значимо при p < 0,001 
(significant at p < 0.001), f —индекс фиксации (fixation index)
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На основе матриц генетических расстояний 
между популяциями был выполнен кластер-
ный анализ с представлением его результатов 
в виде UPGMA-дендрограммы (рис. 4), которые 
свидетельствуют о сходстве выборок кеты 
о. Итуруп и «японской» выборки, образовавших 
единый кластер.

С использованием метода «присоединения 
соседей» (neighbor-joining) построено филоге-
нетическое дерево (рис. 5), где можно выде-
лить три основные узла: узел выборок Запад-
ной Камчатки и СчМПОМ, узел выборок из рек 
о. Итуруп с прилегающей к ним выборкой 
японских ЛРЗ и узел рек о. Сахалин с бас. 
р. Амур. Данный вариант анализа указывает 
на относительное генетическое своеобразие 
кеты р. Найба (о. Сахалин), которая дистанци-
рована как от сахалинских выборок, так и от 
выборок о. Итуруп. С большой долей вероят-

ности такую особенность этой локальной по-
пуляции можно объяснить перевозками ры-
бопосадочного материала между сахалински-
ми и курильскими ЛРЗ (Шитова, 2008), а также 
воздействием искусственного воспроизвод-
ства на естественную популяционно-генети-
ческую структуру.

При исследовании попарных различий меж-
ду популяциями охотоморской кеты, наряду с 
оценками генетической дифференциации (Fst) 
использовали также величины дистанций Нея 
(табл. 4). Анализ полученных результатов сви-
детельствует об отсутствии статистически зна-
чимых различий между кетой, выпущенной с 
японских ЛРЗ, и кетой о. Итуруп. Следует об-
ратить внимание, что по данным генетических 
дистанций Нея степень дифференциации меж-
ду японской заводской кетой и кетой из рек 
о. Сахалин также относительно невелика.

Таблица 3. Частота встречаемости редких аллелей микросателлитных локусов кеты бассейна Охотского моря 
Table 3. Occurrence frequency of rare alleles of microsatellite loci in chum salmon of the Sea of Okhotsk basin

Регион 
Region

Локус
Locus

Аллель
Allele

Частота встречаемости
Occurrence frequency

Западная Камчатка и северная часть 
материкового побережья Охотского моря
West Kamchatka and NpCCSO

Ssa2019 80 0,004
Oki23 143 0,042
Oki23 151 0,001
Oki23 159 0,002
Oki23 175 0,001
Oke3 228 0,001
Oke3 293 0,001

Ogo2G 101 0,001
Ogo2G 105 0,010
Ogo2G 123 0,001
Ogo2G 125 0,001
Oke11 106 0,001
Oke11 152 0,001
Oki1b 106 0,001
Ots102 147 0,002
Ots102 167 0,001
Ots102 179 0,001
Ots102 227 0,001
One101 130 0,001

О. Сахалин / Sakhalin Island Oke3 335 0,004

Бас. р. Амур / Amur basin

Ots102 187 0,005
One101 250 0,005
One101 262 0,010
One101 266 0,005
One101 270 0,020
One101 278 0,005

О. Итуруп (Курильские острова)
Iturup (Kuril Islands)

Ssa2019 90 0,013
Oki23 149 0,003
Oke3 285 0,003

One101 184 0,014
О. Хоккайдо и о. Хонсю (Японские ЛРЗ)
Hokkaido and Honshu (Japanese SHs) Ogo2G 115 0,006
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Оценки генетической дифференциации 
японской кеты, полученные ранее на основе 
аллозимного полиморфизма (Варнавская, 2002, 
2006) и изменчивости частот гаплотипов ми-
тохондриальной ДНК (Савин и др., 2009), под-
тверждают высокую степень генетических раз-
личий кеты японского происхождения и других 
регионов Охотоморского бассейна и не проти-
воречат результатам, представленным в насто-
ящей работе, согласно которым кета Японских 
островов не имеет достоверных отличий от 

кеты из рек о. Итуруп. Следует учесть, что в 
анализе кеты по аллозимным локусам отсут-
ствовали выборки из рек Курильских островов, 
а в исследовании нуклеотидной последова-
тельности контрольной области митохондри-
альной ДНК кета о. Итуруп была представлена 
лишь одной выборкой из второстепенной по-
пуляции (р. Серноводная).

Выявленная популяционно-генетическая 
дифференциация кеты Западной Камчатки и 
Японского архипелага согласуется с данными 

Рис. 5. Neighbor-joining-дендрограмма, построенная 
на основе аллельной изменчивости восьми микро-
сателлитных локусов кеты Охотоморского бассейна
Рис. 5. Neighbor-joining tree based on allele variability 
of eight microsatellite loci of chum salmon in the Sea of 
Okhotsk basin

Таблица 4. Результаты попарного сравнения выборок кеты по значениям Fst (над диагональю) и дистан-
циям Нея (под диагональю)
Table 4. Results of pairwise comparison of chum salmon samples by Fst values (above the diagonal) and Nei’s dis-
tances (below the diagonal)

Регион
Region

ЗК и СчМПОМ
WK and NpCCSO

О. Сахалин
Sakhalin

Бас. р. Амур
Amur basin

Курильские 
острова

Kuril Islands

О. Хоккайдо 
и о. Хонсю

Hokkaido and 
Honshu

ЗК и СчМПОМ
WK and NpCCSO 0,035 0,083 0,088 0,064
О. Сахалин
Sakhalin 0,056 0,075 0,099 0,059
Бас. р. Амур
Amur basin 0,112 0,093 0,224 0,157
Курильские 
острова
Kuril Islands

0,136 0,145 0,376 0,029

О. Хоккайдо 
и о. Хонсю
Hokkaido and 
Honshu

0,104 0,088 0,250 0,045
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исследования, проведенного по другому набо-
ру микросателлитных локусов (Beacham et al., 
2008). Несмотря на то, что в указанной работе 
зарубежных авторов в анализ была включена 
всего одна популяция Западной Камчатки 
(р. Большая), а японская кета представлена 26 
выборками с островов Хонсю и Хоккайдо, по 
использованному набору локусов показана вы-
сокая степень региональной дифференциации. 
Однако и в данном исследовании не представ-
лены популяции из рек Курильских островов, 
при этом результаты указывают на более вы-
сокий уровень генетической изменчивости 
японских стад кеты по сравнению с другими 
охотоморскими популяциями этого вида. Учи-
тывая, что в настоящей работе использовали 
другие маркеры генетической изменчивости, 
стоит отметить целесообразность увеличения 
их набора в последующих исследованиях для 
расширения уже созданной референтной базы 
данных и повышения дискриминирующей спо-
собности метода.

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ

На основе анализа данных отолитного марки-
рования молоди кеты из уловов осенних тра-
ловых учетных съемок в Охотском море сфор-
мирована выборка, состоящая из особей, име-
ющих заводское происхождение — ЛРЗ о. Хок-
кайдо и о. Хонсю.

Установлена статистически значимая диф-
ференциация кеты Японских островов, север-
ной группы стад бассейна Охотского моря, а 
также р. Амур. В несколько меньшей степени 
выражены генетические различия между ло-
кальными популяциями о. Сахалин и «япон-
ской» выборкой кеты. Полученные результаты 
свидетельствуют о генетическом сходстве за-
водских стад Японии и кеты о. Итуруп, что, ве-
роятно, обусловлено их общим происхождени-
ем и относительной географической близостью 
этих регионов воспроизводства.

Таким образом, при включении в референт-
ную базу данных кеты Охотоморского бассейна 
выборки рыб, выпущенных с ЛРЗ Японии, юж-
ная группа стад будет представлена как особя-
ми с о. Итуруп, так и с о-вов Хоккайдо и Хонсю, 
между которыми статистически значимые раз-
личия отсутствуют, что предопределяет невоз-
можность корректной региональной иденти-
фикации смешанных морских скоплений. На 
данном этапе исследований при генетической 
идентификации молоди обоснованным и ме-
тодически верным является определение доли 

южной группировки стад в целом, без разделе-
ния на составные доли Курильских и Японских 
островов. На следующем этапе анализа регио-
нального состава молоди кеты в период ранне-
го морского нагула целесообразно учитывать 
результаты выявления отолитных меток лосо-
севых рыбоводных заводов Японии и Курил, 
соотнося их с информацией о количестве вы-
пускаемой с региональных ЛРЗ молоди.
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ИЗМЕНЧИВОСТЬ БИОЛОГИЧЕСКИХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ И ДИНАМИКА 
ЧИСЛЕННОСТИ НЕРКИ ONCORHYNCHUS NERKA (WALBAUM) 
СТАДА Р. ОЗЕРНОЙ В СОВРЕМЕННЫЙ ПЕРИОД (1971–2020 ГГ.)
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Аннотация. Представлены результаты исследований возрастной структуры, размерно-массового 
состава производителей и абсолютной плодовитости самок нерки стада р. Озерной. Вся нерка р. Озер-
ной по мере созревания возвращается на нерест в возрасте 3+, 4+, 5+, 6+ и 7+ лет. Для относительной 
численности нерки возраста 5+, 6+ и численности поколений прослежен положительный, а для нер-
ки возраста 4+ — отрицательный тренд. Для средних размерно-массовых показателей и средней аб-
солютной плодовитости нерки р. Озерной в исследованные годы отмечали отрицательную динами-
ку. Выявлены закономерности изменения биологических показателей рыб в зависимости от плот-
ностных факторов в 1971–2020 гг.
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VARIABILITY OF BIOLOGICAL INDICES AND ABUNDANCE DYNAMICS 
OF  THE OZERNAYA RIVER SOCKEYE SALMON ONCORHYNCHUS NERKA 
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Abstract. Results of analyzing the spawning sockeye salmon age structure, length-weight composition and 
absolute fecundity are demonstrated for the Ozernaya River stock. In the course of maturation the sockeye 
salmon individuals can return into the Ozernaya River for spawning in the ages 3+, 4+, 5+, 6+ or 7+. A positive 
trend has been figured out for relative abundance of the 5+ and 6+ sockeye salmon individuals and generation 
abundances, a negative trend – for the 4+ individuals. Negative dynamics has described for the averaged 
length-weight indices and the mean absolute fecundity of sockeye salmon of the Ozernaya in the research 
period. Patterns of changes in biological indicators of the fish depending on density factors in the period 
1971–2020 have been identified. 
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Нерка — один из ценнейших видов тихоокеан-
ских лососей. В бассейнах рек Озерная и Кам-
чатка в настоящее время воспроизводится по-
рядка 80–85% этого вида в Азии (Уловы тихо-
океанских лососей.., 1989; Бугаев, 1995, 2007; 
Бугаев, Дубынин, 2002; Бугаев и др., 2007). В це-
лом запасы азиатской нерки составляют 10–15% 
от резервов вида в Северной Пацифике (For-
rester, 1987; Burgner, 1991). Стадо р. Озерной — 
самая высокочисленная анадромная популя-
ция нерки в Азии в настоящее время. Однако 
численность популяции не всегда находилась 
на высоком уровне. В современный период она 
изменялась от исторического минимума в 
1977 г., когда величина подхода не достигала 
даже 1,5 млн, до исторического максимума в 
2013 г., с подходом к берегу более 15,4 млн экз. 
лососей. Минимальный возврат (немногим бо-
лее 1,2 млн лососей) пришелся на поколение 
1969 г. Причиной значительного снижения чис-
ленности стада нерки р. Озерной в конце 
1960‑х – начале 1970-х годов стал японский не-
регулируемый дрифтерный промысел лососей 
в море (Егорова и др., 1961; Крогиус, 1961б; Се-
лифонов, 1975а, 1975б, 1978; Вронский, 1978). 
В дальнейшем при сокращении доли промыс-
лового изъятия в море (начиная с 1978 г.) уве-
личилось количество производителей и, как 
следствие этого, выросла общая численность 
стада (Селифонов, 1988).

С 2000 г. отмечалось увеличение запасов 
нерки азиатских стад, в основном за счет нерки 
р. Озерной (Дубынин, 2012). В 2001–2020 гг. (пе-
риод современной высокой численности) бере-
говые уловы нерки этого стада равнялись в 
среднем за год 19,6 тыс. т (от 11,2 до 29,7). Это 
обеспечивало в среднем 89,9% (от 80,9 до 96,9%) 
всего вылова нерки по западному побережью 
Камчатки ежегодно. Средняя доля нерки 
р. Озерной в уловах вида по Камчатке в целом 
в эти годы равнялась 70,6% (от 57,5 до 86,7%).

Последние опубликованные данные по не-
которым биологическим характеристикам нер-
ки р. Озерной из нерестовой части популяции 
охватывают период 2000–2010 гг. (Бугаев, 2011), 
после чего публикаций по данному направле-
нию исследований не было.

В настоящее время назрела необходимость 
проведения анализа имеющихся материалов 
по нерке р. Озерной для выявления возможных 
закономерностей изменения биологических 
показателей рыб и связи этих изменений с чис-
ленностью популяции в современный период. 
Результаты исследования несомненно будут 

полезны при прогнозировании численности 
подходов нерки р. Озерной в будущем.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Материалом для исследования послужили дан-
ные биологических анализов половозрелой 
нерки стада р. Озерной, проведенных автором 
и другими сотрудниками Камчатского филиа-
ла ФГБНУ «ВНИРО» (КамчатНИРО, ранее Ко-
ТИНРО), промысловая статистика и данные о 
численности производителей, зашедших на 
нерест в оз. Курильское (р. Озерная) за период 
1971–2020 гг.

Половозрелую нерку для биологических 
анализов в указанные выше годы отлавливали 
закидным неводом возле рыбоучетного за-
граждения (далее — РУЗ) в истоке р. Озерной.

Возраст лососей определяли по чешуе по 
известным методикам (Правдин, 1966; Мина, 
1976; Бугаев, 1995). Чешую у рыб брали выше 
боковой линии между спинным и жировым 
плавниками (Clutter, Whitesel, 1956).

Ранее возрастной состав нерки р. Озерной, 
заходящей на нерест, устанавливали по мате-
риалам, собранным в истоке реки на РУЗ (Его-
рова, 1967; Селифонов, 1975б). Позднее по ма-
териалам, собранным в 1987–1989 гг., провели 
сравнительный анализ возрастного состава 
нерки из промышленных уловов в реке в пери-
од массового хода лососей и материалов, со-
бранных на РУЗ, который не показал значимых 
расхождений в возрастной структуре (Бугаев, 
Дубынин, 2002).

Однако ретроспективный анализ материа-
лов из промышленных уловов и на РУЗ на более 
продолжительных рядах (2004–2017 гг.) не под-
твердил результаты ранее проведенных иссле-
дований и показал существенные различия как 
в возрастном, так и в размерно-массовом со-
ставе нерки из уловов закидными неводами в 
нижнем течении р. Озерной и на РУЗ. Чему бу-
дет посвящено отдельное исследование. Тем не 
менее это послужило основанием для расчетов 
с 2013 г. возрастного состава подходов нерки 
стада р. Озерной с учетом данных, полученных 
и на РУЗ, и по лососям из промышленных уло-
вов.

 Для оценки влияния плотностных факто-
ров внутрипопуляционного и межвидового ха-
рактера на качественный состав поколений, 
формируемых в условиях различной степени 
пищевой обеспеченности на этапах совместно-
го нагула в море, был проведен корреляцион-
ный анализ для нерки поколений 1965–2014 гг.
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При двухфакторном корреляционном ана-
лизе использован коэффициент корреляции 
рангов Спирмена rs (Бугаев, 1995; Бугаев, Дубы-
нин, 2002), который, в отличие от коэффици-
ента корреляции r, можно применять незави-
симо от закона распределения признаков (Ла-
кин, 1990). При трехфакторном анализе рас-
смотрено влияние на качественные характери-
стики взрослых рыб (длина, масса тела, плодо-
витость) как численности самой популяции 
нерки р. Озерной, так и численности горбуши 
в годы нагула лососей в море, охватывающих 
период проведенных исследований. В морской 
период жизни нерка, горбуша и другие лососи 
нагуливаются совместно, причем между гор-
бушей и неркой отмечено наибольшее сходство 
в питании (Карпенко и др., 2013). В данном ис-
следовании было рассмотрено влияние на ка-
чественные характеристики нерки р. Озерной 
только камчатской горбуши. При этом числен-
ность горбуши оценивали по подходам ее зре-
лой части к берегам Камчатки.

Чтобы устранить путаницу в толковании и 
сократить длинное название в изложении для 
характеристики численности зрелой части ста-
да в данной статье использовали слово «под-
ход», для характеристики численности поколе-
ния — слово «возврат».

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ

Возрастная структура
По данным исследователей (Егорова, 1967; 

Селифонов, 1975б, 1988; Бугаев, 1995, 2011; Бу-
гаев, Дубынин, 2002; Бугаев и др., 2009), у нерки 
стада р. Озерной возрастной спектр включает 
14 возрастных групп. Из них основными еже-
годно отмечаемыми возрастными группами 
являются четыре: 2.2, 2.3, 3.2 и 3.3 (первая циф-
ра обозначает продолжительность пресновод-
ного, вторая — морского периодов жизни рыб). 
На их долю в 1940–1975 гг. приходилось в сред-
нем до 98,4% всей численности нерки этого 
стада, причем на две первые — в среднем до 
84,6% (2.2 — 31,0%, 2.3 — 53,6%) (Seliphonov, 
1982).

В периоды 1970–1984 и 1985–1999 гг. сум-
марная доля рыб возрастных групп 2.2 и 2.3 у 
нерки р. Озерной в среднем была примерно 
одинакова — 79,2 и 79,9% соответственно. Од-
нако во второй период отмечали снижение 
доли рыб возрастной группы 2.2 и, соответ-
ственно, увеличение доли рыб возрастной 
группы 2.3 (Бугаев, Дубынин, 2002).

В 2000–2014 гг. снижение доли рыб возраст-
ной группы 2.2 и увеличение доли рыб возраст-
ной группы 2.3 продолжилось. В целом не-
сколько уменьшилась (в среднем до 76,7%) сум-
марная численность рыб возрастных групп 2.2 
и 2.3, по сравнению с предшествующими 1970–
1999 гг. В то же время отмечено увеличение 
численности рыб возрастной группы 3.3. В 
2015–2020 гг. снижение суммарной численно-
сти рыб возрастных групп 2.2 и 2.3 (в среднем 
до 71,7%) и для этих возрастных групп в отдель-
ности продолжилось дальше, как и увеличение 
численности рыб возрастной группы 3.3. В 2013 
и 2017 гг. в подходе к устью реки, а в 2020 г. и в 
нерестовой части отмечена нерка пятнадцатой 
возрастной группы — 4.2, которую до этого года 
у нерки р. Озерной не встречали (табл. 1).

Вся нерка р. Озерной по мере созревания 
возвращается на нерест в возрасте 3+, 4+, 5+, 6+ 
и 7+ лет. Основной возрастной класс 5+ вклю-
чает в себя три возрастные группы (1.4, 2.3 и 
3.2) и в среднем в 1971–2020 гг. составлял 58,91%. 
Подавляющее большинство в этом возрастном 
классе занимают лососи 2.3. Возрастные классы 
4+ и 6+ включают также по три возрастных 
группы — соответственно 1.3, 2.2, 3.1 и 2.4, 3.3 
и 4.2, в среднем охватывавшие 26,03% и 12,15% 
нерки в пробах на РУЗ в означенные годы, а ос-
новными в них соответственно были возраст-
ные группы 2.2 и 3.3 (табл. 1).

