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Цель работы состояла в ретроспективном анализе количественных характеристик обыкрения на естествен-
ных нерестилищах охотской популяции сельди, расположенных в пределах сублиторального пояса макро-
фитов основной части ее нерестового ареала, т. е. у северо-западного побережья Охотского моря в границах 
Хабаровского края.
Основным методом сбора материалов послужили специализированные водолазные съёмки на нерестилищах, 
выполненные единообразно, в одних и тех же районах в 2008–2020 гг.
В результате были проанализированы данные о межгодовой динамике общей площади нерестилищ, ко-
личества ежегодно откладываемой на макрофиты икры и расчётной численности нерестового запаса. Рас-
смотрена временная и пространственная динамика площадей локальных нерестилищ, плотностей обыкре-
ния, массовых долей икры на макрофитах. Установлено, что количество отложенной сельдью икры связано 
сильно выраженной степенной зависимостью с площадью локальных нерестилищ (y = 0,41x2 + 3,27x + 0,46;  
R2 = 0,87; F = 1182,8; p <0,0001). При этом количество икры оказалось слабо связано с плотностью обыкре-
ния (R2 = 0,14) и массовой долей икры на макрофитах (R2 = 0,25). Тестовые расчёты количества отложенной 
икры по уравнению зависимости от площади локальных нерестилищ показали высокое сходство результатов  
(rs = 0,94) с расчётами стандартным методом (с использованием показателей площади и плотности обыкре-
ния). Установлено, что плотности и массовые доли обыкрения относительно равномерно распределяются по 
глубине и в широтном направлении.
Заключение. Выявленные закономерности могут быть использованы для рационализации учетных съёмок 
и для расчёта нерестового запаса.

Ключевые слова: охотская сельдь Clupea pallasii, естественные нерестилища, обыкрение, закономерности 
распределения.
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The aim of this paper is the retrospective analysis of quantitative characteristics of roe coverage on natural 
spawning grounds of Okhotsk herring within the sublittoral macrophyte belt in the main part of its spawning 
range (the northwestern coast of the Sea of Okhotsk within Khabarovsk Krai). 
Methods. The main data collecting method were the specialized SCUBA roe surveys on the spawning ground, 
carried out uniformly in the same areas in 2008-2020.  
As results, spawning grounds total area interannual dynamics, annual amount of roe deposited on macrophytes, 
and spawning stock estimates, calculated by these indicators according to the generalized data were 
analyzed. The temporal and spatial dynamics of the local spawning areas, roe density and mass ratios on 
macrophytes were analyzed. It was found that the amount of roe laid by herring is associated with a strongly 
pronounced power dependence with the area of local spawning grounds (y = 0.41x2 + 3.27x + 0.46, R2 = 0.87,  
F = 1182.8, p < 0.0001). At the same time, the amount of roe turned out to be weakly related to the density of 
its laing (R2 = 0.14) and the mass fraction of roe on macrophytes (R2 = 0.25). Test calculations of the amount of 
laid roe using the equation of dependence on the area of local spawning grounds showed a high similarity of 
the results (rs = 0.94) with the calculations by the standard method (using indicators of area and roe density). 
Therefore, deposited roe quantity is suggested to be calculated from the equation of its relationship with the 
spawning grounds area estimates. It has been found that roe densities and mass fractions are relatively evenly 
distributed over depth and latitude.  
Conclusion. The revealed patterns can be used to rationalize roe survey and for the herring stock assessment. 

Keywords: Pacific herring Clupea pallasii, Okhotsk population, natural spawning grounds, roe coverage, distribution 
regularities, deposited roe estimation.
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ВВЕДЕНИЕ
Из нескольких популяций сельди (Clupea pallasii 

Cuvier et Valenciennes, 1847), обитающих в Охотском 
море, наиболее многочисленной в настоящее время 
является охотская [Булгакова, Смирнов, 2016]. Это са-
мая крупная эксплуатируемая сельдевая популяция 
в мире и второй по значимости после минтая объект 
добычи в северной части Охотского моря [Фархутди-
нов, 2007]. Её численность в последние годы растёт. 
Нерест происходит преимущественно на донную рас-
тительность. В своё время считалось, что сельдь нере-
стится большей частью на литорали [Галкина, 1960]. 
Однако, вскоре выяснилось, что основной зоной не-
реста является сублитораль, где для определения 
площади нерестилищ стали использовать водолаз-
ные съёмки. Нерестовый ареал популяции простира-
ется у материковых побережий северо-западной ча-
сти Охотского моря от Удской губы на юге до Тауйской 
губы на севере [Тюрнин, 1973]. Его общая протяжён-
ность составляет более 1000 км. За весь период ис-
следований обнаружено 107 локальных нерестилищ; 
их потенциальная площадь оценена в 77,956 км2 при 
общей протяжённости 355,5 км.1 Реальная площадь 
нерестилищ всегда значительно меньше: ранее в раз-
ные годы она колебалась в пределах от 1,5 до 30 км2 
[Тюрнин, 1973; Бенко и др., 1987]. Основные нерести-
лища расположены на участках от мыса Борисова на 
юго-западе до Ейринейской губы на северо-востоке 
района [Тюрнин, 1967; Пономарев, 2012].

Главными нерестовыми субстратами являют-
ся 4 доминирующих вида бурых водорослей рай-
она: Saccharina gurjanovae (A. D. Zinova) Selivanova, 
Zhigadlova & G. I. Hansen 2007, Alaria esculenta (L.) 
Greville 1830, Stephanocystis crassipes (Mertens ex 
Turner) Draisma, Ballesteros, F. Rousseau & T. Thibaut 
2010, Pseudolessonia laminarioides  (Postels & 
Ruprecht) G. Y. Cho, N. G. Klochkova, T. N. Krupnova & 
Boo 2006, а также многовидовые группировки крас-
ных водорослей: Ptilota asplenioides (Esper) C. Agardh 
1822, Odonthalia corymbifera (S. G. Gmelin) Greville 
1830 , Tichocarpus crinitus (S. G. Gmelin) Ruprecht 
1850, Chondrus platynus (C. Agardh) Ruprecht 1850, 
Neohypophyllum middendorffii (Ruprecht) M. J. Wynne 
1983 , Hymenena ruthenica (Postels & Ruprecht) 
A. D. Zinova 1965, зелёная водоросль Ulva lactuca L. 
1753 и морская трава Zostera marina L. 1753. Коли-
чественные закономерности распределения донных 
макрофитов в пространстве и времени в районе рас-
положения основных нерестилищ сельди уже были 

1   Фархутдинов Р. К. 2005. Экология воспроизводства, динамика чис-
ленности и состояние запасов охотской сельди. Дисс. канд. биол. наук. 
Хабаровск: ХфТИНРО. С. 26.

проанализированы [Дуленин, 2015; 2016]. Кроме того, 
ранее был определён процент встречаемости икры на 
разных видах макрофитов [Суховеева, 1976], изуче-
на мощность их обыкрения [Бенко и др., 1987]. Далее 
исследованы качественные характеристики нерести-
лищ, развитие и выживаемость на них икры [Тюрнин, 
1973; Пономарев, 2012]. Ряд недавних работ [Белый, 
2008 а, б; 2009, 2013] обсуждают характеристики 
обыкрения, полученные у северо-восточного края не-
рестового ареала, преимущественно вне основной его 
части. При всем том, градиентные количественные за-
кономерности распределения обыкрения на нересто-
вых субстратах в пространстве и времени в пределах 
основной части нерестового ареала, т. е. на простран-
стве от мыса Борисова до Ейринейской губы, до сих 
пор не были изучены. Зависимости между численно-
стью родительских поколений сельди и количествен-
ными характеристиками нерестилищ были исследова-
ны отчасти, преимущественно на материалах тех лет, 
когда популяция охотской сельди была в депрессив-
ном состоянии [Фархутдинов, 2005; Пономарев, 2012].

Между тем, помимо собственно научного интере-
са, исследование таких закономерностей имеет важ-
ное практическое значение для прогнозирования со-
стояния запаса сельди. Поэтому для их выявления не-
обходимо было выполнить ретроспективный анализ 
имеющихся данных. Настоящая статья представляет 
результаты проведённого анализа. Основными его 
задачами были следующие:

1. Выявить закономерности изменения обыкрения 
во времени в период роста численности охотской по-
пуляции сельди.

2. Показать связь характеристик обыкрения с об-
щим количеством отложенной на нерестилищах икры 
при современном состоянии популяции охотской 
сельди.

3. Описать закономерности распределения обы-
крения в пространстве (по географической широте 
вдоль побережья и по глубине).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для анализа особенностей обыкрения использо-

ваны материалы икорных водолазных съёмок, про-
ведённых вдоль основной части нерестового ареала 
охотской сельди (табл. 1, рис. 1) в границах Хабаров-
ского края, выполненных единообразно и охватываю-
щих одни и те же акватории. Для непосредственного 
наблюдения закономерностей обыкрения под водой 
первый автор лично выполнил не менее 300 погру-
жений (водолазных станций) вдоль всей основной 
части нерестового ареала и участвовал в проведении 
5 икорных съёмок.
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Таблица 1. Данные икорных съёмок ХабаровскНИРО
Table 1. Roe surveys data of KhabarovskNIRO

Год Судно Обследованные участки Глубины, м Число станций

2008 ПТР «Иней» Мыс Борисова — ​Ейринейская губа 1–20 286

2009 НИС «Потанино» Мыс Борисова — ​зал. Ушки 1–15 395

2010 НИС «Потанино» Мыс Борисова — ​Ейринейская губа 1–12 390

2011 НИС «Потанино» Мыс Борисова — ​Ейринейская губа 1–13 425

2012 НИС «Потанино» Мыс Борисова — ​Ейринейская губа 1–21 509

2013 НИС «Потанино» Мыс Борисова — ​Ейринейская губа 1–13 592

2014 НИС «Потанино» Зал. Аян — ​Ейринейская губа 1–23 412

2015 НИС «Потанино» Мыс Борисова — ​Ейринейская губа 1–16 580

2017 НИС «Убеждённый» Зал. Аян — ​зал. Ушки 1–13 522

2018 НИС «Убеждённый2 Мыс Лантарь — ​Ейринейская губа 1–11 506

2019 НИС «Убеждённый» Мыс Александры — ​зал. Ушки 2–14 486

2020 НИС «Убеждённый» Зал. Аян — ​Ейринейская губа 2–16 492

Итого: 1–21 5183

Рис. 1. Районы проведения икорных водолазных съёмок ХабаровскНИРО на основной части нерестового ареала охотской 
сельди у побережий северо-западной части Охотского моря в 2008–2020 гг.

Fig. 1. SCUBA roe surveys areas in the main part of Okhotks herring spawning range at the north-western Sea of Okhotsk, 
according to the KhabarovskNIRO data of 2008–2020

Стандартная методика проведения икорных водо-
лазных съёмок и последующей обработки проб, изло-
женная Р. К. Фархутдиновым,2 с некоторыми дополне-
ниями используется до настоящего времени. Съёмки 
2  Там же, с. 8–10.

проводят с борта среднетоннажных судов с использо-
ванием специализированных водолазных ботов и на-
дувных моторных лодок. Водолазы используют лёгкое 
автономное снаряжение. Водолазные станции распо-
лагают сериями, объединёнными в разрезы перпенди-
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кулярно береговой линии. Станции выполняют через 
каждые 50 м от глубины 1–2 м до окончания встре-
чаемости икры сельди на макрофитах (до 12–23 м 
в разные годы) или до нижней границы пояса макро-
фитов (что наступит раньше). Разрезы делают на при-
близительно равном расстоянии друг от друга (от 200 
метров на небольших нерестилищах до 500 метров 
на крупных). В связи с высокими темпами и суровыми 
условиями проведения съёмки, используют упрощён-
ную схему отбора водолазных проб. Пробы отбирают 
приблизительно, с 0,25 м2, отмеряя стороны учётной 
площади (50×50 см) при помощи локтя водолаза [Ду-
ленин, 2017], с тотальной выборкой всех обыкренных 
растительных субстратов. Водолаз визуально оце-
нивает процент ОПП (общего проективного покры-
тия дна макрофитами) и ПП (проективного покрытия 
каждого из доминирующих видов). Глубину опреде-
ляют по эхолоту, координаты — ​при помощи спутни-
ковых навигаторов. Далее координаты экспортируют 
в GoogleEarth (с 2010 г.) и с помощью инструмента 
«многоугольник» оконтуривают каждое нерестилище, 
определяя его площадь.

На судне пробы взвешивают с максимально 
возможной точностью (обычно до 10 г) с указани-
ем общей биомассы макрофитов и биомассы доми-
нирующих видов. Для оценки массовой доли икры 
(МДИ,%) и плотности обыкрения (ПО, млн икринок/
м2), из каждой пробы на глаз отбирают мини-про-
бу массой около 50 г с характерными для основной 
пробы показателями соотношения видов и обыкре-
ния. Мини-пробы этикетируют, фиксируют в 4 %-ном 
формалине и обрабатывают в камеральных условиях. 
Отделённую от макрофитов икру и растительный суб-
страт взвешивают на электронных весах с точностью 
до сотых долей грамма. В каждой пробе берут наве-
ску икры (около 300 мг). Икру в навеске просчитыва-
ют. МДИ определяют отношением массы икры к массе 
субстрата в мини-пробе. Далее вычисляют ПО:

1) Q0 = ∑Mi×ki×4×ППi / 10000, где Q0 — ​ПО в пробе, 
г/м2; Mi — ​масса макрофитов в пробе с 0,25 м2, г; k¡ — ​
МДИ,% на макрофитах; 4 — ​коэффициент пересчёта 
на 1 м2; ПП —%.

2) Р0 = ∑ Qi×ni, где Р0 — ​ПО в пробе, млн икринок/
м2; Qi — ​ПО на макрофитах из пробы, г/м2; n¡ — ​коли-
чество икринок в 1 г на макрофитах.

Количество отложенной на нерестилище икры 
определяют как произведение средней ПО на этом 
нерестилище и площади нерестилища. Среднюю ПО 
нерестилища вычисляют как сумму ПО всех проб, взя-
тых на этом нерестилище, делённую на количество 
этих проб. Для устранения неточностей, возникавших 
при расчёте количества икры во время икорных съё-

мок, авторы вычислили количество икры, отложенной 
на каждом нерестилище повторно, поэтому в статье 
используются скорректированные данные. Общее 
количество отложенной икры определяется как сум-
ма количеств икры, учтённых на всех нерестилищах. 
Популяционную плодовитость охотской сельди опре-
деляют, как общее количество икры на нерестилищах 
с экспертными поправками, учитывающими количе-
ство икры на дне, штормовые выбросы икры, вые-
дание икры животными и т. п. Поскольку с помощью 
инструментальных методов определяют только коли-
чество икры, отложенной на растительные субстраты 
в пределах нерестилищ, авторы для количественного 
анализа обыкрения использовали именно этот пока-
затель. Численность сельди, отнерестившейся на ка-
ждом нерестилище, рассчитывают исходя из количе-
ства отложенной икры, средней индивидуальной аб-
солютной плодовитости сельди и доли самок. Общую 
численность нерестового запаса (ЧНЗ) определяют 
как сумму численности производителей, отнерестив-
шихся на каждом нерестилище.

В настоящей работе для выявления зависимостей 
между показателями обыкрения использовали про-
цедуры регрессионного анализа. Градиентные изме-
нения биоты как правило наблюдаются с глубиной 
[Жирков, 2010] и по широте [Вальтер, 1982; Миркин 
и др., 2001], поэтому здесь проанализированы изме-
нения обыкренности по глубине и по географической 
широте. Для оценки размаха колебаний показателей 
сравнивали величины их коэффициентов вариации. 
Оценку статистической значимости изменений в слу-
чае единственной выборки выполняли при помощи 
одновыборочного теста Вилкоксона, в случае мно-
жества выборок при помощи теста Краскела-Уолли-
са. Относительное влияние различных учитываемых 
параметров (площади нерестилищ, МДИ и ПО) выяв-
ляли методом главных компонент. Для того, чтобы вы-
яснить какой метод расчёта количества отложенной 
икры наиболее пригоден для практического приме-
нения, сравнивали результаты расчётов, выполненные 
разными способами. Использовали уравнение зави-
симости, которая показывает наибольший коэффици-
ент детерминации с количеством отложенной икры. 
Для расчёта количества отложенной икры применили 
уравнение связи между площадями локальных нере-
стилищ и количеством отложенной на них икры, по-
лученное на основе суммирования многолетних дан-
ных икорных съёмок с 2008 по 2020 гг. Для расчёта 
количества икры с поправкой на МДИ и ПО результат 
расчёта по уравнению площади умножали на коэффи-
циенты МДИ или ПО. Эти коэффициенты вычислены, 
как отношение значения МДИ и ПО в расчётный год 
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к среднемноголетнему значению. Для выявления свя-
зи между результатами расчётов использовали ран-
говый коэффициент корреляции Спирмена. Выбор 
коэффициента обусловлен тем, что он, будучи непа-
раметрическим, пригоден для сравнения небольших 
выборок. Статистическая обработка выполнена с ис-
пользованием свободно распространяемого статисти-
ческого пакета PAST 3 [Hammer, 2018] и тестов, вхо-
дящих в базовую комплектацию программной среды 
R.3 Картографические данные обработаны в пакете 
NextGIS QGIS.4

РЕЗУЛЬТАТЫ
За период относительно высокой численности 

сельди с 2008 по 2020 гг. статистически значимо ра-
стёт ЧНЗ охотской популяции сельди (α = 0,28 ± 0,07, 

3   R Core Team. 2016. R: A language and environment for statistical 
computing. R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria. 
Accessible via: https://www.R‑project.org. 16.02.2021.
4  Команда NextGIS. 2019. Документация NextGIS QGIS. Выпуск 
17.0. 25–10–2019. 227 с. Доступно через: https://docs.nextgis.ru/  
_downloads/340c10edc4ee3eb26e18ef9398e87567/NextGISQGIS.pdf. 
24.02.2021.

R2 = 0,62, p = 0,002), общее количество откладывае-
мой икры (α = 8,52 ± 2,11, R2 = 0,62, p = 0,002) и об-
щая площадь нерестилищ (α = 1,34 ± 0,4, R2 = 0,53,  
p = 0,007), определяемые по данным ежегодных икор-
ных съёмок (рис. 2). При этом среднегодовая ПО, нао-
борот, относительно постоянна (с некоторыми исклю-
чениями) и не показывает статистически значимого 
тренда (α = 0,01 ± 0,05, R2 = 0,02, p = 0,67).

Сказанное даёт основания рассмотреть связь 
площади нерестилищ, ПО и связанных с ними пока-
зателей — ​количеством откладываемой икры и ЧНЗ 
(рис. 3).

Зависимости количества отложенной икры  
(α = 4,6±1,7, R2 = 0,61, p <0,003) и ЧНЗ (α = 0,15 ± 
0,04, R2 = 0,59, p <0,003) от площади хорошо выраже-
ны. В то же время зависимости количества отложен-

ной икры (α = 37,8 ± 17, R2 = 0,33, p = 0,05) и ЧНЗ  
(α = 1,4 ± 0,6, R2 = 0,36, p = 0,04) от плотности обы-
крения выражены гораздо слабее, показывая, тем не 
менее, статистически значимые восходящие тренды. 
Однако внимательное рассмотрение графиков (рис. 3, 

Рис. 2. Межгодовая динамика определяемых во время икорных съёмок показателей
Fig. 2. Interannual dynamics for the indices obtained by roe surveys
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внизу) показывает, что наклон линий трендов обуслов-
лен только одной точкой (194 трлн икринок и 9 млрд 
рыб нерестового запаса, соответственно), т. е. нетипич-
ными значениями сверхурожайного 2020 г. Исклю-
чение этой точки на каждом из графиков позволяет 
выявить реальную картину — ​как правило, зависи-
мость количества отложенной икры (α = — ​0,98 ± 24,6,  
R2 = 0,0002, p  = 0,97) и ЧНЗ (α  = 0,12 ± 0,9,  
R2 = 0,002, p = 0,9) от среднегодовой плотности обы-
крения растительности отсутствует (рис. 3, тренды вы-
делены жирным).

Далее, необходимо рассмотреть, каковы зависи-
мости количества отложенной икры от площади ло-
кальных нерестилищ и средней ПО на них по данным 
съёмок отдельных лет. По данным последней съёмки 
2020 г. (рис. 4), выявленные особенности в целом по-
вторяются: связь количества отложенной икры и пло-
щади локальных нерестилищ чрезвычайно тесна (α = 
6,62 ± 0,4, R2 = 0,94, р <0,0001), а та же самая связь со 
средней ПО на нерестилищах очень слаба и статисти-
чески незначима (α = 1,6 ± 1,21, R2 = 0,09, р = 0,19).

Анализ параметров линейной регрессии зависи-
мости «площадь нерестилищ — ​количество икры» за 
годы наблюдений (табл. 2) показывает, что увеличение 
площади локального нерестилища на каждый ква-
дратный километр даёт прирост в среднем почти на 
5 трлн отложенных икринок. Угловые коэффициенты 
наклона линии регрессии α мало отличаются год от 
года, коэффициент их вариации мал. Средний коэф-
фициент детерминации R2 весьма высок. Год от года 
коэффициенты детерминации, как правило, весьма 
стабильны — ​они отличаются минимальным коэффи-
циентом вариации. В то же время, коэффициенты ва-
риации показателей линейной регрессии зависимости 
«ПО — ​количество икры», очень высоки. Результаты 
одновыборочного теста Вилкоксона показывают, что 
межгодовые изменения угловых коэффициентов ре-
грессии и коэффициентов её детерминации для обо-
их показателей статистически незначимы.

Анализ зависимостей количества отложенной 
икры от площади локальных нерестилищ и их ПО 
за все годы наблюдений показывает разное каче-

Рис. 3. Зависимости количества откладываемой икры и ЧНЗ от площади нерестилищ и ПО по данным 2008–2020 гг. Жирным 
проведены тренды с исключёнными данными сверхурожайного поколения 2020 г., пояснения см. в тексте

Fig. 3. Dependences of deposited herring roe quantity and spawning stock on the area of spawning grounds and roe density 
according to data of 2008–2020. Trends in bold with excluded data of the 2020 over-yielding generation, see text for 

explanations
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ство этих моделей (рис. 5). В отличие от ранее рас-
смотренных линейных, зависимость количества икры 
от площади локальных нерестилищ по многолетним 
данным (рис. 5, слева) приобретает степенной харак-
тер (y = 0,41x2 + 3,27x + 0,46). Зависимость количе-
ства икры от площади локальных нерестилищ выра-
жена очень сильно (R2 = 0,87; F = 1182,8; p <0,0001). 
Такая же зависимость от плотности (рис. 5, справа) 
тоже приобретает степенной характер (y = — ​0,12x2 + 
2,47x — ​3,87), однако она, хотя и статистически значи-
ма, но выражена плохо и имеет малый коэффициент 
детерминации (R2 = 0,14; F = 28,7; p <0,0001). Инте-

ресна связь средней ПО локальных нерестилищ и их 
площади (рис. 5, в центре). Её уместно описать в виде 
линейной зависимости, рассмотрев параметры её ре-
грессии (α = 0,22 ± 0,08, R2 = 0,02, р = 0,02). Регрессия 
статистически значима, однако её угловой коэффи-
циент мал: увеличение площади локального нерести-
лища на каждый квадратный километр даёт прирост 
средней ПО на 0,2 млн икринок/м2 при среднемно-
голетней ПО, равной 4,17 млн икринок/м2. Нерести-
лища малой площади отличаются широким размахом 
ПО (0,3–12 млн икринок/м2), в то время, как на боль-
ших нерестилищах этот показатель более стабилен 

Рис. 4. Зависимости количества откладываемой икры от площади нерестилищ и средней ПО на них в 2020 г.
Fig. 4. Dependences of deposited herring roe quantity on the area of spawning grounds and the average roe density on them 

in 2020

Таблица 2. Межгодовая динамика параметров линейной регрессии площади нерестилищ и ПО
Table 2. Interannual dynamics of linear regression parameters of herring spawning ground area and roe density

Год Зависимость площади нерестилищ от количества икры Зависимость средней ПО от количества икры

α R2 α R2

2008 4,7 0,86 1,6 0,36

2009 5,3 0,96 1,4 0,07

2010 6,3 0,9 0,9 0,17

2011 4,6 0,96 0,44 0,25

2012 4,4 0,91 1,1 0,17

2013 4,6 0,92 1,43 0,37

2014 3,18 0,72 1,4 0,08

2015 4,2 0,98 1,4 0,55

2017 4,5 0,98 3,12 0,3

2018 4,9 0,99 4 0,38

2019 5,18 0,95 5,71 0,48

2020 6,3 0,9 0,9 0,17

Тест Вилкоксона, p 0,56 0,75 0,59 0,69
Коэф. вариации 17,8 8,1 79 55
Среднее ± ст. ошибка 4,8±0,25 0,92±0,02 2±0,44 0,28±0,04
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(2–7 млн икринок/м2). Коэффициент вариации ПО за 
годы наблюдений (14,1 %) невелик.

Средняя ПО (5,66 млн икринок/м2) в сверхурожай-
ном 2020 г. была на четверть выше среднемноголет-
него значения (4,17 млн икринок/м2). Средние значе-
ния ПО в разные годы близки, однако распределения 
имеют значительное количество выбросов (рис. 6).