Средний взвешенный возраст нерки, рас-
численный по данным в строке «Среднее 1971–
2020» (табл. 1), равен 4,8 (≈5,0) лет. Следователь-
но, у нерки р. Озерной в означенный период 
прослеживалась шестилетняя цикличность 
возвратов, и можно считать, что нерка подхо-
дов 1971–2020 гг. относилась к поколениям 
1965–2014 гг.

Три основные возрастные группировки (4+, 
5+ и 6+) в сумме охватывали от 94,36 до 99,93% 
рыб в означенных поколениях и в среднем со-
ставили 97,85% численности возвратов. При 
этом для нерки основной возрастной группи-
ровки 5+, нерки возраста 6+ и численности по-
колений прослежен положительный, а для нер-
ки возраста 4+ — отрицательный тренд. Более 
отчетливо изменения заметны на данных, ос-
редненных по пятилетиям, причем хорошо 
видно, что изменения доли лососей возраста 4+ 
и 6+ относительно друг друга происходили зер-
кально (рис. 1).

В проведенных ранее исследованиях уста-
новить какие-либо закономерности форми-
рования возрастного состава нерки р. Озер-
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ной по имевшимся тогда данным не удалось. 
В частности, между встречаемостью нерки 
возрастных групп 2.2 и 2.3 и численностью 
зрелой части стада в море не удалось обнару-
жить достоверной корреляции, так же как и 
с численностью горбуши на Камчатке. Был 
сделан вывод, что на этот процесс, вероятнее 

всего, оказывает влияние комплекс факторов, 
а выделить из них основной не представилось 
возможным (Бугаев, Дубынин, 2002; Бугаев, 
2011).

Были рассчитаны коэффициенты корреля-
ции рангов Спирмена между встречаемостью 
нерки трех основных возрастных группировок 

Таблица 1. Возрастной состав нерки р. Озерной в подходах 2000–2020 гг. (по: Бугаев, 2011; Дубынин, 2015; 
Дубынин, Айтукаев, 2022), %
Table 1. Age composition of sockeye salmon of the Ozernaya River in the returns 2000–2020 (according to: Бугаев, 
2011; Дубынин, 2015; Дубынин, Айтукаев, 2022), %
Годы
Years

Возрастные группы / Age groups, % Число рыб
Fish number1.1 1.2 1.3 1.4 2.1 2.2 2.3 2.4 2.5 3.1 3.2 3.3 3.4 4.2 4.3

2000 – 0,73 7,15 0,73 0,44 17,66 58,53 1,90 – – 11,39 0,88 0,59 – – 685
2001 – 0,29 2,01 0,43 0,14 13,53 63,60 1,87 – – 1,01 17,12 – – 695
2002 – 1,29 0,14 – 0,14 16,17 64,38 4,58 – – 2,72 7,58 3,00 – – 699
2003 – – 6,32 0,14 0,72 13,94 59,05 7,90 – 1,15 6,90 3,16 0,58 – 0,14 696
2004 – – 1,01 0,29 1,44 21,29 47,48 2,73 – – 11,94 13,10 0,72 – – 695
2005 – – 0,34 – 1,35 28,71 43,92 2,20 – – 4,22 18,58 0,68 – – 592
2006 – 0,50 0,67 – 0,50 32,11 54,00 0,50 – 0,17 3,85 7,53 0,17 – – 598
2007 – – 1,83 – 1,00 13,17 72,66 1,67 – 0,17 2,17 6,67 0,66 – – 600
2008 – – – 0,20 + 9,60 63,40 4,40 0,20 – 5,40 16,80 – – – 500
2009 – 0,50 0,17 0,17 + 35,83 42,49 1,17 – – 4,33 14,00 1,17 – 0,17 600
2010 – 0,35 0,70 0,17 1,05 21,33 64,69 0,70 – – 3,32 7,52 – – 0,17 572
2011 – 0,91 0,55 – 1,27 19,64 54,18 1,82 – – 8,36 12,18 0,91 – 0,18 550
2012 – 0,50 10,67 – 0,17 18,50 54,17 1,33 – – 0,83 13,66 0,17 – – 600
2013 – 0,17 3,17 0,33 1,50 14,17 63,50 1,50 – 0,50 3,50 9,66 2,00 – – 600
2014 – 0,50 – – 0,91 32,21 36,92 2,22 – 0,11 10,04 16,59 0,50 – – 500
2015 – 4,55 4,31 – 1,07 37,02 37,83 1,36 – 0,46 3,53 9,87 – – – 300
2016 – 0,01 4,05 – – 25,55 57,33 0,17 – 0,54 7,59 4,75 0,01 – – 500
2017 – 0,98 0,90 – 0,81 16,74 55,79 4,90 – – 5,13 14,00 0,75 – – 400
2018 – – 0,27 – 0,49 9,69 60,48 1,04 – – 4,12 21,78 2,03 – 0,10 400
2019 – 1,90 0,05 0,07 0,10 11,83 58,45 5,85 – 0,10 1,63 19,34 0,68 – – 499
2020 – 0,03 0,56 – 0,41 10,34 49,17 2,02 0,01 – 12,49 21,18 3,45 0,34 – 596

Среднее / Mean
Годы
Years

Возрастные группы / Age groups, %
1.1 1.2 1.3 1.4 2.1 2.2 2.3 2.4 2.5 3.1 3.2 3.3 3.4 4.2 4.3

1971–1984 0,02 0,15 0,67 0,00 4,80 29,98 49,18 0,77 0,00 0,92 5,31 8,13 0,07 0,00 0,00
1985–1999 0,07 0,53 1,79 0,03 1,01 24,29 55,60 1,57 0,06 0,11 4,54 10,10 0,25 0,00 0,05
2000–2014 0,00 0,38 2,32 0,16 0,71 20,52 56,22 2,43 0,01 0,14 5,33 11,00 0,74 0,00 0,04
2015–2020 0,00 1,25 1,69 0,01 0,48 18,53 53,17 2,56 0,00 0,18 5,75 15,15 1,15 0,06 0,02
1971–2020 0,03 0,46 1,62 0,06 1,92 24,06 53,71 1,72 0,02 0,35 5,14 10,42 0,45 0,01 0,03

Рис. 1. Динамика численности поколений нерки стада р. Озерной и доли лососей основных возрастных 
группировок в поколениях 1965–2014 гг.
Fig. 1. Dynamics of generation abundances of the Ozernaya River sockeye salmon stock and percentage of major 
age groups in generations of 1965–2014
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(4+, 5+ и 6+) и численностью самих поколений 
(табл. 2) и проведен их анализ.

Корреляционный анализ показал, что связь 
относительной численности нерки возраста 5+ 
и 6+ с численностью поколений была положи-
тельной, а рыб возраста 4+ — отрицательной. 
Связь была умеренной и достоверной на втором 
и третьем уровне значимости. Анализ на дан-
ных, осредненных по пятилетиям, усилил эту 
связь. Как может показаться, снижение значения 
класса 4+ и рост доли 5+ происходили за счет 
дополнительного года нагула в море, а рост доли 
6+ — за счет дополнительного пресноводного 
года. Связь относительной численности лососей 
возраста 5+ и 6+ с численностью поколений ста-
ла значительной, а рыб возраста 4+ — сильной. 
Однако поскольку число сравниваемых пар за-
метно уменьшилось, уровень достоверности 
связи для нерки возраста 4+ и 5+ понизился до 
первого уровня значимости, а связь для рыб воз-
раста 6+ стала не достоверной (табл. 2).

Тем не менее можно отметить, что при ос-
реднении данных по периодам, например по 
5-летним, как в настоящем исследовании, об-
щее влияние плотностных факторов на возраст-
ной состав рыб проявилось более отчетливо.

Длина и масса тела
В более ранних исследованиях по нерке 

р. Озерной анализировали данные до 2000 г. 
(Бугаев, Дубынин, 2002). Позднее ряд данных 
был продлен по 2010 г. (Бугаев, 2011). Настоящие 
исследования охватывали расширенный ряд 
данных по характеристикам нерки стада 
р. Озерной до 2020 г. включительно.

В 1970–2020 гг. наблюдали значительные ко-
лебания в межгодовом аспекте для средних дли-
ны и массы тела самцов и самок половозрелой 
нерки — от 54,6 до 63,3 см и от 2,07 до 3,18 кг. Про-
слежен тренд к их снижению (табл. 3–4; рис. 2).

Для размерно-массовых показателей нерки 
р. Озерной поколений 1965–2014 гг., осредненных 

по 5-летиям, отмечали отрицательную динами-
ку. Дельта между средней длиной и массой тела 
самцов и самок половозрелой нерки р. Озерной 
в целом от 5-летнего периода 1965–1969 гг. к 5-ле-
тию 2010–2014 гг. сокращалась, и в 2010–2014 гг. 
средние размеры самцов (55,3 см, 2,23 кг) и самок 
(55,1 см, 2,17 кг) были очень близки. Дельта меж-
ду средней длиной и массой тела самцов и самок 
нерки возрастных классов 2.3 и 3.3 была заметно 
выше, чем у нерки возрастного класса 2.2 (рис. 3).

Средние длина и масса тела половозрелой 
нерки, как и других тихоокеанских лососей, 
связаны с количеством лет, прожитых рыбами 
в море. Факторы, оказывающие влияние на раз-
мерно-массовые показатели, влияют также и 
на возрастную структуру тихоокеанских лосо-
сей, в том числе и нерки р. Озерной (Крогиус, 
1960, 1961а; Егорова, 1967; Бугаев, 1995, 2011; 
Бугаев, Дубынин, 2002; Bugaev, Dubynin, 2000).

Для нерки характерен выраженный половой 
диморфизм. Обычно самцы в среднем крупнее 
самок. Половой диморфизм у нерки р. Озерной 
возрастных групп 2.3 и 3.3, с более длительным 
морским периодом жизни, в поколениях 1965–
2014 гг. проявился сильнее, чем у рыб возрастной 
группы 2.2: самцы в этих возрастных классах 
были заметно крупнее по длине и массе тела, 
чем самки. Различие в средних размерах и мас-
се тела у лососей возрастной группы 2.2 было 
значительно меньше, более того, в отдельные 
годы средние размерно-массовые показатели 
самцов и самок были практически равными или 
даже самцы были мельче (рис. 3). Отметим, что 
в возрастной группе 2.2 самки оказывались 
крупнее самцов в основном в поколениях, чис-
ленность которых превышала 10 млн рыб.

Провели корреляционный анализ между 
средними размерно-массовыми показателями 
всей нерки в поколениях, а также для лососей 
трех основных возрастных групп (2.2, 2.3 и 3.3), 
и численностью самих поколений и с учетом 
смежных с ними (табл. 5).

Таблица 2. Зависимость относительной численности основных возрастных группировок в поколениях от 
численности этих поколений у нерки стада р. Озерной
Table 2. Dependence of relative abundance of major age groups in generations on generation abundances of sock-
eye salmon of the Ozernaya River population 

Возраст / Age rs p N, пар / pairs
Поколения 1965–2014 гг. (по годам) / Generations 1965–2014 (by years)

4+ –0,497 < 0,001 50
5+ 0,386 < 0,006 50
6+ 0,458 < 0,001 50

Поколения 1965–2014 гг. (по 5-летиям) / Generations 1965–2014 (by 5-year periods)
4+ –0,733 < 0,016 10
5+ 0,685 < 0,029 10
6+ 0,564 > 0,05 10

Условные обозначения. rs — коэффициент корреляции рангов Спирмена; p — уровень значимости.
Note. rs – Spearman rank correlation coefficient; p – significance level.
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Всего было рассчитано 72 парных корреля-
ции рангов Спирмена. Связь во всех случаях 
была отрицательной. Из них только одна, для 
средней массы тела всех самок, оказалась уме-
ренной. Значительная связь отмечена в пяти 
случаях по длине и 14 случаях по массе тела, 
сильная связь зафиксирована в 20 случаях по 
длине и 18 случаях по массе тела, и очень силь-
ная связь наблюдалась в девяти случаях по 
длине и трех случаях по массе тела рыб. Связи 
по отдельным возрастным группам были плот-
ней, чем без разделения на возрастные группы. 
Связи по длине нерки с численностью поколе-
ний были выше таковых по массе тела, что мож-
но, видимо, объяснить различной упитанно-
стью, в большей степени связанной с массой 
тела, чем с длиной. При осреднении рассмо-
тренных показателей по 5-летиям связи уси-
лились. Включение в расчеты корреляций по-
колений с учетом численности смежных, т. е. 
использование общей численности нагуливав-
шегося стада, способствовало усилению связей 
при рассмотрении по отдельным годам. При 
осреднении же данных по 5-летиям включение 
в расчеты численности смежных поколений 
приводило к ослаблению связей как по длине, 
так и по массе тела рыб. В целом можно заклю-
чить, что в 72,2% случаев связь проявлялась как 
сильная и очень сильная, близкая к функцио-
нальной, и в 26,4% — как значительная. Все 
связи характеризовались как достоверные на 
втором (16 корреляций) и третьем (56 корреля-
ций) уровне значимости (табл. 5).

Для нерки р. Озерной в разные годы рассма-
тривали влияние численности горбуши, а также 
численности нерки популяций рек Камчатка и 
Озерная на длину и массу тела взрослой нерки 
р. Озерной (Крогиус, 1960, 1965; Бугаев, 1995; Бу-
гаев, Дубынин, 2002; Bugaev, Dubynin, 2000).

Данные исследования были основаны на 
том, что в морской период жизни нерка, горбу-
ша и другие лососи нагуливаются совместно, 
причем между горбушей и неркой отмечено 
наибольшее сходство в питании. По данным 
отечественных исследователей, пищевое сход-
ство между горбушей и неркой в Охотском море 
у молоди варьировало от 30,0 до 88,9 (в среднем 
58,6%), у взрослых рыб — от 14,6 до 80,4 (в сред-
нем 51,3%). У взрослых рыб в Беринговом море 
пищевое сходство между горбушей и неркой 
изменялось от 40,4 до 77,6 и в среднем состави-
ло 56,9% (Карпенко и др., 2013).

Проведенный на материалах 1985–2010 гг. 
анализ влияния численности камчатской гор-
буши на длину и массу тела нерки р. Озерной 
не выявил достоверных взаимосвязей между 
названными выше показателями, что было 
продемонстрировано ранее на материалах 
1970–1984 и 1985–1999 гг. (Бугаев, 2011).

На расширенном ряде данных (поколения 
нерки 1965–2014 гг.) провели трехфакторный 
корреляционный анализ между длиной и мас-
сой тела нерки р. Озерной, численностью тер-
минальных и смежных с ними поколений, а 
также численностью горбуши западного и вос-
точного побережья Камчатки в отдельные годы 
совместного нагула в море. Расчеты провели по 
отдельным годам роста рыб в море как для всей 
нерки в целом, так и для лососей основных воз-
растных классов (2.2, 2.3 и 3.3) и для самцов и 
самок отдельно (табл. 6–7).

Все связи характеризовались как значитель-
ные и сильные, причем сильных связей отме-
чено вдвое больше. Достоверность всех рассчи-
танных совокупных коэффициентов корреля-
ции превосходила третий уровень значимости. 
При включении в расчеты корреляций поколе-
ний с учетом численности смежных связи всег-

Рис. 2. Средняя длина и масса тела половозрелой нерки р. Озерной в 1970–2020 гг.
Fig. 2. Mean body length and weight of mature sockeye salmon of the Ozernaya River in 1970–2020
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Рис. 3. Динамика численности поколений, средней длины и массы тела лососей основных возрастных 
групп и для всей нерки р. Озерной в 1965–2014 гг.
Fig. 3. Dynamics of generation abundances, mean body length and weight of salmons for major age groups and for 
the entire sockeye salmon stock of the Ozernaya River in 1965–2014
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да усиливались. Связи для самцов и самок в 
общем, а также для средних без разделения по 
полам были ниже, чем для самцов и самок по 
отдельным возрастным группам. Связи по дли-
не, как и при двухфакторном анализе, были 
теснее таковых по массе тела.

Связи по длине самок во все годы роста пре-
вышали связи по длине самцов, за исключением 
первого года роста нерки возрастной группы 2.2 
и второго года роста нерки возрастной группы 
3.3, когда корреляции для самцов были немного 
выше. По основным возрастным группам ситу-
ация в отдельные годы роста была неоднознач-
ной. Если у самцов нерки 2.2 совокупные коэф-
фициенты корреляции длины от численности 
поколений и численности горбуши в первый и 
второй годы роста рыб в море различались не-
значительно, то у самок во второй год роста они 

были заметно выше. У нерки возрастных групп 
2.3 и 3.3 наибольшие коэффициенты корреля-
ции отмечены для второго года роста рыб в 
море, но у самцов в третий год роста коэффици-
енты корреляции уменьшились, а у самок со-
хранились на том же уровне (табл. 6, рис. 4).