Результаты проверки распределения ПО локаль-
ных нерестилищ разных лет на наличие значимых 
различий с помощью множественного критерия Кра-
скела-Уоллиса (χ2 = 40,549; df = 11; p <0,0001) позво-
ляют констатировать наличие статистически значимых 
различий между распределениями плотности в раз-
ные годы. Результаты теста Вилкоксона с поправкой 
Бонферони показывают, что они обусловлены распре-
делением ПО сверхурожайного поколения ПО 2020 г. 
(табл. 3). После исключения данных 2020 г. резуль-
таты повторного сравнения с помощью множествен-
ного критерия Краскела-Уоллиса (χ2 = 17,48; df = 10;  
p <0,06) подтверждают отсутствие статистически зна-
чимых различий в остальном массиве данных.

Аналогично, ПО на отдельных нерестилищах по 
данным 2008–2020 гг. варьируется в широких пределах 
довольно хаотично (рис. 7), при этом из всех показан-
ных нерестилищ ПО значимо отличаются от генераль-
ной совокупности только на трёх (у р. Лантарь, у м. Му-
сикан и в бух. Ларганда). Примечательно, что на круп-
нейших нерестилищах в зал. Алдома и губе Ейриней-
ской средние показатели ПО практически одинаковы.

Поскольку ПО слабо связана с другими параме-
трами, имеет смысл попытаться использовать другой 
показатель, который отражал бы количество отложен-
ной на субстрат икры, например МДИ (%) на макрофи-
тах. Целесообразно рассмотреть его динамику (рис. 8). 
Хорошо видно, что межгодовая динамика МДИ выра-
жена слабо (α = 0,49 ± 0,2; R2 = 0,38; р = 0,03). Тренд, 
хотя и статистически значим, но имеет низкий коэф-
фициент детерминации. Величина углового коэффи-
циента наклона линии регрессии мала и означает, что 
МДИ увеличивается менее, чем на 0,5 % в год. Связь 
МДИ с количеством отложенной икры близка к стати-
стически значимой, но также слаба (α = 0,04 ± 0,02; 

Рис. 5. Зависимости между количеством отложенной икры, площадью локальных нерестилищ и средней ПО на них по 
данным 2008–2020 гг.

Fig. 5. Dependencies between deposited herring roe quantity, the area of local spawning grounds and the average roe densities 
on them according to the 2008–2020 data

Рис. 6. Распределение ПО на всех локальных нерестилищах, учтенных в отдельные годы
Fig. 6. Distributions of roe density at all the local spawning grounds in different years
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Таблица 3. Результаты множественного сравнения распределений ПО за 12 лет с помощью теста Краскела-Уоллиса  
(поправка Бонферони: p* = 0,05 /12 = 0,00417)

Table 3. Results of multiple comparisons of the roe density distributions during 12 years using the Cruscal-Wallis test 
(Bonferoni’s correction: p* = 0.05 / 12 = 0.00417)

Год 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2017 2018 2019 2020

Значение p 0,01638 0,87992 0,01538 0,96253 0,01223 0,13591 0,6996 0,79675 0,14144 0,28334 0,70632 0,00001

Рис. 7. Распределение ПО на основных нерестилищах по данным 2008-2020 гг.
Fig. 7. Distributions of roe density on local spawning grounds according to the 2008-2020 data

Рис. 8. Динамика среднемноголетних значений МДИ на нерестилищах сельди
Fig. 8. Dynamics of average long-term roe mass fraction values on herring spawning grounds

R2 = 0,25; р = 0,09). В 2020 г. средняя МДИ (83 %) была 
на 6 % выше среднемноголетней (77 %, соответствен-
но). Коэффициент вариации МДИ за годы наблюдений 
(4,1 %) был весьма низок.

Целесообразно рассмотреть распределение от-
носительных показателей обыкрения в пространстве. 

Линии трендов этих показателей свидетельствуют 
о почти равномерном распределении их значений по 
глубине (рис. 9). Изменения ПО с глубиной в 2020 г. 
статистически незначимы (α = -0,22 ± 0,14; R2 = 0,008; 
р = 0,12), а по многолетним данным (α = -0,06 ± 0,03; 
R2 = 0,001; р = 0,02), хотя и статистически значимы, 
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но крайне невелики. Распределение МДИ с глубиной 
повторяет картину, выявленную для ПО: её средние 
значения почти не меняются с глубиной. В 2020 г. 
(α = -0,26 ± 0,23; R2 = 0,003; р = 0,25) доля обыкре-
ния менялась в среднем лишь на четверть процента 
с каждым метром глубины. По многолетним данным 
(α = — ​0,1 ± 0,1; R2 = 0,0003; р = 0,28) изменения еще 
менее выражены: доля обыкрения снижается в сред-
нем на 0,1 % с каждым метром глубины. В обоих слу-
чаях изменения статистически незначимы.

Сами обыкренные субстраты находятся преиму-
щественно на мелководьях (рис. 9): 73 % проб обыкре-
ния по данным 2020 г. и 79 % проб по многолетним 
данным собраны с глубин не более 6 м. Наибольшее 
количество проб собраны с глубин 3–4 м.

Аналогичная картина наблюдается и в распре-
делении этих показателей по географической ши-
роте. Их линии тренда располагаются почти парал-
лельно оси x (рис. 10). В 2020 г. изменения значений 
ПО (α = -0,0005 ± 0,22; R2 < 0,0001; р=0,99) и МДИ 
(α = -0,5 ± 0,28; R2 = 0,05; р = 0,08) по широте были 
статистически незначимы. Угловой коэффициент ли-
нии регрессии показывает, что ПО снижалась с каж-
дым градусом широты на 500 икринок/м2 при сред-
нем значении 5,66 млн икринок/м2, а МДИ — ​на 0,5 %, 
при среднем значении 83,4 %, соответственно. Эти за-

висимости по многолетним данным хотя и показыва-
ют статистическую значимость (ПО: α = -0,06 ± 0,04; 
R2 = 0,0006; р = 0,14, МДИ: α = -0,47 ± 0,11; R2 = 0,002; 
р <0,0001), но имеют столь же пренебрежимо малую 
величину широтных изменений.

Результаты анализа взаимного вклада каждого 
показателя обыкрения (табл. 4) в их общую изменчи-
вость следует истолковывать таким образом, что клю-
чевое влияние на прочие факторы оказывает пло-
щадь нерестилищ, весьма умеренное — ​МДИ и прене-
брежимо малое — ​ПО.

Рис. 9. Распределение показателей обыкрения на нерестилищах сельди по глубине.  
Вверху – по данным 2020 г., внизу – по данным 2008-2020 гг.

Fig. 9. Distribution of roe quantity indices in herring spawning grounds by depth  
Above - according to the data 2020, below - according to the data 2008-2020

Таблица 4. Результаты анализа параметров обыкрения 
локальных нерестилищ по данным 2008–2020 гг. методом 

главных компонент
Table 4. Results of the PCA analysis of the herring roe 

quantity indices on local spawning grounds according to the 
2008–2020 data

Главные компоненты
Собственное 

значение 
дисперсии

Объясняемый 
процент дисперсии

Площадь нерестилищ 56,2 86,4

МДИ 8,6 13,2

ПО 0,3 0,4
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Далее, если количество отложенной икры зави-
сит от площади нерестилищ столь сильно, как пока-
зано выше (см. выше, рис. 5 слева), есть смысл про-
верить, как результаты расчёта количества отложен-
ной икры по уравнению зависимости от площади 
соотносятся с расчётами по классической методике 
икорных съёмок. В целом графики хорошо соответ-
ствуют друг другу (рис. 11). Средняя и максимальная 
величины разности составляют для расчёта по пло-

щади 11 и 22 %, для расчёта по площади с поправ-
кой на МДИ — ​12 и 23 %, а для расчёта по площади 
с поправкой на ПО — ​6 и 19 %, соответственно. В аб-
солютных цифрах наиболее существенную разницу 
в расчётах показали результаты вычисленные стан-
дартным методом и по площади в 2020 г.: расхож-
дение составило 37 трлн икринок. Однако, в отно-
сительных показателях это расхождение равно 19 % 
и не является максимальным.

Рис. 10. Распределение показателей обыкрения на нерестилищах сельди по широте. Вверху — ​по данным 2020 г., внизу — ​по 
данным 2010–2020 гг.

Fig. 10. Distribution of roe quantity indices in herring spawning grounds by latitude. Above — ​according to the data 2020, 
below — ​according to the data 2010–2020

Рис. 11. Результаты расчёта разными способами количества отложенной на нерестилищах икры
Fig. 11. Results of calculation for deposited on spawning grounds herring roe quantity by different methods
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Результаты расчётов стандартным методом весь-
ма тесно коррелируют с результатами расчётов по 
площади (rs = 0,94), по площади с поправкой на МДИ 
(rs = 0,9) и площади с поправкой на ПО (rs = 0,94). 
Уровень статистической значимости всех корреляций 
весьма высок (p <0,0001).

ОБСУЖ ДЕНИЕ
Предпринимая настоящее исследование, авто-

ры выдвинули гипотезу о том, что если пояс донных 
макрофитов является основным нерестовым субстра-
том сельди, то количественные закономерности рас-
пределения обыкрения в целом должны повторять те, 
что выявлены для пояса макрофитов, который имеет 
черты стабильности своих количественных показате-
лей в пространстве и времени [Дуленин, 2015; 2016; 
2017]. Иными словами, априори следовало полагать, 
что и обыкрение должно относительно равномерно 
распределяться в пространстве (в широтном направ-
лении и по глубине) и иметь черты стабильности во 
времени. Однако, первые проанализированные нами 
данные не соответствуют этой гипотезе (рис. 2): пло-
щадь нерестилищ и количество откладываемой на 
нерестилищах икры в последние десятилетия растут 
вместе с ростом ЧНЗ. При всем том стабильность во 
времени демонстрирует ПО, значительное превыше-
ние которого по сравнению со среднемноголетним 
отмечено только в сверхурожайном 2020 г.

Поскольку для расчёта количества икры и ЧНЗ 
стандартным методом используются два показателя: 
площадь нерестилищ и ПО, обсудим связь каждого 
из них с количеством икры и ЧНЗ по обобщённым 
данным съёмок разных лет, чтобы выяснить, какой из 
этих показателей лучше связан с количеством отло-
женной икры (рис. 3). Ранее Р. К. Фархутдинов 5 указы-
вал, что по данным 1968–2004 гг.: «Существует очень 
тесная зависимость плотности кладок икры от обще-
го количества производителей. Связь между площа-
дью нерестилищ и численностью родительского ста-
да менее тесная …». Позднее С. Д. Пономарев [2012] 
по данным, полученным уже включительно до 2011 г., 
показал наличие тесной связи площади нерестилищ 
и ЧНЗ. Очевидно, различия в оценке связи этих по-
казателей обусловлены тем, что бóльшая часть проа-
нализированных Р. К. Фархутдиновым данных собрана 
в период депрессивного состояния популяции сельди 
(с 1970-х по начало 2000-х гг.), когда зависимость 
«ЧНЗ‑площадь» была слабо выражена. Хорошую же 
связь между ПО и ЧНЗ, показанную Р. К. Фархутдино-

5   Фархутдинов Р. К. 2005. Экология воспроизводства, динамика чис-
ленности и состояние запасов охотской сельди. Дисс. канд. биол. наук. 
Хабаровск: ХфТИНРО. С. 101.

вым, следует объяснять тем, что по его наблюдениям: 
«при низкой численности наблюдается локализация 
подходов на отдельных нерестилищах, расположен-
ных в основном в центре ареала».6 В холодные годы, 
когда нерестилища заняты льдом, сельдь вынуждена 
нереститься на свободные нерестилища в несколько 
подходов. Указанные особенности и обусловливают 
рост ПО в таких случаях. Однако С. Д. Пономарев про-
водил съёмки уже в период статистически значимо-
го роста численности сельди и площади нерестилищ, 
что позволило ему более явно показать «площадную» 
зависимость. Кроме того, в ХХ веке площади опре-
деляли без использования спутниковой навигации, 
с весьма приблизительной точностью, что существен-
но ухудшало возможности оценки связи обсуждаемых 
показателей, а С. Д. Пономарев уже использовал как 
спутниковую навигацию, так и программные сред-
ства оконтуривания нерестилищ. В настоящее вре-
мя площади определяют ещё более точно благодаря 
использованию подводной привязной видеотехники 
[Дуленин, Кудревский, 2019; Madsen, Wersal, 2017]. 
Далее, для картирования нерестилищ традиционно 
используют аэрофотосъёмку [Фархутдинов, 2007]. Её 
точность очень значительно повышается при исполь-
зовании беспилотных летательных аппаратов (БПЛА), 
позволяющих получить геореферированные фото-
снимки [Бузмаков и др. , 2016]. Современные потре-
бительские БПЛА позволяют обследовать участки про-
тяжённостью до 5–10 км и площадью до 1–5 км2 за 
каждый вылет [Дуленин и др., 2021], что соотносится 
с площадью крупных локальных нерестилищ. Это по-
зволяет рассчитывать, что использование современ-
ных технических средств при проведении икорных 
съёмок позволит точнее оценивать площади нерести-
лищ и выявлять имеющиеся зависимости более чётко.

В связи с ростом ЧНЗ имеет смысл рассмотреть 
«площадные» и «плотностные» зависимости по дан-
ным, полученным к настоящему времени (рис. 3–5). 
Поскольку использованные нами данные свидетель-
ствуют, что ЧНЗ и количество икры сильно связаны 
с общей площадью нерестилищ, это позволяет выска-
зать предположение, что площадь нерестилищ можно 
саму по себе использовать для расчёта численности 
родительских поколений и количества отложенной 
икры. В то же время относительно постоянные сред-
немноголетние значения ПО (рис. 2), не имеют значи-
мой связи с количеством икры и ЧНЗ (рис. 3–5), что 
снижает их ценность.

Логично предположить, что отмеченные законо-
мерности будут выражены сильнее на множестве ло-
кальных нерестилищ. Это действительно так: при рас-
6   Там же. С. 34.
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смотрении локальных нерестилищ в отдельные годы 
(рис. 4, табл. 2) видно, что коэффициенты детермина-
ции зависимости количества отложенной икры от пло-
щади нерестилищ всегда очень высоки, а от ПО — ​низ-
ки. Средняя величина коэффициента детерминации 
для «площадной» зависимости в 3 раза выше, чем 
для «плотностной». Кроме того, тот факт, что межго-
довые изменения параметров линейной регрессии 
для «площадной» зависимости имеют малые значе-
ния коэффициента вариации, а для «плотностной» — ​
большие, говорят о том, что характеристики первой 
зависимости относительно постоянны и составляют 
элементы стабильности экосистемы. Вероятно, они 
могут служить индикаторами условий нереста или 
качества съёмки. То есть, если угловой коэффициент 
наклона линии регрессии или коэффициент детерми-
нации будут отличаться от среднего значения более, 
чем на коэффициент вариации, это должно давать по-
вод более внимательно проанализировать результаты 
съёмки. В то же время параметры линейной регрес-
сии зависимости «ПО‑количество икры» из-за своей 
нестабильности для использования в качестве такого 
индикатора не годятся.

Стабильность во времени параметров линей-
ной регрессии и высокие значения коэффициентов 
детерминации для зависимости «площадь-количе-
ство икры» дают основания объединить данные по 
локальным нерестилищам за все годы наблюдений, 
чтобы получить итоговую зависимость по многолет-
ним данным (рис. 5, слева). Эта зависимость наибо-
лее пригодна для расчёта количества отложенной 
икры на локальных нерестилищах. Её степенной 
характер довольно легко поддаётся биологическо-
му истолкованию: наибольшее количество икры от-
кладывается на самых крупных нерестилищах (зал. 
Алдома, Ейринейская губа). Эти нерестилища закры-
того типа, где благодаря защите от штормов дости-
гается бóльшая эффективность нереста [Понома-
рев, 2012]. Статистическая значимость зависимости 
роста ПО на крупных нерестилищах (рис. 5, справа) 
подтверждает этот тезис. Однако величина углового 
коэффициента показывает, что при росте площади 
локальных нерестилищ на каждый квадратный ки-
лометр ПО увеличивается в среднем лишь на 4,8 %, 
что для практики несущественно. Весьма слабая за-
висимость количества икры от ПО на локальных не-
рестилищах по многолетним данным (рис. 5, в цен-
тре), обусловливающая количество отложенной икры 
лишь на 14 %, показывает, что ею при расчётах впол-
не можно пренебречь. Тот факт, что показатели ПО 
разных лет и большинства нерестилищ близки (см. 
рис. 6, 7) и статистически значимо не отличаются (см. 

табл. 3), позволяет принять среднее значение ПО за 
постоянную величину.

Итак, при современном состоянии популяции 
охотской сельди, количество откладываемой икры 
сказывается прежде всего на площади нерестилищ, 
тогда как средние величины ПО остаются относитель-
но постоянными, оказываясь значимо выше только 
в сверхурожайные годы. Это должно означать, что 
вновь подходящая на нерест сельдь скорее осваивает 
незанятые нерестовые субстраты, чем нерестится на 
занятых. Такое предположение подтверждается на-
блюдениями М. Н. Белого [2013], по данным которого, 
сельди для нереста требуется непосредственный кон-
такт с субстратом. Представляется, что подобное не-
рестовое поведение вполне объясняет механизм из-
бегания занятых субстратов и выбора свободных. Это 
вполне биологически оправдано, поскольку излишнее 
увеличение плотности кладок ведёт к гибели нижних 
слоёв икры и снижению эффективности нереста [По-
номарев, 2012]. При том, даже максимальная задей-
ствованная площадь нерестилищ (43 км2 в 2015 г.) 
составляет лишь 55 % от их потенциальной площади. 
Иными словами, в настоящее время сельдь не испы-
тывает дефицита нерестовых субстратов (по крайней 
мере, если нерестилища не закрыты льдом).

Если рост количества отложенной икры ведёт 
прежде всего к увеличению площади задействован-
ных нерестилищ, следует предполагать, что распре-
деление относительных показателей обыкрения: ПО 
и МДИ в пространстве должно быть относительно 
стабильным. Действительно, Р. К. Фархутдинов отме-
чал, что: «При высокой численности стада заполнение 
всех нерестилищ равномерное»,7 хотя и не приводил 
их количественных характеристик. Такое наблюдение 
вполне подтверждается анализом как последних по-
лученных, так и многолетних материалов (рис. 9, 10). 
Наиболее наглядный пример этого — ​практически 
одинаковые среднемноголетние ПО на крупнейших 
нерестилищах зал. Алдома и Ейринейской губы, нахо-
дящихся в противоположных концах основной части 
нерестового ареала на расстоянии около 600 км друг 
от друга (рис. 7). Кроме того, полученные результаты 
подтверждают предположение, что характер про-
странственного распределения обыкрения в целом 
соответствует характеру распределения раститель-
ных субстратов [Пономарев, 2012], также относи-
тельно стабильному в пространстве. Более высокая 
частота нереста на малых глубинах также легко объ-
яснима: приуроченность нерестилищ к мелководьям 
уже отмечали Л. А. Галкина [1960] и М. Н. Белый [2013], 
связывая её с лучшим прогревом вод на мелково-
7   Там же, с. 35.
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дьях. Относительно постоянные средние значения ПО 
и МДИ на разных широтах означают равную общую 
интенсивность нереста на разных участках основной 
части нерестового ареала.

В целом, осмысливая закономерности, показан-
ные Р. К. Фархутдиновым,8 С. Д. Пономаревым [2012] 
и нами, следует сделать вывод о том, что при тяжёлой 
ледовой обстановке, в условиях дефицита свобод-
ных ото льда нерестилищ, с увеличением численно-
сти подходов сельди закономерно растёт ПО. Однако 
в последние десятилетия, в связи с общей тенденци-
ей к снижению ледовитости Охотского моря [Зуенко 
и др., 2018], ЧНЗ отражается прежде всего на площа-
ди нерестилищ, при этом обыкрение на нерестили-
щах распределяется относительно равномерно как по 
широтному градиенту (в разных частях нерестового 
ареала), так и по глубине.

Тестовые расчёты количества отложенной икры 
(рис. 11) разными способами весьма удовлетвори-
тельно подтверждают эту закономерность: расчёт по 
уравнению зависимости количества отложенной икры 
от площади локальных нерестилищ даёт хорошие ре-
зультаты, мало отличающиеся от результатов приме-
нения классического метода. Несмотря на то, что по 
сверхурожайному 2020 г. расчёты по площади дают 
существенное расхождение со стандартными, однако 
в целом они показывают наиболее высокий коэффи-
циент корреляции. Такой же коэффициент корреляции 
показывают расчёты с поправкой на ПО. Полученные 
данные показывают принципиальные возможности 
расчёта количества икры разными способами, кото-
рые могут быть полезны при вычислениях прогнозных 
показателей или для их тестирования. Ясно, что такие 
возможности должны быть проверены на практике, по 
результатам дальнейших икорных съёмок.

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
В последние десятилетия вместе с численностью 

родительских поколений сельди статистически значи-
мо растут количество откладываемой на нерестили-
щах икры и площадь нерестилищ. Изменения количе-
ства отложенной сельдью на нерестилищах икры в на-
стоящее время сказывается прежде всего на площади 
нерестилищ, во вторую очередь — ​на МДИ, откладыва-
емой на растительность, и в последнюю очередь — ​на 
ПО. Коэффициенты детерминации зависимости коли-
чества икры на нерестилищах от их площади высоки 
и позволяют оценивать количество отложенной икры 
по площади нерестилищ. Величины ПО на современ-
ном этапе, в период тенденции к снижению ледо-
витости моря и высокой численности сельди, год от 
8   Там же, с. 34–102.

года относительно постоянны и слабо связаны с ко-
личеством откладываемой икры. Средние значения 
ПО и МДИ мало изменяются с глубиной и широтой 
и весьма стабильны. Полученные результаты позволя-
ют заключить, что в перспективе данные о количестве 
отложенной на естественных нерестилищах охотской 
популяции сельди икры можно получать по данным 
о площади этих нерестилищ. В ближайшие годы необ-
ходимо тестирование предложенных подходов и от-
работка методик уточнения оценки площади нере-
стилищ с использованием современных технических 
средств параллельно стандартным водолазным икор-
ным съёмкам.
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Промысловые виды и их биология

О резорбции ооцитов периода превителлогенеза 
у круглоротых и рыб
О. В. Зеленников
Санкт-Петербургский государственный университет (ФГБОУ ВО «СПбГУ»), Университетская наб., 7/9, г. Санкт-Петербург, 199034
E‑mail: oleg_zelennikov@rambler.ru

Целью работы является анализ особенностей резорбции ооцитов периода превителлогенеза у круглоротых 
и рыб. 
Используемый метод — ​обобщение собственных и литературных данных. 
Новизна. Впервые систематизированы данные по резорбции ооцитов периода превителлогенеза. 
Результаты. Согласно накопленным сведениям, ооциты этого периода являются устойчивыми к внешнему воз-
действию и не подвергаются резорбции даже перед непосредственной гибелью подопытных рыб. При этом 
факты резорбции отдельных ооцитов хорошо известны и связаны с их изначальной нежизнеспособностью. 
Такие клетки на первом этапе разрушения выделяются интенсивной окраской — ​пикноморфные клетки, а на 
заключительном этапе распадаются на отдельные фрагменты. Внешнее воздействие и связанный с ним энер-
гетический дефицит лишь ускоряют разрушение таких клеток. При исследовании молоди лососевых рыб всех 
видов были выявлены многочисленные факты потери формы ооцитами периода превителлогенеза. Поскольку 
разрушения таких клеток не происходит, и в дальнейшем не наблюдается уменьшения их количества, можно 
полагать, что такое сжатие являются артефактом гистологической обработки. Вместе с тем массовая резорбция 
ооцитов периода превителлогенеза описана и является начальным этапом либо формирования величины 
абсолютной плодовитости при переходе к другой жизненной форме, либо сокращения числа особей у вида 
с циклической динамикой численности. 
Практическая значимость. Результаты проведенного анализа дадут основание авторам с разных позиций 
рассматривать факты изменения формы ооцитов периода превителлогенеза при проведении как экспери-
ментальных, так и полевых исследований. Можно полагать, что внешнее экстремальное, но относительно 
кратковременное воздействие на молодь рыб в период превителлогенеза не приведёт у них к изменению 
величины абсолютной плодовитости.

Ключевые слова: рыбы, ооциты периода превителлогенеза, резорбция ооцитов.
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About resorption of previtellogenesis oocytes in cyclostomes and fish

Oleg V. Zelennikov
St. Petersburg State University («PSbSU»), 7/9, University emb., St. Petersburg, 199034, Russia

The aim of work is to analyze the features of previtellogenic oocyte resorption in cyclostomes and fish. 
The method used is a generalization of our own and literature data. 
Novelty. For the first time, the data on the resorption of previtellogenic oocytes have been systematized. 
Results. According to the accumulated data, oocytes of this period are resistant to external influences and do 
not undergo resorption even before the immediate death of the experimental fish. At the same time, the facts 
of resorption of individual oocytes are well known and are associated with their initial non-viability. At the 
first stage of destruction, such cells are distinguished by an intense color — ​pycnomorphic cells, and at the 
final stage they disintegrate into separate fragments. External influence and the associated energy deficit only 
accelerates the destruction of such cells. When studying juveniles of salmonids of all species, numerous facts 
of loss of shape by previtellogenic oocyte were revealed. Since the destruction of such cells does not occur, 
and no further decrease in their number is observed, it can be assumed that such compression is an artifact of 
histological processing. At the same time, mass resorption of previtellogenic oocyte has been described and is 
the initial stage of either the formation of the value of absolute fecundity during the transition to another life 
form, or a reduction in the number of individuals in a species with cyclical population dynamics. 
Practical significance. The results of the analysis will give the authors a basis from different positions to con-
sider the facts of changes in the shape of previtellogenic oocytes during both experimental and field studies. 
It can be assumed that external extreme, but relatively short-term impact on juvenile fish during previtello-
genesis will not lead to a change in the value of absolute fecundity.

Keywords: fish, previtellogenic oocytes, resorption of oocytes.
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Об изученности ооцитов периода 
превителлогенеза и вителлогенеза 

у круглоротых и рыб
Репродуктивная система рыб в целом и развитие 

половых клеток в частности давно и всесторонне ис-
следуются специалистами в связи с анализом самых 
разных биологических проблем и особенно в послед-
ние годы в связи с увеличением работ экологической 
направленности. Как известно, в своём развитии оо-
циты проходят пять периодов — ​индифферентный, 
ранней профазы мейоза, превителлогенеза, вителло-
генеза и созревания [Чмилевский, 2003] из которых 
периоды превителлогенеза и вителлогенеза являются 
самыми продолжительными. Из этих двух периодов 
несоизмеримо лучше изучены ооциты периода вител-
логенеза, чему в значительной степени способствуют 
два главных обстоятельства. Во-первых, ооциты это-
го периода за редким исключением имеют диаметр 
от 300 мкм и более и поэтому вполне доступны даже 
для визуального изучения и подсчёта. Во-вторых, при 
работе с этими ооцитами специалисты анализируют 
один из главных показателей в репродуктивной био-
логии — ​величину абсолютной плодовитости, лежащий 
в основе оценки динамики численности рыб. И конеч-
но хорошо изучена резорбция ооцитов периода ви-
теллогенеза и причины её вызывающие. Главная зако-
номерность здесь такова. В период превителлогенеза 
у рыб всех видов наблюдается перепроизводство оо-
цитов как возможный резерв, призванный обеспечить 
максимально возможную для особей данного вида 
абсолютную плодовитость. Чем более комфортными 
будут условия нагула для рыб в текущем репродук-
тивном цикле, тем больше ооцитов, перешедших в пе-
риод вителлогенеза, достигнет дефинитивного состоя-
ния. Напротив, чем менее благоприятные условия, на-
пример, выраженная пищевая конкуренция, сложатся 
в текущем цикле, тем большее число ооцитов, пере-
шедших в период вителлогенеза, будет подвергнуто 
резорбции [Анохина, 1969]. Таким образом, резорб-
ция ооцитов периода вителлогенеза (трофоплазма-
тического роста) является обычной и, фактически, за-
планированной в онтогенезе каждой особи.

Ооциты периода превителлогенеза являются ка-
чественно иными и изучены несоизмеримо менее 
подробно. Можно полагать, что это объясняется теми 
же двумя причинами, описанными выше. Во-первых, 
диаметр ооцитов периода превителлогенеза варьи-
рует от 20 до 300 мкм и их визуальное изучение яв-
ляется малоинформативным. Во-вторых, они нахо-
дятся «значительно дальше» от непосредственного 
практического применения, чем ооциты периода ви-
теллогенеза.

О резорбции ооцитов периода 
превителлогенеза при воздействии 

внешних факторов
Поскольку в онтогенезе рыб перепроизводство 

ооцитов наблюдается именно в период превителло-
генеза, то представляется весьма вероятным, что при 
внешнем, например, токсическом воздействии эти 
клетки могут быть подвергнуты резорбции. И дей-
ствительно, к настоящему времени в научной литера-
туре есть много работ, в которых авторы указывают на 
массовую резорбцию ооцитов периода превителлоге-
неза. Однако обращает на себя внимание следующий 
факт. Все эти работы выполнены на рыбах, пойманных 
в естественной среде, как правило, на объектах про-
мысла, и очень часто в регионах, где в связи с произ-
водственной деятельностью очень остро стоит про-
блема загрязнения окружающей среды. Такие иссле-
дования с указанием на резорбцию превителлоген-
ных ооцитов были выполнены на рыбах Каспийского 
бассейна [Романов и др., 2001], водотоков и озёр За-
полярья [Решетников и др., 1999; Шарова и др., 2003], 
сибирских рек [Акимова, Рубан, 1996; Рубан, 2017], 
регионов для которых известно радиационное за-
грязнение [Веригин и др., 1996; Петриков и др., 1997; 
Петухов, Петриков, 1997; Белова и др. , 2001; 2007] 
и других [Емельянова и др., 2014; Дубинина, Золотов, 
2015; Сергеева, 2016].

Вместе с тем, в многочисленных эксперимен-
тальных работах как лабораторных, так и производ-
ственных, где рыбы находились в условиях голодания, 
повышенной и пониженной температуры или токси-
ческом воздействии авторы не указывают на массо-
вую резорбцию ооцитов периода превителлогенеза 
[Корниенко и др., 1996; Таликина, 1998; Чмилевский, 
1998; Кузнецов и др., 1999; Рубан, Акимова, 2001; Зе-
ленников и др. , 2019, и др.]. Этот факт, предположи-
тельно, можно рассмотреть с двух точек зрения. С од-
ной стороны, экспериментальные данные, конечно, 
являются не вполне сопоставимыми с данными при 
анализе природной ситуации. Ведь в эксперименте 
автор, как правило, использует один фактор. В приро-
де же на рыб действует комплекс факторов, например, 
комплекс токсических соединений. Для обозначения 
этого явления в литературе был даже предложен от-
дельный термин — ​«политоксикоз», а для определения 
длительного или хронического воздействия — ​«куму-
лятивный политоксикоз» [Kornienko et al. , 1997; Жу-
равлева, Земков, 2000].

Однако, с другой стороны, возникают вопросы 
к тому, как авторы, при исследовании рыб в природ-
ной среде, выявляют резорбцию ооцитов, особенно, 
если учесть, что специалист, исследуя рыб в заведомо 
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загрязнённой токсикантами акватории, изначально 
оказывается «настроенным» на поиск морфологиче-
ских нарушений [Акимова и др., 2000].

Например, мы, исследуя ооциты периода преви-
теллогенеза у разных видов рыб, обязательно сталки-
вались со следующим явлением. При достижении оо-
цитами старшей генерации диаметра около 200 мкм, 
у некоторых из них наблюдается деформация или 
сжатие с потерей обычной для клеток эллипсоидной 
формы. Причём такие клетки могли быть единичными 
или многочисленными (рис. 1 А, Б). Часто такая форма 

клеток была тотальной. В литературе есть много работ, 
где такая морфология ооцитов у рыб, исследованных 
в природных условиях, трактуется, как признак на-
чального этапа их массовой резорбции [Акимова, Ру-
бан, 1996; Емельянова и др., 1996; Дуркина, Черкасо-
ва, 2007, и др.]. Этому выводу, конечно, способствует 
то обстоятельство, что деформированные клетки при-
сутствуют рядом с клетками, для которых такое изме-
нение формы не отмечено.

Вероятно, в каждом случае могут быть свои при-
чины подобных деформаций. Мы же, исследуя рыб, 

Рис. 1. Изменение формы ооцитов периода превителлогенеза у самок радужной форели (А) и симы (Б). Резорбция ооцитов 
периода превителлогенеза на начальной (В) и завершающей (Г) стадии. Шкала А, В, Г = 0,05; Б = 0,1 мм

Fig. 1. Changes in the shape of oocytes during previtellogenesis in female rainbow trout (A) and Sima (B). Resorption of oocytes 
during previtellogenesis at the initial (C) and final (D) stages. Scale bar A, B, D = 0,05; B = 0,1 mm



OLEG V. ZELENNIKOV

ABOUT RESORPTION OF PREVITELLOGENESIS OOCYTES IN CYCLOSTOMES AND FISH

24	 Trudy VNIRO. 2021. V. 186. № 4. P. 21-30

в том числе в течение полного периода от начала 
превителлогенного роста ооцитов до полового созре-
вания, не можем рассматривать такую форму ооци-
тов как указание на начало их резорбции. Во-первых, 
с подобной картиной мы сталкивались, исследуя ход 
развития гонад у рыб всех видов, например, у форе-
ли в процессе её выращивания при температуре 19–
20оС [Зеленников, Голод, 2019] и при более низкой 
температуре [Зеленников, 1999]. Во-вторых, в ходе 
периодических фиксаций при исследовании одной 
и той же партии рыб мы, безусловно, обнаружили бы 
не только начальные, но и завершающие этапы ре-
зорбции ооцитов с распадением клеток на фрагмен-
ты, тем более при такой массовой атрезии. В- третьих, 
деформация была характерна не для всех превител-
логенных ооцитов, а только для клеток определённого 
размера. И, наконец, в‑четвертых, исследуя рыб одной 
партии в течение полного репродуктивного цикла, мы, 
несомненно, выявили бы снижение числа ооцитов 
с возрастом.

Исследуя ооциты всех видов тихоокеанских ло-
сосей в естественной среде, мы также неизменно от-
мечали изменённый морфологический облик части 
из них [Зеленников, 2003 б; 2019; Зеленников и др., 
2020]. Вообще, такие ооциты в большем или меньшем 
числе присутствуют в гонадах всех самок в возрасте 
1+ и старше. Их принципиально отличает целостность 
формы даже с учетом резко деформированного кон-
тура (рис. 1 Б). Очевидно, частая встречаемость таких 
ооцитов, а также других морфологических отклоне-
ний в состоянии гонад и половых клеток стимулиро-
вала критический взгляд на трактовку их появления 
с позиции нарушений.

Например, «Критический обзор публикаций о на-
рушениях репродуктивной системы у осетровых» [По-
душка, 2000], где подвергается сомнению резорбция 
ооцитов и предложено другое объяснение выявлен-
ным фактам.

Мы, анализируя деформированные ооциты и ча-
стоту их встречаемости, полагаем, что такие клет-
ки являются артефактом фиксации. Можно полагать, 
что ооциты определённого размера (или состояния) 
в большей степени, чем другие клетки не изоосмотич-
ны использованным фиксаторам.

Возвращаясь к обзору литературы, отметим изме-
нения, которые наметились в последние 10–15 лет. 
Обозначилась ярко выраженная тенденция, согласно 
которой у рыб уменьшилась массовость различных 
морфологических отклонений. Эту тенденцию также 
можно рассмотреть с двух разных позиций.

Во-первых, во многих водных бассейнах произо-
шло заметное очищение вод. Особенно заметным это 

явление становится в регионах постоянного монито-
ринга, например, в акватории Азовского моря. Несо-
мненно, этому способствовали принимаемые меры 
природоохранной направленности. Вслед за улучше-
нием качества воды специалисты отмечают умень-
шение массовости различных патологий у рыб, в том 
числе в плане состояния гонад [Бугаев и др. , 2002], 
а уменьшение рыбопродуктивности трактуют с пози-
ций действия других антропогенных факторов, напри-
мер, уменьшения площадей заливных лугов вслед-
ствие гидростроительства [Подойницын, 2010].

Во-вторых, вероятно, изменился взгляд на трак-
товку отклонений в состоянии гонад как нарушений 
в их развитии. По крайней мере, в многочисленных 
работах, выполненных в акваториях по-прежнему 
значительно загрязнённых, где у рыб выявляются па-
тологии в состоянии разных органов, именно состо-
яние гонад, по мнению авторов, оказывается более 
благополучным [Таликина и др., 1996; Шарова, 1999; 
Акимова и др., 2000; Лукин, Шарова, 2002].

Вместе с тем, мы в гонадах рыб всех видов и воз-
растов и, фактически, у всех особей выявляли ооциты 
периода превителлогенеза, которые, на наш взгляд, 
действительно находились в состоянии резорбции 
и отчетливо выделялись. На первом этапе разруше-
ния содержимое клеток уплотнялось и они приобре-
тали облик пикноморфных тел, интенсивно окраши-
вающихся гематоксилином (рис. 1 В). На втором эта-
пе эти клетки разрушались на отдельные фрагменты 
(рис. 1 Г). При этом резорбирующиеся ооциты периода 
превителлогенеза легко обнаруживались в гонадах 
благодаря относительно крупным размерам, поскольку 
располагались, как минимум, на 7–8 серийных срезах. 
Однако во всех случаях это были единичные клетки.

Для того чтобы оценить частоту встречаемости 
превителлогенных ооцитов в состоянии резорбции, 
провели специальную работу на молоди радужной 
форели. В ходе работы в возрасте 55 сут подсчита-
ли все ооциты в состоянии резорбции у контрольных 
рыб и подопытных особей, которых в возрасте с 16 до 
55 сут выдерживали при сублетальной кислотности. 
Установили, что на 3581 серийном срезе гонад всех 
контрольных рыб было обнаружено 56 ооцитов в со-
стоянии резорбции (в среднем один на 63,9 среза), 
а на 2618 срезах гонад подопытных рыб — ​только 20 
(один на 130,9 среза) [Зеленников, 2003 а]. При этом 
в яичниках контрольных самок клетки на началь-
ной и завершающей стадиях резорбции составляли 
32,1 % и 67,9 %, а у подопытных — ​20,0 % и 80,0 %, со-
ответственно. Таким образом, частота встречаемости 
ооцитов в состоянии резорбции в яичниках подопыт-
ных самок была меньше и большинство таких ооци-
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тов находились на завершающих этапах разрушения. 
Очевидно, что кислотное воздействие не привело 
к нарастанию спонтанно и вяло идущей резорбции 
некоторой части превителлогенных ооцитов. Их край-
не редкая встречаемость позволяет предположить, что 
отдельные половые клетки нежизнеспособны изна-
чально, и их резорбция не связана с кислотным воз-
действием. Факторы, определяющие их нежизнеспо-
собность, могли иметь, например, генетическую при-
роду, а внешнее воздействие и связанный с ним энер-
гетический дефицит ускорили процесс их деструкции.

О массовой резорбции ооцитов 
периода превителлогенеза 

в онтогенезе круглоротых и рыб

Вместе с тем, в развитии рыб есть варианты, когда 
именно массовая резорбция ооцитов периода преви-
теллогенеза является обычным явлением и сомнений 
не вызывает.

Первый вариант хорошо известен для ряда видов 
непаразитических миног. Это массовая резорбция 
превителлогенных ооцитов как начальный этап фор-
мирования величины абсолютной плодовитости.

Второй вариант — ​массовая резорбция преви-
теллогенных ооцитов как механизм сокращения 
числа особей у видов с циклической динамикой 
численности.

Рассмотрим эти варианты последовательно. Так, 
плодовитость у широко распространённого и наибо-
лее исследованного вида миног, европейской речной 
миноги Lampetra fluviatilis, в среднем составляет око-
ло 15900–22584, варьируя, впрочем, в широком ди-
апазоне — ​от 3297 до 42500 икринок [Hardisty, 1964; 
Кузнецов, 1986 и другие]. Как и все миноговые, она 
является ювенильным протогиническим гермафроди-
том, половая дифференцировка у которой осущест-
вляется весной в конце первого года жизни при дли-
не от 30 до 60 мм [Кузнецов 1986; Шильдяев и др. , 
2008]. В процессе дифференцировки пола около 75 % 
от общего числа половых клеток подвергаются де-
генерации [Hardisty, Potter, 1971], абсолютное боль-
шинство которых составляют ооциты периода ранней 
профазы мейоза. Иными словами, осуществляется тот 
процесс, который хорошо известен, например, у тихо-
океанского лосося горбуши [Зеленников, 2021].

В специально проведённом исследовании 
[Kuznetsov et al. , 2016] у личинок миноги длиной от 
63 до 130 мм после завершения дифференцировки 
пола и формирования единственной генерации ооци-
тов периода превителлогенеза было подсчитано их 
общее число. В двух партиях личинок число ооцитов 
в среднем составило 19480 и 20830. При этом вели-

чина абсолютной плодовитости у половозрелых самок 
этой же популяции в среднем составила 21080 икри-
нок. Можно видеть, что потенциальная плодовитость, 
подсчитанная у личинок, и абсолютная плодовитость, 
подсчитанная у взрослых особей, практически совпа-
дали.

В свою очередь, непаразитическая европейская 
ручьевая минога Lampetra planeri Bloch имеет зна-
чительно меньшую плодовитость — ​в среднем 875–
2014, при вариации от 330 до 3700 [Pletcher 1963; 
Кузнецов, 1986 и др.]. Казалось бы, меньшая плодови-
тость самок ручьевой миноги является естественной, 
поскольку и длина особей этой формы в 2–3 раза 
меньше, а связь величины абсолютной плодовитости 
с длиной тела у миног хорошо известна [Malmqist, 
1978; Kopp, 2017]. Вместе с тем, величина потенци-
альной плодовитости, подсчитанная у личинок дли-
ной от 94 до 165 мм в среднем в двух партиях соста-
вила 6574 и 7335 шт., а величина абсолютной плодо-
витости была в 4 раза меньше — ​в среднем 1740 шт. 
[Kuznetsov et al. , 2016]. Таким образом, если у ана-
дромной речной миноги потенциальная и фактиче-
ская плодовитость практически совпадают, то у ручь-
евой миноги фактическая плодовитость составляет 
всего 25–26 % от её потенциальной плодовитости. 
Столь резкое расхождение между этими значениями 
связано с дегенерацией большинства превителлоген-
ных ооцитов.

Следует отметить, что это явление — ​массовая 
и обязательная в онтогенезе резорбция ооцитов пе-
риода превителлогенеза, давно известна в научной 
литературе [Weissenberg, 1927; Hardisty, 1965]. Оно 
прослежено и у других видов пресноводных непа-
разитических миног, предками которых в эволюции 
были более крупными паразитическими анадром-
ными формами, например, у австралийской миноги 
Mordacia praecox [Hughes, Potter, 1969]. Для нашей же 
работы важно то, что взяв личинок ручьевой миноги 
определённого размера, мы обязательно встречаем 
многочисленные ооциты периода превителлогенеза 
в состоянии резорбции и можем проследить этапы 
этого процесса.

В яичнике личинок до появления видимых внеш-
них изменений, характерных для начала резорбции, 
можно видеть ооциты разного размера и морфологи-
ческого облика (рис. 2 А). Одни клетки являются бо-
лее крупными и характеризуются светлоокрашенной 
цитоплазмой. Предположительно, именно эти клет-
ки преимущественно вступят в период вителлоге-
неза и образуют единственную генерацию ооцитов 
этого периода. Другие клетки более многочисленны. 
Они характеризуются заметно меньшими размерами 
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и более тёмноокрашенной цитоплазмой. Можно было 
предположить, что преимущественно эти клетки будут 
подвергнуты резорбции.

Действительно, анализируя состояние гонад у ли-
чинок более позднего онтогенетического состояния, 
можно видеть значительные участки яичников, на ко-
торых отсутствуют половые клетки, а также ооциты на 
разных этапах разрушения (рис. 2 Б).

Второй вариант — ​резорбция ооцитов как меха-
низм сокращения клеток у видов с циклической ди-
намикой численности хорошо известен, например, 
для дальневосточной сардины (сардины-иваси). Её 
запас, оцениваемый в 1970-е гг. в 20 млн т. , в 1990-е 
понизился в 200 раз, а промысел практически прекра-
тился [Беляев и др., 1991; Пелагические рыбы, 2019]. 
Как известно, масштабное уменьшение численности 
сардины было спрогнозировано с учётом историче-
ских данных 40-х гг. и на основании сокращения ко-
личества личинок сардины в планктоне [Беляев и др., 
1991]. Однако ещё раньше снижению численности 
личинок предшествовала массовая резорбция ооци-
тов разных периодов развития у половозрелых самок, 
среди которых была заметной и массовая резорбция 
ооцитов периода превителлогенеза [Сакун, Свирский, 
1992]. В настоящее время наблюдается начало нового 
цикла увеличения численности дальневосточной сар-
дины и, как следствие этого, увеличение ее вылова 
[Пелагические рыбы, 2019], и мы в ходе специального 
исследования не выявили резорбцию ооцитов пери-
ода превителлогенеза [Зеленников, Шнайдер, 2019].

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
По совокупности высказанных соображений мы 

можем сделать следующее заключение. Нет сомнений, 
что ооциты периода превителлогенеза могут быть 
подвергнуты резорбции. Если исключить возможные 

артефакты фиксации и гистологической обработки, то 
можно утверждать, что возможна как резорбция от-
дельных ооцитов, так и их массовая резорбция. Вме-
сте с тем полученные факты и данные литературы по-
зволяют говорить, что массовая резорбция этих ооци-
тов возможна в связи с реализацией специфического 
жизненного цикла. Убедительных данных в массовой 
резорбции этих ооцитов при воздействии на рыб 
внешних факторов, на наш взгляд не имеется. В поль-
зу такого высказывания свидетельствуют не только 
наши исследования, в ходе которых не удалось вы-
явить массовую резорбцию ооцитов периода преви-
теллогенеза, даже при массовой гибели подопытных 
рыб, в условиях токсического воздействия. Исключе-
ние составили ооциты самого начала этого периода, 
на наш взгляд, полноценно не вступивших в период 
превителлогенеза [Зеленников, 2021]. Нами не обна-
ружено ни одной публикации, в которой авторы, вы-
полняя экспериментальное воздействие на рыб, ука-
зали бы на массовость резорбции превителлогенных 
ооцитов. Те же специалисты, которые исследовали оо-
циты как превителлогенеза, так и вителлогенеза, пря-
мо указывают на то, что резорбция первых это редкое 
явление и реализуется значительно реже, чем резор-
бция вторых [Чмилевский, 1998; Miranda et al. , 1999].
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Рис.  2. Общий вид яичников у личинок ручьевой миноги перед (А) и во время (Б) резорбции ооцитов периода 
превителлогенеза. Шкала = 0,1 мм

Fig. 2. General view of ovaries in brook lamprey larvae before (A) and during (B) resorption of previtellogenic oocytes.  
Scale bar = 0,1 mm
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Динамика обилия массовых промысловых рыб 
дальневосточных морей и прилегающих районов открытой 
части Тихого океана и влияющие на неё факторы
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Цель работы: нахождение закономерностей в формировании обилия массовых промысловых рыб дальнево-
сточных морей и прилегающих районов открытой части Тихого океана, выявление абиотических, биотических 
и антропогенных факторов, воздействующих на численность рыб.
Используемые методы: для решения поставленной цели с 1937 по 2020 гг. проанализированы данные по 
биомассе, вылову и урожайности поколений 38 группировок морских рыб. В рамках обнаружения исходных 
факторов, оказывающих потенциальное влияние на биомассу гидробионтов, привлечены многолетние дан-
ные изменчивости природной среды. Для определения силы связи между факторами среды и обилием рыб 
впервые предложено использовать максимальный информационный коэффициент (МИК), расчёты которого 
произведены с применением языка программирования R и пакета Minerva.
Новизна: элементами новизны являются выявленные связи обилия рыб с определенными факторами среды 
через использование МИК, которые могут быть использованы для целей прогнозирования. Результаты иссле-
дования показали, что наибольшие значения обилия гидробионтов сформированы преимущественно поко-
лениями высокой численности с периодичностью 6–13 лет (3–7 лет — ​у тихоокеанских лососей). По причине 
регионального воздействия абиотических и прочих факторов в динамике отдельных единиц запасов рыб 
в пределах видов выявлена отличная друг от друга цикличность. Среди 15 факторов среды, тесно связанных 
с обилием рыб, определяющими были температура воды в различных горизонтах (от поверхности до дна), 
ледовитость, цветение фитопланктона и биомасса различных фракций и видов зоопланктона. В то же время 
влияние рыболовства на численность исследуемых рыб на современном этапе незначительно.
Практическая значимость: примененный в настоящей работе метод прогнозирования уловов посредством 
учёта взаимодействия абиотических и прочих факторов среды и обнаруженных закономерностей в перио-
дичности формирования обилия морских рыб позволит повысить эффективность использования их сырьевой 
базы.

Ключевые слова: морские рыбы, дальневосточные моря и прилегающие акватории открытой части Тихого 
океана, факторы среды, биомасса, вылов, урожайные поколения, максимальный информационный коэффи-
циент, периодичность, прогнозирование.
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Purpose of the work: finding patterns in the formation of the abundance of large-scale commercial fish in 
the Far Eastern seas and adjacent areas of the open part of the Pacific Ocean, identifying abiotic, biotic and 
anthropogenic factors affecting the number of fish.
Methods used: to solve the set goal from 1937 to 2020. analyzed data on biomass, catch and productivity of 
generations of 38 groups of marine fish. Within the framework of the discovery of the initial factors that have 
a potential effect on the biomass of aquatic organisms, long-term data on the variability of the natural en-
vironment were used. To determine the strength of the relationship between environmental factors and the 
abundance of fish, it was for the first time proposed to use the maximum information coefficient (MIC), the 
calculations of which were made using the R programming language and the Minerva package.
Novelty: the elements of novelty are the identified relationships between the abundance of fish and certain 
environmental factors through the use of MICs, which can be used for forecasting purposes. The results of the 
study showed that the highest values of the abundance of aquatic organisms were formed mainly by gener-
ations of high abundance with a frequency of 6–13 years (3–7 years for Pacific salmon). Due to the regional 
impact of abiotic and other factors in the dynamics of individual units of fish stocks within species, a differ-
ent cyclicality was revealed. Among 15 environmental factors closely related to the abundance of fish, the  
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ВВЕДЕНИЕ
Развитие промышленного рыболовства во многом 

зависит от имеющейся сырьевой базы морских рыб, 
промысловые запасы отдельных видов и популяций 
которых находятся в постоянной, зачастую разнона-
правленной, динамике. В этой связи, достоверное про-
гнозирование уловов рыб на ближайшую и долгосроч-
ную перспективу представляется важнейшей задачей, 
в ходе которой затрагиваются такие первостепенные 
вопросы как поддержание популяций в равновесном 
состоянии и их рациональное использование. В то же 
время успешное решение этой задачи затруднено от-
сутствием проверенных и долговременных матери-
алов по биологии, численности и добыче отдельных 
единиц запаса, многофакторным влиянием природной 
среды и биоты на обилие рыб. Также важнейшими ус-
ловиями решения вышеуказанной проблемы, помимо 
наличия исходных данных, являются профессиональ-
ные знания и умение определять численность гидро-
бионтов с учётом её лимитирующих факторов.