Для связей по массе тела, как и по длине рыб, 
наблюдали сходную ситуацию — более тесные 
связи у самок по сравнению с самцами. Как и 
по длине, по массе тела для первого года роста 
в море нерки возрастной группы 2.2 и второго 
года роста лососей возрастной группы 3.3 кор-
реляции для самцов были немного выше. Для 
конечных показателей массы тела самцов и са-
мок нерки возрастной группы 2.2 второй год 
роста в море был определяющим. Для самцов и 
самок возрастной группы 2.3 и самцов возраст-
ной группы 3.3 влияние численности поколений 

Таблица 5. Зависимость средней длины и массы тела нерки стада р. Озерной основных возрастных групп 
в поколениях 1965–2014 гг. от численности этих и смежных поколений
Table 5. Dependence of mean body length and weight of sockeye salmon of the Ozernaya River in major age groups 
in generations 1965–2014 on the abundance of these and adjacent generations

Возраст / Age rs (АС) rs (Р1) N, пар / pairs
Поколения (все годы) / Generations (all years)

2.2 Самцы / Males –0,738*** –0,629*** 50
Самки / Females –0,750*** –0,550*** 50

2.3 Самцы / Males –0,725*** –0,610*** 50
Самки / Females –0,755*** –0,653*** 50

3.3 Самцы / Males –0,655*** –0,640*** 48
Самки / Females –0,661*** –0,605*** 49

Общее
Total

Самцы / Males –0,534*** –0,499*** 50
Самки / Females –0,620*** –0,479*** 50
Оба пола / Both –0,573*** –0,524*** 50

Поколения (по 5-летиям) / Generations (by 5-year periods)

2.2 Самцы / Males –0,924*** –0,936*** 10
Самки / Females –0,903*** –0,903*** 10

2.3 Самцы / Males –0,915*** –0,815** 10
Самки / Females –0,924*** –0,818** 10

3.3 Самцы / Males –0,927*** –0,806** 10
Самки / Females –0,818** –0,879*** 10

Общее
Total

Самцы / Males –0,855** –0,875*** 10
Самки / Females –0,881*** –0,806** 10
Оба пола / Both –0,881*** –0,857** 10

Поколения + смежные (все годы) / Generations + adjacent (all years)

2.2 Самцы / Males –0,778*** –0,708*** 50
Самки / Females –0,761*** –0,646*** 50

2.3 Самцы / Males –0,764*** –0,659*** 50
Самки / Females –0,806*** –0,709*** 50

3.3 Самцы / Males –0,746*** –0,719*** 48
Самки / Females –0,723*** –0,657*** 49

Общее
Total

Самцы / Males –0,651*** –0,613*** 50
Самки / Females –0,728*** –0,588*** 50
Оба пола / Both –0,691*** –0,640*** 50

Поколения + смежные (по 5-летиям) / Generations + adjacent (by 5-year periods)

2.2 Самцы / Males –0,912*** –0,924*** 10
Самки / Females –0,891*** –0,891*** 10

2.3 Самцы / Males –0,903*** –0,802** 10
Самки / Females –0,912*** –0,806** 10

3.3 Самцы / Males –0,915*** –0,794** 10
Самки / Females –0,794** –0,867** 10

Общее
Total

Самцы / Males –0,842** –0,863** 10
Самки / Females –0,869*** –0,794** 10
Оба пола / Both –0,869*** –0,845** 10

Условные обозначения. rs — коэффициент корреляции рангов Спирмена; ** – p < 0,01; *** – p < 0,001.
Note. rs – Spearman rank correlation coefficient; ** – p < 0,01; *** – p < 0,001. 
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и численности горбуши на конеч-
ную массу тела рыб усиливалось от 
первого к третьему году нагула в 
море. Для самок 3.3 более сильное 
влияние плотностных факторов на 
конечную массу тела рыб отмечено 
в первый и третий годы роста ло-
сосей в море (табл. 7; рис. 4).

Плодовитость
Индивидуальная абсолютная 

плодовитость (ИАП) самок у нерки 
р. Озерной в большей степени за-
висит от размера и массы тела осо-
бей и в меньшей степени от плот-
ностных факторов, причем в раз-
ные периоды и у разных возраст-
ных групп эта связь проявляется 
по-разному (Бугаев, 1995; Бугаев, 
Дубынин, 2002). Средняя абсолют-
ная плодовитость самок нерки 
р. Озерной в 1970–2020 гг. равня-
лась 3650 икринок. В течение рас-
смотренного периода прослежен 
отрицательный тренд средней 
плодовитости (табл. 8, рис. 5).

Более отчетливо изменения за-
метны на данных, осредненных по 
5-летиям. В частности, на рисунке 
5 видно, что график средней по 
5-летиям плодовитости нерки 
р. Озерной после 5-летия 1991–
1995 гг. пересек линию средней 
многолетней и далее изменения 
происходили ниже средней много-
летней величины.

Для средней абсолютной пло-
довитости самок нерки основных 
возрастных групп, как и для всех 
самок нерки поколений 1965–
2014 гг., осредненных по 5-летиям, 
отмечали отрицательную динами-
ку при увеличении численности 
рассмотренных поколений (рис. 6).

Провели корреляционный ана-
лиз между средней плодовитостью 
самок нерки р. Озерной трех ос-
новных возрастных групп (2.2, 2.3 
и 3.3), средней плодовитостью всех 
самок поколений 1965–2014 гг. и 
численностью самих поколений и 
с учетом смежных с ними (табл. 9).

Всего было рассчитано шест-
надцать парных корреляций ран- Та
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гов Спирмена. Связи во всех случаях были 
отрицательными и характеризовались 
как достоверные на третьем уровне зна-
чимости. При проведении анализа по от-
дельным годам связи были значительны-
ми. Наиболее сильная связь отмечена для 
модальной возрастной группы 2.3 и для 
самок всех возрастных групп вместе. При 
осреднении рассмотренных показателей 
по 5-летиям связи стали характеризо-
ваться как сильные, а для возрастной 
группы 2.2 — как очень сильные. Вклю-
чение в расчеты корреляций поколений 
с учетом численности смежных, при рас-
смотрении по отдельным годам, способ-
ствовало усилению связей для возраст-
ных групп 2.2 и 2.3, ослаблению связи для 
возрастной группы 3.3, а для самок всех 
возрастных групп вместе коэффициент 
корреляции остался без изменений. Для 
данных, осредненных по 5-летиям, вклю-
чение в расчеты численности смежных 
поколений привело к ослаблению всех 
связей, кроме таковых для самок нерки 
возрастной группы 2.2 (табл. 9).

Хорошо понимаем, что абсолютная 
плодовитость нерки р. Озерной в боль-
шей степени зависит от массы тела са-
мок. Так, при анализе за весь ряд лет 
связь характеризовалась как сильная 
(rs = 0,727; p < 0,00001) и высокодостовер-
ная, а при осреднении рассмотренных 
показателей по 5-летиям связь стала 
очень сильной (rs = 0,915; p = 0,00002) и 
также достоверной выше третьего уров-
ня значимости. В обоих случаях связь 
была заметно более тесной, чем с чис-
ленностью поколений (табл. 9). Однако в 
настоящем исследовании рассматрива-
ется зависимость качественных харак-
теристик нерки р. Озерной только с плот-
ностными факторами.

На расширенном ряде данных прове-
ли трехфакторный корреляционный ана-
лиз между абсолютной плодовитостью 
нерки р. Озерной и численностью ее и 
смежных поколений 1965–2014 гг., а также 
с численностью горбуши западного и вос-
точного побережья Камчатки в отдель-
ные годы нагула лососей данных поколе-
ний в море. Расчеты провели по отдель-
ным годам роста рыб в море как для всей 
нерки в целом, так и для лососей основ-
ных возрастных классов: 2.2, 2.3 и 3.3. Та
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Все связи характеризовались как значитель-
ные, сильных связей отмечено не было. Досто-
верность всех рассчитанных совокупных коэф-
фициентов корреляции превосходила третий 
уровень значимости. Наибольшие коэффициен-

ты корреляции отмечены у самок нерки возраст-
ной группы 2.3 для второго года роста рыб в море. 
Включение в расчеты корреляций поколений с 
учетом численности смежных приводило к уси-
лению связей, кроме таковых для первого года 

Рис. 4. Зависимость конечной длины (AC) и массы тела (P1) самок нерки р. Озерной возраста 2.3 от числен-
ности ее поколений со смежными (Npokadd) и численности горбуши (Ngorb) во время нагула лососей в море 
в 1969–2018 гг.
Fig. 4. Dependence of the body length (AC) and weight (P1) of the sockeye salmon females 2.3 from the Ozernaya 
River from the abundance of its generations with adjacent ones (Npokadd) and the abundance of pink salmon (Ngorb) during salmon feeding at sea in 1969–2018

Таблица 8. Абсолютная плодовитость самок нерки р. Озерной в 1970–2020 гг. (по периодам), шт. икринок 
(по: Бугаев, Дубынин, 2002; Бугаев и др., 2009; Бугаев, 2011) (с дополнениями)
Table 8. Absolute fecundity of sockeye salmon of the Ozernaya River in 1970–2020 (by periods), eggs (according 
to: Бугаев, Дубынин, 2002; Бугаев и др., 2009; Бугаев, 2011) (with additions)
Годы / Years 1.2 1.3 2.2 2.3 2.4 3.2 3.3 3.4 Все возраста / All ages
1970–1984 – 3699 3462 4033 4477 3507 4162 4337 3836
1985–1991 2805 3859 3426 4034 4078 3094 3918 4572 3846
1992–1999 3252 3821 3211 3782 4197 3453 3726 3533 3629
2000–2010 – 3539 3113 3610 4096 3168 3730 3020 3534
2011–2020 2841 2830 2912 3519 3935 2721 3511 4065 3390

Рис. 5. Абсолютная плодовитость самок нерки р. Озерной в 1970–2020 гг., икринок
Fig. 5. Absolute fecundity (Egg) of sockeye salmon of the Ozernaya River in 1970–2020
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нагула в море самок нерки возрастной группы 
2.2 и для самок нерки возрастной группы 3.3 во 
все годы их нагула в море (табл. 10, рис. 7).

В стаде нерки р. Озерной в рассмотренный 
период, наряду со снижением средней плодо-
витости самок происходило увеличение их 
доли в нерестовой части популяции, что в ито-
ге приводило к увеличению общей популяци-
онной плодовитости (ПОП), на что указывает 
направление тренда (рис. 5 и 8).

Популяционная плодовитость может свиде-
тельствовать лишь о потенциальных возможно-
стях воспроизводительной способности популя-
ции, которые могут реализоваться при опреде-
ленных условиях, как во время нереста, так и 
нагула в пресной воде и в море. Так, на правом 
графике рисунка 8 максимальные значения об-
щего количества икры в самках отмечены в 1990 
и 2007 гг., причем потенциальные возможности 
в 1990 г., по сравнению с 2007 г., были даже выше.

Рис. 6. Динамика численности поколений 1965–2014 гг., средней абсолютной плодовитости самок нерки 
основных возрастных групп и средней плодовитости всей нерки р. Озерной этих поколений
Fig. 6. Dynamics of generation abundances for the period 1965–2014, mean absolute fecundity of sockeye salmon in 
major age groups and average fecundity for the entire sockeye salmon stock of the Ozernaya River for this period

Таблица 9. Зависимость ИАП самок нерки стада р. Озерной от численности поколений 1965–2014 гг. и 
смежных с ними
Table 9. Dependence of sockeye salmon AIF in the Ozernaya River on generation abundances 1965–2014 and adja-
cent

Численность 
поколений
Generation 
abundances

Возраст / Age
2.2 2.3 3.3 Общее / Total

rs N, пар rs N, пар rs N, пар rs N, пар
Средние за весь период / Mean for the entire period

Npok –0,513*** 50 –0,602*** 50 –0,533*** 47 –0,570*** 50
Npokadd –0,535*** 50 –0,652*** 50 –0,521*** 47 –0,570*** 50

Средние в группах по 5-летиям / Mean in groups by 5-year periods
Npok –0,915*** 10 –0,867*** 10 –0,879*** 10 –0,891*** 10

Npokadd –0,927*** 10 –0,842*** 10 –0,855*** 10 –0,879*** 10
Условные обозначения. Npok — численность поколений нерки; Npokadd — численность поколений нерки с учетом смеж-
ных; rs — коэффициент корреляции рангов Спирмена; *** — p < 0,001.
Note. Npok – number of generations of seals; Npokadd – number of generations of seals including adjacent generations; rs – Spear-
man rank correlation coefficient; *** – p < 0.001.
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В 1990 г. в оз. Курильском (р. Озерная) на не-
рест зашло 6,00 млн экз. половозрелой нерки. 
В тот год наблюдалась значительная донере-
стовая гибель производителей нерки. На нере-
стилищах отмечали большое количество мерт-

вой, не отнерестившейся нерки, в том числе 
самок. Возврат от нереста производителей (ро-
дителей) нерки р. Озерной в 1990 г. равнялся 
6,22 млн рыб, т. е. был практически равновес-
ным заходу на нерест.

Таблица 10. Зависимость абсолютной плодовитости самок нерки р. Озерной от численности ее поколений 
и численности горбуши во время нагула лососей в море
Table 10. Dependence of sockeye salmon absolute fecundity in the Ozernaya River on its generation abundances 
and pink salmon abundance in the course of feeding at sea

Возраст
Age

Числен-
ность 

поколе-
ний

Genera-
tion 

abun-
dances

Годы нагула в море / Years of feeding at sea

N,
лет 

(years)

Первый / The first Второй / The second Третий / The third

rxyz rxz ryz rxyz rxz ryz rxyz rxz ryz

Абсолютная плодовитость самок нерки / Absolute fecundity of sockeye salmon

2.2
Npok 0,625*** –0,398** –0,345** 0,643*** –0,347** –0,400** – – – 50, 50, –

Npokadd 0,617*** –0,404** –0,305* 0,648*** –0,363** –0,383** – – – 50, 50, –

2.3
Npok 0,637*** –0,395** –0,363** 0,648*** –0,350** –0,402** 0,636*** –0,356** –0,379** 50, 50, 50

Npokadd 0,659*** –0,461*** –0,293* 0,680*** –0,429** –0,354** 0,663*** –0,434** –0,316* 50, 50, 50

3.3
Npok 0,532*** –0,423** –0,170 0,513*** –0,491** –0,043 0,578*** –0,357* –0,310* 46, 46, 46

Npokadd 0,518*** –0,397* –0,185 0,494** –0,484** –0,018 0,553*** –0,318* –0,306 46, 46, 46

Общее
Total

Npok 0,608*** –0,358** –0,366** 0,606*** –0,326* –0,377** 0,623*** –0,303* –0,414** 50, 50, 50

Npokadd 0,653*** –0,468*** –0,278* 0,662*** –0,453*** –0,306* 0,667*** –0,426** –0,329* 50, 50, 50
Условные обозначения как в таблице 6. Note is as in Table 6.

Рис. 7. Зависимость абсолютной плодовитости (Egg) самок нерки р. Озерной возраста 2.3 от численности 
ее поколений (Npok), поколений со смежными (Npokadd) и численности горбуши (Ngorb) во время нагула лосо-
сей в море в 1969–2018 гг.
Fig. 7. Dependence of the absolute fecundity (Egg) of sockeye salmon 2.3 of the Ozernaya River on its generation 
abundances (Npok), abundance of adjacent generations (Npokadd) and pink salmon abundance (Ngorb) in the course of 
feeding at sea in 1969–2018 гг.
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В 2007 г. в оз. Курильском (р. Озерная) на 
нерест зашло 4,91 млн экз. половозрелой нерки. 
Поколение 2007 г. можно рассматривать как 
яркий пример влияния на возрастной состав 
смолтов численности нагуливающейся в пела-
гиали озера молоди отдельной генерации. Ле-
том в 2008 г. в истоке р. Озерной наблюдали 
огромные стаи сеголетков нерки, мигрирую-
щих вдоль берега в оз. Курильское. В 2009 г. от-
мечен заметно выше среднего процент смолтов 
1+ в скате, в 2011 г. — смолтов возраста 3+. Сле-
дует отметить, что конечные размеры (длина 
и масса тела) смолтов поколения 2007 г. были 
также заметно выше средних многолетних по-
казателей (Бугаев и др., 2009; Дубынин, Травин, 
2020). Возврат от нереста производителей (ро-
дителей) нерки р. Озерной в 2007 г. равнялся 
17,96 млн рыб и был исторически максималь-
ным за все годы исследований этого стада.

Молодь нерки поколения 1990 г. нагулива-
лась в оз. Курильском в 1991–1993 гг., когда 
средняя биомасса кормового зоопланктона в 
пелагиали озера была низкой и кормовые усло-
вия в водоеме оценивались как плохие. Размер-
но-массовые характеристики смолтов этого 
поколения были заметно ниже средних много-
летних показателей. Другая ситуация отмече-
на для нерки поколения 2007 г., молодь кото-
рого нагуливалась в озере в 2008–2010 гг. Сред-
няя биомасса кормового зоопланктона была на 
высоком уровне, и кормовые условия в водоеме 
оценивались как очень хорошие. Условия на-
гула в море с середины 1990-х годов также были 
благоприятными. Все это способствовало фор-
мированию повышенного возврата нерки 
р. Озерной от нереста производителей (роди-
телей) в 2007 году.

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ
Проведено исследование качественных пока-
зателей нерки стада р. Озерной в период 1971–
2020 гг. Представлены результаты исследова-
ний возрастной структуры, размерно-массово-
го состава производителей и абсолютной пло-
довитости самок нерки стада р. Озерной. Вы-
явлены закономерности изменения биологи-
ческих показателей рыб в зависимости от плот-
ностных факторов.

В 2020 г. и в нерестовой части отмечена нер-
ка пятнадцатой возрастной группы — 4.2, ко-
торую до этого года у нерки р. Озерной не 
встречали. Ряд данных по возрастной структу-
ре и размерно-массовым характеристикам нер-
ки дополнен данными с 2011 по 2020 годы.

Вся нерка р. Озерной по мере созревания 
возвращается на нерест в возрасте 3+, 4+, 5+, 6+ 
и 7+ лет. Нерка подходов в 1971–2020 гг. отно-
силась к поколениям 1965–2014 гг. Три основ-
ных возрастных класса (4+, 5+ и 6+) в сумме в 
среднем составили 97,85% от численности озна
ченных поколений. Для нерки возраста 5+, 6+ и 
численности поколений прослежен положи-
тельный, а для нерки возраста 4+ — отрица-
тельный тренд. Более отчетливо изменения 
заметны на данных, осредненных по 5-летиям, 
и отмечено, что изменения доли лососей воз-
раста 4+ и 6+ относительно друг друга проис-
ходили зеркально. Связь относительной чис-
ленности нерки возраста 5+ и 6+ с численностью 
поколений была положительной, а рыб возрас-
та 4+ — отрицательной. Как может показаться, 
снижение значения класса 4+ и рост доли 5+ 
происходили за счет дополнительного года на-
гула в море, а рост доли 6+ — за счет дополни-
тельного пресноводного года.

Рис. 8. Соотношение полов у нерки р. Озерной в нерестовой части популяции и изменение количества 
икры в самках производителей (ПОП) в 1971–2020 гг.
Fig. 8. Sex ratio in the spawning stock of the Ozernaya River sockeye salmon and dynamics of the egg number in 
mature females (population fecundity) in 1971–2020
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Для размерно-массовых показателей нерки 
р. Озерной поколений 1965–2014 гг. отмечали 
отрицательную динамику. Дельта между сред-
ней длиной и массой тела самцов и самок нер-
ки возрастных классов 2.3 и 3.3 была заметно 
выше, чем у нерки возрастного класса 2.2.

Двухфакторный анализ средних размерно-
массовых показателей нерки в поколениях 
1965–2014 гг. и численности терминальных и 
смежных с ними поколений показал наличие 
отрицательной высокодостоверной связи. В 
72,2% случаев связь проявлялась как сильная 
и очень сильная, близкая к функциональной, 
и в 26,4% — как значительная. Связь по длине 
нерки с численностью поколений была выше 
таковой по массе тела, что можно, видимо, 
объяснить различной упитанностью, в боль-
шей степени связанной с массой тела, чем с 
длиной.

Трехфакторный корреляционный анализ 
длины и массы тела нерки р. Озерной с числен-
ностью терминальных и смежных поколений, 
а также численностью горбуши западного и 
восточного побережья Камчатки в отдельные 
годы нагула лососей в море показал наличие 
значительных и сильных связей. При включе-
нии в расчеты корреляций поколений с учетом 
численности смежных связи всегда усилива-
лись. Связи для самцов и самок в общем, а так-
же для средних без разделения по полам были 
ниже, чем для самцов и самок по отдельным 
возрастным группам. Связи по длине, как и при 
двухфакторном анализе, были теснее таковых 
по массе тела.

Для средней абсолютной плодовитости са-
мок нерки р. Озерной в 1970–2020 гг. прослежен 
отрицательный тренд. Более отчетливо изме-
нения заметны на данных, осредненных по 
пятилетиям.