Исходные данные для научной обработки нача-
ли поступать с начала 20-го века с формированием 
масштабного промысла трески Gadus morhua Linnaeus 
1758, G. macrocephalus Tilesius, 1810 и сельди Clupea 
harengus Linnaeus 1758, C. pallasii Valenciennes, 
1847 Северного и Дальневосточного регионов, ти-
хоокеанских лососей р. Oncorhynchus, анчоусов 
сем. Engraulidae, сардины Sardinops melanostictus 
(Temminck et Schlegel, 1846), ставриды Trachurus 
japonicus (Temminck & Schlegel, 1844) и скумбрии 
Scomber japonicus (Houttuyn, 1782) в северо-запад-
ной части Тихого океана. С 1950-х гг. стали появлять-
ся данные с промысла минтая Theragra chalcogramma 
Pallas, 1814, камбаловых рыб сем. Pleuronectidae, 
мойвы Mallotus villosus catervarius (Müller, 1776) и ко-
рюшек сем. Osmeridae. C развитием добывающих су-
дов и орудий лова собиралась информация о среде 
обитания морских рыб, предпринимались попытки 
объяснить динамику их численности фоновыми ус-
ловиями и антропогенным воздействием. Особенным 
вниманием пользовались идеи установления опреде-
лённой цикличности в рыбопродуктивности объектов 

промысла и оправдываемости прогнозов их вылова. 
Подобные исследования заложили базовые принципы 
для понимания причин изменения численности мор-
ских рыб, отмечающие комплексное влияние на них 
множества факторов. Такие взаимосвязанные про-
цессы в гидросфере, атмосфере и биосфере явились 
основой работ Г. К. Ижевского [1961; 1964], Д. Х. Ку-
шинга [1979], а позже В. П. Шунтова [2001; 2016], 
Л. Б. Кляшторина, А. А. Любушина [2005], В. П. Шунтова, 
О. С. Темных [2008; 2011].

Необходимо отметить, что многочисленные ис-
следования по динамике численности морских рыб 
и влияющих на неё факторам в большинстве своём 
охватывали либо одну локальную популяционную 
(региональную) группировку (или вид) рыб, либо в та-
ких работах делали обобщения на материале, вклю-
чающем в себя усреднённые данные по виду (группе 
видов) в целом. В последнем случае прогнозирование 
запасов минтая и тихоокеанских лососей по таким 
материалам [Кляшторин, Любушин, 2005] показало 
отличные от реальности результаты [Шунтов, 2016]. 
При этом вполне очевидно, что обилие рыб, обитаю-
щих в конкретной акватории, во многом зависит от 
региональных особенностей абиотических и биоти-
ческих факторов среды этой акватории или водоёма. 
Принимая это во внимание, в настоящей работе была 
сделана попытка оценить воздействие абиотических 
и прочих факторов (ледовитость, температура воды 
и воздуха, биомасса зоопланктона, промысел и т. д.) на 
различные виды и группировки морских рыб с учё-
том региональных особенностей их распространения. 
Дополнительно с учётом данных по урожайности по-
колений рыб представлены материалы по возможной 
цикличности в обилии рыб.

Целью настоящего исследования является на-
хождение закономерностей в формировании обилия 
массовых промысловых рыб дальневосточных морей 
и прилегающих районов открытой части Тихого оке-
ана, а также выявление абиотических, биотических 
и антропогенных факторов, воздействующих на чис-
ленность рыб. Для её достижения поставлены следу-
ющие задачи:

determining factors were the water temperature in various horizons (from the surface to the bottom), ice cover, 
phytoplankton bloom, and the biomass of various fractions and species of zooplankton. At the same time, the 
influence of fishing on the number of studied fish at the present stage is insignificant.
Practical significance: the method for predicting catches used in this work by taking into account the interac-
tion of abiotic and other environmental factors and the discovered patterns in the frequency of formation of 
the abundance of marine fish will increase the efficiency of using their raw material base.

Keywords: marine fish, the Far Eastern seas and adjacent water areas of the open part of the Pacific Ocean, 
environmental factors, biomass, catch, productive generations, maximum information coefficient, periodicity, 
forecasting.
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– выделение доминирующих по биомассе и выло-
ву видов и группировок промысловых морских рыб 
и выявление долговременной динамики их обилия;

– нахождение закономерностей формирования 
биомассы доминирующих видов и группировок рыб 
с учётом данных по урожайности поколений;

– определение абиотических, биотических и ан-
тропогенных факторов с целью оценки степени их 
воздействия на обилие морских рыб;

– установление возможности использования мно-
гофакторного влияния природной среды на обилие 
морских рыб в целях прогнозирования их уловов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В исследовании задействованы материалы по 

таким значимым для рыболовства в дальневосточ-
ных морях и прилегающих районах открытой ча-
сти Тихого океана видам рыб как минтай, треска, 
навага Eleginus gracilis (Tilesius, 1810), терпуги се-
верный однопёрый Pleurogrammus monopterygius 
(Pallas, 1810) и южный однопёрый P. azonus Jordan 
& Metz, 1913, камбалы желтопёрая Limanda aspera 
Pallas, 1814 и двухлинейная Lepidopsetta polyxystra 
Orr & Matarese, 2000, сельдь тихоокеанская и тихо-
океанские лососи (горбуша Oncorhynchus gorbuscha 

(Walbaum, 1792), кета O. keta (Walbaum, 1792), нерка 
O. nerka (Walbaum, 1792), кижуч O. kisutch (Walbaum, 
1792), чавыча O. tshawytscha (Walbaum, 1792)). Эти 
объекты исторически имели важное промысловое 
значение для рыболовства в районе исследований, 
что позволило получить долговременные данные по 
их биомассе и вылову. Морские рыбы представлены 
в пределах видов 28 группировками (популяциями), 
единицами запасов на промысле. Тихоокеанские ло-
соси 5 видов по причине отсутствия достоверных 
материалов по их численности из многочисленных 
нерестовых водоёмов рассматриваются 10 группи-
ровками, локализованными у западной Камчатки 
и северо-восточного побережья Камчатки и Чукот-
ки. Суммарный вылов указанных выше гидробион-
тов, к примеру, в 2018 г. в российских водах Даль-
невосточного рыбохозяйственного бассейна соста-
вил 2716 тыс. т, или 78 % от всего вылова морских 
рыб (ещё 1371 тыс. т было поймано минтая и сель-
ди в восточной части Берингова моря американ-
ской стороной), что указывает на высокую научную 
и практическую значимость прогнозирования их уло-
вов. Распространение анализируемых рыб приуро-
чено к определённым акваториям дальневосточных 
морей и прилегающей к ним части Тихого океана  

Рис. 1. Карта-схема расположения основных группировок (единиц запасов) минтая в дальневосточных морях, тихоокеанских 
водах Камчатки и северных Курильских островов. Обозначения группировок (даны в порядке убывания среднемноголетнего 
вылова за последние 20 лет): вб — ​восточноберинговоморская (уловы в зоне США), во — ​восточноохотоморская, ан — ​
анадырско-наваринская, вк — ​восточнокамчатская, зб — ​западноберинговоморская, свс — ​северо-восточный Сахалин, пр — ​

Японское море (Приморье)
Fig. 1. Map of the location of the main groups (stock units) of walleye pollock in the Far Eastern seas, Pacific waters of 
Kamchatka and the northern Kuril Islands. The designations of the groupings (given in descending order of the average long-
term catch over the last 20 years): вб — ​East Bering Sea (catches in the US zone), во — ​East Okhotsk, ан — ​Anadyr-Navarinsky, 

вк — ​East Kamchatka, зб — ​West Bering Sea, свс — ​northeastern Sakhalin, пр — ​Sea of Japan (Primorye)
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Рис. 2. Карта-схема расположения основных группировок (единиц запасов) трески в дальневосточных морях, тихоокеанских 
водах Камчатки, северных и южных Курильских островов. Обозначения группировок (даны в порядке убывания 
среднемноголетнего вылова за последние 20 лет): ан — ​анадырско-наваринская, вк — ​восточнокамчатская, ок — ​олюторско-

карагинская (карагинская), зк — ​западнокамчатская, юк — ​южнокурильская, зс — ​западносахалинская
Fig. 2. Map of the location of the main groups (stock units) of Pacific cod in the Far Eastern seas, the Pacific waters of Kamchatka, 
the northern and southern Kuril Islands. The designations of the groupings (given in descending order of the average long-term 
catch over the last 20 years): aн — ​Anadyr-Navarinsky, вк — ​East Kamchatka, ок — ​Olyutor-Karaginsky (Karaginsky), зк — ​West 

Kamchatka, юк — ​South Kuril, зс — ​West Sakhalin

Рис. 3. Карта-схема расположения основных группировок (единиц запасов) тихоокеанской сельди в Охотском и Беринговом 
морях. Обозначения группировок (даны в порядке убывания среднемноголетнего вылова за последние 20 лет): ох — ​
охотская, ан — ​анадырская (учтены уловы восточноберинговоморской сельди в зоне РФ), кк — ​корфо-карагинская, вб — ​

восточноберинговоморская (уловы в зоне США), гк — ​гижигинско-камчатская
Fig. 3. Map of the location of the main groups (stock units) of the Pacific herring in the Sea of Okhotsk and the Bering Sea. The 
designations of the groupings (given in descending order of the average long-term catch over the past 20 years): oх — ​Okhotsk, 
ан — ​Anadyr (catches of East Bering Sea herring in the RF zone are taken into account), кк — ​Korf-Karaginsky, вб — ​East Bering 

Sea (catches in the US zone), гк — ​Gizhiginsky-Kamchatka
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и показано на рис. 1–6. В качестве уточнения отме-
тим, что популяционный статус рыб и их границы 
приведены с учётом существующих на настоящий 
момент времени знаний и в некотором роде условны 
(отсутствует генетическая идентификация), зачастую 
отражая границы промысловых районов.

В работе использованы ряды данных по биомас-
сам морских рыб, полученных из следующих источ-
ников: по минтаю [Николаев, Степаненко, 2001; Сте-
паненко, 2001а, б; Борец и др. , 2002; Булатов, 2004; 
2014; Бабаян и др. , 2006; Датский, Андронов, 2007; 
Буслов, 2008; Антонов, 2011; Овсянников, 2011; Ianelli 
et al. , 2013; 2018; Ильин и др., 2014; Степаненко, Гри-
цай, 2016; Вдовин и др., 2017; Охотоморский…, 2017], 
треске [Антонов, 2011; 2013; Золотов и др., 2013], на-
ваге [Антонов, 2011; Золотов и др. , 2013], терпугам 
[Антонов, 2011; Золотов и др. , 2015; Золотов, Фаты-
хов, 2016], камбалам [Тарасюк, 1997; Золотов, 2008; 
2009; Антонов, 2011; Золотов и др. , 2014; Антонов, 
Кузнецова, 2018] и сельди [Шунтов и др., 1993; Фар-
хутдинов, 2005; Антонов и др., 2016; Лобода, Жигалин, 
2017; Ormseth, 2019]. Для корректного сопоставления 
величин обилия биомасса минтая из юго-восточной 
части Берингова моря пересчитана с учётом коэффи-

циентов уловистости тралов: для молоди — ​0,1; для 
взрослых рыб — ​0,4 [Макрофауна…, 2012].

Многолетние материалы по вылову представлены 
в следующих публикациях: по минтаю [Фадеев, Ве-
спестад, 2001; Степаненко, Николаев, 2005; Антонов, 
2011; Ianelli et al. , 2013; 2018; Шевченко, Датский, 
2014; Вдовин и др., 2017], треске [Промысел…, 1988 1; 
Балыкин, 2006; Антонов, 2011; 2013], наваге [Балыкин, 
2006; Новикова, 2007; 2014; Антонов, 2011], терпугам 
[Антонов, 2011; Золотов и др. , 2015; Золотов, Фаты-
хов, 2016], камбалам [Тарасюк, 1997; Золотов, 2008; 
2009; Антонов, 2011; Золотов и др. , 2014] и сельди 
[Антонов и др. , 2016; Лобода, Жигалин, 2017]. Дан-
ные по вылову тихоокеанских лососей взяты с сайта 
NPAFC [www.npafc.org.].

Опубликованные материалы по биомассам и вы-
ловам морских рыб были дополнены результатами 
исследований, полученными дальневосточными науч-
но-исследовательскими институтами на современном 
этапе (до 2020 г. включительно). Вылов морских рыб 
также анализировали по данным оперативной отчёт-

1   Промысел трески в северо-западной части Тихого океана и пер-
спективы его развития. 1988. Промежуточный научный отчёт / исп. 
А. М. Орлов. М.: ВНИРО. 73 с.

Рис.  4. Карта-схема расположения основных группировок (единиц запасов) камбал в дальневосточных морях, 
тихоокеанских водах Камчатки и северных Курильских островов. Обозначения группировок (даны в порядке убывания 
среднемноголетнего вылова за последние 20 лет): зк — ​желтопёрая западнокамчатская, вк — ​северная двухлинейная 
восточнокамчатская, ок — ​желтопёрая олюторско-карагинская (карагинская), зт — ​желтопёрая залива Терпения (юго-

восточный Сахалин), зс — ​желтопёрая западносахалинская
Fig. 4. Map of the location of the main groups (stock units) of flounders in the Far Eastern seas, Pacific waters of Kamchatka 
and the northern Kuril Islands. The designations of the groupings (given in descending order of the average long-term catch 
over the last 20 years): зк — ​yellowfin sole of West Kamchatka, вк — ​northern rock sole of East Kamchatka, ок — ​yellowfin sole 
of Olutorsk-Karaginsky (Karaginsky), зт — ​yellowfin sole of Terpeniya Bay (southeastern Sakhalin), зс — ​yellowfin sole of West 

Sakhalin
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Рис. 5. Карта-схема расположения основных группировок (единиц запасов) наваги и терпугов в дальневосточных морях, 
тихоокеанских водах Камчатки, северных и южных Курильских островов. Обозначения группировок (даны в порядке 
убывания среднемноголетнего вылова за последние 20 лет): кк — ​терпуг северный однопёрый юго-восточной Камчатки 
и северных Курильских островов (курило-камчатская), зк — ​навага западнокамчатская, зт — ​навага залива Терпения (юго-
восточный Сахалин), ок — ​навага олюторско-карагинская (карагинская), юк — ​терпуг южный однопёрый южных Курильских 

островов
Fig. 5. Map of the location of the main groups (stock units) of saffron cod and greenlings in the Far Eastern seas, the Pacific 
waters of Kamchatka, the northern and southern Kuril Islands. The designations of the groupings (given in descending order of 
the average long-term catch over the last 20 years): кк — ​Atka mackerel of southeastern Kamchatka and northern Kuril Islands 
(Kuril-Kamchatka), зк — ​saffron cod of West Kamchatka, зт — ​saffron cod of Terpeniya Bay (southeastern Sakhalin), ок — ​saffron 

cod of Olutorsk-Karaginsky (Karaginsky), юк — ​Okhotsk atka mackerel of the southern Kuril Islands

Рис. 6. Карта-схема расположения районов промысла и нереста тихоокеанских лососей у западного побережья Камчатки 
(зк) и северо-восточного побережья Камчатки и Чукотки (свкч)

Fig. 6. Map of the location of Pacific salmon fishing and spawning areas off the west coast of Kamchatka (зк) and the northeast 
coast of Kamchatka and Chukotka (свкч)
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ности предприятий, отраслевой системы мониторин-
га. Для доступа и первичной обработки использовали 
программу «FMS analyst» [Vasilets, 2015]. Использо-
ванные материалы по биомассам и уловам морских 
рыб из указанных выше источников приведены для 
сравнительного анализа в виде графиков.

Формирование максимумов биомассы морских 
рыб во многом обусловлено, помимо различного воз-
действия факторов природной среды, появлением 
высокочисленных поколений. Для этой цели проана-
лизированы многочисленные научные публикации по 
урожайности поколений отдельных видов и группиро-
вок и показано влияние таких генераций на обилие 
рыб. Отметим здесь, что воздействие высокоурожай-
ных поколений хорошо заметно на протяжении жиз-
ни морских рыб, которая в основном не превышает 
25–30 лет у отдельных видов, в среднем составляя 
7–15 лет. К примеру, тихоокеанские лососи охвачены 
промыслом в основном до 7-летнего возраста, навага 
и терпуги — ​до 7–8 лет, треска и минтай — ​до 8–9 лет, 
тихоокеанская сельдь — ​до 10–11 лет, желтопёрая 
камбала — ​до 14–15 лет, двухлинейная камбала — ​до 
17–18 лет [Науменко, 2001; Датский, Андронов, 2007; 
Антонов, 2011]. При этом возраст рыб, когда в их био-
массе заметно проявляются поколения повышенной 
численности, изменяется от 1 до 8 лет, а наибольший 
прирост биомассы, за редким исключением, прихо-
дится на 3–6 годы в зависимости от вида.

В рамках обнаружения исходных абиотических 
и биотических факторов, оказывающих потенциаль-
ное влияние на биомассу анализируемых рыб, при-
влечены многолетние данные изменчивости природ-
ной среды [Лучин, 2008; Фигуркин и др. , 2008; Хен 
и др., 2008; 2009; Дьяков Б. С., 2010; Пищальник и др., 
2016; 2020; Плотников, Вакульская, 2012; Кузнецов 
и др. , 2013; Волков, 2014; Шунтов, 2016; Берингово-
морская…, 2017; Вдовин и др. , 2017; Siddon, Zador, 
2017; Горбатенко, 2018; Дальневосточное УГМС 2]. 
По причине многочисленности и протяжённости по 
времени этот материал представлен в программе 
для управления библиографической информацией 
Mendeley [Datsky et al. , 2021]. Данные по факторам 
среды синхронизированы с периодом, когда имелась 
достоверная информация по биомассе и вылову мас-
совых промысловых видов рыб, а также по урожайно-
сти их поколений.

Совпадения флуктуаций в динамике обилия рыб, 
а также их противофазность [Волвенко, 2014], объяс-
няются биотическими и абиотическими факторами, 
среди которых особый интерес представляют клима-

2   Дальневосточное УГМС. Доступно через: www.khabmeteo.ru,  
http://meteo-dv.ru/geospace/AverageMonthW. 09.09.2001.

тические индексы, эффекты от которых могут прояв-
ляться с большим запаздыванием, что даёт опору для 
долгосрочного прогнозирования [Кляшторин, Любу-
шин, 2005]. Ранее нами предпринимались попытки 
описать вероятные связи изменений численности 
рыб с абиотическими факторами классическими ста-
тистическими методами, например, параметрической 
корреляцией по Пирсону или непараметрической по 
Спирмену [Кулик, 2007]. Недостаток такого анализа 
заключается в его неспособности объективно выде-
лять нелинейные, периодические связи, а также связи, 
выраженные не через одну, а через множество функ-
ций. Особую сложность для выделения представляют 
последние, т. к. зачастую они, являясь суперпозицией 
нескольких функций, не могут быть выражены через 
одну. Они же являются наиболее интересными с био-
логической точки зрения, т. к. многофакторные связи 
в природе встречаются чаще, чем однофакторные, 
и их совместные эффекты могут быть не только адди-
тивными, но и мультипликативными, например, синер-
гетическими или ингибирующими друг друга. В таком 
случае множественный регрессионный анализ услож-
няется даже в случае всего двух ковариатов и требует 
тщательного отбора кандидатов в предикторы или их 
представлений в динамическом факторном анализе 
[Large et al. , 2015].

Следовательно, выбор потенциальных предик-
торов должен быть максимально объективным. Это 
значит, что мера сходства рядов наблюдений должна 
равнозначно оценивать различные функциональные 
(линейные, нелинейные, в т. ч. периодические) и не-
функциональные связи с равным шумом. Таким свой-
ством обладает максимальный информационный ко-
эффициент — ​МИК [Reshef et al., 2011; 2014]. В линей-
ных зависимостях он приближается к квадрату корре-
ляции Пирсона или коэффициенту детерминации, но 
в отличие от последнего, не занижает меру сходства 
в нелинейных и более сложных (составных или сме-
шанных) зависимостях и интерпретируется в том же 
интервале 0–1, где 0 обозначает отсутствие зависи-
мости, а 1 — ​максимально тесную связь. Так, квадраты 
корреляций Пирсона и Спирмена (далее — ​обычные 
корреляции) в синусоидальных и параболических 
зависимостях примерно равны 0, а МИК — ​1 [Reshef 
et al. , 2011]. Таким образом, ориентируясь на низкие 
значения коэффициентов обычных корреляций мож-
но пропустить фактически детерминированные зави-
симости. Однако находимые высокие значения МИК 
при низких значениях корреляций вычленяют и бо-
лее сложные смешанные зависимости, которые мо-
гут возникать в результате опосредованного влияния 
скрытых факторов. Это приводит к неочевидной связи 
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на графиках динамики рядов с высоким МИК. Более 
того, строгое соответствие объективности данного ко-
эффициента и в линейных связях не считается мате-
матически доказанным [Kinney, Atwal, 2014]. В то же 
время подчёркивается [Reshef et al., 2014], что объек-
тивность МИК основана не на математических дока-
зательствах, а на статистических выводах, полученных 
в результате проведения множества симуляций, в ко-
торых альтернативные обычным корреляциям меры 
сходства существенно проигрывали МИК.

Следуя вышесказанному, сила связи между пре-
диктором (например, ледовитость) и предиктантом 
(биомасса или вылов) измерялась через максималь-
ный информационный коэффициент (далее — ​МИК). 
Она оценивалась как без сдвига рядов, так и со сдви-
гом потенциального предиктора в прошлое до 5 лет. 
Эти сдвиги предполагают, что вероятный эффект от 
изменения указанной выше ледовитости мог иметь 
наибольшую силу в год рождения особей, т. е. в про-
шлом относительно суммарных биомасс и уловов. До-
пускается, что за пять лет рыбы должны были набрать 
достаточную массу, чтобы проявиться в динамике 
биомассы или уловов. Связи без задержки представ-
ляют интерес как потенциальные предикторы пере-
распределения рыб, влияющие на их доступность для 
облова на промысле или во время проведения науч-
ных съёмок.

Расчёты МИК произведены с применением языка 
программирования R и пакета Minerva для коротких 
рядов [Albanese et al. , 2012]. Демонстрация вариан-
та задействования сильных найденных зависимостей 
проведена с использованием обобщённых адди-
тивных моделей — ​ОАМ [Wood et al. , 2015] в пакете 
mgcv с выбором оптимальной по информационному 
критерию при настройке с максимальным правдопо-
добием, а финальная настройка осуществлена по бо-
лее надёжному, но неподходящему для сравнений по 
информационным критериям, методу ограниченного 
маргинального правдоподобия [Wood, 2011]. Отличие 
ОАМ от обобщённых линейных моделей (ОЛМ), за-
ключается в добавлении к линейному предиктору ча-
сти, аппроксимирующей нелинейные связи, например, 
сплайнами [Hastie, Tibshirani, 1990]. В нашем случае 
использовали тонкоплёночные регрессионные сплай-
ны [Wood, 2003].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ
Долговременные исходные данные по различным 

факторам природной среды являются основой для 
выявления закономерностей формирования обилия 
морских рыб. Связь воздействия среды и численности 
рыб не всегда отчётливо выражена и зачастую неод-

нозначна в силу большого количества промежуточных 
факторов [Колесник, 2002а, б; Кулик, 2009], влияющих 
на климат и биоту и действующих одновременно. В то 
же время это влияние существует и во многом досто-
верно проявляется не только на глобальных совокуп-
ностях, но и на мелких, региональных группировках 
с более тонкими настройками факторов природной 
среды [Колесник, 2002б]. В этой связи, прежде чем 
говорить о потенциальном влиянии факторов среды 
на обилие морских рыб Северной Пацифики необхо-
димо кратко охарактеризовать динамику их запасов.

Наибольшие биомассы среди рыб в районе иссле-
дований формируют минтай и сельдь (рис. 7 а), пела-
гические виды, образовывающие промысловые ско-
пления и в придонных слоях. Максимальное обилие 
сельди наблюдалось в 1950–1960-е и 2010-е гг. Не-
который рост её биомассы отмечался и в 1983–1986 
и 1997–2002 гг. , однако в целом с 1970 по 2009 гг. 
выявлено сравнительно невысокое обилие этого 
вида. Повышенная суммарная биомасса минтая, на-
оборот, была высока в 1980-е гг. , и, в меньшей степе-
ни, в 1990-е и 2010-е гг. Периоды с середины 1960-х 
до начала 1980-х гг. и с середины 1990-х гг. до 2010 г. 
характеризовались существенно меньшим его обили-
ем. Сходную с минтаем динамику биомасс показыва-
ли треска и навага (рис. 7 б), с той лишь разницей, что 
максимумы их обилия смещены на 1990-е и 2010-е гг. 
Наибольшая биомасса желтопёрой камбалы отмече-
на в 1950-е и 1980–1990-е гг., северного однопёрого 
терпуга — ​в 1998–2009 гг. (рис. 7 б).

Уловы горбуши, кеты и нерки у западного и севе-
ро-восточного побережий Камчатки и Чукотки плано-
мерно возрастали с 1980-х гг. и достигли максимума 
в 2010-х гг. Динамика их обилия в основном разви-
валась сходным образом, за исключением снижения 
вылова горбуши в 2013–2015 гг. (рис. 8). Напротив, 
в этот период отмечен рост уловов кижуча, который 
после минимума вылова в 1990-е гг. , с 2007 г. пока-
зывает существенную положительную динамику на 
промысле. Уловы чавычи всегда были невысоки, до-
стигнув в 2000-х гг. минимальных значений.

Общая динамика обилия анализируемых видов 
естественным образом не отражает флюктуации чис-
ленности отдельных группировок морских рыб, вслед-
ствие региональных особенностей исследуемых аква-
торий и различающихся условий обитания рыб в них. 
Так, в 1970-е гг. наблюдались довольно высокие био-
массы западноберинговоморской и восточнокамчат-
ской популяций минтая, рыб у северо-восточного Са-
халина и Приморья. В 1980-е гг. наибольшие значения 
обилия показали восточно-, западноберинговомор-
ская и восточноохотоморская группировки, а также 
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Рис. 7. Суммарная биомасса (тыс. т) массовых промысловых рыб в дальневосточных морях, тихоокеанских водах Камчатки 
и северных и южных Курильских островов в 1937–2020 гг.: а — ​минтай (левая шкала), сельдь (правая шкала); б — ​треска 

(левая шкала), прочие виды (правая шкала)
Fig. 7. Total biomass (thousand tons) of commercial fish in the Far Eastern seas, the Pacific waters of Kamchatka and the 
northern and southern Kuril Islands in 1937–2020. a — ​walleye pollock (left vertical scale), Pacific herring (right); б — ​Pacific 

cod (left scale), other species (right scale)

Рис. 8. Суммарный вылов (тыс. т) тихоокеанских лососей у западного и северо-восточного побережья Камчатки и Чукотки 
в 1971–2020 гг.: горбуша (левая шкала), прочие виды (правая шкала)

Fig. 8. Total catch (thousand tons) of Pacific salmon off the western and northeastern coast of Kamchatka and Chukotka in 
1971–2020: pink salmon (left vertical scale), other species (right scale)
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Рис. 9. Биомасса и вылов (тыс. т) группировок минтая в дальневосточных морях, тихоокеанских водах Камчатки и северных 
Курильских островов: а — ​восточноберинговоморская, б — ​анадырско-наваринская, в — ​западноберинговоморская, г — ​
восточнокамчатская, д — ​восточноохотоморская, е — ​минтай северо-восточного Сахалина, ж — ​минтай Японского моря 
(Приморье). Кружками (чёрные — ​суперурожайные, белые — ​урожайные) показано влияние на биомассу рыб поколений 

высокой численности, прямыми линиями — ​тренд изменения биомассы
Fig. 9. Biomass and catch (thousand tons) of walleye pollock groups in the Far Eastern seas, Pacific waters of Kamchatka and the 
northern Kuril Islands. a — ​East Bering Sea, б — ​Anadyr-Navarinsky, в — ​West Bering Sea, г — ​East Kamchatka, д — ​East Okhotsk 
Sea, e — ​northeastern Sakhalin, ж — ​Sea of Japan (Primorye). The circles (black — ​super yielding, white — ​yielding) show the 

effect of generations of high abundance on the biomass of fish, straight lines — ​the trend of biomass change
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приморский минтай. Относительно высокая биомасса 
в 1990‑е гг. была замечена только у минтая северо-вос-
точной части Охотского и северо-западной части Бе-
рингова морей. С начала 2000-х гг. и по настоящий 
момент максимальное обилие данного вида выявлено 
у анадырско-наваринской, восточнокамчатской и вос-
точноохотоморской группировок, прочие популяции, за 

исключением рыб из восточной части Берингова моря, 
находятся на своём минимуме (рис. 9). В целом общий 
тренд на увеличение обилия за весь период наблюде-
ний отмечается у восточноберинговоморской, анадыр-
ско-наваринской, восточнокамчатской и восточноохо-
томорской группировок минтая, у остальных биомасса 
имеет тенденцию к снижению (табл. 1).

Таблица 1. Общая характеристика обилия основных промысловых рыб в дальневосточных морях, тихоокеанских водах 
Камчатки и северных и южных Курильских островов в 1937–2020 гг.

Table 1. General characteristics of the abundance of the main commercial fish in the Far Eastern seas, Pacific waters of 
Kamchatka and the northern and southern Kuril Islands in 1937–2020

Вид, группировка Период 
исследований

Тренд изменения 
биомассы (вылова)

Среднее значение биомассы /
вылова (пределы), тыс. т

Периоды биомассы (вылова) 
выше среднего значения

Минтай восточноберингово-
морский (США) 1965–2020 Повышение 17 318,5 (3225–33425) 1981–1990, 1992–1996, 1999–

2004, 2013–2017

Минтай восточноохотомор-
ский 1963–2020 Повышение 7 386,7 (2950–10900) 1982–1997, 2008–2020

Минтай анадырско-наварин-
ский 1979–2020 Повышение 1 990,1 (445–3970) 1986, 1988–1996, 2005, 2008–

2020

Минтай западноберингово-
морский 1970–2020 Снижение 1 017,1 (63–2306) 1970–1992

Минтай восточнокамчатский 1975–2020 Повышение 1006,5 (373–1917) 1976–1979, 1990–1992, 2009–
2020

Минтай северо-восточного 
Сахалина 1976–2020 Снижение 596,7 (50–2150) 1976–1987, 2015

Минтай Японского моря  
(Приморье) 1976–2020 Снижение 179,7 (48–355) 1977–1989, 1991, 1999–2002, 

2019, 2020

Треска анадырско-наварин-
ская 1968–2020 Повышение 326,0 (12–1470) 2007–2011, 2015–2020

Треска западнокамчатская 1957–2020 Повышение 171,1 (35–440) 1957, 1972, 1978–2000

Треска карагинская 1970–2020 Снижение 132,9 (25–350) 1978–1986, 1988–1996, 1999, 
2005

Треска восточнокамчатская 1977–2020 Снижение 98,9 (38–274) 1979–1990

Треска южнокурильская 1981–2020 Снижение 44,3 (27–86) 1981–1989, 2017, 2019–2020

Треска западносахалинская 1983–2020 Снижение 18,1 (6–37) 1983–1992, 2017–2020

Навага карагинская 1974–2020 Повышение 74,8 (26–215) 1980–1983, 2010–2020

Навага западнокамчатская 1957–2020 Повышение 62,9 (4–178) 1990–2001, 2007–2020

Навага залива Терпения  
(вост. Сахалин) 1974–2020 Снижение 27,0 (16–50) 1976–1981, 1986–1989, 1995–

2003, 2010

Терпуг северн. однопёрый 
вост. Камчатки, сев. Курил 1968–2020 Повышение 222,6 (35–545) 1995–2013, 2017–2020

Терпуг южный однопёрый 
южных Курил 1977–2020 На одном уровне 13,0 (2–38) 1977–1980, 1996–2005, 2011–

2013

Камбала двухлинейная 
восточнокамчатская 1955–2020 Повышение 48,4 (20–94) 1955–1960, 1983–2004, 2018

Камбала желтопёрая западно-
камчатская 1950–2020 Снижение 226,1 (44–570) 1950–1958, 1981–1998

Камбала желтопёрая кара-
гинская 1951–2020 Снижение 30,6 (9–71) 1951–1958, 1982–1986, 1990–

2002, 2007–2008

Камбала желтопёрая залива 
Терпения (вост. Сахалин) 1950–2020 Повышение 28,3 (8–47) 1950–1967, 1990–1997, 2009–

2018

Камбала желтопёрая западно-
сахалинская 1950–2020 Снижение 10,7 (4–45) 1950–1966

Сельдь охотская 1946–2020 Повышение 913,5 (70–2271)
1946–1952, 1963–1965, 1967–
1969, 1972–1974, 1984–1985, 
2005, 2007–2020
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У трески самый длинный ряд наблюдений выяв-
лен для западнокамчатской группировки, биомасса 
которой планомерно увеличивалась с начала 1960-
х гг. , достигнув максимальных значений в 1990-е гг. 
Сходная динамика обилия отмечена и для карагин-
ской трески. Напротив, популяции трески восточно-
камчатской, южнокурильской и западносахалинской 
формировали пики биомасс в 1980-е гг. В начале 
2000-х гг. высоких значений биомассы трески по рай-
ону исследований не наблюдалось, за исключением 
увеличения в 2007–2010 гг. запасов анадырско-на-
варинской и южнокурильской группировок. И только 
в 2015–2020 и 2016–2020 гг. соответственно в ана-
дырско-наваринском районе Берингова моря и у бе-
регов западного Сахалина обилие этого вида треско-
вых рыб резко возросло (рис. 10). В целом, за весь пе-
риод исследований выявлена тенденция роста био-
массы трески северо-западной части Берингова моря 
и западной Камчатки, у прочих группировок отмечено 
снижение запасов (табл. 1).

Из рассмотренных трёх популяций наваги две (ка-
рагинская и западнокамчатская) обнаруживают посте-
пенный рост биомассы, одна (у восточного Сахалина) — ​

снижение (табл. 1, рис. 11). При этом у берегов севе-
ро-восточной Камчатки данный вид формировал пики 
обилия в конце 1970-х — ​начале 1980-х и в 2010-е гг., 
у западной Камчатки — ​в 1990-е и 2010-е гг. У вос-
точного Сахалина максимумы обилия рыб примерно 
в схожих масштабах (за исключением 2000-х гг.) на-
блюдались в середине каждого десятилетия.

Два вида однопёрых терпугов (северный и юж-
ный) с середины 1980-х гг. показывали сходную ди-
намику биомасс с максимумом в 2000–2004 гг. При 
этом первый вид, в основном обитающий у берегов 
юго-восточной Камчатки и северных Курильских 
островов, несмотря на постепенное снижение в 2000-
е гг., все же обнаруживает общий рост обилия. Второй 
вид, живущий у южных Курильских островов, за счёт 
высокой биомассы в середине 1970-х гг. не показыва-
ет тенденций к снижению или росту запасов (табл. 1, 
рис. 12). Надо отметить, что камчатско-курильская 
популяция северного однопёрого терпуга имеет об-
ширное распространение, но районы обитания рыб 
весьма обособлены [Золотов и др. , 2015]. Поэтому 
не исключено, что продолжительный максимум био-
массы данной популяции в 1995–2011 гг. вполне мог 

Вид, группировка Период 
исследований

Тренд изменения 
биомассы (вылова)

Среднее значение биомассы /
вылова (пределы), тыс. т

Периоды биомассы (вылова) 
выше среднего значения

Сельдь корфо-карагинская 1937–2020 Снижение 504,3 (60–1900) 1938–1963, 1998–2001

Сельдь восточноберинговомор-
ская (РФ) 1959–2020 Повышение 383,4 (5–1895) 1962–1969, 1981–1985, 2009–

2018

Сельдь гижигинско-камчатская 1946–2020 Снижение 241,1 (50–950)
1954–1959, 1961–1964, 1966–
1968, 1988, 1990–1992, 1998–
2002, 2012–2018

Сельдь восточноберинговомор-
ская (США) 1987–2020 Повышение 207,0 (152–305)* 1988, 1993, 1995, 2004, 2005, 

2008, 2012, 2013, 2017–2019

Горбуша северо-восточного по-
бережья 1971–2020 Повышение 42,6 (1,2–228,1)

1989, 1991, 1993, 1995, 1997, 
1999, 2003, 2005, 2007, 2009, 
2011, 2015–2019

Горбуша западного побережья 1971–2020 Повышение 32,1 (0,1–301,3)
1983, 1994, 1996, 1998, 2000, 
2002, 2004, 2006, 2008, 2010, 
2012, 2016, 2018–2020

Нерка западного побережья 1971–2020 Повышение 11,8 (0,2–32,1) 1990, 1991, 2002–2020

Кета северо-восточного побе-
режья 1971–2020 Повышение 6,5 (0,5–22,3) 1979, 1983, 1986, 1987, 1990, 

2000, 2001, 2005–2019

Кета западного побережья 1971–2020 Повышение 5,7 (0,1–26,2) 1996, 2007–2020

Кижуч северо-восточного по-
бережья 1971–2020 Снижение 2,1 (0,2–3,9)

1971, 1974–1977, 1979, 1981–
1989, 1991, 1992, 2013–2015, 
2018, 2019

Кижуч западного побережья 1971–2020 Повышение 1,7 (0,1–9,6) 1985, 2010–2020

Нерка северо-восточного по-
бережья 1971–2020 Повышение 1,2 (0,1–4,9) 1999, 2006–2020

Чавыча северо-восточного по-
бережья 1971–2020 Снижение 1,0 (0,02–2,87) 1971–1979, 1981–1989, 1993

Чавыча западного побережья 1971–2020 Снижение 0,1 (0,02–0,35) 1971–1979, 1981–1988, 1991–
1998

Примечание: У тихоокеанских лососей анализировали уловы, у прочих рыб — ​биомассу; * — ​данные за период с 2000 по 2015 гг.

Окончание табл. 1
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Рис. 10. Промысловая биомасса и вылов (тыс. т) группировок трески в дальневосточных морях, тихоокеанских водах 
Камчатки, северных и южных Курильских островов: а — ​анадырско-наваринская, б — ​карагинская, в — ​восточнокамчатская, 

г — ​западнокамчатская, д — ​южнокурильская, е — ​западносахалинская. Обозначения как на рис. 9
Fig. 10. Biomass and catch (thousand tons) of Pacific cod groups in the Far Eastern seas, the Pacific waters of Kamchatka, the 
northern and southern Kuril Islands. a — ​Anadyr-Navarinsky, б — ​Karaginsky, в — ​East Kamchatka, г — ​West Kamchatka, д — ​South 

Kuril, e — ​West Sakhalin. Designations as in figure 9
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Рис. 11. Промысловая биомасса и вылов (тыс. т) группировок наваги в дальневосточных морях: а — ​карагинская, б — ​
западнокамчатская, в — ​навага залива Терпения (юго-восточный Сахалин). Обозначения как на рис. 9

Fig. 11. Biomass and catches (thousand tons) of saffron cod groups in the Far Eastern seas. a — ​Karaginsky, б — ​western 
Kamchatka, в — ​Terpeniya Bay (southeastern Sakhalin). Designations as in figure 9

Рис.  12. Промысловая биомасса и вылов (тыс. т)  северного однопёрого (а) и южного однопёрого (б) терпугов 
в дальневосточных морях, тихоокеанских водах Камчатки, северных и южных Курильских островов. Обозначения как на 

рис. 9
Fig. 12. Biomass and catch (kt) of Atka mackerel (a) and Okhotsk atka mackerel (б) in the Far Eastern seas, Pacific waters of 

Kamchatka, northern and southern Kuril Islands. Designations as in figure 9
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быть сформирован из разнонаправленной динамики 
обилия отдельных групп рыб, образующих скопле-
ния у мысов, островов и в проливах юго-восточной 

Камчатки и северных Курильских островов. Однако 
материалы по уловам и обилию данного терпуга, из-
начально собранные с локальных акваторий, как пра-

Рис.  13. Биомасса и вылов (тыс. т)  группировок желтопёрой (а-г) и двухлинейной (д) камбал в дальневосточных 
морях, тихоокеанских водах Камчатки и северных Курильских островов: а — ​желтопёрая карагинская, б — ​желтопёрая 
западнокамчатская, в — ​желтопёрая залива Терпения (юго-восточный Сахалин), г — ​желтопёрая западносахалинская, д — ​

северная двухлинейная восточнокамчатская. Обозначения как на рис. 9
Fig. 13. Biomass and catch (thousand tons) of groups of yellowfin sole (a-г) and northern rock sole (д) in the Far Eastern seas, 
Pacific waters of Kamchatka and the northern Kuril Islands. a — ​yellowfin sole of Karaginsky, б — ​yellowfin sole of Western 
Kamchatka, в — ​yellowfin sole of Terpeniya Bay (southeastern Sakhalin), г — ​yellowfin sole of West Sakhalin, д — ​northern rock 

sole of East Kamchatka. Designations as in figure 9
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вило, усредняются исследователями, исходя из сооб-
ражения, что популяция является единицей промысла.

Желтопёрая камбала формировала наибольшую 
биомассу в 1950-е и 1980–1990-е гг. После 1950-х 
гг. пики биомассы западнокамчатской, восточноса-
халинской и карагинской группировок наблюдались 
соответственно в начале, середине и конце 1990-х гг. 
В 1980-е гг. обилие этого вида было высоким толь-
ко у западного и северо-восточного побережий Кам-
чатки. С начала 2000-х гг. биомасса всех группировок 
желтопёрой камбалы, за исключением рыб у восточ-
ного Сахалина, снизилась и на настоящий момент на-
ходится на сравнительно низком уровне. Ещё у одно-

го вида камбал — ​северной двухлинейной, наболь-
шие скопления выявлены у берегов юго-восточной 
Камчатки в 1950-е и 1980–1990-е гг. Причём, этот 
вид, наряду с желтопёрой камбалой залива Терпе-
ния, обнаруживает небольшой положительный тренд 
изменения обилия за счёт роста биомассы с 2012 г. 
(табл. 1, рис. 13).

Если рассматривать биомассу сельди, то можно за-
метить её высокую биомассу в 1940–1960-х и 2000-х 
гг. Напротив, с конца 1970-х по конец 1990-х гг., когда 
наблюдался рост обилия тресковых рыб, сельдь име-
ла сравнительно низкие запасы. В то же время дина-
мика биомасс сельди отдельных группировок суще-

Рис.  14. Биомасса и вылов (тыс. т)  популяций тихоокеанской сельди в Беринговом и Охотском морях: а  — ​
восточноберинговоморская, б — ​корфо-карагинская, в — ​гижигинско-камчатская, г — ​охотская. Обозначения как на рис. 9

Fig. 14. Biomass and catch (thousand tons) of populations of Pacific herring in the Bering and Okhotsk seas. a — ​East Bering 
Sea, б — ​Korf-Karaginsky, в — ​Gizhiginsky-Kamchatka, г — ​Okhotsk. Designations as in figure 9
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ственно различалась (табл. 1, рис. 14). Так, выявлены 
синхронные изменения обилия корфо-карагинской 
и гижигинско-камчатской сельди, наибольшие запасы 
которых наблюдались в 1950–1960-х и в конце 1990-
х — ​начале 2000-х гг. Восточноберинговоморская 
и охотская сельди обнаруживали схожую динамику 
обилия между собой с максимумами в 1961–1973 
и 2009–2020 гг. При этом их биомасса была сравни-
тельно высока и в 1980-е гг. Подобную сопряжённость 
численности сельди вышеуказанных популяций друг 
с другом, а также с минтаем отмечали и ранее [Нау-
менко, 2001; Балыкин, Золотов, 2010].

Полномасштабный промысел горбуши осуществля-
ется с переменным успехом у западного побережья 
Камчатки и северо-восточного побережья Камчат-
ского и Чукотского полуостровов. Причём, до 1985 г. 
уловы вида в обоих районах изменялись синхрон-
но, в последующем — ​после перестройки в структуре 
стад западной Камчатки в 1981–1984 гг., запасы рыб 
изменялись в противофазе. В первом районе числен-
ность рыб была высокой в 1990-х и 2007–2011, 2015–
2019 гг., во втором — ​в середине 1980-х — ​конце 1990-
х и 2004–2012, 2016–2020 гг. В целом, исключая ано-
мально низкие уловы горбуши в беринговоморских 
водах Камчатки и Чукотки в 2012–2014 гг. и у запад-
ного побережья Камчатки в 2013–2015 гг. , наблюда-
ется общий рост её запасов (табл. 1, рис. 15 а).

Кета у берегов северо-восточной Камчатки и Чу-
котки заметно выделялась своим обилием с конца 
1970-х до начала 1990-х гг. , а также в 1999–2002 гг. 
С 2005 по 2019 гг. наблюдался экстремальный подъём 
запасов этой региональной группировки вида. У за-
падной Камчатки повышенные уловы кеты отмечены 
в середине 1980-х и с начала 2000-х гг. по настоя-
щий момент, причём, с 2010 г. её уловы по величине 
превысили беринговоморские. В целом в изменении 
обилия этой рыбы с обеих сторон Камчатского полу-
острова наблюдается определённое сходство с не-
которым запаздыванием максимумов вылова на год 
у группировки, нерестящейся в пределах Охотского 
моря (табл. 1, рис. 15 б).

У нерки ситуация обратная: по численности и со-
ответственно вылову преобладает группировка за-
падной Камчатки, наибольшие уловы которой отме-
чены в 1987–1996 гг. и с 2000 г. по настоящее время. 
Нерка Берингова моря имеет меньшую численность, 
её повышенное обилие наблюдалось в 1995–2001 
и 2006–2020 гг. (табл. 1, рис. 15 в). Определённая син-
хронность подходов рыб в нерестовые реки в обеих 
группировках выявлена лишь с 2006 г. , до этого они 
изменялись разнонаправленно. Необходимо отме-
тить, что практически сходная динамика вылова нер-

ки в Охотском и Беринговом морях после 2012 г. ха-
рактеризуется годовым запаздыванием максимумов 
уловов рыб в последнем районе.

Исторически сложилось, что кижуча облавливали 
в больших объёмах у северо-восточного побережья 
Камчатки. Обилие рыб здесь отмечено на высоком 
уровне в 1970–1994 и 2013–2019 гг. Группировка 
кижуча в пределах охотоморских вод формировала 
редкие подъёмы численности в 1984–1985, 1990–
1992 гг. Ситуация изменилась с 2010 г. , когда уловы 
здесь резко возросли и превысили аналогичные по-
казатели беринговоморских рыб. В целом за период 
наблюдений обилие кижуча в рассматриваемых рай-
онах менялось сходным образом, достигнув макси-
мальных величин в 2013–2019 гг. (табл. 1, рис. 15 г).

Чавыча — ​самый крупный и относительно мало-
численный вид тихоокеанских лососей, который до-
бывается приловом к остальным лососям. Основные 
её уловы приурочены к юго-западной части Беринго-
ва моря, где она имела высокую численность в 1970–
1980-х гг. В последующем ежегодный вылов сокра-
щался, достигнув минимума в 2003 г. (табл. 1, рис. 15 
д). Некоторый рост обилия чавычи отмечен в 2005–
2016 гг. , однако в 2017–2020 гг. ее уловы опять сни-
зились. У западного побережья Камчатки вылов из-
менялся похожим образом, однако он невелик для 
корректной интерпретации полученной информации.

Таким образом, в динамике обилия анализиру-
емых морских рыб, наряду с некоторым сходством 
у ряда видов и популяционных группировок, в отдель-
ные годы отмечены и значимые отличия (рис. 9–15). 
Обусловлено это, в первую очередь, многофакторным 
внешним воздействием на рыб различных факторов 
природной среды, зачастую специфичных в пределах 
обитания гидробионтов. К примеру, тихоокеанские 
лососи с обоих побережий Камчатки, за исключени-
ем горбуши, в морской период жизни нагуливаются 
в сходных районах в северо-западной части Тихого 
океана [Атлас…, 2002]. Однако возвращаясь с нагула 
в места нереста, а позже молодью скатываясь из рек 
в море, они попадают в различающуюся природную 
среду, оказывающую определяющее влияние на их 
выживание и численность. В качестве примера можно 
привести ряд публикаций по тихоокеанским лососям 
[Островский, 2011; 2014; Фельдман, Шевляков, 2015], 
в которых показан сложный характер влияния фак-
торов среды на численность поколений рыб на фоне 
внутрипопуляционных особенностей видов. При этом 
основные причины изменчивости их численности 
в отдельных водоёмах могут быть сходными, но роль 
конкретных факторов (сила влияния) специфична для 
конкретного вида и района воспроизводства. То же 
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Рис. 15. Вылов (тыс. т) тихоокеанских лососей у западного побережья Камчатки (шкала справа) и северо-восточного 
побережья Камчатки и Чукотки (шкала слева): а — ​горбуша, б — ​кета, в — ​нерка, г — ​кижуч, д — ​чавыча. Кружками (чёрные — ​
суперурожайные, белые — ​урожайные) показано влияние на обилие рыб поколений высокой численности, прямыми 

линиями — ​тренды изменения уловов
Fig. 15. Catches (thousand tons) of Pacific salmon off the western coast of Kamchatka and the northeastern coast of Kamchatka 
and Chukotka. a — ​pink salmon, б — ​chum salmon, в — ​sockeye salmon, г — ​coho salmon, д — ​chinook salmon. The circles 
(black — ​super yielding, white — ​yielding) show the effect of generations of high abundance on the abundance of fish, straight 

lines — ​trends in catches
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можно сказать и про других морских рыб, которые, не 
имея столь своеобразного жизненного цикла, также 
обитают в нестабильных условиях среды, весьма раз-
личающихся в ходе нагульных, нерестовых и зимо-
вальных миграций видов.

Очевидно, что наиболее уязвимы (высокая есте-
ственная смертность) рыбы на ранних стадиях раз-
вития (личинки, сеголетки и годовики). В пределах 
первого года жизни молодь переходит на другой тип 
питания, у неё обозначаются смена биотопов и рас-
ширение ареалов с соответствующей адаптацией 
к новым условиям среды, включая повышенное дав-
ление хищников. Как правило, именно в годовалом 
возрасте закладывается будущая численность рыб, 
важность учёта особей этой возрастной категории 
отражена рядом исследователей [Дементьева, 1961; 
Науменко, 2001; Максименков, 2002; Балыкин, 2006]. 
Высокочисленные поколения рыб, обнаружившие 
себя на стадии сеголеток и годовиков, в дальнейшем 
даже при неблагоприятных условиях среды их обита-
ния, как правило, преобладают в уловах и, достигнув 
половой зрелости, формируют основу для успешного 
и, в некоторых случаях, долговременного промысла. 
Другой особенностью появления урожайных поколе-
ний является их цикличность, которая у каждого вида 
или популяции имеет свою периодичность.