Двухфакторный корреляционный анализ 
средней плодовитости самок нерки р. Озерной 
основных возрастных групп, средней плодови-
тости всех самок поколений 1965–2014 гг. с чис-
ленностью терминальных и смежных с ними 
поколений показал наличие отрицательной 
высокодостоверной связи. Наиболее сильная 
связь отмечена для модальной возрастной 
группы 2.3 и для самок всех возрастных групп 
вместе. При осреднении рассмотренных пока-
зателей по 5-летиям связи стали характеризо-
ваться как сильные, а для возрастной группы 
2.2 — как очень сильные. Включение в расчеты 
корреляций поколений с учетом численности 
смежных, при рассмотрении по отдельным го-

дам, способствовало усилению связей для воз-
растных групп 2.2 и 2.3, ослаблению связи для 
возрастной группы 3.3, а для самок всех воз-
растных групп вместе коэффициент корреля-
ции остался без изменений.

Трехфакторный корреляционный анализ 
абсолютной плодовитости нерки р. Озерной с 
численностью терминальных и смежных с ними 
поколений, а также численностью горбуши за-
падного и восточного побережья Камчатки в 
отдельные годы нагула лососей в море показал 
наличие значительных связей. Достоверность 
всех рассчитанных совокупных коэффициентов 
корреляции превосходила третий уровень зна-
чимости. Наибольшие коэффициенты корреля-
ции отмечены у самок нерки возрастной группы 
2.3 для второго года роста рыб в море. Включе-
ние в расчеты корреляций численности терми-
нальных и смежных с ними поколений приво-
дило к усилению связей, кроме таковых для пер-
вого года нагула самок нерки возрастной группы 
2.2 и для самок нерки возрастной группы 3.3 во 
все годы их нагула в море.

В заключение следует отметить, что при 
проведении трехфакторного анализа по раз-
мерно-массовым характеристикам и плодови-
тости мы зафиксировали интересный факт, 
который наблюдали для завершающего мор-
ской нагул нерки р. Озерной года. По величи-
не парциальных коэффициентов корреляции 
получалось, что в этот год связь исследован-
ных показателей с численностью горбуши 
была более тесной, чем с численностью поко-
лений. При включении в анализ численности 
терминальных и смежных с ними поколений, 
связь с численностью горбуши ослабевала, а с 
численностью поколений усиливалась и вы-
ходила на первый план. Но это происходило 
не во всех случаях. В частности, для средней 
массы тела самцов и самок отдельных возраст-
ных групп и в общем, и для абсолютной пло-
довитости самок возрастной группы 2.2 дей-
ствие численности горбуши ослабевало, но все 
равно оставалось превалирующим над чис-
ленностью поколений. Возможно, это регуля-
торный механизм поддержания гомеостаза у 
нерки р. Озерной на популяционном уровне. 
Он заключается в том, что само терминальное 
поколение в море менее устойчиво к влиянию 
горбуши, но становится более резистентным 
вместе со смежными поколениями нерки сво-
ей популяции. Это и отражает изменение ве-
личины парциальных коэффициентов корре-
ляции. Однако влияние горбуши на рост нер-
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ки в море очень велико, что в полной мере 
отражается на таком показателе, как упитан-
ность, которая в большей степени связана с 
массой тела, чем с длиной рыб.
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Аннотация. Рассмотрены промысел и некоторые стороны биологии тихоокеанского морского окуня 
Sebastes alutus у Командорских островов. Установлено, что добыча этого вида имеет эпизодический 
характер, не подвержена сезонной динамике и осуществляется на локальном участке, расположен-
ном западнее о. Беринга. Вклад данной акватории в общий вылов морских окуней в Петропавловско-
Командорской подзоне в 2001–2022 гг. не превышал 26,5%. У Командорских островов S. alutus отме-
чался на глубинах 138–370 м при температуре воды у дна 3,1–3,9 °С, а в уловах представлен особями 
длиной 17–45 см. Предполагается, что образование скоплений в верхней части материкового склона 
западнее о. Беринга обусловлено наличием антициклонического круговорота, который способству-
ет формированию высоких концентраций зоопланктона, как основного объекта питания, и благо-
приятных условий для развития выметанных личинок. 

Ключевые слова: тихоокеанский морской окунь Sebastes alutus, Sebastidae, промысел, встречаемость, 
биология, размерный состав, нерест, Командорские острова
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FISHERY AND NOTES ON THE BIOLOGY OF PACIFIC OCEAN PERCH 
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Abstract. The fishery and some aspects of the biology of the Pacific ocean perch Sebastes alutus off the 
Commander Islands. It has been established that the harvest of this species is episodic in nature, is not subject 
to seasonal dynamics and is carried out in a local area located west of the Bering Island. The contribution of 
this water area to the total catch of rockfishes in the Petropavlovsk-Commander subzone in 2001–2022 did 
not exceed 26.5%. Near the Commander Islands, S. alutus was observed at depths of 138–370 m at a water 
temperature near-bottom of 3.1–3.9°C, and in catches it was represented by individuals 17–45 cm length. 
Presumably the formation of accumulations in the upper part of the continental slope to the west of the Bering 
Island is due to the presence of an anticyclonic circulation, which contributes to the formation of high 
concentrations of zooplankton as the main food source and favorable conditions for the development of 
spawned larvae.

Keywords: Pacific ocean perch Sebastes alutus, Sebastidae, fishery, occurrence, biology, size composition, 
spawning, Commander Islands

For citation: Kurbanov Yu.K., Ovcherenko R.T. Fishery and notes on the biology of Pacific ocean perch Sebastes 
alutus (Sebastidae) off the Commander Islands // The researches of the aquatic biological resources of Kam-
chatka and the north-west part of the Pacific Ocean. 2023. Vol. 71. P. 80–91. (In Russian)

В северной части Тихого океана представители 
рода Sebastes (Sebastidae) являются важными 
объектами промысла. Оттого изучение биоло-
гии этой группы рыб имеет первостепенное зна-
чение для рационального использования их 
ресурсов. Обладая значительным видовым раз-

нообразием, среди них наиболее многочислен-
ным является тихоокеанский морской окунь 
S. alutus (Gilbert, 1890) (Моисеев, 1955; Полутов, 
1960; Паутов, 1972; Новиков, 1974; Снытко, 1986, 
2001; Шейко, Федоров, 2000; Токранов и др., 2005; 
Фадеев, 2005; Chikuni, 1975; Love et al., 2002).
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С расцветом промышленного рыболовства 
во второй половине ХХ в. и последующим веде-
нием активного промысла данного вида многи-
ми исследователями в той или иной степени 
рассмотрены разные стороны его биологии у 
обоих побережий Северной Пацифики. Итогом 
этих работ стало множество публикаций, кото-
рых к настоящему времени насчитывается око-
ло сотни. Однако в литературе до сих пор очень 
мало сведений о S. alutus, обитающем у Коман-
дорских островов. Имеются лишь отдельные 
упоминания о его встречаемости в данном рай-
оне (Моисеев, 1955; Моисеев, Паракецов, 1961; 
Барсуков, 1964, 2003; Токранов, Давыдов, 1997; 
Парин и др., 2014), а также ведении ограничен-
ной добычи в 1960-е гг. (Снытко, 2001).

Таким образом, цель настоящей работы — 
охарактеризовать промысловое освоение S. alu-
tus у Командорских островов, а также обсудить 
некоторые стороны его биологии.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Материалом для исследования послужили ре-
зультаты мониторинговых работ в весенне-лет-
ний период 2016, 2019 и 2020 гг. на промысловых 
судах японской постройки типа «Хокутэн-сэн», 
оснащенных донными тралами ДТ 52,5/80 пр. 
192/6 и Selstad 810 msk Steamline. В пределах при-
легающей к Командорским островам акватории 
было осуществлено три траления, выполненных 
на глубинах 138–370 м. Столь малое количество 
проанализированных уловов обусловлено прак-
тически полным отсутствием здесь мониторин-
говых наблюдений на траловом промысле за 
последние десятилетия, поскольку преоблада-
ющая часть акватории вокруг островов с 1993 г. 
входит в состав 30-мильной охранной зоны Ко-
мандорского государственного природного био-
сферного заповедника (с 2022 г. преобразован в 
Национальный парк «Командорские острова» 
им. С.В. Маракова), где запрещены все виды про-
мышленного рыболовства. 

Анализ размерного состава S. alutus основан 
на измерении длины по Смитту (FL) у 871 экз. 
Из них 52 особи были подвергнуты вскрытию, 
в ходе которого проводили индивидуальные 
взвешивания и определяли пол. Для установ-
ления стадий зрелости гонад использовали 
шкалу, разработанную В.П. Сорокиным (1958), 
но с некоторыми изменениями: у самок после 
вымета личинок и периода покоя гонады пере-
ходят в стадию III, а не II, как предлагал упо-
мянутый автор. Возраст особей определяли по 
отолитам (Chilton, Beamish, 1982).

Сведения о вылове морских окуней брали 
из опубликованных источников (Снытко, 2001; 
Монахтина, Терентьев, 2011), архива Камчат-
НИРО и отраслевой системы мониторинга вод-
ных биологических ресурсов, наблюдения и 
контроля за деятельностью промысловых судов 
(ОСМ). Для доступа к ОСМ использовали про-
грамму “FMS analyst” (Vasilets, 2015).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ

В период расцвета промышленного рыболов-
ства (1950–1960-е гг.) промысел морских окуней 
у Командорских островов имел довольно ко-
роткую историю. При этом его характер в то 
время был схож с таковым на других акватори-
ях Северной Пацифики, где вели основную до-
бычу данной группы рыб. За исключением раз-
ведывательных экспедиций, проведенных в 
начале 1930-х гг., где были отмечены результа-
тивные уловы с морскими окунями (Моисеев, 
1955; Моисеев, Паракецов, 1961), первые сведе-
ния о наличии их крупных скоплений у Коман-
дорского архипелага появились в 1966 г. По 
данным В.А. Снытко (2001), тогда одно крупно-
тоннажное судно в течение месяца добыло бо-
лее 4 тыс. т. Последующее увеличение рыбодо-
бывающего флота в этом районе поспособство-
вало значительному росту объемов вылова, 
которые через три года достигли около 18 тыс. т. 
Однако в 1970 г. они существенно сократились 
и составили чуть более 3 тыс. т. В дальнейшем 
были ужесточены меры по охране морских мле-
копитающих, которые повлекли за собой пол-
ный запрет на рыбный промысел у Командор-
ских островов в целом. 

Характерно, что за указанный период от-
сутствует информация о структуре уловов мор-
ских окуней в данном районе. Тем не менее 
вышеперечисленные величины вылова, веро-
ятно, следует отнести именно к S. alutus. В под-
тверждение данному предположению — не-
сколько факторов. Во-первых, в 1960-е гг. ак-
тивно развивали глубоководный траловый про-
мысел, в том числе и морских окуней (Кашка-
ров, 1961; Лестев, 1962, 1963, 1964). Как показа-
ли работы научно-поисковых судов ТИНРО, 
оснащенных тралами, в 1960–1963 гг. в Берин-
говом море среди уловов всех видов рода Se-
bastes доминировал S. alutus, чья доля по массе 
превышала 95% (Паракецов, 1963; Снытко, 
2001). Во-вторых, добычу морских окуней яру-
сами в то время не вели, т. к. считали данный 
тип лова малорентабельным и менее эффек-
тивным из-за отсутствия механизации. Только 
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к концу 1980-х – началу 1990-х гг. он получил 
должное развитие (Винников, Терентьев, 2004). 
При этом было установлено, что крючковыми 
снастями можно успешно вести промысел бо-
лее крупных по размерно-весовым характери-
стикам северного S. borealis Barsukov, 1970 и 
крапчатого S. melanostictus (Matsubara, 1934) 
морских окуней, а также аляскинского шипо-
щека Sebastolobus alascanus Bean, 1890 (Токра-
нов, Давыдов, 1997; Токранов, Новиков, 1997; 
Токранов, 1998; Антонов, 2011; Винников, Те-
рентьев, 2013). 

Согласно промысловому районированию 
дальневосточных морей (Приказ Минсельхоза 
России от 21.10.2013 № 385), территориально 
Командорские острова расположены в преде-
лах Петропавловско-Командорской подзоны. С 
интенсификацией ярусного промысла в 
1990‑е гг. начался новый этап добычи морских 
окуней в этом районе. Однако, по сведениям 
С.М. Монахтиной и Д.А. Терентьева (2011), ста-
тистика уловов практически отсутствовала, 
поэтому установить уровень их изъятия как 
непосредственно в подзоне, так и у Командор-
ских островов невозможно. Только с появлени-
ем информационной системы «Рыболовство» в 
1997 г. стали вести учет вылова. При этом в су-
довой отчетности до 2001 г. в группу морских 
окуней, помимо видов рода Sebastes, включали 
длинноперого шипощека S. macrochir (Günther, 

1877) и S. alascanus. В этом случае определить 
величину вылова S. alutus также довольно про-
блематично. Только по данным А.М. Токранова 
и И.И. Давыдова (1997) известно, что доля это-
го вида у Командорских островов в 1994–1995 гг. 
в уловах донных сетей составляла 11,4%, а яру-
сов — менее 0,1%.

На рубеже ХХ–ХХI вв. добыча морских оку-
ней в дальневосточных водах уже не имела 
столь широких масштабов, как это наблюда-
лось в 1960–1970-е гг. Их вылов в Петропавлов-
ско-Командорской подзоне в 1997–2000 гг. не 
превышал 0,7 тыс. т (Монахтина, Терентьев, 
2011). Но установить вклад района исследова-
ний за указанный период также не представ-
ляется возможным. 

Дальнейший анализ показал, что интенсив-
ность вылова морских окуней продолжала 
оставаться низкой. С 2001 по 2022 гг. в Петро-
павловско-Командорской подзоне уловы варьи-
ровали в пределах 8,5–386,9 т, причем вклад 
участков, расположенных у Командорских 
островов, не превышал 26,5%, составив в сред-
нем 7,4% (табл. 1).

Следует заметить, что приведенный в таб
лице 1 вылов в районе исследований по годам 
не совсем совпадает с периодом проведения 
мониторинговых работ (см. раздел «Материал 
и методика»), т. к. отсутствуют показатели за 
2016 и 2020 гг. Вероятно, на промысле морских 

Таблица 1. Вклад акватории, расположенной у Командорских островов, в вылов морских окуней в Петро-
павловско-Командорской подзоне в 2001–2022 гг.
Table 1. Contribution of the water area off the Commander Islands into the catch of rockfishes in the Petropav
lovsk-Commander subzone in 2001–2022

Годы
Years

Вылов в Петропавловско-
Командорской подзоне, т
Catch in the Petropavlovsk-

Komandorsk subzone, t

Вылов у Командорских о-вов, т
Catch off the Commander 

Islands, t

Вклад Командорских о-вов 
в вылов по району, %

Contribution of the Commander Islands 
into the catch in the subzone, %

2001 130,0 10,9 8,4
2002 331,7 23,4 7,1
2003 284,9 2,7 1,0
2004 263,1 12,1 4,6
2005 32,9 – –
2006 16,2 2,4 14,8
2007 47,0 1,4 3,0
2008 47,7 1,3 2,7
2009 8,5 – –
2010 114,8 – –
2011 298,0 3,9 1,3
2012 61,4 – –
2013 231,6 – –
2014 234,4 – –
2015 386,9 – –
2016 213,3 – –
2017 259,5 36,2 13,9
2018 295,4 77,9 26,4
2019 272,2 4,8 1,8
2020 233,5 – –
2021 266,8 30,2 11,3
2022 248,2 0,6 0,2

Примечание. Здесь и в табл. 2: «–» — данные отсутствуют. / Note. Here and in table 2: “–” – no data.
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окуней существует такое явление, как изъятие 
на одном участке и последующее деклариро-
вание уловов в соседних промысловых районах 
или местах. Характерно, что подобные случаи 
уже были зафиксированы ранее, например, при 
добыче камбал (Василец и др., 2017) и северно-
го одноперого терпуга Pleurogrammus monopte-
rygius (Pallas, 1810) (Золотов и др., 2020).

После образования в прибрежной акватории 
Командорских островов 30-мильной охранной 
зоны доступ ко многим рыбным ресурсам для 
промысловых судов был закрыт. Тем не менее с 
развитием ярусного и донно-сетного промысла 
в 1990-е гг. были выявлены места относительно 
крупных скоплений S. borealis и S. alascanus на 
ограниченных участках материкового склона, 
граничащих с охраняемой территорией запад-
нее о. Беринга и юго-восточнее о. Медный (То-
кранов, Давыдов, 1997; Токранов, Новиков, 1997). 
Однако в 2001–2022 гг. промысловая активность 
продолжала сохраняться только на первом из 
перечисленных участков (рис. 1).

Хорошо известно, что добыча основных про-
мысловых видов рыб, включая и морских оку-
ней, подвержена сезонной динамике вследствие 
особенностей распределения особей в течение 
года, гидрометеорологических условий в рай-
оне добычи и т. д. Однако для акватории, рас-
положенной у Командорских островов, данное 
правило практически не прослеживается. Если 
до 2006 г. основной вылов отмечен с декабря по 
май, то в дальнейшем высокие показатели были 
зафиксированы с марта по ноябрь (табл. 2). Та-
ким образом, добыча морских окуней у Коман-
дорских островов в последние годы хоть и име-
ла специализированный характер (в режиме 
прибрежного и промышленного лова), но осу-
ществлялась эпизодически. Вероятно, обловы 
их скоплений производили в период передис-
локации рыбодобывающего флота из южных 
районов промысла в северные и наоборот.

Примечательно, что до 2008 г. промысел 
вели суда, оснащенные в основном ярусами 
(рис. 2). Вероятно, к этому времени еще про-

Рис. 1. Места промысла морских 
окуней ( ) у Командорских остро-
вов в 2001–2022 гг.: (---) — изобаты 
100, 200 и 500 м; (─) — граница 
30-мильной охранной зоны Нацио-
нального парка «Командорские 
острова»
Fig. 1. Grounds of fishing for rockfishes 
( ) off the Commander Islands in 
2001–2022: (---) – isobaths of 100, 200 
and 500 m; (─) – boundary of the 30-
mile protection zone of the National 
Park “Commander Islands”

Таблица 2. Сезонная динамика вылова (в %) морских окуней у Командорских островов в 2001–2022 гг.
Table 2. Seasonal dynamics of rockfishes catches (%) off the Commander Islands in 2001–2022

Годы
Years

Месяцы / Months
I II III IV V VI VII VIII IX X XI XII

2001 59,4 – 7,2 – 33,4 – – – – – – –
2002 – – 42,2 44,6 4,9 – – – – – – 8,3
2003 – – 32,3 22,6 – – – – – – – 45,1
2004 – 11,3 – 41,8 36,0 – – – 0,6 10,3 – –
2006 – – – – 74,1 15,3 – – – 10,6 – –
2007 29,3 – – – – – – – 70,7 – – –
2008 – – – – – – – 100,0 – – – –
2011 – – 100,0 – – – – – – – – –
2017 – – – 5,9 – – – – 54,0 – 40,2 –
2018 – – < 0,1 – 25,3 74,7 – – – – – –
2019 – – – – 100,0 – – – – – – –
2021 – – – – – – – – – – 100,0 –
2022 – – – 100,0 – – – – – – – –
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должали осваивать ресурсы S. borealis. Но с 
2011 г. добычу морских окуней осуществляли 
тралами, преимущественно донными, облав-
ливая уже скопления S. alutus. 