В этой связи для морских рыб, по которым име-
лись долговременные данные по биомассам (общей, 
промысловой или нерестовой), были найдены встре-
чающиеся в научной литературе упоминания о по-
явлении урожайных поколений. В общей сложности 
привлечены данные 380 поколений 27 запасов рыб 
(табл. 2). С учётом информации о возрасте рыб, в ко-
тором они начинают проявлять себя заметным уве-
личением биомассы, такие генерации впоследствии 
отмечали на графиках долговременных рядов оби-
лия (рис. 9–14). К примеру, пик биомассы у корфо-ка-
рагинской сельди в 1998–2000 гг. преимущественно 
сформирован урожайным поколением 1993 г. [На-
уменко, 2001; Шунтов, 2016], у западноберингово-
морского минтая генерациями 2001, 2002, 2006 гг. 
обеспечено высокое обилие рыб в 2008–2011 гг. , 
а у минтая восточной Камчатки поколениями 2000, 
2001, 2003 гг. — ​в 2009–2012 гг. [Антонов, 2011].

Для тихоокеанских лососей, в силу скудности ис-
ходных данных об урожайных поколениях, числен-
ность генераций определялась предположительно, 
исходя из среднего возраста массового захода рыб 
в реки на нерест, значимого увеличения их уловов 
(за счёт влияния высокочисленных поколений) в кон-
кретные годы и среднемноголетнего тренда уловов 
лососей (табл. 1). Учитывая, что рассматриваемые 

группировки рыб сформированы производителями 
из многочисленных рек западного и северо-восточ-
ного побережий Камчатки и Чукотки, а также тот факт, 
что тихоокеанские лососи (за исключением горбуши), 
имеют сложную возрастную структуру, были проана-
лизированы опубликованные материалы с целью вы-
явления преобладающих в уловах возрастных клас-
сов рыб из различных нерестовых водоёмов в преде-
лах Охотского и Берингова морей. За редким исклю-
чением у кеты в ходе нерестовых миграций преобла-
дали рыбы в возрасте 3+ и 4+ [Макоедов и др., 2009], 
у нерки — ​1.3+ и 2.3+ [Бугаев, 2011], кижуча — ​1.1+ 
и 2.1+ [Зорбиди, 2010] и чавычи — ​1.3+ и 1.4+ [Бугаев 
и др., 2007]. При этом у кеты и чавычи среди присут-
ствующих на промысле возрастных классов, как пра-
вило, доминировали рыбы соответственно в возрасте 
3+ и 1.3+, а особи возрастов 4+ и 1.4+ имели меньшую 
численность. У нерки и кижуча преобладали произво-
дители с двумя речными годами.

Установленные таким образом высокочисленные 
поколения тихоокеанских лососей (всего 97) также 
нанесены на кривые вылова (табл. 2, рис. 15). В дан-
ном случае обращает на себя внимание значительное 
увеличение числа урожайных поколений практически 
у всех видов лососей с начала 2000-х гг. , что приве-
ло к существенному росту их уловов. Последнее стало 
возможным не только благодаря высокой численно-
сти производителей в этот период, но и благоприят-
ным условиям их морского нагула [Шунтов, Темных, 
2008]. Отметим, что отдельные поколения высокой 
численности могут проявлять себя в течение двух лет. 
Так, урожайные поколения кеты в возрасте 3+ доми-
нируют в уловах во время нерестовых миграций, на 
следующий год рыбы того же года рождения обна-
руживают себя в меньших количествах уже в возрас-
те 4+ (то же у чавычи в возрасте 1.3+ и 1.4+). У нерки 
и кижуча высокочисленные поколения проявляются 
в первый год нереста в возрасте 1.3+ и 1.1+ соответ-
ственно. На следующий год эти же поколения заходят 
в реки, но в отличие от кеты и чавычи, в большем ко-
личестве в возрасте 2.3+ у нерки и 2.1+ у кижуча. Ха-
рактерный пример этого приведён для нерки запад-
ного побережья, когда урожайные поколения 2008, 
2011 и 2014 гг. формировали повышенные уловы рыб 
соответственно в 2012–2013, 2015–2016 и 2018–
2019 гг. (рис. 15 в).

Число поколений высокой численности, частота 
и периодичность их появления по отдельным запасам 
рыб приведены в табл. 3, данные которой показали 
наибольшее число урожайных генераций у восточно-
охотоморского минтая, восточнокамчатской трески, 
карагинских наваги и желтопёрой камбалы, охотской 
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сельди, горбуши и горбуши северо-восточного побе-
режья. Наименее плодовиты минтай северо-восточно-
го Сахалина, западносахалинская треска, западнокам-
чатская навага, южный однопёрый терпуг, желтопёрая 
западносахалинская камбала, корфо-карагинская 
сельдь и чавыча западного побережья Камчатки. Мак-
симальное число высокочисленных поколений рыб, 
следующих одно за другим ежегодно без перерывов, 

наблюдалось у желтопёрой камбалы залива Терпения 
(до 12 поколений), восточноохотоморского минтая, за-
падносахалинской и карагинской желтопёрых камбал 
(до 6), анадырско-наваринской и западнокамчатской 
трески (до 5). Наиболее часто (через год и более) уро-
жайные поколения появлялись у горбуши северо-вос-
точного побережья, анадырско-наваринского мин-
тая, восточнокамчатской трески, карагинских наваги 

Таблица 2. Возраст формирования повышенной биомассы (вылова для лососёвых рыб) и годы появления урожайных 
поколений основных промысловых рыб в дальневосточных морях, тихоокеанских водах Камчатки и северных и южных 

Курильских островов
Table 2. The age of the formation of increased biomass (catch for salmon fish) and the years of the appearance of productive 
generations of the main commercial fish in the Far Eastern seas, Pacific waters of Kamchatka and the northern and southern 

Kuril Islands

Морские рыбы  
(вид, группировка)

Возраст роста 
биомассы, годы Годы появлений урожайных поколений Источник информации

Минтай восточноберин-
говоморский (США) 4+

1960, 1962, 1963, 1972, 1976, 1977, 1978, 1979, 
1980, 1982, 1984, 1989, 1990, 1991, 1992, 1995, 
1996, 2000, 2008, 2012, 2013

Серобаба, 1974; Фадеев, 1990; Шунтов и др., 
1993; Степаненко, 2001а, б; Зверькова, 2003; 
Степаненко и др. , 2007; Ianelli et al. , 2013, 
2018; Степаненко, Грицай, 2016; Берингово-
морская…, 2017

Минтай анадырско-на-
варинский 3+ 1978, 1982, 1984, 1989, 1990, 1992, 1996, 

1999, 2000, 2001, 2002, 2006, 2008, 2012

Серобаба, 1974; Борец и др. , 2002; Фадеев, 
Грицай, 2003; Датский, 2004; Грицай, 2006; Гри-
цай, Шейбак, 2009; Степаненко, Грицай, 2016; 
Беринговоморская…, 2017

Минтай 
западноберингово
морский

4+ 1969, 1973, 1974, 1977, 1978, 1979, 1980, 
1983, 1984, 1985, 2001, 2002, 2006, 2013

Балыкин, 1990, 2006; Балыкин, Карпенко, 2006; 
Буслов, 2008; Антонов, 2011; данные Камчат-
НИРО

Минтай 
восточнокамчатский 5+ 1973, 1974, 1978, 1979, 1980, 1984, 1986, 

1987, 2000, 2001, 2003, 2011, 2015
Буслов, 2008; Антонов, 2011; данные Камчат-
НИРО

Минтай 
восточноохотоморский 5+

1963, 1967, 1968, 1969, 1971, 1975, 1976, 1977, 
1978, 1979, 1980, 1986, 1987, 1988, 1989, 1995, 
1997, 2004, 2005, 2009, 2011, 2013

Качина, 1981; Фадеев, 1990; Шунтов и др. , 
1993; Овсянников, 2009, 2011; Овсянников 
и др., 2013; данные ТИНРО, КамчатНИРО

Минтай северо-
восточного Сахалина 5+ 1975, 1978, 1982, 2000, 2003, 2009, 2012 Охотоморский…, 2017

Минтай Японского моря 
(Приморье) 4+ 1975, 1976, 1979, 1980, 1981, 1982, 1984, 1987, 

1989, 1996, 1997, 2006, 2014 Вдовин и др., 2017

Треска анадырско-
наваринская 4+

1962, 1966, 1967, 1974, 1975, 1976, 1977, 1978, 
1988, 1991, 1994, 2005, 2006, 2011, 2013, 
2014

Вершинин, 1987; Балыкин, 2006; Антонов, 
2013; Кровнин и др., 2017; данные ТИНРО

Треска карагинская 4+ 1977, 1978, 1979, 1986, 1987, 1988, 1989, 1995, 
1997, 1999, 2000, 2008, 2014 Антонов, 2013; данные КамчатНИРО

Треска 
восточнокамчатская 4+

1977, 1978, 1979, 1980, 1982, 1983, 1984, 
1986, 1990, 1991, 1993, 1997, 1998, 2007, 2008, 
2011, 2013

Антонов, 2013; данные КамчатНИРО

Треска 
западнокамчатская 4+ 1968, 1977, 1979, 1981, 1984, 1985, 1986, 1987, 

1988, 1992, 2006, 2007, 2011, 2016 Антонов, 2011, 2013; данные КамчатНИРО

Треска южнокурильская 4+ 1977, 1984, 1992, 2000, 2004, 2007, 2010 Ким Сен Ток, 1996, 2013; данные СахНИРО

Треска 
западносахалинская 4+ 1983, 1984, 1993, 2007, 2013 Ким Сен Ток, 1996, 2013; данные СахНИРО

Навага карагинская 3+ 1969, 1971, 1974, 1977, 1980, 1984, 1998, 2004, 
2008, 2011, 2013

Толстяк, 1990; Балыкин, 2006; Новикова, 2007; 
Антонов, 2011; данные КамчатНИРО

Навага 
западнокамчатская 4+ 1988, 1991, 2004, 2009, 2010, 2014 Толстяк, 1990; Новикова, 2007; Антонов, 2011; 

данные КамчатНИРО

Навага залива Терпения
(вост. Сахалин) 3+ 1975, 1978, 1985, 1994, 1999, 2000, 2008 Сафронов, 1986; Новикова, 2013

Терпуг северный 
однопёрый вост. 
Камчатки, сев. Курил

4+ 1974, 1984, 1987, 1992, 1995, 1996, 1998, 
2002, 2006, 2010, 2014 Золотов и др., 2015; данные КамчатНИРО
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Морские рыбы  
(вид, группировка)

Возраст роста 
биомассы, годы Годы появлений урожайных поколений Источник информации

Терпуг южный 
однопёрый южн. Курил 3+ 1974, 1986, 1995, 1998, 2001, 2008, 2010, 2016 Золотов, Фатыхов, 2016

Камбала двухлинейная 
восточнокамчатская 5+(6+-8+)

1950, 1951, 1952, 1953, 1972, 1973, 1976, 1977, 
1978, 1981, 1982, 1983, 1988, 1989, 1990, 
1996, 2004, 2007, 2008, 2009

Антонов, 2011; данные КамчатНИРО

Камбала желтопёрая
карагинская 5+(6+-7+)

1952, 1953, 1954, 1960, 1961, 1962, 1967, 1975, 
1976, 1977, 1978, 1979, 1980, 1984, 1986, 1987, 
1988, 1992, 1993, 1997, 1998, 2004, 2009, 2010, 
2013

Антонов, 2011; данные КамчатНИРО

Камбала желтопёрая
западнокамчатская 5+(6+-8+)

1946, 1947, 1948, 1949, 1969, 1975, 1976, 
1977, 1978, 1982, 1984, 1986, 1990, 1993, 1994, 
1995, 1998, 1999, 2004, 2007, 2010, 2012

Антонов, 2011; Дьяков Ю. П. , 2011; данные 
КамчатНИРО

Камбала желтопёрая
залива Терпения (вост. 
Сахалин)

6+(6+-8+)

1946, 1947, 1950, 1951, 1952, 1953, 1954, 
1955, 1956, 1957, 1958, 1959, 1960, 1961, 
1986, 1987, 1988, 1989, 1990, 1991, 2002, 
2003, 2004

Тарасюк, 1997; Золотов и др. , 2014; данные 
СахНИРО

Камбала желтопёрая 
западносахалинская 5+(6+-8+)

1945, 1946, 1947, 1954, 1956, 1957, 1958, 
1959, 1960, 1961, 1979, 1981, 1982, 1983, 
1984, 1989, 1990, 2010

Тарасюк, 1997; Золотов и др. , 2014; данные 
СахНИРО

Сельдь 
восточноберингово
морская (РФ, США)

5+ 1952, 1957, 1962, 1967, 1974, 1991, 2002, 
2003, 2004, 2005, 2006, 2007 Науменко, 2001; Лобода, Жигалин, 2017

Сельдь корфо-
карагинская 5+ 1923, 1944, 1951, 1952, 1956, 1971, 1993, 

2006, 2009, 2010
Науменко, 2001, 2010; Антонов, 2011; данные 
КамчатНИРО

Сельдь гижигинско-
камчатская 6+ 1924, 1932, 1943, 1951, 1956, 1959, 1961, 

1971, 1993, 1994, 2004, 2005 Науменко, 2001; Смирнов, 2006, 2014

Сельдь охотская 6+
1925, 1931, 1933, 1952, 1957, 1958, 1962, 
1967, 1968, 1974, 1988, 1989, 1997, 2004, 2006, 
2007, 2009, 2014, 2015

Науменко, 2001; Лобода, Мельников, 2005; Ло-
бода, 2007; Фархутдинов, 2005; данные Ма-
гаданНИРО

Горбуша северо-
восточного побережья 1+ 1988, 1990, 1992, 1994, 1996, 1998, 2002, 2006, 

2008, 2010, 2014, 2015, 2016, 2017, 2018 Шунтов, Темных, 2011; собственные данные

Горбуша западного 
побережья 1+ 1991, 1997, 1999, 2003, 2007, 2009, 2011, 2015, 

2017, 2019
Радченко, 2009; Шунтов, 2016; собственные 
данные

Кета северо-восточного 
побережья 3+, 4+ 1976, 1980, 1983, 1987, 1997, 2002, 2004, 2006, 

2009, 2011, 2013, 2016
Макоедов и др., 2009; Шунтов, Темных, 2011; 
собственные данные

Кета западного 
побережья 3+, 4+ 1982, 1997, 1999, 2003, 2007, 2009, 2011, 2015 Макоедов и др., 2009; собственные данные

Нерка северо-
восточного побережья 1.3+, 2.3+ 1991, 1995, 2002, 2004, 2006, 2008, 2011, 2014 Бугаев, 2011; собственные данные

Нерка западного 
побережья 1.3+, 2.3+ 1986, 1992, 1998, 2003, 2006, 2008, 2011, 2014 Бугаев, 2011; собственные данные

Кижуч северо-
восточного побережья 1.1+, 2.1+ 1972, 1974, 1976, 1979, 1981, 1984, 1989, 2005, 

2011, 2012, 2016 Зорбиди, 2010; собственные данные

Кижуч западного 
побережья 1.1+, 2.1+ 1982, 1989, 2005, 2008, 2010, 2012, 2015, 2017 Зорбиди, 2010; собственные данные

Чавыча северо-
восточного побережья 1.3+, 1.4+ 1968, 1971, 1973, 1979, 1982, 1989, 1995, 2002, 

2004, 2006, 2011 Бугаев и др., 2007; собственные данные

Чавыча западного 
побережья 1.3+, 1.4+ 1971, 1978, 1982, 1987, 1992, 2004 Бугаев и др., 2007; собственные данные

Примечание: Жирным шрифтом выделены возрастные группы, составляющие основу уловов лососей, а также суперурожайные поколения 
морских рыб.

Окончание табл. 2

и желтопёрой камбалы, северного однопёрого терпу-
га, охотской сельди.

В целом за весь период наблюдений именно гене-
рации высокой численности, составившие около 20 % 

всех проанализированных поколений, в большинстве 
своём и являлись основой для формирования высо-
кой биомассы морских рыб в дальневосточных морях 
и прилегающих к ним акваториях. Безусловно, далеко 
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Таблица 3. Число поколений высокой численности основных морских рыб, их частота и периодичность появления в даль-
невосточных морях, тихоокеанских водах Камчатки и северных и южных Курильских островов

Table 3. The number of generations of high numbers of the main marine fish, their frequency and frequency of occurrence in 
the Far Eastern seas, Pacific waters of Kamchatka and the northern and southern Kuril Islands

Морские рыбы (виды, группировка) Число лет 
наблюдений

Число урож./
суперурож. 
поколений

Частота появления 
урож./суперурож. 

поколений

Периодичность появления урожайных 
поколений (среднее, (пределы))

Минтай восточноохотоморский 55 22/7 2,5/7,9 2 (1–6) поколения через 2,9 (1–6) года

Минтай восточноберинговоморский (США) 57 21/8 2,7/7,1 1,9 (1–5) поколения через 3,3 (1–8) года

Минтай анадырско-наваринский 39 14/7 2,9/5,6 1,4 (1–4) поколения через 2,3 (1–4) года

Минтай Японского моря (Приморье) 43 13/4 3,3/10,8 1,6 (1–4) поколения через 3,9 (1–8) года

Минтай восточнокамчатский 44 13/11 3,4/4,0 1,6 (1–3) поколения через 4,3 (1–12) года

Минтай западноберинговоморский 48 14/7 3,4/6,9 2 (1–4) поколения через 4,8 (2–15) года

Минтай северо-восточного Сахалина 43 7/2 6,1/21,5 1 поколение через 5,2 (2–17) года

Треска восточнокамчатская 41 17/5 2,4/8,2 1,9 (1–4) поколения через 2,5 (1–8) года

Треска анадырско-наваринская 55 16/8 3,4/6,9 1,8 (1–5) поколения через 4,6 (1–10) года

Треска карагинская 48 13/7 3,7/6,9 1,8 (1–4) поколения через 4,2 (1–7) года

Треска западнокамчатская 61 14/3 4,4/20,3 1,6 (1–5) поколения через 4,4 (1–13) года

Треска южнокурильская 41 7/2 5,9/20,5 1 поколение через 4,5 (2–18) года

Треска западносахалинская 35 5/2 7,0/17,5 1,3 (1–2) поколения через 8,7 (5–13) года

Навага карагинская 49 11/6 4,5/8,2 1 поколение через 3,4 (1–13) года

Навага залива Терпения (вост. Сахалин) 44 7/3 6,3/14,7 1,2 (1–2) поколения через 5,4 (2–8) года

Навага западнокамчатская 61 6/4 10,2/15,3 1,2 (1–2) поколения через 5,3 (2–12) года

Терпуг северный однопёрый вост. Камчатки 
и сев. Курил 50 11/5 4,5/10,0 1,1 (1–2) поколения через 3,3 (1–9) года

Терпуг южный однопёрый южных Курил 44 8/3 5,5/14,7 1 поколение через 5 (1–11) лет

Камбала желтопёрая карагинская 67 25/8 2,7/8,4 2,3 (1–6) поколения через 3,7 (1–7) года

Камбала желтопёрая залива Терпения (вост. 
Сахалин) 72 23/13 3,1/5,5 5,8 (2–12) поколения через 12 (2–24) лет

Камбала желтопёрая западнокамчатская 71 22/9 3,2/7,9 1,7 (1–4) поколения через 3,8 (1–19) года

Камбала двухлинейная восточнокамчатская 67 20/8 3,4/8,4 2,5 (1–4) поколения через 5,7 (2–18) года

Камбала желтопёрая западносахалинская 73 18/9 4,1/8,1 2,6 (1–6) поколения через 8 (1–19) лет

Сельдь охотская 93 19/8 4,9/11,6 1,3 (1–2) поколения через 5,5 (1–18) года

Сельдь восточноберинговоморская (РФ, США) 66 12/5 5,5/13,2 1,7 (1–6) поколения через 7,3 (4–16) года

Сельдь гижигинско-камчатская 94 12/4 7,8/23,5 1,2 (1–2) поколения через 7,8 (1–21) года

Сельдь корфо-карагинская 95 10/4 9,5/23,8 1,3 (1–2) поколения через 11,1 (2–21) года

Горбуша северо-восточного побережья 50 15/4 3,3/12,5 1,4 (1–5) поколения через 1,6 (1–3) года

Кета северо-восточного побережья 50 12/3 4,2/16,7 1 поколение через 2,6 (1–9) года

Кижуч северо-восточного побережья 50 11/4 4,5/12,5 1,1 (1–2) поколения через 3,8 (1–15) года

Чавыча северо-восточного побережья 50 11/1 4,5/50,0 1 поколение через 3,3 (1–6) года

Горбуша западного побережья 50 10/3 5,0/16,7 1 поколение через 2,1 (1–5) года

Кета западного побережья 50 8/5 6,3/10,0 1 поколение через 3,7 (1–14) года

Нерка западного побережья 50 8/5 6,3/10,0 1 поколение через 3,0 (1–5) года

Кижуч западного побережья 50 8/4 6,3/12,5 1 поколение через 4,0 (1–15) года

Нерка северо-восточного побережья 50 8/2 6,3/25,0 1 поколение через 2,3 (1–6) года

Чавыча западного побережья 50 6/0 8,3/- 1 поколение через 5,6 (3–11) года

Примечание. Рыбы даны (по видам, у тихоокеанских лососей в целом) в порядке увеличения частоты появлений поколений повышенной 
численности (урожайных, включая суперурожайные) за период наблюдений. Жирным шрифтом выделены лучшие показатели воспроиз-
водительной способности (появление большего числа поколений высокой численности через меньшие промежутки времени) отдельных 
запасов морских рыб.
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не всегда рост обилия рыб есть следствие влияния 
исключительно высокочисленных поколений (при-
сутствует вклад, иногда значительный, рыб смежных 
генераций), однако воздействие урожайных поколе-
ний на увеличение биомассы и уловов рыб очевидно. 
Отметим при этом, что в отдельные годы неблагопри-
ятные условия среды обитания гидробионтов вкупе 
с деятельностью человека могут приводить к нивели-
рованию урожайных генераций, и ожидаемый рост 
обилия рыб не наблюдается.

Таким образом, в основном можно согласить-
ся с тем, что наибольшие величины обилия морских 
рыб образованы особями поколений выше среднего. 
Принимая во внимание определяющее воздействие 
таких поколений на обилие рыб и их уловы, были вы-
делены максимумы биомассы (вылова), приурочен-
ные к конкретным годам (табл. 4, рис. 9–15). В боль-
шинстве случаев такие пики хорошо заметны, лишь 
у отдельных запасов рыб (минтай западноберинго-
воморский, восточнокамчатский и северо-восточного 

Таблица 4. Максимумы биомассы (вылова) рыб и периодичность их формирования в дальневосточных морях, тихоокеан-
ских водах Камчатки и северных и южных Курильских островов

Table 4. Maximum biomass (catch) of fish and the frequency of their formation in the Far Eastern seas, Pacific waters of 
Kamchatka and the northern and southern Kuril Islands

Вид, группировка Максимумы биомассы (вылова) рыб, годы Периодичность средняя 
(пределы), лет

Минтай Японского моря (Приморье) 1980, 1991, 2000, 2010, 2019 9,8 (9–11)

Минтай анадырско-наваринский 1986, 1996, 2005, 2017 10,3 (9–12)

Минтай восточнокамчатский 1978, 1991, 2000, 2009 10,3 (9–13)

Минтай восточноберинговоморский (США) 1971, 1985, 1993, 2001, 2014 10,8 (8–14)

Минтай западноберинговоморский 1979, 1988, 1997, 2007, 2020 11,0 (9–13)

Минтай северо-восточного Сахалина 1976, 1986, 1996, 2008, 2020 11,0 (10–12)

Минтай восточноохотоморский 1973, 1985, 1997, 2010, 2018 11,2 (8–13)

Треска западносахалинская 1989, 1999, 2013, 2020 10,3 (7–14)

Треска южнокурильская 1988, 1998, 2011, 2020 10,6 (9–13)

Треска восточнокамчатская 1986, 1996, 2009 11,5 (10–13)

Треска западнокамчатская 1972, 1983, 1993, 2009, 2021 12,3 (10–16)

Треска анадырско-наваринская 1969, 1980, 1996, 2008, 2018 12,3 (10–16)

Треска карагинская 1981, 1992, 2005, 2019 12,7 (11–14)

Навага залива Терпения (вост. Сахалин) 1979, 1987, 1997, 2010, 2020 10,3 (8–13)

Навага западнокамчатская 1997, 2008, 2019 11,0 (11)

Навага карагинская 1981, 1989, 2002, 2015 11,3 (8–13)

Терпуг южный одноперый южных Курил 1977, 1988, 1997, 2003, 2013, 2020 8,6 (6–11)

Терпуг северный одноперый вост. Камчатки и сев. Ку-
рил 1971, 1983, 1993, 2002, 2008, 2020 9,8 (6–12)

Камбала желтопёрая западнокамчатская 1952, 1963, 1974, 1983, 1991, 2004, 2019 11,2 (8–15)

Камбала двухлинейная восточнокамчатская 1957, 1966, 1978, 1988, 1998, 2014 11,4 (9–16)

Камбала желтопёрая залива Терпения (вост. Сахалин) 1955, 1965, 1975, 1985, 1995, 2012 11,4 (10–17)

Камбала желтопёрая карагинская 1955, 1968, 1984, 1998, 2005, 2014 11,8 (7–16)

Камбала желтопёрая западносахалинская 1951, 1964, 1975, 1988, 1998, 2012 12,2 (10–14)

Сельдь восточноберинговоморская (США) 1988, 1993, 2005, 2008, 2012, 2018 6,0 (3–12)

Сельдь охотская 1948, 1958, 1964, 1968, 1973, 1980, 1985, 1997, 2005, 
2010, 2016 6,8 (4–12)

Сельдь гижигинско-камчатская 1948, 1957, 1962, 1967, 1978, 1983, 1990, 2001, 2006, 
2012, 2017 6,9 (5–11)

Сельдь корфо-карагинская 1950, 1957, 1961, 1967, 1976, 1984, 1994, 1999, 2008, 
2015 7,2 (4–10)

Сельдь восточноберинговоморская (РФ) 1965, 1973, 1982, 1992, 2001, 2010, 2015 8,3 (5–10)

Горбуша северо-восточного побережья
1971, 1973, 1975, 1977, 1979, 1981, 1989, 1991, 1993, 
1995, 1997, 1999, 2003, 2007, 2009, 2011, 2015, 2017, 
2019

2,7 (2–8)

Горбуша западного побережья 1979, 1983, 1996, 1998, 2000, 2002, 2004, 2008, 2010, 
2012, 2016, 2018, 2020 3,4 (2–13)
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Сахалина, желтопёрая камбала западных Камчатки 
и Сахалина, залива Терпения, сельдь восточноберин-
говоморская российских вод) в некоторые времен-
ные периоды максимумы биомасс не наблюдались. 
Однако с учётом определённой периодичности вы-
соких биомасс для каждого из этих видов (популя-
ций) подобные максимумы были бы с той или иной 
долей вероятности зафиксированы именно в конкрет-
ные годы (подчёркнуты в табл. 4). Основной причиной 
отсутствия высоких значений биомассы отмеченных 
выше группировок минтая в указанные годы следует 
признать воздействие чрезмерного и нерегулируемо-
го промысла в 1980–1990-е гг. [Антонов, 2011]. То же 
можно сказать и в отношении желтопёрой камбалы, 
когда непомерный промысел среднетоннажных рос-
сийских и японских судов у берегов западной Кам-
чатки и Сахалина соответственно в 1950-х — ​первой 
половине 1970-х гг. и начале 1980-х гг. привёл к под-
рыву запасов вида [Фадеев, 1971; Борец, 1997; Та-
расюк, 1997; Дьяков Ю. П., 2011]. Низкий уровень за-
пасов региональных группировок вида в отмеченные 
периоды, по-видимому, и явился следствием того, что 
ожидаемые пики биомасс западнокамчатских, запад-
но- и восточносахалинских камбал соответственно 
в 1963, 1975 и 1975 (1985) гг. не были сформированы 
(табл. 4). Снижение промыслового воздействия приве-
ло к постепенному восстановлению численности этих 
камбал (рис. 13 б-г) и появлению максимумов био-
масс в последующие после провалов годы.

Для уточнения степени влияния промысла на 
обилие морских рыб (и возможного его исключения 
из перечня факторов, определяющих естественную 
динамику численности рыб) были рассчитаны доли 
их уловов от биомасс за весь период исследований. 
Аналогичная процедура расчётов проведена и для 
2020 г. , когда определили процентное соотношение 

общих допустимых уловов (ОДУ) или рекомендован-
ного вылова (РВ) рыб от прогнозных оценок их био-
масс, рассчитанных с использованием математиче-
ских моделей в рамках предосторожного подхода 
[Бабаян, 2000].

Из данных табл. 5 можно сделать следующие вы-
воды:

Во-первых, наибольший вылов от биомассы 
у анализируемых видов и группировок наблюдался 
в 1970–1990-е гг. (20 запасов из 28), в 2000-е гг. на 
большинство рыб промысловый пресс снизился.

Во-вторых, только два запаса (восточнокамчат-
ский минтай и южнокурильская треска) максимально 
эксплуатировали на пике их биомасс, у прочих рыб 
высокая промысловая нагрузка отмечалась до или по-
сле максимумов обилия.

В третьих, если сравнивать долю прогнозиру-
емого вылова от обилия в 2020 г. с аналогичными 
показателями 2010–2019 гг. , когда расчётные пока-
затели биомасс рыб были методически приближены 
к оптимальным с точки зрения минимизации ущер-
ба от проведения промысла, можно заметить, что 
она практически по всем запасам имеет тенденцию 
к увеличению. Только у шести группировок (западно-
беринговоморский минтай, минтай северо-восточно-
го Сахалина, анадырско-наваринская треска, навага 
залива Терпения, восточнокамчатская двухлинейная 
и западнокамчатская желтопёрая камбалы) доля про-
гнозируемого вылова от биомассы рекомендована 
к снижению. При этом для трески северо-западной 
части Берингова моря такая рекомендация обуслов-
лена резким ростом биомассы рыб вследствие появ-
ления нескольких урожайных поколений [Кровнин 
и др., 2017] и повышением миграционной активности 
рыб из восточной части моря в западную. Ежегодный 
ОДУ данной группировки был увеличен с 29,5 тыс. т 

Вид, группировка Максимумы биомассы (вылова) рыб, годы Периодичность средняя 
(пределы), лет

Кижуч северо-восточного побережья 1974, 1977, 1979, 1982, 1984, 1987, 1992, 1997, 2002, 
2008, 2015, 2018, 2020 4,1 (2–7)

Нерка северо-восточного побережья 1979, 1984, 1992, 1996, 1999, 2007, 2009, 2013, 2016, 
2019 4,4 (2–8)

Нерка западного побережья 1990, 1996, 2002, 2007, 2013, 2015, 2019 4,8 (2–6)

Кижуч западного побережья 1985, 1992, 1997, 2000, 2008, 2010, 2015, 2018, 2020 5,0 (2–11)

Чавыча северо-восточного побережья 1972, 1975, 1977, 1983, 1986, 1993, 1999, 2008, 2015 5,3 (2–9)

Чавыча западного побережья 1972, 1975, 1979, 1982, 1986, 1992, 1996, 2008, 2016 5,4 (3–11)

Кета северо-восточного побережья 1979, 1983, 1986, 1990, 2000, 2009, 2014, 2019 5,7 (3–10)

Кета западного побережья 1985, 2000, 2002, 2006, 2012, 2015, 2019 6,8 (3–15)

Примечание. Рыбы даны (по видам, у тихоокеанских лососей в целом) в порядке увеличения периодичности формирования обилия. В ко-
лонке «Максимумы биомассы (вылова) рыб, годы» подчёркнуты годы, в которые максимумы биомассы не наблюдались, однако такие пики 
были бы наиболее вероятны (объяснения в тексте). У горбуши приведены годы, когда её уловы были выше линии тренда.

Окончание табл. 4
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Таблица 5. Доля вылова морских рыб от их биомассы (%) в дальневосточных морях и прилегающих акваториях  
в 1940–2020 гг.

Table 5. The share of marine fish catch from their biomass (%) in the Far Eastern seas and adjacent waters in 1940–2020.

Вид, группировка
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Доля вылова от 
биомассы  
(средняя,  

(пределы)), %

ОДУ/РВ 
в 2020 г. 
от био-

массы, %

Минтай северо-восточного 
Сахалина

- - - 7,7 10,2 10,0 3,1 22,5 11,1 (1,0–35,0) 22,4

Минтай анадырско-наваринский - - - 17,3 42,9 40,7 28,6 11,2 30,5 (9,3–77,4) 13,7

Минтай восточнокамчатский - - - 44,5 27,5 18,6 9,5 11,4 19,8 (4,4–53,2) 13,4

Минтай восточноохотоморский - - 8,4 16,6 12,5 18,6 10,4 9,5 12,9 (0,9–25,2) 10,8

Минтай восточноберинговоморский 
(США)

- - 7,0 11,7 6,4 7,9 10,0 7,2 8,5 (3,5–23,4) 9,4

Минтай Японского моря (Приморье) - - - 25,0 18,4 7,9 3,2 2,9 9,6 (0,1–41,3) 9,3

Минтай западноберинговоморский - - - 11,7 12,9 26,6 22,9 13,7 17,6 (2,1–77,1) 3,8

Треска карагинская - - - 2,1 7,9 11,0 11,7 25,5 11,8 (0–34,0) 34,9

Треска западнокамчатская - 4,8 8,5 6,7 11,4 5,9 9,5 11,3 8,7 (2,2–25,0) 31,9

Треска западносахалинская - - - - - - 4,1 4,1 4,4 (1,7–9,8) 23,2

Треска восточнокамчатская - - - 6,5 17,1 23,6 14,7 18,5 17,6 (3,7–35,7) 21,3

Треска южнокурильская - - - - 16,3 10,4 4,7 10,5 10,3 (0,1–34,1) 20,4

Треска анадырско-наваринская - - 11,5 37,1 16,4 12,2 10,4 6,7 16,4 (0,1–118,8) 3,7

Навага карагинская - - - 9,1 9,9 12,8 10,7 5,6 9,6 (1,1–33,2) 26,5

Навага западнокамчатская - 32,5 39,6 28,9 6,6 13,2 17,3 13,2 20,4 (0,1–71,4) 25,2

Навага залива Терпения (вост. 
Сахалин)

- - - - 20,2 21,1 29,7 29,6 26,4 (8,3–41,7) 22,2

Терпуг северный однопёрый вост. 
Камчатки и сев. Курил

- - 16,3 18,3 3,2 3,4 9,6 15,9 10,3 (0,3–47,0) 17,3

Терпуг южный однопёрый южных 
Курил

- - - 4,6 17,6 6,5 5,9 4,7 8,4 (0,3–35,1) 15,8

Камбала желтопёрая карагинская - 17,6 12,1 15,7 14,2 11,1 18,5 16,3 14,9 (0,7–42,0) 20,3

Камбала желтоперая 
западнокамчатская

- 7,3 16,6 13,1 6,0 3,6 17,5 22,3 12,3 (1,2–34,6) 17,8

Камбала желтопёрая залива 
Терпения (вост. Сахалин)

- 12,8 13,5 17,0 1,1 5,9 11,6 5,9 9,7 (0–31,3) 11,5

Камбала желтопёрая 
западносахалинская

- 6,5 4,5 5,1 4,2 4,2 7,2 4,3 5,2 (0,9–14,1) 17,3

Камбала двухлинейная 
восточнокамчатская

- 14,4 19,3 12,5 12,5 11,3 12,7 14,3 13,8 (4,3–26,4) 10,7

Сельдь охотская 2,6 8,8 20,2 25,9 14,5 24,2 23,0 17,4 18,3 (2,4–54,1) 23,4

Сельдь гижигинско-камчатская 5,2 8,9 11,4 18,9 1,9 3,3 6,4 17,4 9,5 (0,2–59,6) 20,5

Сельдь корфо-карагинская 1,0 2,5 24,3 2,0 8,3 6,8 5,2 11,1 7,6 (0–54,3) 17,8

Сельдь восточноберинговоморская 
(РФ)

- 5,1 8,3 13,1 7,3 188,0 122,6 8,1 48,6 (1,3–789,4) 12,1

Сельдь восточноберинговоморская 
(США)

- - - - - - 12,7 9,5 11,5 (7,4–16,0) -

Примечание. Жирным шрифтом выделены наибольшая доля (%) вылова рыб относительно их биомассы, а также популяции рыб, доля вы-
лова которых ниже в прогнозе на 2020 г. относительно периода 2010–2019 гг. Серым цветом выделены периоды наибольшей биомассы 
видов и популяций рыб (см. рис. 9–14).
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в 2016 г. до 120,0 тыс. т в 2020 г. , а дальнейший рост 
уловов трески, несмотря на имеющиеся возможности, 
оказался нецелесообразен по причине неготовности 
флота к освоению большего объёма ресурса.

В целом на современном этапе основные виды 
рыб в северо-западной части Тихого океана осваива-
ются в щадящем режиме, их вылов с 2009 г. поступа-
тельно растёт [Антонов, Датский, 2019], не оказывая 
значительного воздействия на биомассу (рис. 9–15). 
Лишь в редких случаях в условиях значительного пе-
релова можно предположить, что рыбопромысловая 
деятельность приводит к изменению обилия рыб и её 
периодичности. Именно такая ситуация наблюдалась 
в 1990-е гг. в отношении западноберинговоморской 
и восточнокамчатской группировок минтая, восточно-
беринговоморской сельди в водах России, когда про-
гнозируемые пики их биомасс соответственно в 1997, 
2000 и 1992 гг. не были сформированы по причине 
сравнительно высокой доли их изъятия относитель-
но биомассы рыб. Здесь же можно привести и указан-
ные выше примеры с западнокамчатской и восточ-
носахалинской желтопёрыми камбалами, когда по-
сле пика их биомасс уровень промыслового изъятия, 
вместо ожидаемого снижения, существенно возрастал 
(табл. 4, 5).

Сообразно выделенным максимумам биомассы 
и вылова для конкретных запасов рыб, рассчитана 

периодичность формирования обилия, которая для 
каждого вида или группировки изменялась от мини-
мальных значений у лососей до наибольших величин 
у трески и камбал (табл. 4). У минтая периоды появ-
ления наибольшей биомассы находились в пределах 
9,9–11,2 лет; трески — ​10,3–12,7; наваги — ​10,3–11,3; 
терпугов — ​8,6–9,8; желтопёрой камбалы — ​11,2–12,2; 
сельди — ​6,0–8,3 лет. У лососёвых, за исключением 
горбуши, цикличность появления повышенных уло-
вов была наименьшей у нерки (4,4–4,8 лет) и кижуча 
(4,1–5,0), далее следовала чавыча (5,3–5,4), а наи-
больший период между высокими уловами наблю-
дался у кеты — ​5,7–6,8.

Периодичность в формировании повышенной 
биомассы или вылова у региональных группировок 
рыб различалась (табл. 4, 6). У минтая наибольшие 
интервалы между максимумами обилия наблюда-
лись у рыб Охотского моря и южной части Берингова 
моря, наименьшие — ​у особей северо-западной части 
Берингова моря, тихоокеанских вод Камчатки и аква-
тории Японского моря (Приморье). У трески длитель-
ные по времени пики биомасс, помимо рыб с запад-
ной Камчатки, выявлены у группировок, обитающих 
в западной части Берингова моря и тихоокеанских 
водах Камчатки. Наименьшая цикличность присуща 
рыбам южных Курил и западного Сахалина. У нава-
ги, желтопёрой камбалы и сельди ситуация обратная: 

Таблица 6. Группировки морских рыб с наибольшей и наименьшей периодичностью формирования повышенной  
биомассы (вылова)

Table 6. Groupings of marine fish with the highest and lowest frequency of formation of increased biomass (catch)

Вид Группировки с наибольшей периодичностью Группировки с наименьшей периодичностью

Минтай Охотское море (восточноохотоморская, северо-вос-
точного Сахалина),
юго-восточная и юго-западная части Берингова 
моря (восточноберинговоморская, западноберин-
говоморская)

Северо-западная часть Берингова моря 
(анадырско-наваринская), тихоокеанские 
воды Камчатки (восточнокамчатская), 
Японское море (Приморье)

Треска Охотское море (западнокамчатская),
западная часть Берингова моря (анадырско-нава-
ринская, карагинская),
тихоокеанские воды Камчатки (восточнокамчат-
ская)

Тихоокеанские воды южных Курил (южно-
курильская),
Японское море (западносахалинская)

Навага Охотское море (западнокамчатская),
юго-западная часть Берингова моря (карагинская)

Охотское море (восточный Сахалин)

Желтоперая камбала Юго-западная часть Берингова моря (карагинская),
Японское море (западносахалинская)

Охотское море (западнокамчатская, вос-
точный Сахалин)

Сельдь Западная часть Берингова моря (восточноберинго-
воморская, корфо-карагинская)

Юго-восточная часть Берингова моря (вос-
точноберинговоморская), Охотское море 
(охотская, гижигинско-камчатская)

Тихоокеанские лососи Кета и чавыча обоих побережий Горбуша обоих побережий,
кижуч и нерка северо-восточного побе-
режья
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за исключением западнокамчатской наваги большие 
промежутки в формировании биомасс рыб выявле-
ны в российских водах Берингова моря, а меньшие — ​
в акватории Охотского моря.

Вышесказанное вероятно может быть объяснено 
особенностями формирования абиотического фона 
дальневосточных морей и прилегающих тихоокеан-
ских вод, имеющего специфические региональные 
особенности и значимые различия. Воздействие при-
родных факторов в северных и южных акваториях 
северо-западной части Тихого океана зачастую на-
ходится в противофазе [Шунтов, Темных, 2008; 2011; 
Шунтов, 2001; 2016]. При этом существенные разли-
чия в условиях среды наблюдаются и в пределах од-
ного водоёма и не только в направлении от севера 
к югу: западные части Охотского и Берингова морей 
суровее восточных [Шунтов, Иванов, 2019].

Если рассматривать периодичность формиро-
вания обилия по видам в целом, то наибольшая 
цикличность наблюдалась у типично донно-придон-

ных желтопёрой камбалы и трески: соответственно 
11,7 и 11,6 лет. Меньшую цикличность имели навага 
(10,9 лет), преимущественно донный вид, и минтай 
(10,6 лет), в полной мере осваивающий как пелаги-
аль, так и акваторию у дна.

Далее в порядке убывания находились обитаю-
щие во взрослом состоянии у дна северный и южный 
однопёрые терпуги (9,8 и 8,6 лет соответственно), пе-
лагические сельдь (7,1) и тихоокеанские лососи (4,8). 
Сходные результаты в периодических колебаниях 
численности отдельных рыб в бассейнах Каспийско-
го и Аральского морей, пелагиали Охотского моря 
и отдельных реках Дальнего Востока были отмечены 
и ранее [Кулик, 2007; 2009; Никольский, 2012].

Говоря о колебаниях численности, следует пони-
мать, что у всех проанализированных рыб биология 
и экология различны (табл. 7, 8). В первую очередь, 
надо отметить, что сроки нереста у рассматриваемых 
видов разные: у минтая, трески, наваги, сельди нерест 
зимне-весенний и протекает в неблагоприятный пе-

Таблица 7. Сроки нереста и особенности распределения нерестующих особей, икры и личинок основных морских рыб 
в дальневосточных морях, тихоокеанских водах Камчатки и северных и южных Курильских островов

Table 7. Spawning periods and distribution patterns of spawning individuals, eggs and larvae of the main marine fish in the 
Far Eastern seas, Pacific waters of Kamchatka and the northern and southern Kuril Islands

Вид, группировка Сроки нереста 
(пик), месяцы

Распределение не-
рестующих рыб

Распределение икры 
(личинок) Источник

Минтай восточноберингово-
морский (США) 2–6 (4–5)

над 1500–3000 м
(в слое 300–500 м),

50–180 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–60 м

(0–400 м)

Серобаба, 1968; 1974; Okada, 1986; 
Булатов, 1987; 2004; 2017; Hinckley, 
1987; Stepanenko, 1989; Шунтов 
и др., 1993

Минтай анадырско-
наваринский 4–9 (5–6) 240–380 м (у дна),

40–90 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–60 м

(0–500 м)

Качина, Балыкин, 1981; Фадеев, 
1981; 1988; Булатов, 1986; 1987; 
2004; Шунтов и др., 1993; Балыкин, 
Варкентин, 2002; Датский, 2004

Минтай 
западноберинговоморский 3–6 (5) 150–500 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–60 м

(0–200 м)

Качина, Балыкин, 1981; Булатов, 
1986; Балыкин, 1993; Шунтов и др., 
1993

Минтай восточнокамчатский 3–6 (4–5)
над 800–1500 м

(в слое 200–600 м),
50–150 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–60 м

(0–600 м)

Антонов, Золотов, 1987; Антонов, 
1991; Буслов, 2001; Буслов, Тепнин, 
2002; Буслов и др. , 2004; Булатов, 
2017

Минтай 
восточноохотоморский 1–6 (4) 50–200 м (у дна) Поверхностный слой 

0–60 м

Горбунова, 1954; Зверькова, 1969; 
1987; Пушников, 1980; 1982; Фаде-
ев, 1981; 1987; Вышегородцев, 1987; 
Золотов, 1991; Шунтов и др., 1993; 
Овсянников, 2011; Варкентин, 2015

Минтай северо-восточного 
Сахалина 3–6 (4–5) 50–150 м (у дна) Поверхностный слой 

0–60 м

Пушников, 1978; 1982; Зверькова, 
Пушников, 1980; Зверькова, 1981; 
Фадеев, Смирнов, 1987; Шунтов 
и др., 1993

Минтай Японского моря 
(Приморье) 1–5 (4) 50–200 м (у дна) Поверхностный слой 

0–60 м

Горбунова, 1954; Зверькова, 1971; 
1977; Нуждин, 1987; 2008; Шунтов 
и др., 1993; Фадеев, 2009

Треска анадырско-
наваринская 3–5 (4) 130–370 м (у дна) 75–250 м, у дна Моисеев, 1953; Мухачева, Звягина, 

1960; Антонов, 2013

Треска карагинская 2–4 (3) 120–270 м (у дна) 120–250 м, у дна Моисеев, 1953; Vinnikov, 1996; Анто-
нов, 2013; Савин, 2013
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риод времени (тяжёлая ледовая обстановка, относи-
тельно низкие температурные показатели, сложные 
гидрометеоусловия), у терпугов и желтопёрой камба-
лы — ​преимущественно летне-осенний, когда условия 
среды более благоприятные. Во-вторых, нерестили-
ща у терпугов, карагинской и восточносахалинской 
наваги, сельди находятся в прибрежных водах, зача-
стую в приливно-отливной зоне, где фоновые усло-

вия довольно лабильны, у прочих видов, за исключе-
нием лососей, места нереста располагаются на зна-
чительных глубинах, как правило, у дна с более ста-
бильной абиотикой. Тихоокеанские лососи в данном 
случае имеют наиболее экстремальные условия для 
нереста, когда, помимо перехода из солёной водной 
среды в пресную, они вынуждены преодолевать зна-
чительные расстояния и препятствия в пределах не-

Вид, группировка Сроки нереста 
(пик), месяцы

Распределение не-
рестующих рыб

Распределение икры 
(личинок) Источник

Треска восточнокамчатская 1–4 (3) 120–290 м (у дна) 100–250 м, у дна

Моисеев, 1953; Вершинин, 1984; То-
кранов, Винников, 1991; Винников, 
2008; Полтев и др., 2012; Антонов, 
2013; Савин, 2013

Треска западнокамчатская 2–4 (3) 130–370 м (у дна) 100–300 м, у дна
Моисеев, 1953; Токранов, Винни-
ков, 1991; Винников, 2008; Антонов, 
2013; Савин, 2013

Треска южнокурильская 1–3 (2) 140–270 м (у дна) 100–250 м, у дна Ким Сен Ток, 2013

Треска западносахалинская 1–3 (2) 80–500 м (у дна) 80–400 м, у дна Моисеев, 1953; Ким Сен Ток, 2013

Навага карагинская 12–3 (1) 2–10 м (у дна) 2–10 м, у дна (2–20 м, 
у дна)

Балыкин, 2006; Новикова, 2007; Тро-
фимов, 2010

Навага западнокамчатская 1–3 (2) 100–150 м (у дна) 100–150 м, у дна (80–
200 м, у дна) Новикова, 2007; Антонов, 2011

Навага залива Терпения (вост. 
Сахалин) 12–2 (1) 2–15 м (у дна) 2–15 м, у дна (2–20 м, 

у дна) Сафронов, 1986

Терпуг северный одноперый 
вост. Камчатки, сев. Курил 6–10 (8)

15–25 м (у дна, 
у берега), 70–100 м 

(у дна)
На дне (в эпипелагиали) Горбунова, 1962; Золотов, 1975; 

1981; Золотов, Орлов, 2009

Терпуг южный одноперый юж-
ных Курил 7–10 (8) 5–35 м (у дна, у бе-

рега) На дне (в эпипелагиали)
Горбунова, 1959; Мельников, 1996; 
Дудник, Золотов, 2000; Ким Сен Ток, 
Бирюков, 2009

Камбала двухлинейная вос-
точнокамчатская 3–5 (4) 100–250 м (у дна) 100–200, у дна (50–200, 

у дна)

Моисеев, 1953; Перцева-Остроу-
мова, 1962; Фадеев, 1986; Антонов, 
2011

Камбала желтопёрая карагин-
ская 5–9 (7) 20–80 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–25 м

(0–25, у дна)

Моисеев, 1953; Перцева-Остроумо-
ва, 1961; 1962; Фадеев, 1986; 2005; 
Полутов, 1991; Золотов, 2011

Камбала желтопёрая западно-
камчатская 5–9 (7) 10–60 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–25 м

(0–25, у дна)

Моисеев, 1953; Перцева-Остроумо-
ва, 1962; Четвергов, 2002

Камбала желтопёрая залива 
Терпения
(вост. Сахалин)

6–9 (7) 10–60 м (у дна)
Поверхностный слой 

0–25 м
(0–25, у дна)

Перцева-Остроумова, 1962

Камбала желтопёрая западно-
сахалинская 6–9 (7) 10–60 м (у дна)

Поверхностный слой 
0–25 м

(0–25, у дна)
Перцева-Остроумова, 1962

Сельдь восточноберингово-
морская (РФ) 4–6 (5) 0–10 (у дна)

0–10, у дна (поверх-
ностный слой 0–30 м на 

глубине 20–200 м)
Науменко, 2001

Сельдь корфо-карагинская 5–6 (6) 0–2 (у дна)
0–2, у дна (поверхност-

ный слой 0–30 м на 
глубине 20–200 м)

Качина, 1981; Науменко, 2001

Сельдь гижигинско-камчатская 5–6 (6) 0–11 (у дна)
0–11, у дна (поверх-

ностный слой 0–30 м на 
глубине 20–200 м)

Науменко, 2001; Смирнов, 2014

Сельдь охотская 4–6 (5–6) 0–15 (у дна)
0–15, у дна (поверх-

ностный слой 0–30 м на 
глубине 20–200 м)

Науменко, 2001
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рестовых рек. В третьих, общее выживание рыб и их 
естественная смертность во многом обусловлены осо-
бенностями распределения икры и личинок и средой, 
в которой они развиваются. И здесь лососи также на-
ходятся в невыгодных условиях: личинки вылупляют-
ся зимой-весной, и в период ската численность мо-
лоди в значительной степени регулируется темпера-
турой воды и ледовитостью, влияющих на развитие 
кормовой базы, в результате в холодные годы могут 
появиться высокоурожайные поколения и наобо-
рот [Шунтов, Темных, 2011]. У прочих видов условия 
развития икры и личинок более стабильны, не счи-
тая сельдь, навагу (без западнокамчатской группи-
ровки) и желтопёрую камбалу, у которых численность 
будущих поколений закладывается в прибрежье, где 
гидрологический и температурный режимы менее 
устойчивы, нежели на больших глубинах.