Непосредственные наблюдения на промыс-
ловых судах показали, что в траловых уловах в 

2016, 2019 и 2020 гг. у Командорских островов 
доля S. alutus по численности достигала 94,9, а 
по биомассе — 86,0%. При этом наиболее круп-
ные по размерам виды, как S. borealis, S. mela-
nostictus и S. alascanus, были представлены еди-
ничными экземплярами (табл. 3). Кроме того, 

Рис. 2. Доля различных орудий лова 
в вылов морских окуней у Коман-
дорских островов в 2001–2022 гг.: 
1 — ярусы, 2 — тралы
Fig. 2. Proportion of different fishing 
gears into the catch of rockfishes off 
the Commander Islands in 2001–2022: 
1 – longlines, 2 – trawls

Таблица 3. Видовой состав и доля различных гидробионтов в уловах донного трала на промысле тихо
океанского морского окуня Sebasts alutus у Командорских островов в 2016, 2019 и 2020 гг.
Table 3. Species composition and proportion of various hydrobionts into the bottom trawl catches in the fishery 
for Pacific ocean perch Sebasts alutus off the Commander Islands in 2016, 2019 and 2020

Семейство / вид / Family / Species Доля, % / Proportion, %
По численности / In terms of of abundance По биомассе / In terms of  biomass

PISCES
I. Arhynchobatidae
Bathyraja aleutica 0,1 0,7
II. Gadidae
Gadus chalcogrammus 0,4–19,4 / 6,9 0,6–50,1 / 17,4
G. macrocephalus 0,3–6,7 / 4,4 2,6–22,4 / 14,4
III. Sebastidae
Sebastes alutus 28,5–94,9 / 70,3 24,3–86,0 / 60,1
S. borealis 1,1 4,3
S. melanostictus + +
Sebastolobus alascanus 0,6 2,1
IV. Cottidae
Triglops scepticus 0,5–4,2 / 2,0 < 0,1–0,3 / 0,2
V. Hemitripteridae
Hemitripterus bolini 0,2 2,7
VI. Psychrolutidae
Malacocottus zonurus 0,3–0,6 / 0,4 0,1–0,2 / 0,1
VII. Agonidae
Sarritor frenatus 0,3 +
VIII. Cyclopteridae
Aptocyclus ventricosus 0,2 0,4
IX. Zaproridae
Zaprora silenus 0,6 0,6–1,8 / 1,2
X. Pleuronectidae
Atheresthes evermanni 1,0–2,6 / 1,8 1,0–1,7 / 1,4
A. stomias 0,2–0,6 / 0,4 0,4–1,3 / 0,9
Glyptocephalus zachirus 0,3 0,5
Hippoglossoides elassodon 0,2–1,0 / 0,7 0,1–0,5 / 0,3
Hippoglossus stenolepis 0,3–0,7 / 0,5 1,0–2,2 / 1,4
Lepidopsetta polyxystra 0,2 0,2
Limanda aspera 0,2 0,2

DECAPODA
I. Lithodidae
Lithodes couesi 0,2 +

ASTEROIDEA
I. Solasteridae
Solaster sp. 0,2–0,3 / 0,25 0,1
II. Pterasteridae
Pteraster tesselatus 0,2–0,3 / 0,25 0,2
Примечание. Здесь и в табл. 4: до черты — пределы варьирования показателя, после черты — среднее значение; «+» — 
менее 0,1%.
Note. Here and in Table 4: before the slash – limits of variation of the indicator, after the slash – average value; “+” – <0.1%.
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в уловах в значительных количествах встрече-
ны треска Gadus macrocephalus Tilesius, 1810 и 
минтай G. chalcogrammus Pallas, 1814, доля ко-
торых по биомассе достигала 22,4 и 50,1% соот-
ветственно. Прилов беспозвоночных был не-
существенным.

Как показали предыдущие исследования 
(Скалкин, 1964; Любимова, 1964; Новиков, 1974; 
Орлов, 1996; Полтев, 1999; Полтев, Немчинов, 
2000), S. alutus в пределах ареала приурочен к 
районам антициклонических круговоротов, где 
имеются высокие концентрации зоопланкто-
на — основного объекта питания этого вида 
(преимущественно копеподы и эвфаузииды). 
Из-за закрытости значительной части морской 
акватории у Командорских островов невозмож-
но установить площадь его скоплений в верх-
ней части материкового склона. Однако нали-
чие S. alutus западнее о. Беринга в период ис-
следований, вероятно, обусловлено именно 
вышеупомянутым фактором. Подтверждением 
данного предположения могут служить резуль-
таты гидробиологических работ, в ходе кото-
рых установлено (Коваль, Максименков, 2010; 
Коломейцев, Максименков, 2011), что именно в 
этом районе наблюдается высокое обилие зоо-
планктона. Кроме того, в желудках рыб, пой-
манных у о. Беринга в июле 2016 г., нами также 
были зафиксированы копеподы и эвфаузииды.

Известный диапазон вертикального распро-
странения S. alutus охватывает глубины до 
1151 м (Love et al., 2021). При этом в разных ча-
стях ареала границы обитания несколько от-
личаются. Так, в тихоокеанских водах у Север-
ных Курильских островов и юго-восточной око-
нечности Камчатки S. alutus отмечен в интер-
вале 110–760 м (Токранов, 2004), в зал. Аляска — 
50–900 м, у Калифорнии — 80–660 м, а в Берин-
говом море — до 890 м (Новиков, 1974; Снытко, 
2001). Тем не менее основные скопления в тече-
ние года этот вид образует на глубинах от 100–
140 до 420–480 м, совершая четко выраженные 

сезонные вертикальные миграции (Паракецов, 
1963; Барсуков, 1981; Снытко, 1986; Федоров, 
2000; Mecklenburg et al., 2002). Из-за ограничен-
ности имеющихся в нашем распоряжении дан-
ных мы не можем судить о границах батиме-
трического распределения S. alutus у Командор-
ских островов. Отметим лишь, что в марте 
2020 г. его скопления были обловлены на глуби-
нах 255–370 м, в мае 2019 г. — 138–145 м, а в июле 
2016 г. — 215 м. Температура воды у дна в местах 
тралений варьировала от 3,1 до 3,9 °С.

Исследуемый вид относится к группе не-
крупных представителей рода Sebastes. Однако 
сведения о максимальной длине S. alutus зна-
чительно разнятся. По одним данным (Снытко, 
1971, 2001), он достигает 53 см, по другим (Meck-
lenburg et al., 2002) — 55 и даже 62 см (Rooper, 
2008). В ходе наших исследований у Командор-
ских островов были встречены особи длиной 
17–45 см, но доминирующие размерные группы 
в весенне-летний период оказались различны. 
Так, в марте преобладали рыбы длиной 32–
40 см, в мае — 26–28 и 35–40 см, а в июле — 29–
31 и 35–37 см (рис. 3).

Как было показано ранее (Паутов, 1972; Но-
виков, 1974; Орлов, 1996; Токранов, 2004), для 
S. alutus в пределах ареала не характерны су-
щественные изменения размерного состава. 
Однако отмечено, что в скоплениях этого вида 
из северо-восточной части Тихого океана (на-
пример, в зал. Аляска и у Алеутских островов) 
преобладают особи несколько меньших разме-
ров, 26–36 см. В нашем случае доминирование 
в уловах S. alutus длиной 26–31 см, с одной сто-
роны, может указывать на близость биологи-
ческих показателей у группировок, обитающих 
вдоль Командорско-Алеутской островной дуги. 
В то же время явные различия модальных групп 
по месяцам могут быть обусловлены как осо-
бенностями сезонного распределения особей 
разных размеров по глубинам, так и количе-
ством промеренных нами рыб.

Рис. 3. Размерный состав тихооке-
анского морского окуня Sebastes 
alutus у Командорских островов: 1 — 
март 2020 г. (M = 32,96 см; n = 122 экз.; 
H = 255–370 м); 2 — май 2019 г. 
(M = 31,91 см; n = 416 экз.; Н = 138–
145 м); 3 — июль 2016 г. (M = 32,95 см; 
n = 333 экз.; Н = 215 м)
Fig. 3. Size composition of Pacific ocean 
perch Sebastes alutus off the Com-
mander Islands: 1 – March 2020 (M = 
32.96 cm; n = 122 ind.; H = 255–370 m); 
2 – May 2019 (M = 31.91 cm; n = 416 
ind.; Н = 138–145 m); 3 – July 2016 
(M = 32.95 cm; n = 333 ind.; Н = 215 m)
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Сведения о максимальной продолжитель-
ности жизни S. alutus достаточно противоречи-
вы. Оценки, полученные по отолитам, как наи-
более достоверной структуре, регистрирующей 
возраст, варьируют от 30 до 84–98 лет (Зудина, 
Овчеренко, 2020; Chilton, Beamish, 1982; 
Hanselman et al., 2003). В период исследований 
возраст особей S. alutus длиной 24–43 см у Ко-
мандорских островов составил 9–21 лет. Коли-
чество имеющихся данных не позволяет вы
явить изменения возрастного состава по годам. 
Однако средние показатели в июле 2016 г. и мае 
2019 г. различались несущественно: соответ-
ственно 15,1 и 14,8 лет (табл. 4).

По характеру размножения S. alutus является 
живородящим видом с внутренним оплодотво-
рением (Моисеев, Паракецов, 1961; Сорокин, 
1964; Новиков, 1974). В южных районах обитания 
вымет личинок наблюдается намного раньше, 
чем в северных. В совокупности в пределах все-
го ареала общие сроки охватывают период с ок-
тября–января по июнь–июль (Лисовенко, 1964; 
Любимова, 1965; Снытко, 1971, 2001; Паутов, 
1972; Alverson, Westrheim, 1961; Gunderson, 1971; 
Westrheim, 1975). В нашем распоряжении име-
ются ограниченные данные о стадиях развития 
половых желез S. alutus у Командорских остро-
вов. Отметим лишь, что в мае 2019 г. на глубинах 
255–370 м среди самок, помимо созревающих 
(стадия III), встречены как половозрелые особи, 
готовящиеся к вымету личинок (VIII), так и по-
сленерестовые рыбы (VIII–II). Тем временем 
единично зафиксированные в уловах самцы 
имели гонады II–III и III стадий зрелости. От-
сутствие половозрелых рыб среди последних 
обусловлено асинхронностью гаметогенеза раз-
нополых особей (Сорокин, 1964; Новиков, 1974). 
Таким образом, можно утверждать, что в мае 
2019 г. наблюдения совпали с периодом нереста 
S. alutus у Командорских островов. При этом ак-
ватория, расположенная западнее о. Беринга, 
благоприятна для исследуемого вида не только 
с точки зрения обеспеченности пищей, но и для 
последующего развития выметанных личинок. 

В целом нерест S. alutus во всех районах 
длится 3–4 месяца (Снытко, 2001). В нашем слу-
чае установить весь период вымета личинок 

у Командорских островов не представляется 
возможным из-за отсутствия данных за другие 
сезоны. Однако по продолжительности и сро-
кам, вероятно, он сопоставим с таковым для 
S. alutus, обитающего в Беринговом море. По 
сведениям Г.П. Паутова (1970, 1972), сроки не-
реста здесь охватывают период с марта по июнь 
с пиком в марте–мае.

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ

Промысел S. alutus у Командорских островов за 
последние десятилетия, по сравнению с нача-
лом освоения его ресурсов в 1960-е гг., вели 
эпизодически, он не был подвержен сезонной 
динамике, а объемы вылова оказались низкие. 
Основной лов отмечен на локальном участке 
материкового склона, граничащем с охраняе-
мой территорией Командорского государствен-
ного заповедника, западнее о. Беринга. В этом 
районе на глубинах 138–370 м исследуемый вид 
был представлен особями длиной 17–45 см. 

Результаты биологических анализов, про-
веденных в мае, свидетельствуют о наличии у 
S. alutus нереста в акватории Командорского 
архипелага, сроки и продолжительность кото-
рого могут быть близки для особей из Берин-
гова моря. Предполагается, что образование 
скоплений в верхней части материкового скло-
на западнее о. Беринга обусловлено наличием 
антициклонического круговорота, который 
способствует формированию высоких концен-
траций зоопланктона, как основного объекта 
питания взрослых рыб, и благоприятных усло-
вий для развития выметанного потомства.
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Таблица 4. Некоторые биологические показатели особей тихоокеанского морского окуня Sebastes alutus 
у Командорских островов, подвергнутых биологическому анализу в мае и июле
Table 4. Some biological indicators of Pacific ocean perch Sebastes alutus off the Commander Islands, analyzed 
in May and July

Показатели / Indicators Июль 2016 г. / July 2016 Май 2019 г. / May 2019
Длина (FL), см / Fork length, cm 28–43 / 35,3 24–41 / 31,6
Масса, г / Weight, g 280–1081 / 554,2 160–880 / 400,9
Возраст, годы / Age, years 9–21 / 15,1 10–20 / 14,8
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Аннотация. Проведен анализ встречаемости морских млекопитающих на разных видах промысла 
водных биоресурсов, а также взаимодействия между морскими млекопитающими и морским рыбо-
ловством в Охотском и Беринговом морях и тихоокеанских водах, примыкающих к восточному по-
бережью Камчатки и Курильских островов. Выполнена классификация видов морских млекопитаю-
щих по степени их зависимости от рыболовства.
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Морские млекопитающие (ММ), являясь вер-
шиной трофической пирамиды в Мировом оке-
ане, нередко становятся конкурентами рыбо-

ловству при добыче некоторых видов водных 
биологических ресурсов (ВБР) (Бородин, Вла-
димиров, 2001; Barlow et al., 1994; Trites et al., 
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1997; Jackson et al., 2001; Northridge, 2002; An-
gliss, Lodge, 2004; Kaschner, Pauly, 2005; Jusufovski 
et al., 2019; Tixier et al., 2021).

Проблема «морские млекопитающие – ры-
боловство» остро обозначилась в мире со вто-
рой половины XX в. В первую очередь, это свя-
зано с освоением человеком водных про-
странств, морей и началом активного рыболов-
ства. Орудия лова: тралы, сети и другие при-
способления, в которые попадает рыба, при-
влекают многих морских млекопитающих 
(Бурканов и др., 2017а; Fowler, 1982; Lowry et al., 
1982; Northridge, Hofman, 1999; Jackson et al., 
2001; Kaschner, Pauly, 2005).

В настоящее время по многим видам про-
мысла с морскими млекопитающими зареги-
стрированы конфликтные взаимоотношения: 
например, между дельфинами, морскими сви-
ньями, кашалотом, малым полосатиком с од-
ной стороны и промыслом тунца, монарха, 
тресковых видов рыб с дру гой стороны 
(Northridge, 2002; Kaschner, Pauly, 2005; Jusu
fovski et al., 2019; Tixier et al., 2021); косаткой и 
промыслом палтусов (Корнев, 2002; Корнев и 
др., 2005, 2014; Корнев, Белонович, 2020; Бело-
нович и др., 2023; Visser, 2000); ларгой и про-
мыслом лосося сетями и ставными неводами 
(Бурканов, 1990; Корнев, 2019а; Корнев, Быч-
ков, 2021; Корнев, Миронова, 2023); сивучем и 
промыслом минтая, трески, сельди и терпуга) 
(Корнев, 2002, 2019б, 2022; Бурканов и др., 
2017б; Lowry et al., 1988).

Взаимодействие ММ с рыболовством неко-
торые авторы (Бородин, Владимиров, 2001; 
Корнев и др., 2022) вполне обоснованно пред-
лагали разделить на три составных раздела: 
1) конкуренция между ними за ресурсы мор-
ских гидробионтов (за одни и те же виды ВБР); 
2) прямой ущерб рыболовству от ММ после вы-
едания ВБР в орудиях рыболовства и их по-
вреждения; 3) случайный прилов или гибель 
самих ММ от рыболовства и его орудий лова.

Основной целью данного исследования яв-
лялось изучение взаимодействия между ММ и 
морским рыболовством в Охотском и Беринго-
вом морях и тихоокеанских водах, примыкаю-
щих к восточному побережью Камчатки и Ку-
рильских островов, а также классификация ММ 
по степени их зависимости от рыболовства.

По характеру взаимодействия с промысло-
выми судами и орудиями лова мы предложили 
разделить морских млекопитающих (ММ) на 
три условные группы: 1) активно взаимодей-
ствующие или являющиеся «нахлебниками»; 

2) извлекающие выгоды от нахождения вблизи 
от промысловых судов во время их тралений; 
3) избегающие промысловых cудов, вcтре
чающихся во время миграций, транзитных 
проходов или в местах размножения (Корнев и 
др., 2022).

В свою очередь, рыболовство на ММ может 
оказывать как прямое воздействие (случайный 
прилов и гибель животных от орудия лова, 
травмы, полученные животными при промыс-
ле и т. д.), так и косвенное или опосредованное 
(вылов рыб и беспозвоночных, который может 
приводить к сокращению их запасов — объек-
тов питания ММ, в районах кормления ММ и 
т. д.) (Никулин и др., 2004; Корнев, 2019б; 
Bradford et al., 2009). 

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Наблюдения по взаимодействию морских мле-
копитающих и различных видов промысла (при 
траловом промысле сельди и минтая и ярусном 
промысле трески и палтусов) проводились со-
трудниками Камчатского филиала ФГБНУ 
«ВНИРО» (КамчатНИРО), а также Камчатского 
филиала ТИГ ДВО РАН с борта рыбопромысло-
вых судов в период 2012–2022 гг. Наблюдения 
по взаимодействию ММ с промыслами прово-
дились на 11 рейсах (табл. 1).

Все наблюдения по взаимодействию ММ с 
рыбными промыслами были выполнены под-
готовленными специалистами, являющимися 
сотрудниками лабораторий по изучению мор-
ских млекопитающих, либо получившими под-
робный инструктаж и освоившими методику 
таких наблюдений.

Наблюдения за присутствием морских 
млекопитающих вокруг промыслового судна 
проводились с верхнего мостика или с ходовой 
рубки (мостика) как невооруженным глазом, 
так и с использованием бинокля в течение все-
го светлого времени суток, за исключением 
ненастных дней. Суть наблюдений за присут-
ствием морских млекопитающих у судна за-
ключалась в осмотре акватории с интервалом 
в несколько минут («сканирование»). Каждое 
утро отмечали время начала наблюдений, ви-
димость в километрах, облачность, волнение 
моря, зыбь. Если наблюдатель прерывал на-
блюдения более чем на 15 минут, отмечалось 
окончание наблюдений. Все изменения погод-
ных условий подробно фиксировались. Если в 
акватории наблюдались морские млекопита-
ющие, регистрировались время, координаты 
встречи, угол от курса судна, расстояние до 
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животных, видовая принадлежность живот-
ных, их количество и поведение. При прове-
дении промысловых операций также реги-
стрировали характер взаимодействия с суд-
ном или орудием лова (если имелось). Фото-
графирование морских млекопитающих вы-
полнялось при помощи специального фото-
аппарата длиннофокусным объективом с ре-
гистрацией координат. 

Встречаемость ММ у судов рассчитывалась 
как отношение количества встреч ММ и коли-
чества животных к количеству суток, прове-
денных судном на промысле. 

Косаток, встреченных на промысле гидро-
бионтов, мы идентифицировали по седловид-
ному пятну, имеющему уникальный рисунок 
для всей семьи животных (Бурдин и др., 2009).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ

Суммарное распределение ММ в водах, при-
мыкающих к п-ову Камчатка, по взаимодей-
ствию с рыболовством приведено на рисунках 
1 и 2.

За весь период данного исследования на 
траловом промысле минтая, сельди и трески в 
Охотском море отмечено 203 встречи ММ, в Бе-
ринговом море — 480 встреч, а на промысле 
донными ярусами палтусов и трески в Берин-
говом море и тихоокеанских водах, примыка-
ющих к п-ову Камчатка и Северным Куриль-
ским островам, отмечено 234 встречи ММ, 
в Охотском море — 101 встреча ММ (табл. 2, 3, 
4, 5, 6). 

Траловый промысел минтая, 
сельди и трески. Охотское море

Наблюдения на траловом промысле минтая 
и сельди были выполнены сотрудником Кам-
чатНИРО И.А. Блохиным на БМРТ «Бакланово» 
в январе–апреле 2017 г. (Блохин, 2019). Всего 
судно находилось на промысле 105 суток 
(табл. 2).

Подавляющее большинство видов морских 
млекопитающих, встреченных в Охотском 
море на траловом промысле минтая и сельди в 
2017 г., не проявляли какой-либо реакции или 

Таблица 1. Наблюдения по взаимодействию морских млекопитающих и рыболовства, выполненные в 
2012–2022 гг. 
Table 1. Observations on the interaction of marine mammals and fisheries made in 2012–2022

Вид промысла
Type of fishery

Море
Sea

Название судна
Vessel name

Сроки
Dates

С/с на промысле
Vessel-days on 

fishing
Наблюдатель

Observer
Трал, минтай, 
сельдь
Trawl, walleye 
pollock, herring

Охотское
Sea of Okhotsk

БМРТ «Бакланово» 
BMRT “Baklanovo”

02.01.2017–
25.04.2017 105 Блохин И.А.*

Blokhin I.A.

Трал, минтай, 
сельдь, треска
Trawl, walleye 
pollock, herring, 
Pacific cod

Берингово
Bering Sea

БМРТ
«Мыс Олюторский»
BMRT 
“Mys Olutorsky”

24.08.2019–
11.10.2019 45 Миронова А.М.*

Mironova A.M.

Трал, минтай
Trawl, walleye 
pollock

Берингово
Bering Sea

БМРТ «Поллукс»
BMRT “Polluks”

30.08.2021–
25.10.2021 41 Коробейников Ю.К.**

Korobeibikov Yu.K.
Берингово
и северная часть 
Тихого океана 
Bering Sea and 
Northern Pacific 
Ocean

БМРТ «Бухта 
Преображения»
BMRT “Bukhta 
Preobrazheniya”

31.08.2022–
18.11.2022 73 Шевелев А.И.**

Shevelev A.I.

Ярус, черный 
палтус
Longline, Pacific 
black halibut

Охотское 
Sea of Okhotsk

РС «Командор»
RS “Komandor”

29.02.2012–
12.04.2012 41 Белонович О.А.*

Belonovich O.A.
Охотское
Sea of Okhotsk

СРТМ «Алдан»
SRTM “Aldan”

01.02.2019–
14.05.2019 90 Агафонов С.В. *

Agafonov S.V.
Охотское
Sea of Okhotsk

СРТМ «Алдан»
SRTM “Aldan”

05.02.2020–
11.04.2020 67 Бычков А.Т.*

Bychkov A.T.
Охотское
Sea of Okhotsk

СРТМ «Алдан»
SRTM “Aldan”

05.02.2021–
08.04.2021 59 Бычков А.Т.*

Bychkov A.T.

Ярус, треска, 
палтусы
Longline, Pacific 
cod, halibuts

Берингово
Bering Sea

СЯМ «Тарпон»
SYaM “Tarpon”

06.03.2019–
29.04.2019 29 Белонович О.А.*

Belonovich O.A.
Берингово
и северная часть 
Тихого океана
Bering Sea and 
Northern Pacific 
Ocean

СРТМ «Алдан»
SRTM “Aldan”

13.04.2020–
10.05.2020 21 Бычков А.Т.*

Bychkov A.T.

Берингово
Bering Sea

СЯМ «Бланкет»
SYaM “Blanket”

13.03.2020–
08.08.2020 141 Миронова А.М.*

Mironova A.M.
Берингово
Bering Sea

СЯМ «Калам»
SYaM “Kalam”

30.10.2020–
17.12.2020 35 Миронова А.М.*

Mironova A.M.
Примечание. *Сотрудники КамчатНИРО. **Сотрудники КФ ТИГ ДВО РАН.
Note. *Employees of KamchatNIRO. **Employees of KF TIG FEB RAS.
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Рис. 1. Встречи ММ на промысле минтая и сельди траловыми орудиями лова в 2012–2022 гг.: А) распреде-
ление встреч китообразных; Б) распределение встреч ластоногих
Fig. 1. MM encounters in the walleye pollock and herring trawl fisheries in 2012–2022: A) distribution of cetacean 
encounters; Б) distribution of pinniped encounters

Б

A
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А

Б

Рис. 2. Встречи ММ на промысле крючковыми ярусами в 2012–2022 гг.: А) распределение встреч кито
образных; Б) распределение встреч ластоногих
Fig. 2. MM encounters in the longline fisheries in 2012–2022: A) distribution of cetacean encounters; Б) distribution 
of pinniped encounters
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заметного интереса к работающим промысло-
вым судам ни в процессе лова рыбы, ни в про-
цессе ее обработки. По взаимодействию с суда-
ми на траловом лове минтая и сельди, сложив-
шемуся в 2017 г., ММ можно разделить по трем 
условным группам. К первой группе (активно 
взаимодействующие или являющиеся «нахлеб-
никами») мы относим только сивуча. Ко второй 
группе («извлекающие выгоды от нахождения 
вблизи от судов во время их тралений») можно 
отнести малого полосатика, северного морско-
го котика (СМК). К третьей группе («избегаю-
щие промысловых судов») следует отнести все 
остальные виды ММ, которые были встречены 
на промысле: тихоокеанскую белокрылую мор-
скую свинью (БМС), обыкновенную морскую 
свинью (ОМС), косатку, кашалота, финвала и 
японского гладкого кита, ларгу, крылатку и 
акибу.

Траловый промысел минтая, 
сельди и трески. Берингово море 

и тихоокеанские воды, примыкающие 
к Камчатке и Северным Курильским 

островам
Проанализировано три рейса — за 2019, 2021 

и 2022 г. (табл. 3).
В 2019 г. в Беринговом море на промысле 

минтая, сельди и трески (наблюдатель А.М. Ми-
ронова) ММ, которых можно было бы отнести 

к первой группе животных — «нахлебников», 
не отмечалось. Ко второй группе («извлекаю-
щие выгоды от нахождения вблизи от судов во 
время их тралений») в 2019 г. можно отнести 
два вида китов: горбача и малого полосатика. 
К третьей группе («избегающие судов или 
встреченные случайно») отнесены тихоокеан-
ская белокрылая морская свинья, косатка, сей-
вал, серый кит, СМК, не определенный до вида 
кит (табл. 3).

С 10 по 21 сентября 2021 г., по данным на-
блюдателя Ю.К. Коробейникова, непосред-
ственно при тралении на промысле минтая в 
Западно-Беринговоморской подзоне 19 раз 
отмечались косатки, численностью в группе 
до 12 особей. Эту же группу животных отмечал 
также другой наблюдатель, Ю.Б. Артюхин, на-
ходящийся на другом судне в этом же районе 
промысла. Впервые за годы наблюдений дан-
ный вид проявлял активность и взаимодей-
ствовал с работающим судном на траловом 
промысле минтая. Эти факты позволяют нам 
отнести косатку к первой группе зависимых 
животных («нахлебников») на данном промыс-
ле в Беринговом море. Косатки могли питать-
ся как минтаем, так и многочисленным при-
ловом, отмечавшимся у промыслового судна: 
стрелозубый палтус (видимо, азиатский и аме-
риканский), скаты 2–3 видов, белокорый пал-
тус, камбалы, бычки разных видов, красные 

Таблица 2. Встречаемость ММ на траловом промысле минтая в Охотском море от количества суток, про-
веденных судном на промысле в 2017 г. на БМРТ «Бакланово» с 02.01.2017 по 25.04.2017
Table 2. Occurrence of marine mammals in the walleye pollock trawl fisheries in the Sea of Okhotsk, depending on 
the number of vessel-days of the “Baklanovo” factory trawler spent fishing in 2017 from January 1 to April 25

Вид
Species

Кол-во встреч
Encount. number

Кол-во животных 
Animal number

Частота встречаемости 
на промысле, в сутки
Occurrence frequency 

on fishing a day

Встречено живот-
ных в сутки

Encounters a day
Сивуч
Steller sea lion 95 633 0,90 6,03
СМК
NFS 27 50 0,26 0,48
Ларга
Larga seal 19 278 0,18 2,65
Крылатка
Ribbon seal 16 216 0,15 2,06
Акиба
Bering ring seal 2 3 0,02 0,03
Малый полосатик
Pacific minke whale 17 29 0,16 0,28
Японский кит
Northern right whale 5 15 0,05 0,14
Финвал
Northern fin whale 3 4 0,03 0,04
БМС
Dall’s porpoise 14 69 0,13 0,66
Косатка
Killer whale 1 1 0,01 0,01
Кашалот
Sperm whale 2 7 0,02 0,07
Кит (до вида не определен)
Whale (not identified to species) 2 2 0,02 0,02

Всего / In total 203 1307 1,93 12,45
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окуни (клювач, шипощеки), черный 
палтус. В 2021 г. также было зарегистри-
ровано кормление косаток у судов, од-
нако вид рыб не был определен наблю-
дателем.

Как было установлено по фотосним-
кам, в 2021 г. эти две семьи косаток по-
переменно отмечались в сентябре–ок-
тябре у двух судов, ведущих траловый 
промысел минтая (рис. 3). Обе семьи 
косаток, встреченные в 2021 г. севернее 
м. Наварин, в 2022 г. снова были отмече-
ны приблизительно в этом же месте (в 
одной промысловой подзоне, у другого 
судна) наблюдателем А.И. Шевелевым 
(рис. 4). На рисунках 3 (Б, В) и 4 (А, Б, В) 
помечены косатки, принадлежащие к 
одним семьям, что видно по сходству 
рисунков седловидного пятна.

По-видимому, прекращение вылова 
палтусов из-за оскудения запасов этого 
биоресурса в Беринговом и Охотском 
морях повлекло за собой изменение в 
поведении косаток и привело к поиску 
альтернативных способов питания у ры-
боловных судов. В 2023 г. отмечено так-
же питание косаток у ярусов, вылавли-
вающих треску. Раньше косатки не под-
ходили к судам, находящимся на про-
мысле трески, и к судам, работающим 
с тралами.

Ко второй группе («извлекающих вы-
годы» от работающих судов) в 2021 г. 
можно отнести такие виды китов: гор-
батый кит и малый полосатик, которые 
отмечались у тралящего судна в непо-
средственной близости. Эти виды не-
однократно были отмечены у орудий 
лова и в местах, где проходил промысел 
рыб. Вероятно, киты получали возмож-
ность легче обнаруживать или добывать 
себе корм рядом с тралом, в котором на-
ходилась пойманная рыба. К третьей 
группе («избегающие судов или встре-
ченные случайно») в 2021 г. мы отнесли 
финвала, серого кита, моржа, СМК, БМС 
и ОМС и китов, вид которых не был опре-
делен.

В 2022 г. в Тихоокеанской подзоне 
Северо-Курильской зоны к активно вза-
имодействующим или относящимся к 
первой группе «нахлебников» следует 
отнести сивучей. Ко второй группе, как 
«извлекающим выгоду от нахождения Та
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вблизи от судов» во время промысловой актив-
ности, — косатку, к нейтральным — косатку и 
зубатых китов, не определенных до вида. Не 
все косатки реагируют одинаково на суда, ра-
ботающие с тралами, поэтому их следует от-
нести к разным группам животных по предло-
женной нами классификации в каждом про-
мысловом районе. 

В 2022 г. в Карагинской подзоне Восточно-
Камчатской зоны все встреченные во время 
промысла минтая ММ (горбач, финвал, тихо-
океанская белокрылая морская свинья, ко-

сатка, северный морской котик, усатые и зу-
батые киты, не определенные до вида, не
опознанные киты) были нейтральны к про-
мыслу или никак не взаимодействовали с 
работающими судами.

По наблюдениям А.И. Шевелева, в 2022 г. в 
Западно-Беринговоморской зоне во время тра-
ления и переработки рыбы на промысле минтая 
косатки отмечены 10 раз в составе групп чис-
ленностью до 12 животных. Эти звери отмеча-
лись приблизительно в тех же районах промыс-
ла, что и косатки, отмеченные в 2021 г. Поэтому 

Рис. 3. Две семьи косаток, впервые отмеченные у тралящего судна в Беринговом море 21–22.09.2021. Фото 
Ю.Б. Артюхина
Fig. 3. Two families of killer whales encountered near trawling vessel in the Bering Sea first time on 21–22.09.2021. 
Photo by Yu.B. Artyukhin
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мы относим взаимодействие косаток на про-
мысле минтая в 2022 г. к группе «нахлебников», 
или зависимых от промысла животных.

Во второй группе ММ в 2022 г. в Западно-
Беринговоморской зоне, «проявляющих инте-
рес к судну» либо каким-либо образом взаимо-
действующих с ним, в 2022 г. были финвал, 
малый полосатик, горбач, неопознанные виды 
зубатых и усатых китов. Финвал отмечался 14 
раз от 1 до 3 животных на расстоянии от 100 м 
и до 2 км от работающего судна. Малый поло-
сатик часто появлялся у судна у ваерных тро-
сов, подныривая под ними. Однако кормление 
кита у трала зафиксировано не было. В 2022 г. 
в Западно-Беринговоморской зоне были отме-
чены следующие ММ, нейтральные к промыс-
лу (3-я группа): белокрылая морская свинья, 
северный морской котик, неопознанные виды 
зубатых и усатых китов.

В разных подзонах наблюдали разные ре-
акции косаток на работающие суда, вероятно, 
это разные группы или семьи животных.

Лов донными ярусами черного палтуса 
(Охотское море)

Наблюдатель О.А. Белонович с 29 февраля 
по 12 апреля 2012 г. в Охотском море вела на-
блюдения за влиянием косаток на донный 
крючковый ярус при лове черного палтуса 
(Reinhardtius hippoglossoides), белокорого палту-
са (Hippoglossus hippoglossus) при прилове трески 
(Gadus macrocephalus) и ската (Bathyraja sp.). Ко-
сатки у порядков зафиксированы 13 раз при 
среднем количестве в группе 6,4 (от 1 до 10) 
особей (Белонович, Бурканов, 2012). Из 41 суток 
промысла встречаемость косаток у ярусов со-
ставила 0,32 в сутки и 3,1 животных в одни сут-
ки промысла (табл. 4). 

Рис. 4. Две семьи косаток, повторно 
отмеченные у тралящего судна в 
Беринговом море 17.11.2022. Фото 
А.И. Шевелева
Fig. 4. Two families of killer whales en-
countered near trawling vessel in the 
Bering Sea repeatedly on 17.11.2022. 
Photo by A.I. Shevelev

Таблица 4. Встречаемость косаток и других ММ на промысле палтусов донным крючковым ярусом в Охот-
ском море от количества суток, проведенных судном на промысле в 2012, 2019 гг. Сроки промысла указа-
ны в таблице 1
Table 4. Occurrence of killer whales and other marine mammals in the halibut bottom longline fishery in the Sea 
of Okhotsk depending on the vessel-days spent fishing in 2012 and 2019

Вид
Species

Сроки промысла / Dates of fishing

29.02.2012–12.04. 2012 (41 сутки / 41 days) 01.02.2019–14.05.2019 (90 суток / 90 days)
Кол-во 
встреч

Enc. 
number

Кол-во 
животных

Number 
of animals

Встреч 
в сутки

Encounters 
a day

Встречено 
животных 

в сутки
Animals 

a day

Кол-во 
встреч

Enc. 
number

Кол-во 
животных

Number 
of animals

Встреч 
в сутки

Encounters 
a day

Встречено 
животных 

в сутки
Animals 

a day
Финвал
Fin whale – – – – 1 1 0,01 0,00
Косатка
Killer whale 13 127 0,32 3,1 32 144 0,36 1,60
Всего
In total 13 127 0,32 3,1 33 145 0,37 1,61
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В Охотском море «нахлебничество» косаток 
распространено во всех промысловых подзонах 
на сетном и ярусном лове черного палтуса с 
конца 1990-х годов по настоящее время (Кор-
нев, 2002; Корнев и др., 2006, 2014; Корнев, Бе-
лонович, 2020; Белонович и др., 2023).

В 2019 г., по наблюдениям С.В. Агафонова, из 
90 суток промысла косатки у орудий лова встре-
чались 32 раза, встречаемостью 0,36 в сутки и 1,6 
животных в сутки в течение промысла (табл. 4).

По наблюдениям А.Т. Бычкова, в 2020 г. из 
67 суток промысла черного палтуса в Охотском 
море косатки присутствовали 18 раз (или 0,23 
встречи в сутки), а в 2021 г., по данным того же 
наблюдателя, всего отмечено 4 встречи косаток 
(0,06 встреч в сутки и 0,22 животных за одни 
сутки промысла) (табл. 5).

Лов донными ярусами палтусов и трески 
в Беринговом море и тихоокеанских 

водах, примыкающих к п-ову Камчатка 
и Северным Курильским островам

В 2019 г. на промысле трески и палтусов в 
Беринговом море, по сведениям О.А. Белоно-
вич, зависимыми от промысла и относящими-
ся к «нахлебникам» были косатки, однако они 
объедали порядки только два раза из четырех, 
когда появлялись у работающего судна. Другие 
виды ММ не проявляли никакого интереса к 
работающему судну (табл. 6).

В 2020 г. сведения по взаимодействию ММ и 
работающего судна на ярусах собирали наблю-
датели А.Т. Бычков и А.М. Миронова (табл. 6).

Косатки, взаимодействующие с промыслом, 
наблюдались лишь в районе, расположенном 
южнее мыса Наварин, на изобатах 145–200 ме-
тров. За исследуемый период в данном районе 

велся промысел трески с приловом палтусов и 
окуней. 

В Беринговом море встреча косаток была 
единственный раз — 6 мая 2020 г. На первой 
кассете порядка № 39 также появились призна-
ки нападения косаток — полное отсутствие 
черного палтуса, основного объекта промысла. 
На отдельных крючках имелись только остатки 
от жаберных крышек рыб, а сами тушки были 
сорваны косатками. 

Присутствие косаток отмечалось 23 и 24 но-
ября 2020 г. у судов, ведущих ярусный промы-
сел трески к югу от мыса Наварин. После появ-
ления косаток в уловах перестал попадаться 
белокорый палтус.

В 2020 г. зарегистрирован единственный слу-
чай объедания улова трески сивучем непосред-
ственно вблизи выборки порядка на протяжении 
20 минут. Сивуч находился непосредственно 
вблизи выборки порядка из воды (1,5–2 м) и съе-
дал треску, которая падала с крючков в воду. Ино-
гда рыбаки падающую с крючков рыбу подхва-
тывают снова баграми, поэтому такое поведение 
сивуча следует отнести к нахлебничеству.

Таким образом, «нахлебниками» на про-
мысле трески и палтусов ярусами в Беринговом 
море в 2020 г. являлись только косатка и сивуч. 
Их присутствие у ярусов было непродолжи-
тельным и встречалось всего от 4 до 20 раз, од-
нако существенного влияния на промысел они 
не оказывали, поскольку основным объектом 
на промысле являлась треска, а палтусы лови-
лись в прилове в небольшом количестве.

Остальные виды ММ, встреченные на дан-
ном виде промысла в 2019–2020 гг. (табл. 6) в 
Беринговом море, интереса к работающим су-
дам не проявляли.

Таблица 5. Встречаемость косаток и других ММ на промысле палтусов и трески донным крючковым яру-
сом в Охотском море от количества суток, проведенных судном на промысле в 2020–2021 г.
Table 5. Occurrence of killer whales and other marine mammals in halibut and cod bottom longline fisheries in the 
Sea of Okhotsk, depending on the vessel-days spent fishing in 2020–2021

Вид
Species

Сроки промысла / Dates of fishing
05.02.2020–11.04.2020 (67 суток / 67 days) 05.02.2021–08.04.2021 (59 суток / 59 days)

Кол-во 
встреч

Enc. 
number

Кол-во 
животных

Number 
of animals

Встреч 
в сутки

Encounters 
a day

Встречено 
животных 

в сутки
Animals a day

Кол-во 
встреч

Enc. 
number

Кол-во 
животных
Number of 

animals

Встреч в 
сутки

Encounters 
a day

Встречено 
животных 

в сутки
Animals a day

Сивуч
Steller sea lion 3 5 0,04 0,07 17 51 0,29 0,86
СМК / NFS 1 1 0,01 0,01
Ларга
Largha seal 1 1 0,01 0,01 2 42 0,03 0,71
БКМС
Dall’s porpoise 2 5 0,03 0,07 – – – –
Финвал
Fin whale 1 2 0,01 0,03 – – – –
Косатка
Killer whale 18 45 0,27 0,67 4 15 0,07 0,25
Кит* / Whale* 3 8 0,04 0,12 3 3 0,05 0,05
Всего / In total 29 67 0,43 1,00 26 111 0,44 1,88
Примечание / Note: Кит* — не определенный до вида кит / Whale* not identified to species
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ММ-«нахлебники», которые не были встре-
чены на траловом промысле минтая ни разу, 
это косатка в Охотском море и сивуч в Берин-
говом (табл. 7). На ярусном промысле палтусов 
и трески эти виды были отмечены как в Охот-
ском, так и в Беринговом море (табл. 7).

ММ, взаимодействующие с различными ви-
дами промысла, представлены в таблице 8. ММ, 
являющиеся «нейтральными» к промыслу и 
оказавшиеся случайно у промысловых судов, 
отмечены в таблице 9.

Прилов и повреждения ММ 
на рыбном промысле

На траловом промысле за весь период на-
блюдений с 2012 по 2022 гг. случаев попаданий 
ММ в орудия лова было немного. В 2017 г. в 

Охотском море на всем промысле отмечено по-
падание в тралы сивучей в количестве 4 особей, 
один зверь (взрослый секач) был живым и от-
пущен в море без повреждений, 3 животных 
(все самцы-секачи) оказались мертвы (Корнев, 
2019б). Пятого января 2023 г. мертвый взрослый 
самец сивуча был пойман в трал БМРТ «Бухта 
Преображения» в Северо-Охотоморской под-
зоне, а 12 апреля 2023 г. в этой же подзоне в 
трале обнаружен мертвый тюлень — крылатка. 
Вероятно, животные погибли в трале и были 
подняты на борт судна мертвыми. 

На ярусном лове палтусов и других донных 
рыб исследователями отмечались ранее по-
вреждения на теле китов, контактирующих с 
орудиями лова (Артюхин и др., 2010; Корнев и 
др., 2014). Отмечен случай гибели японского 

Таблица 6. Встречаемость косаток и других ММ на промысле палтусов и трески донным крючковым яру-
сом в Беринговом море от количества суток, проведенных судном на промысле в 2019–2020 гг.
Table 6. Occurrence of killer whales and other marine mammals in the halibut and cod bottom longline fisheries 
in the Bering Sea, depending on the vessel-days spent fishing in 2019–2020

Вид
Species

Сроки промысла / Dates of fishing
06.03.2019–29.04.2019

(29 суток / 29 days)
13.04.2020–10.05.2020; 13.03.2020–

08.08.2020; 30.10.2020–17.12.2020 (всего 197 
суток / total 197 days)

Кол-во 
встреч

Enc. 
number

Кол-во 
животных
Number of 

animals

Встреч в 
сутки

Encounters 
a day

Встречено 
животных 

в сутки
Animals a day

Кол-во 
встреч

Enc. 
number

Кол-во 
животных

Number 
of animals

Встреч 
в сутки

Encounters 
a day

Встречено 
животных 

в сутки
Animals a day

Сивуч
Steller sea lion 4 11 0,14 0,38 7 12 0,04 0,06
СМК / NFS – – – – 7 7 0,04 0,04
Ларга
Largha seal – – – – 18 121 0,09 0,61
Морж / Walrus – – – – 15 41 0,08 0,21
Финвал / Fin whale 3 6 0,10 0,21 – – – –
Сейвал / Sei whale 2 4 0,07 0,14 – – – –
Серый кит
Gray whale – – – – 131 149 0,66 0,76
Малый полосатик
Pacific minke whale 1 2 0,03 0,07 3 3 0,02 0,02
Горбатый кит
Humpback whale – – – – 1 1 0,01 0,01
БКМС 
Dall’s porpoise 4 11 0,14 0,38 8 23 0,04 0,12
ОМС / PHP – – – – 1 1 0,01 0,01
Косатка
Killer whale 5 43 0,17 1,48 20 97 0,10 0,49
Кашалот
Sperm whale – – – – 1 1 0,01 0,01
Кит* / Whale* – – – – 3 5 0,02 0,03
Всего / In total 19 77 0,66 2,66 215 461 1,09 2,34
Примечание / Note: Кит* — не определенный до вида кит / Whale* not identified to species

Таблица 7. Суммарная таблица по видам «нахлебников» ММ, взаимодействующих с различными видами 
промысла ВБР в Охотском и Беринговом морях в 2012–2022 гг.
Table 7. Consolidated table of “parasite” species interacting with different types of fishery in the Sea of Okhotsk 
and Bering Sea in 2012–2022

Вид
Species

Вид промысла / Fishery type
Трал (минтай)

Trawl (walleye Pollock)
Ярус (палтуса)

Longline (halibut)
Ярус (треска и прилов палтусов)

Longline (Pacific cod and bycatch of halibuts)
ОМ БМ ОМ БМ ОМ БМ и ТВ

Косатка
Killer whale – + + + + +
Сивуч
Steller sea lion + – + + + +
Примечание. ОМ — Охотское море, БМ — Берингово море, БМ и ТВ — Берингово море и тихоокеанские воды, примы-
кающие к Камчатке и Северным Курильским островам.
Note. ОМ – the Sea of Okhotsk, БМ – the Bering Sea, БМ и ТВ – the Bering Sea and the Pacific Ocean waters adjacent Kam-
chatka and the Northern Kuril Islands.
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гладкого кита в дрифтерных сетях на юге Кам-
чатки — у м. Лопатка (Kornev, 1994).

Косатки могут запутываться в ярусах (Mat-
kin, Saulitis, 1994; Saulitis et al., 2000). На Аляске 
отмечено сообщение о находке на берегу про-
лива Принца Уильяма туши косатки с палту-
совым крючком в желудке (Matkin, Saulitis, 
1994).

В 2012–2022 гг. другие виды ММ в качестве 
прилова, кроме сивуча и крылатки, в ходе дан-
ного исследования не отмечались.

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ

В настоящее время, после прекращения про-
мысла китов в 1986 г. в российских водах, в Се-
верной Пацифике многими исследователями 
отмечается рост численности таких видов ки-
тов, как горбач, финвал, малый полосатик, ка-
шалот, северный плавун и других (Бурдин и др., 

2009; Бурканов и др., 2017б; Корнев и др., 2006, 
2012; Tamura, Fujise, 2002). Возможно, возрос-
шая численность китообразных является одной 
из причин более частого их появления и всту-
пления во взаимодействие с рыболовными су-
дами. При этом большая часть встреченных 
китообразных у промысловых судов не прояв-
ляют интереса к орудиям лова и отмечаются 
как транзитные. 

Известно, что наряду с зоопланктоном в ра-
цион горбатых китов и финвала входят тихо
океанская сельдь и минтай (Kawamura, 1980; 
Lowry et al, 1988; Tamura and Fujise, 2002; 
Witteveen et al., 2006, 2008). Скорее всего, эти 
виды китов используют акваторию промысло-
вого района для нагула и активно не взаимо-
действуют с промысловыми судами.

Таким образом, наши наблюдения показа-
ли, что морские млекопитающие могут прояв-

Таблица 8. ММ, взаимодействующие с промыслом ВБР («извлекающие выгоду») в 2012–2022 гг.
Table 8. Marine mammals interacting with the ABR fishery (“profiteers”) in 2012–2022

Вид
Species

Вид промысла / Type of fishery
Трал (минтай)

Trawl (walleye pollock)
Ярус (палтуса)

Lingline (halibut)
Ярус (треска и прилов палтусов)

Longline (Pacific cod and bycatch of halibuts)
ОМ

Sea of Okhotsk
БМ

Bering Sea
ОМ

Sea of Okhotsk
БМ

Bering Sea
ОМ

Sea of Okhotsk
БМ и ТВ

Bering Sea and PO waters
Горбач
Humpback whale – + – – – –
Кашалот
Sperm whale + + – – – –
МП 
Minke whale + + – – – –
Финвал
Fin whale + + – – – –
Сейвал
Sei whale + + – – – –
Примечание. К «извлекающим выгоду от нахождения вблизи орудий лова» мы относили ММ, которые проявляли 
активность и кормовое поведение, но не были замечены непосредственно у орудий лова и не поедали рыбу и других 
гидробионтов из них.
Note. We considered “profiteers due to being near fishing gears” to include MM that exhibited activity and foraging behavior, 
but were not observed directly near the gears and did not steal fish or other hydrobionts from.

Таблица 9. Нейтральные виды ММ к промыслу ВБР и встреченные случайно в 2012–2022 гг.
Table 9. Neutral MM species to the ABR fishing, encountered by chance in 2012–2022

Вид
Species

Вид промысла / Type of fishery
Трал (минтай)

Trawl (walleye pollock)
Ярус (палтуса)

Lingline (halibut)
Ярус (треска и прилов палтусов)

Longline (Pacific cod and bycatch of halibuts)
ОМ

Sea of Okhotsk
БМ

Bering Sea
ОМ

Sea of Okhotsk
БМ

Bering Sea
ОМ

Sea of Okhotsk
БМ и ТВ

Bering Sea and PO waters
Японский кит
Right whale + – – – – –
Серый кит
Gray whale – + – + – +
БМС
Dall’s porpoise + + + + + +
ОМС / PHP + + + + + +
Морж
Walrus – + – – – +
СМК / NFS + + + – – +
Ларга
Largha seal + + + + – –
Акиба
Ringed seal + – – – – –
Крылатка
Ribbon seal + – – – – –
Примечание. К нейтральным видам ММ к промыслу ВБР мы относили те, которые проходили транзитно или перпен-
дикулярно движущемуся судну с орудиями лова или на большом расстоянии от него, обычно свыше 100 м и более, и 
никак не реагировали на орудия лова. 
Note. Neutral MM species to the ABR fishery were those species that passed in transit or perpendicular to a moving fishing 
vessel or at a great distance from, usually over 100 m or more, and did not respond to fishing gear.
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лять или не проявлять какого-либо взаимодей-
ствия с рыболовными судами. По нашей клас-
сификации, морские млекопитающие в Охот-
ском и Беринговом морях и тихоокеанских во-
дах, примыкающих к Камчатке, могут быть 
отнесены к трем категориям по отношению к 
рыболовным судам и орудиям лова: 1) зависи-
мые, или «нахлебники»; 2) извлекающие выго-
ду; 3) нейтральные или пассивные.

На разных видах промысла и со временем 
некоторые виды могут переходить из одной 
относительной группы или становиться зави-
симыми от промысла. Например, косатки на 
траловом промысле минтая в Беринговом море 
становятся зависимыми от данного вида про-
мысла, начиная с 2021 г. Малый полосатик в 
2022 г. отмечался у тралящих судов в Беринго-
вом море, и, вероятно, его поведение близко к 
тому, чтобы в будущем отнести его к нахлеб-
никам, ранее этот вид проявлял лишь заинте-
ресованность работающими судами и появлял-
ся у них, но кормление рыбой наблюдатели не 
отмечали. 

Большинство видов морских млекопитаю-
щих являются нейтральными к промыслу. 
В разной степени взаимодействующими с ры-
боловными судами и орудиями промысла за 
данный период исследований были некоторые 
виды крупных усатых китов и кашалот.

Сивуч и косатка — устоявшиеся за многие 
годы нахлебники на рыбном промысле — хотя 
и проявляли постоянство в своем поведении к 
промысловым судам и орудиям лова, но со вре-
менем могут также менять стратегию взаимо-
действия с ними и приспосабливаться к пита-
нию у судов, занимающихся другими способа-
ми добычи биоресурсов. 
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тезисов, две косые линии, (если конференция тема-
тическая, то тема конференции), где и когда докла-
дывались, место издания, издательство, количество 
страниц. Например: 

Трифонова И.С. 1998. Водоросли фитопланкто-
на как индикаторы эвтрофирования // Тез. докл. II 
съезда Русского ботанического о-ва «Проблемы бо-

таники на рубеже ХХ–ХXI веков» (Санкт-Петербург, 
26–29 мая 1998 г.). СПб.: Ботанический ин-т РАН. 
Т. 2. С. 118–119.

… // Материалы IV науч. конф. «Сохранение 
биоразнообразия Камчатки и прилегающих морей» 
(Петропавловск-Камчатский, 18–19 ноября 2003 г.). 
Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. С. 71–76.

Для статей из сборников и журналов: фамилия и 
инициалы автора(ов) (курсив), год издания, название 
статьи, две косые линии, название сборника трудов 
(раскрытое), том, выпуск (номер), страницы, DOI.

Леванидов В.Я. 1976. Биомасса и структура донных 
биоценозов малых водотоков Чукотского полуостро-
ва // Пресноводная фауна Чукотского полуострова. 
Тр. Биол.-почв. ин-та. Т. 36 (139). С. 104–122. doi: (№)

Новиков Н.П. 1974. Рыбы материкового склона се-
верной части Тихого океана. М.: Пищ. пром-сть. 308 с.

Трувеллер К.А. 1979. Дифференциация популяции 
сельди Clupea harengus в Северном море по антиге-
нам эритроцитов и электрофоретическим спектрам 
белков. Дис. … канд. биол. наук. М.: МГУ. 153 с.

ФИО автора. Год. Название статьи // Тр. Всес. НИИ 
рыб. хоз-ва и океанографии. Т. 141. С. 229–239.

… // Гидробиол. журн. Т. 28. № 4. С. 31–39.
… // Вопр. ихтиологии. Т. 36. № 3. С. 416–419.
… // Тр. Ин-та биол. внутр. вод АН СССР. 21 (24). 

С. 285–294.
… // Сб. науч. тр. Гос. НИИ озер. и реч. рыб. хоз-ва. 

Вып. 308. С. 85–100.
… // Исслед. водн. биол. ресурсов Камчатки и сев.-

зап. части Тихого океана. Вып. 7. С. 261–269.
… // Журн. общ. биол. Т. XL. № 5. С. 689–697.
… // Альгология. Т. 12. № 2. С. 259–272.
… // Зоол. журн. Т. 47. Вып. 12. С. 1851–1856.
… // Изв. Тихоокеан. науч.-исслед. рыбохоз. центра. 

Т. 128. С. 768–772.
… // Вестник МГУ. Биология, почвоведение. № 3. 

С. 37–42.
По всем возникающим вопросам обращаться в 

редакцию журнала:
683000 Петропавловск-Камчатский, ул. Набереж-

ная, 18.
Тел.: 8 (4152) 41-27-01. Е-mail: pressa@kamniro.ru.
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ИЗДАТЕЛЬСТВО КАМЧАТСКОГО ФИЛИАЛА ФГБНУ «ВНИРО» («КАМЧАТНИРО») ПРЕДЛАГАЕТ:

КамчатНИРО — 85 (1932–2017). Воспомина-
ния. Стихи. Рассказы / Составители: В.Ф. Бугаев, 
М.В. Варкентин, Ю.А. Кудлаева. Петропавловск-
Камчатский: КамчатНИРО, 2017. 280 с.

Издание посвящено 85-летнему юбилею Кам-
чатского научно-исследовательского института 
рыбного хозяйства и океанографии (КамчатНИРО, 
КО ТИНРО, КоТИРХ — аббревиатуры организации 
в разные годы). В альбом включены воспоминания и 
записки бывших и настоящих сотрудников инсти-
тута, их друзей и близких, рассказывающие об исто-
рии КамчатНИРО и направлениях исследований, 
знакомящие с коллективом и повседневной работой, 
отражающие романтику и трудности работы их-
тиологов, гидробиологов, генетиков, паразитологов, 
вирусологов, зоологов, экологов и представителей 
других редких профессий.

Все научные сотрудники — талантливые люди, 
поэтому в издание включены также их стихи и рас-
сказы. В одних случаях эти произведения связаны 

непосредственно с работой и окружающей природой, в других — посвящены романтике жизни на Севере, а из-
вестный генетик с мировым именем д. б. н. Н.В. Варнавская даже писала и публиковала научно-фантастические 
романы (его отрывок также представлен читателям). 

Издание иллюстрировано исключительно черно-белыми архивными фотографиями, что усиливает эффект 
проникновения Прошлого в наши дни и повышает его достоверность. Использованы фотографии из лабораторных 
архивов, а также из частных собраний сотрудников КамчатНИРО: В.Ф. Бугаева, Т.Л. Введенской, М.А. Жилина, 
С.И. Корнева, И.И. Лагунова, А.В. Маслова, В.Ф. Севостьянова, О.В. Тимофеевой, С.А. Травина и других. 

Открывает юбилейный альбом уникальная рукопись доктора биологических наук Фаины Владимировны Крогиус 
«Воспоминания о Камчатке и о создании научной работы» (1932–1985), найденная в 2016 г. в архиве Камчатского 
края и опубликованная впервые.
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Водные биологические ресурсы России: состояние, мониторинг, управ-
ление. Сборник материалов Всероссийской научной конференции с между-
народным участием, посвященной 85-летию Камчатского научно-исследова-
тельского института рыбного хозяйства и океанографии (3–6 октября 2017 г., 
Петропавловск-Камчатский). Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО, 2017. 
398 с. — Научное электронное издание сетевого распространения: Размер файла 
80Мб. Систем. требования: Intel; Microsoft Windows (XP, Vista, Windows 7,8, Mac 
OS); разрешение экрана не ниже 1024×768; PDF Reader. 

DOI: 10.15853/978-5-902210-51-1. ISBN 978-5-902210-51-1
Сборник содержит материалы по следующим основным направлениям: воспроиз-

водство и динамика запасов водных биологических ресурсов; методические аспекты 
мониторинга, оценки и прогнозирования состояния запасов водных биологических 
ресурсов, стратегии управления промыслом; популяционные и генетические ис-
следования гидробионтов; условия среды обитания и экология гидробионтов; со-
стояние и динамика водных сообществ в условиях возрастающего антропогенного 
воздействия; болезни гидробионтов и их профилактика; искусственное воспроиз-
водство водных биологических ресурсов. Главный редактор — Ю.П. Дьяков, д. б. н., 
гл. н. с. КамчатНИРО.

Электронная версия доступна по ссылке: http://www.kamniro.ru/files/2017.pdf

Тиллер И.В. Биология и динамика численности проходной Salvelinus 
malma (Walbaum) Камчатки. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО, 2017. 
96 с.

В монографии обобщены сведения, характеризующие биологию и динамику 
численности проходной мальмы Камчатки. Рассмотрены основные этапы жиз-
ненного цикла мальмы (сроки нереста, миграции, морской нагул). По материалам 
собственных исследований автором рассматриваются структура популяций и ди-
намика ее элементов за многолетний период. Исследовано питание молоди мальмы 
в речной период жизни и взрослых рыб во время ската на морской нагул. Отмечено 
значительное потребление мальмой покатной молоди горбуши на северо-востоке 
Камчатки. Приведены данные о динамике вылова проходной мальмы на Камчатке. 
Проведена оценка смертности и состояния запасов этого вида на Камчатке.

Бугаев А.В. Преднерестовые миграции тихоокеанских лососей в эконо-
мической зоне России. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО, 2015. 416 с.

В представленной монографии рассмотрен заключительный этап морского 
периода жизни азиатских тихоокеанских лососей во время преднерестовых ми-
граций в беринговоморских и тихоокеанских водах исключительной экономической 
зоны Российской Федерации (ИЭЗ РФ). Наблюдениями охвачен ряд 1995–2008 гг. 
В работе задействован массив многолетних данных, полученных в результате 
исследований, проводимых на дрифтерных судах в юго-западной части Беринго-
ва моря и северо-западной части Тихого океана. В сборе материала принимали 
участие сотрудники многих рыбохозяйственных НИИ Дальнего Востока и Москвы. 
Всего в работе использованы данные показателей контрольных уловов и биологи-
ческих анализов, полученные в результате 177 рейсов российских и япоских дриф-
терных судов (7208 сетепостановок). Объектами исследований были пять видов 
тихоокеанских лососей — нерка, кета, горбуша, чавыча и кижуч. В процессе рабо-
ты биоанализу подвергнуто около 140 тыс. рыб. Накопленная информация позво-
лила рассмотреть важнейшие жизненные критерии созревающих тихоокеанских 
лососей — пространственно-темпоральное распределение и динамику уловов, ос-

новные биологические показатели, питание, внутривидовую структуру преднерестовых скоплений, а также 
выявить основные факторы, определяющие характер их преднерестовых миграций. Систематизирован мас-
сив биологических данных на уровне рассматриваемого 14-летнего периода дрифтерных наблюдений. Проведен 
сравнительный анализ полученной информации в связи с заметным ростом численности лососей, который был 
отмечен во всех регионах Северной Пацифики в начале 2000-х годов. В книгу включено много первичных данных, 
позволяющих их использовать в дальнейших исследованиях. Она адресована научным сотрудникам, занимаю-
щимся вопросами биологии морского периода жизни тихоокеанских лососей, экологам, студентам высших учеб-
ных заведений, работникам рыбохозяйственных предприятий и силовых структур, контролирующих воспроиз-
водство и добычу лососей.
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Современное состояние и методы изучения экосистем внутренних 
водоемов. Сборник материалов Всероссийской научной конференции, посвя-
щенной 100-летию со дня рождения Игоря Ивановича Куренкова (7–9 октября 
2015 г., Петропавловск-Камчатский). Петропавловск-Камчатский: КамчатНИ-
РО, 2015. 235 с.

Один из основоположников пресноводной гидробиологии на Дальнем Востоке, 
Игорь Иванович был признанным ведущим специалистом в области изучения фа-
унистики лососевых нерестово-выростных водоемов. Он исследовал множество 
озер полуострова, и результатом стала уникальная работа — «Зоопланктон озер 
Камчатки». Изучение влияния вулканического пепла на биологическую продуктив-
ность водных объектов воплотилось в идею фертилизации камчатских водоемов, 
которая затем была с успехом реализована, он также был «первооткрывателем» 
использования геотермальных вод при искусственном воспроизводстве лососей.

В честь И.И. Куренкова назван один из видов веслоногих ракообразных (Eurytemora 
kurenkovi), встречающийся в устьях камчатских рек и прибрежных озерах, и мало-
щетинковый червь (Spirosperma kurenkovi), обитающий в озерах полуострова Кам-

чатка. В окрестностях оз. Кроноцкого высокогорное бессточное озеро Крокур увековечило имена двух известных 
ученых — Е.М. Крохина и И.И. Куренкова.

Сборник содержит материалы по следующим основным направлениям: методы изучения внутренних во-
доемов; результаты применения методов прямого учета численности и математического моделирования в 
исследованиях пресноводных биоресурсов; условия обитания гидробионтов в экосистемах внутренних водоемов: 
гидрология, гидрохимия и геоморфология; сезонная и многолетняя динамика функционирования сообществ 
внутренних водоемов; биоразнообразие и продуктивность экосистем внутренних водоемов; антропогенное 
воздействие и проблемы сохранения экосистем внутренних водоемов; рыбохозяйственное использование вну-
тренних водоемов для целей промышленного и любительского (спортивного) рыболовства, акклиматизации 
и аквакультуры.

Электронная версия доступна по ссылке: www.kamniro.ru/publishing/kamniro/sovremennoe_sostoyanie_i_metody_
izucheniya_ekosistem_vnutrennih_vodoemov

Карпенко В.И., Андриевская Л.Д., Коваль М.В. Питание и особенности 
роста тихоокеанских лососей в морских водах. Петропавловск-Камчатский: 
КамчатНИРО, 2013. 304 с. 

Монография представляет собой обобщение накопленной в лаборатории морских 
исследований лососей ФГУП «КамчатНИРО» многолетней архивной информации, а 
также результатов собственных исследований питания и роста тихоокеанских 
лососей в морской период жизни. В течение 50-летнего периода изучения использо-
вана единая методика сбора, обработки и анализа трофологических материалов.

Описаны районы обитания лососей камчатских популяций и исследованы ос-
новные факторы среды, влияющие на их питание и рост в море. Для этого изучен 
состав пищи и оценены пищевые потребности пяти видов (горбуши, кеты, нерки, 
кижуча и чавычи) на отдельных этапах морского периода жизни. Изучена много-
летняя динамика весового роста лососей, возвращающихся на нерест к побережью 
Камчатки. Исследованы межвидовые пищевые отношения лососей в море.

Материалы отчетной сессии ФГУП «КамчатНИРО» по итогам научно-
иследовательских работ в 2012 г. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. 
2013. 367 стр.

В сборник включены материалы, отражающие результаты исследований уче-
ных разных поколений. Отдельно представлены итоги работы всех лабораторий 
института в 2012 г.: обобщены данные, полученные в результате исследования 
морских промысловых рыб, тихоокеанских лососей, промысловых беспозвоночных, а 
также проведения биохимических, генетических, морфологических и учетных работ.

Сборник предназначен для специалистов рыбохозяйственных НИИ, рыбопро-
мышленников, студентов профильных вузов, органов рыбоохраны.
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Бажин А.Г., Степанов В.Г. Морские семейства Strongylocentrotidae морей 
России. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. 2012. 196 с.

Монография посвящена описанию основных биологических особенностей морских 
ежей семейства Strongylocentrotidae морей России, их видового состава, распростра-
нения, морфологии и изменчивости, процессов размножения и развития, экологии. 
Кроме того, содержит материалы о практическом использовании, технологиях 
переработки и особенностях промысла морских ежей и о некоторых аспектах их 
использования в научных целях. 

Книга адресована биологам, специалистам по добыче и обработке морского 
биологического сырья, а также студентам рыбохозяйственных, биологических и 
рыбопромысловых факультетов и всем, интересующимся природой моря.

Cнюрреводный лов. Под общ. ред. к.т.н., доцента М.Н. Коваленко / Кова-
ленко М.Н., Широков Е.П., Малых К.М., Сошин А.В., Адамов А.А. Петропавловск-
Камчатский: КамчатНИРО. 2012. 168 с.

В монографии рассмотрены вопросы становления и современного состояния 
технологии снюрреводного лова с судов среднего, малого и малого маломерного 
классов на Камчатке. Работа представляет собой обобщение накопленной в лабо-
ратории промышленного рыболовства ФГУП «КамчатНИРО» информации о снюр-
реводном лове, а также результатов собственных исследований. Предназначена для 
специалистов добычи, судоводителей, конструкторов и научных сотрудников, за-
нятых на промысле и проведении научно-исследовательских работ при лове донных 
видов рыб снюрреводами с судов среднего, малого и малого маломерного флота, а 
также студентов, обучающихся по специальностям «Промышленное рыболовство» 
и «Промысловое судовождение».

Дьяков Ю.П. Камбалообразные (PLEURONECTIFORMES) дальневосточных 
морей России (пространственная организация фауны, сезоны и продолжитель-
ность нереста, популяционная структура вида, динамика популяций). Петропав-
ловск-Камчатский: КамчатНИРО. 2011. 428 с.

В монографии обобщены сведения о географической изменчивости фауны камбал 
в водоемах, омывающих дальневосточные берега России, изложены результаты ис-
следования ее пространственной структуры. Рассмотрены особенности сезонного 
батиметрического и термического распределения представителей камбалообраз-
ных рыб в различных районах. Проведена классификация различных типов их рас-
пределения по глубинам. Установлено образование камбалами комплексов видов, 
местообитания которых характеризуются близкими глубинными и температур-
ными условиями. Исследована географическая изменчивость сроков нереста у 56 
видов камбалообразных рыб. Высказана гипотеза о наличии у камбал северной части 
Тихого океана двух адаптивных стратегий нереста. Построена общая концепция 
популяционной структуры тихоокеанского черного палтуса. Дана характеристика 
динамики численности популяций пяти массовых видов камбал восточной части 
Охотского моря. На основе ряда наблюдений построены математические модели 
популяционного роста численности и биомассы этих рыб, а также формирования 
численности их поколений в зависимости от некоторых популяционных и внепо-
пуляционных факторов.
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Сергеева Н.П., Варкентин А.И., Буслов А.В. Шкала стадий зрелости гонад 
минтая. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. 2011. 92 с.

Минтай — наиболее значимый объект современного рыболовства в Дальне-
восточном регионе. На основании полученных авторами ранее результатов по 
исследованию особенностей полового созревания, оогенеза и сперматогенеза се-
вероохотоморского минтая приводится шкала стадий зрелости гонад минтая, 
включающая определение семи стадий, характеризующих развитие половых же-
лез самок, и шести стадий — самцов. Дается описание величины и внешнего вида 
гонад, степени упругости, зернистости (самки), текучести семенной жидкости, 
ГСИ, состава и размеров ооцитов текущего фонда. Каждая выделенная стадия 
иллюстрируется характерным фотоизображением гонады в полости тела, из-
влеченной гонады, показаны вид ооцитов при просмотре с помощью бинокуляра 
и соответствующий стадии гистологический срез яичника и семенника. Также 
показаны изменения цвета и величины гонад в процессе созревания и нереста, ха-
рактерные образы гонад разных стадий зрелости часто встречаемых оттенков 
цветов. Приводится словарь с пояснениями используемых терминов. 

Зорбиди Ж.Х. Кижуч азиатских стад. Петропавловск-Камчатский: Камчат
НИРО. 2010. 306 с.

В монографии обобщены сведения о характере промысла азиатского кижуча 
Oncorhynchus kisutch в многолетнем аспекте и представлен ретроспективный 
анализ его особенностей за более чем 50-летний период. Приводятся данные офици-
альной статистики берегового и японского морского промысла азиатского кижуча, 
сведения о вылове американских стад, результаты идентификации стад азиатского 
кижуча. Анализируются динамика численности, пропуск на нерестилища, состо-
яние запасов в современный период и миграции кижуча в северо-западной части 
Тихого океана. Уточнены некоторые взгляды на характер его посткатадромных и 
преднерестовых миграций. По материалам собственных исследований и литера-
турным источникам рассматриваются структура популяций и внутривидовая 
дифференциация кижуча, сроки нерестового хода, особенности нереста и экология 
развития в раннем онтогенезе, размерно-возрастной, половой состав нерестовых 
стад, качественные характеристики производителей и молоди. Выявлены изме-
нения в структуре популяций кижуча, которые носят колебательный характер 
и, вероятно, вызваны не только изменениями условий среды, но и численностью 
самого вида. Особое внимание уделено результатам исследования биологии вида 
в естественных условиях. Представлены данные, характеризующие особенности 
экологии молоди кижуча в разных типах водоемов.

Макоедов А.Н., Коротаев Ю.А., Антонов Н.П. Азиатская кета. Петропавловск-
Камчатский: КамчатНИРО. 2009. 356 с.

Монографический обзор одного из наиболее ценных объектов рыболовства, кеты, 
в азиатской части ареала вида. Основное внимание сосредоточено на российских 
районах воспроизводства, поскольку более южные природные популяции кеты были 
почти полностью истреблены еще в начале XX века, отчего современный японский 
промысел ориентирован на лососей заводского происхождения. Приведены общая 
характеристика вида и основные этапы его изучения. Опираясь на собственные 
результаты исследований и литературные данные, подробно описана биология 
кеты из различных районов размножения. Рассмотрены особенности различных 
отрезков пресноводного и морского периодов жизни. Дана информация об истории 
развития и современном состоянии искусственного воспроизводства обсуждаемого 
вида тихоокеанских лососей. Рассмотрены абиотические, биотические, популяци-
онные и антропогенные факторы, регулирующие численность и биомассу кеты. 
Приведены расчеты общей оценки выживаемости природных группировок данного 
вида. Большое внимание уделено вопросам, связанным с хозяйственным освоением 
азиатской кеты, и факторам, препятствующим рациональному ведению лососе-
вого хозяйства в целом. Предложены рекомендации, направленные на устранение 
существующих недостатков.
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Клочкова Н.Г., Королева Т.Н., Кусиди А.Э. Атлас водорослей-макрофитов 
прикамчатских вод. Том 1. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. 2009. 
218 с.

Даны описание и цветные иллюстрации внешнего вида и мест произрастания 
32 зеленых (отдел Chlorophyta) и 58 бурых (отдел Phaeophyta) водорослей, встре-
чающихся в прикамчатских водах. Специальную часть книги предваряют описание 
основных особенностей организации представителей отделов и характеристика 
местообитаний. В описаниях к видам указаны вариации формы, размеров и цвета 
слоевищ, их самые характерные морфологические и анатомические особенности. 
В эколого-биологическую характеристику включена информация об условиях про-
израстания, в том числе и антропогенном влиянии, сезонном развитии, рас-
пространении и ценотической роли вида в пределах камчатского района. Иногда 
описание распространения водорослей дается более широко: в пределах всех морей 
российского Дальнего Востока или Мирового океана. Для промысловых и массовых 
видов указаны возможные направления практического использования. Завершают 
книгу краткие сведения по состоянию промысла ламинарии в прикамчатских во-
дах и очерк о благотворном влиянии на здоровье человека морских водорослей и 
продуктов их переработки.

Клочкова Н.Г., Королева Т.Н., Кусиди А.Э. Атлас водорослей-макрофитов 
прикамчатских вод. Том 2. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. 2009. 
304 с.

Даны описание и цветные иллюстрации внешнего вида и мест произрастания 
132 видов красных водорослей (отдел Rhodophyta), встречающихся в прикамчат-
ских водах. Специальную часть книги предваряет описание основных особенностей 
организации представителей отделов. В описаниях к видам указаны вариации 
формы, размеров и цвета слоевищ, их самые характерные морфологические и 
анатомические особенности. В эколого-биологическую характеристику включена 
информация об условиях произрастания, сезонном развитии, распространении и 
ценотической роли вида в пределах камчатского района. Иногда описание распро-
странения водорослей дается более широко. Для промысловых и массовых видов 
указаны возможные направления практического использования. В книгу включены 
краткие рекомендации, касающиеся сбора водорослей на морском берегу и изготов-
ления из них гербария и препаратов для изучения внутреннего строения растений.

Шагинян Э.Р. Методические рекомендации по определению видового 
состава крабов и возможности их возвращения в среду обитания в при-
камчатских водах. Петропавловск-Камчатский: КамчатНИРО. 2009. 32 с.

Краткое пособие для определения видового состава, степени жизнедеятельности 
крабов, а также возможности их возвращения в естественную среду обитания при 
производстве промысловых, исследовательских работ, а также для оперативной 
оценки работниками природоохранных учреждений возможного ущерба при неза-
конном промысле. Кратко освещены вопросы размножения, питания, миграций и 
промысла основных промысловых крабов прикамчатских вод. Основное внимание 
уделено морфологическим особенностям рассматриваемых видов с целью их видовой 
идентификации в полевых условиях. Даются рекомендации по определению жиз-
неспособности крабов и целесообразности их выпуска в среду обитания. Пособие 
подкреплено хорошо выполненными иллюстрациями.

Для приобретения изданий необходимо выслать (факсом или электронной почтой) заявку, 
с указанием реквизитов, согласно которой будет выставлен счет на предоплату.

После оплаты счета заказанная литература отправляется почтой по указанному адресу. 
Пересылка — за счет заказчика.

Адрес издательства Камчатского филиала ФГБНУ «ВНИРО» («КамчатНИРО») 
683000 Петропавловск-Камчатский, ул. Набережная, 18

Тел.: (4152) 412-701
E-mail: kamniro@vniro.ru
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