Таким образом, особенности биологии и эколо-
гии рыб формируют специфические для каждого 
вида или популяции реакции на воздействие внеш-
них факторов среды, оказывающих к тому же вли-
яние в пределах ограниченных морских акваторий. 
Здесь необходимо учитывать и различные природ-
ные стратегии размножения живых организмов, 
при определённых обстоятельствах обеспечиваю-
щие оптимальную численность для конкретных ви-
дов. Среди разнообразных экологических стратегий, 

свойственных тем или иным видам и направленным 
в конечном итоге на повышение вероятности выжи-
вания, выделяются r-стратегия, определяемая отбо-
ром, направленным на повышение скорости роста 
воспроизводства, и К‑стратегия, связанная с отбором 
на повышение выживаемости [Mac-Arthur, Wilson, 
1967]. В нашем случае к представителям последней 
можно отнести камбал, имеющих более стабиль-
ное развитие в силу большей продолжительности 
жизни и относительно высокой адаптаций к воз-
действию климата, к первым — ​всех остальных. Для 
камбал характерно появление двух и более (до 12, 
табл. 3) смежных поколений высокой численности, 
которые разделены значительными временными пе-
риодами. У прочих запасов рыб, как правило, одно 
(реже два) урожайное поколение появляется через 
меньшее число лет (минимально у минтая, терпугов, 
наваги и лососей). Отметим, что у сельди, как и у кам-
бал, выявлены сходные значительные временные 
периоды между появлением высокочисленных по-
колений, с той лишь разницей, что у сельди едино-
временно появлялось в основном одно поколение. 
Можно предположить, что влияние факторов среды 
на обилие камбал менее чувствительно по причине 
компенсации численности рыбами смежных поколе-
ний: сглаженные максимумы биомассы формируются 
с большей амплитудой.

Таблица 8. Сроки нереста производителей, выклева личинок и ската молоди тихоокеанских лососей западного  
и северо-восточного побережья Камчатки и Чукотки

Table 8. Terms of spawning of producers, hatching of larvae and stingrays of juvenile Pacific salmon on the western and 
northeastern coast of Kamchatka and Chukotka

Вид, расположение Сроки нереста 
(пик), месяцы

Сроки выкле-
ва личинок, 

месяцы

Скат молоди (пре-
обладающий воз-

раст, годы), месяцы
Источник информации

Горбуша северо-восточного 
побережья 7–11 (8) 9–2 5–8 (0+) Шунтов, Темных, 2008

Горбуша западного побережья 7–11 (8) 9–2 4–7 (0+) Шунтов, Темных, 2008

Кета северо-восточного 
побережья 7–11 (8) 1–3 5–8 (0+) Шунтов, Темных, 2008; Макоедов и др., 

2009

Кета западного побережья 7–11 (8) 1–3 4–7 (0+) Шунтов, Темных, 2008; Макоедов и др., 
2009

Нерка северо-восточного 
побережья 6–12 (7–8) 1–5 3–9 (1+, 2+) Шунтов, Темных, 2008; Бугаев, 2011

Нерка западного побережья 6–12 (7–8) 1–5 5–7 (1+, 2+) Шунтов, Темных, 2008; Бугаев, 2011

Кижуч северо-восточного 
побережья 6–10 (8–9) 1–8 5–8 (1+, 2+) Шунтов, Темных, 2008; Зорбиди, 2010

Кижуч западного побережья 7–2 (8–9) 1–8 5–8 (1+, 2+) Шунтов, Темных, 2008; Зорбиди, 2010

Чавыча северо-восточного 
побережья 8–9 10–5 5–8 (1+) Шунтов, Темных, 2008

Чавыча западного побережья 6–9 (7–8) 10–5 4–8 (1+) Шунтов, Темных, 2008
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Для выявления воздействия абиотических и про-
чих факторов на обилие морских рыб на основе мно-
голетних данных межгодовой изменчивости факторов 
среды, упомянутых в разделе «Материал и методика» 
[Datsky et al. , 2021: табл. 1], была рассчитана сила 
связи между ними и биомассой рыб, которая измеря-
лась через МИК. Первичный анализ МИК показал, что 
без сдвига находятся 8750 статистических связей, где 
МИК ≥ 0,9, а со сдвигом — ​42773 [Datsky et al. , 2021: 

табл. 2, 3]. Объяснение полученных результатов мо-
жет быть представлено в дальнейших исследовани-
ях. Здесь отметим, что среди используемых в работе 
факторов среды (табл. 9), тесно связанных с обилием 
региональных группировок морских рыб, наиболее 
часто встречающимися являются температура воды 
в различных горизонтах (от поверхности до дна), ле-
довитость, цветение фитопланктона и биомасса раз-
личных фракций и видов зоопланктона.

Таблица 9. Значимые связи (значения МИК ≥ 0,9) между факторами среды и биомассой рыб в морских акваториях  
Дальнего Востока

Table 9. Significant relationships (MIC values ≥ 0.9) between environmental factors and fish biomass in marine areas  
of the Far East

Вид, группировка

Факторы среды Количество 
значимых 
факторов 

среды1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Минтай анадырско-наваринский + + + + + + + + + + 10
Минтай северо-восточного Сахалина + + + + + + + + + + 10
Минтай западноберинговоморский + + + + + + + + + 9
Минтай восточноберинговоморский 
(США) + + + + + + + 7

Минтай восточноохотоморский + + + + + + 6
Минтай Японского моря (Приморье) + + + + 4
Минтай восточнокамчатский + + + 3
Треска анадырско-наваринская + + + + + + + + 8
Треска карагинская + + + + + + + 7
Треска западнокамчатская + + + + + + + 7
Треска южнокурильская + + + + + 5
Треска западносахалинская + + + 3
Треска восточнокамчатская + + 2
Навага карагинская + + + + + + 6
Навага залива Терпения (вост. 
Сахалин) + + + + + + 6

Навага западнокамчатская + + + + + 5
Терпуг северный одноперый вост. 
Камчатки и сев. Курил + + + + + + + + 8

Терпуг южный одноперый южных 
Курил + + + 3

Камбала двухлинейная 
восточнокамчатская + + + + + + 6

Камбала желтопёрая 
западнокамчатская + + + + + + 6

Камбала желтопёрая карагинская + + + + + 5
Камбала желтопёрая залива 
Терпения (вост. Сахалин) + + + + 4

Камбала желтопёрая 
западносахалинская + 1

Сельдь восточноберинговоморская 
(США) + + + + + + + + + + 10

Сельдь гижигинско-камчатская + + + + + + 6
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Наибольшее количество факторов среды, сопря-
женных с биомассой рыб, выявлено у минтая и нава-
ги Берингова моря и вод восточного Сахалина, трески 
и желтопёрой камбалы Берингова моря и акватории 
западной Камчатки, сельди восточноберинговомор-
ской и гижигинско-камчатской (табл. 9). Для форми-
рования обилия почти всех группировок минтая са-
мыми значимыми оказались температура поверхно-
сти воды и ледовитость (что объяснимо, см. табл. 7), 
биомасса мелкой и прочих фракций зоопланктона. 
У трески важным фактором, помимо указанных выше, 
являлась температура воды у дна. Отметим также 
значимость для всех анализируемых рыб присутствия 
средней и крупной фракций зоопланктона. Отдельно 
следует упомянуть силу связи между числами Вольфа, 
определяющими солнечную активность, и биомассой 
рыб с различной временной задержкой [Datsky et al. , 
2021: табл. 4]. Несмотря на отсутствие в настоящее 
время чёткого физического обоснования механизмов 
влияния солнечной активности на земные процессы 
[Колесник, 2002 б], найденные закономерности мо-
гут представлять научный интерес в будущем. Такие 
связи с обилием рыб сильны (МИК ≥ 0,9) у 21 едини-
цы запасов из 28 (табл. 9), среди которых все группи-
ровки минтая и наваги, треска Берингова и Охотского 
морей и прилегающей акватории Тихого океана, вос-
точноберинговоморская сельдь, камбалы желтопёрая 
западнокамчатская и двухлинейная, два вида терпу-
гов. Напротив, сравнительно низкие связи солнечных 
циклов и биомасс обнаружены для сельдей Охотского 
и юго-западной части Берингова морей, желтопёрой 
камбалы карагинской, западного и восточного Саха-
лина, западносахалинской трески.

Так, если отключить оптимизацию псевдоузлов 
тонкоплёночного сплайна в пакете mgcv через обоб-
щённую кросс-валидацию и назначить их размер-

ность (k) равной 20, то только по одному из предик-
торов (ледовитость Охотского моря в декабре-мае 
3 года назад) доля описанной дисперсии вырастет 
до 53,1 %, что гораздо выше, чем у финальной ОЛМ 
(29,2 %). При этом есть важные последствия такой на-
стройки. Во-первых, форму сплайна будет невозмож-
но интерпретировать (рис. 16), во‑вторых, её BIC бу-
дет существенно выше (706), чем у ОЛМ (662). Дру-
гими словами, ОАМ здесь формально хуже ОЛМ: она 
имеет меньше обобщающей способности, несмотря 
на лучшее схождение с наблюдениями. Если также 
неправильно настроить ОАМ, зафиксировав размер-
ность сплайнов на 20, а не оптимизировать её ещё 
и со вторым членом ОЛМ (число Вольфа 4 года на-
зад), то доля описанной дисперсии достигнет 91,6 %, 
но сплайны потеряют статистическую значимость  
(p > 0,1). В целом, при сознательной настройке ОАМ 
без оптимизации измерений сплайнов, например, че-
рез кросс-валидацию, модельную кривую по динами-
ке промысловой биомассы минтая можно провести 
абсолютно точно, но смысловой нагрузки она нести не 
будет. Авторам такой идеально проходящей по наблю-
дениям ОАМ будет трудно объяснить сплайны в виде 
«кардиограмм» вместо простых и понятных эффектов 
(линейных, квадратичных или других более интерпре-
тируемых), а прогнозы такой ОАМ в перспективе при-
ведут к значительным ошибкам.

Таким образом, если по отдельности связи, соглас-
но МИК, определялись как нелинейные, что и наблю-
дается при настройке ОАМ (рис. 16), то в совместном 
их сочетании в логарифмическом масштабе с оптими-
зацией числа измерений сплайнов, последние оказа-
лись равны 1 (стали линейными, но в логарифмиче-
ском масштабе). Так, ОАМ стала ОЛМ, которая описы-
вается формулами 1–6 и рассчитанными на их основе 
параметрами модели (табл. 11):

Вид, группировка

Факторы среды Количество 
значимых 
факторов 

среды1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Сельдь восточноберинговоморская 
(РФ) + + + + + 5

Сельдь корфо-карагинская + + + + 4
Сельдь охотская + + + + 4

Примечание. Факторы среды [Datsky et al. , 2021: табл. 1]: 1 — ​атмосферное давление, мбар; 2 — ​относительная влажность воздуха, %; 3 — ​
температура воды (поверхность), t °C; 4 — ​температура воды (у дна), t °C; 5 — ​аномалии температуры воды (слой 50 м), t °C; 6 — ​аномалии 
температуры воды (у дна), t °C; 7 — ​ледовитость, %; 8 — ​ледовитость (площадь льдов), км2; 9 — ​цветение фитопланктона (кокколитофоры), 
тыс. км2; 10 — ​биомасса мелкой фракции зоопланктона, мг/куб. м; 11 — ​биомасса средней фракции зоопланктона, мг/куб. м; 12 — ​биомасса 
крупной фракции зоопланктона, мг/куб. м; 13 — ​биомасса сагитт, млн т; 14 — ​биомасса эвфаузиид, млн т; 15 — ​солнечная активность, чис-
ло Вольфа, W. Пустые ячейки – данные отсутствуют, данные есть, но МИК < 0,9. Группировки видов даны в порядке снижения количества 
значимых факторов среды, сопряженных с обилием рыб.

Окончание табл. 9
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	 Bi~Gamma(mi,n); 	 (1)

	 E B ei i
i( )= =m h ; 	 (2)

	 g lni im m( )= ( ); 	 (3)

	 Var Bi i( )=jm2; 	 (4)

	 j s u= = −2 1; 	 (5)

	 h b b bi i i= + +0 1 2x y , 	 (6)

где B — ​промысловая биомасса, тыс. т; Gamma — ​рас-
пределение гамма с параметрами µi, ν; E — ​математи-
ческое ожидание; η — ​линейный предиктор, g — ​функ-
ция связи с наблюдениями; Var — ​дисперсия с пара-
метром ϕ, β0, β1 и β2 — ​параметры ОЛМ, x — ​ледови-

тость Охотского моря 3 года назад в декабре-мае, %; 
y — ​число Вольфа 4 года назад.

Отметим здесь, что по отдельности корреляция 
Пирсона между натуральным логарифмом промыс-
ловой биомассы минтая и предикторами х и у сла-
ба: r (ln(Bi), ln(хi)) = 0,34 и статистически незначима 
r (ln(Bi), ln(yi)) = –0,21 (p > 0,16), а в ОЛМ все найден-
ные коэффициенты имеют высокую статистическую 
значимость (p < 0,0001). При этом в целом доля опи-
санной дисперсии равна 29,2 %, а корреляция в есте-
ственном масштабе между рядами r (B, E(B) = 0,57. 
Таким образом, МИК действительно позволил найти 
предикторы, которые в классическом поиске через 
корреляции были бы пропущены (их эффекты линей-
ны, но в совокупности в логарифмическом масштабе, 
а не по отдельности). Предсказанные значения E(B) по 
формуле показаны на рис. 17.

Таблица 10. Особенности формирования обилия рыб в дальневосточных морях и прилегающих акваториях
Table 10. Features of the formation of the abundance of fish in the Far Eastern seas and adjacent waters

Район Виды со сходной
динамикой биомассы

Виды с противоположной
динамикой биомассы

Пояснение

Северо-западная 
часть Берингова моря 
(анадырско-наваринский 
район)

минтай — ​треска минтай — ​сельдь
треска — ​сельдь

Рост обилия сельди приводит 
к росту запасов минтая через 
2–4 года, после этого запасы 
сельди снижаются

Юго-западная часть 
Берингова моря (корфо-
карагинский район)

минтай — ​треска
треска — ​навага (до 2010 г.)
треска — ​желтопёрая камбала
навага — ​сельдь (после 2010 г.)
желтопёрая камбала — ​сельдь

минтай — ​сельдь
минтай — ​желтопёрая камбала
треска — ​сельдь
навага — ​сельдь (до 2010 г.)

Динамика биомассы тре-
ски имеет высокое сходство 
с минтаем с запаздыванием 
на 4–5 лет

Северо-западная часть 
Тихого океана (у юго-
восточного побережья 
Камчатки, северных 
Курильских островов)

минтай — ​треска

минтай — ​северный однопёрый 
терпуг
минтай — ​двухлинейная кам-
бала
треска — ​северный однопёрый 
терпуг
треска — ​двухлинейная кам-
бала

Динамика биомассы тре-
ски имеет высокое сходство 
с минтаем с запаздыванием 
на 5–7 лет

Северо-западная часть 
Тихого океана (у южных 
Курильских островов)

треска  — ​южный однопёрый 
терпуг
(до 2000 г.)

треска  — ​южный однопёрый 
терпуг (после 2000 г.) -

Северо-восточная часть
Охотского моря 
(преимущественно 
у западной Камчатки)

минтай — ​треска (до 2012 г.)
минтай — ​желтопёрая камбала 
(до 2006 г.)
треска — ​навага
треска — ​желтопёрая камбала

минтай — ​сельдь
минтай — ​треска (после 2012 г.)
минтай — ​желтоперая камбала 
(после 2006 г.)
треска — ​сельдь
желтоперая камбала — ​сельдь
навага — ​сельдь

-

Охотское море
(у северо-восточного 
Сахалина,
залив Терпения)

минтай — ​сельдь (после 2001 г.),
минтай — ​треска (до 1993 г.)

минтай — ​сельдь (до 2001 г.)
минтай — ​треска (после 1993 г.)
минтай — ​желтопёрая камбала
треска — ​сельдь
треска — ​желтопёрая камбала

-

Японское море
(у западного Сахалина 
и Приморья)

минтай — ​треска
треска — ​желтопёрая камбала - -
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Следуя вышесказанному, из множества вероятных 
сильных парных нелинейных связей биомассы минтая 
у северо-восточного Сахалина с различными лагами 
потенциальных предикторов оптимальной оказалась 
ОЛМ, содержащая всего два предиктора, но с логли-
нейными отношениями. Сходных результатов, вероят-
но, можно ожидать и в других случаях. Следователь-
но, приведённые в приложении оценки МИК [Datsky 

et al. , 2021: табл. 2, 3] не должны восприниматься как 
руководство к включению всех потенциальных пре-
дикторов в ОАМ для каждого запаса, а служат пре-
имущественно для уточнения их стартовых наборов 
в целях последующего поиска оптимальных ОАМ, 
ОЛМ или более сложных методов, например, машин-
ного обучения. Таким образом, найденные сильные 
МИК особенно там, где корреляция близка к нулю, 
призваны воодушевить исследователей к проведе-
нию более детальных анализов, чем обычные линей-
ные модели.

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
Динамика численности гидробионтов зависит от 

множества факторов, которые можно сгруппировать 
в естественные абиотические (климато-океанологиче-
ские, геофизические) и биотические (кормовая база, 
хищники, паразиты), популяционно-генетические, эн-
догенные и антропогенные (промысел, загрязнение 
среды обитания и т. п.). Совместный учет всех этих 
факторов в идеале должен привести исследователя 

Рис.  16. Ответ фиксированного сплайна в обобщенных 
аддитивных моделях (ОАМ) для прогноза промысловой 
биомассы минтая у северо-восточного Сахалина (по оси 
ординат) в зависимости от ледовитости Охотского моря 
3  года назад в декабре-мае (по  оси абсцисс,%) [по: 

Пищальник и др., 2016; 2020]
Fig. 16. The answer of a fixed spline in generalized additive 
models (GAM) for forecasting the commercial biomass of 
walleye pollock off northeastern Sakhalin (on the ordinate) 
depending on the ice extent of the Sea of Okhotsk 3 years 
ago in December-May (on the abscissa,%) [by: Pischalnik et 

al. , 2016, 2020]

Таблица 11. Найденные параметры обобщённой линейной 
модели (ОЛМ) и их неопределённость

Table 11. The found parameters of the generalized linear 
model (GLM) and their uncertainty

Параметр Оценка параметра Стандартное отклонение, 
оценки

β0 5,175160 0,419540
β1 0,037998 0,009786
β2 -0,006684 0,001789

Рис. 17. Биомасса промыслового запаса минтая (В, тыс. т) у северо-восточного Сахалина и её математиче-
ское ожидание Е(В). Усами показана стандартная ошибка

Fig. 17. Biomass of the commercial stock of walleye pollock (B, thousand tons) in northeastern Sakhalin and its 
mathematical expectation E (B). Mustache shows standard error
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к пониманию причин флюктуации численности рыб 
и достоверному прогнозу их вылова на ближайшую 
и долгосрочную перспективы. При этом следует при-
знать слабую изученность отдельных сторон жизни 
гидробионтов и их окружения. Особенно это касает-
ся генетических и физиологических особенностей от-
дельных организмов и групп особей, а также началь-
ного периода их жизни. Очевидно, что именно ос-
мысление эндогенных процессов в популяциях вкупе 
с изучением кормовой базы (простейшие, бактерии, 
миктофиты и т. п.) молоди (личинок, мальков) и обе-
спеченность ею ранних стадий рыб, позволит сделать 
качественный скачок в постижении природы перио-
дических колебаний численности гидробионтов.

В то же время современные реалии в рыбной 
отрасли таковы, что результат нужен здесь и сейчас, 
а времени для многолетних и финансово затратных 
исследований нет. В этом случае представляется един-
ственно верным обобщение всей имеющейся инфор-
мации по обилию рыб и их окружению, позволяющее 
достоверно охарактеризовать состояние гидробион-
тов во времени. Важно отметить, что настоящим ис-
следованием по единой методике были охвачены 
региональные группировки массовых рыб, которые, 
помимо своей рыбопромысловой значимости (на их 
долю приходится до 80 % вылова в дальневосточных 
морях и прилегающих к ним акваториях), относятся 
к видам с различной жизненной стратегией (пелаги-
ческие, донно-придонные, анадромные). Последнее 
подразумевает, что такие объекты могут по-разному 
реагировать на одни и те же факторы среды. Пола-
гая, что основное воздействие природной среды при-
ходится на молодь рыб, дальнейший рост которых 
в случае появления урожайных поколений и приво-
дит к пикам биомасс, на основе современных инфор-
мационных технологий были выделены скоррелиро-
ванные с обилием морских рыб базовые факторы, 
которые в дальнейшем могут использоваться в целях 
прогнозирования. Здесь необходимо отметить, что 
любые индексы сами по себе не «вскрывают» ме-
ханизмы влияния условий среды. Именно поэтому 
в данной работе был использован максимальный ин-
формационный коэффициент, который статистически 
тонко и зачастую более надежно указывает на много-
численные и сложные связи факторов среды и био-
ты, нежели стандартные коэффициенты и индексы. По 
сути используемые в настоящее время модели про-
гнозирования, которые часто формальны и не всег-
да учитывают особенности биологии рыб и условия 
их обитания, могут быть скорректированы влиянием 
факторов среды, а, значит, приблизятся в своих ре-
зультатах к реальности.

В целом природные связи с определённой перио-
дичностью вызывают особый интерес в свете возмож-
ного прогнозирования уловов морских рыб. Весь на-
копленный запас знаний о внешних оболочках Земли 
(в первую очередь атмосфера и гидросфера) показы-
вает сложную многопараметрическую систему, в ко-
торой наблюдаются колебательные процессы. Часть 
колебаний задана годичными изменениями условий 
инсоляции разных участков земной поверхности и со-
ответствующими изменениями многих параметров. 
Другая часть связана с вращением Земли, перемеще-
ниями атмосферных масс, циркуляцией в земной ат-
мосфере, циклонической деятельностью. Сочетание 
многих земных факторов и наложенного внешнего 
воздействия вызывает колебательные (циклические) 
процессы, периодичность которых зависит от инерци-
онности компонентов системы [Язев и др., 2009]. Ины-
ми словами, природе свойственна пульсация разноо-
бразных геофизических параметров, имеющих различ-
ные периоды и интенсивность. К примеру, в повторяе-
мости сейсмической активности, атмосферных и льдо-
образовательных процессов, температурных режимов 
воздушных и водных масс выявлена преобладающая 
цикличность 8–11 лет (в меньшей степени 18–20 лет). 
Вполне закономерным представляется и соответству-
ющий отклик живой природы посредством синхрони-
зации существующих гелиогеофизических колебатель-
ных процессов соответствующих периодов.

Согласно ведущей концепции гелиобиофизики 
ритмические колебания гелиогеомагнитных пока-
зателей завели «биологические часы» и в процессе 
эволюции интегрировались в эндогенную ритмику 
биологических систем. При этом многие биоритмы 
синхронизируются геофизическими колебательными 
процессами соответствующих периодов [Бреус, 2003; 
Малоземов, 2016]. На уровне систем организмов хо-
рошо известны колебания численности некоторых 
популяций. Эти «волны жизни» наиболее чётко на-
блюдаются с периодами около 3–4 и 10 лет. В неко-
тором роде, подтверждением этому явились результа-
ты настоящего исследования, когда в формировании 
максимумов обилия морских рыб, исключая тихоо-
кеанских лососей, выявлена осредненная периодич-
ность в пределах 6–13 лет (у пелагической сельди — ​
6–8 лет, у прочих видов — ​9–13 лет). В то же время 
у лососей (как и в появлении урожайных поколений 
большинства исследованных рыб) отмечена 3–7-лет-
няя цикличность пиков обилия, что, по-видимому, мо-
жет указывать на большую их чувствительность к воз-
действию природной среды.

Важным итогом исследования можно считать 
также тот факт, что по причине региональности воз-
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действия абиотических и прочих факторов в дальне-
восточных морях и прилегающих к ним акваториям 
Тихого океана, в динамике запасов рыб различных 
группировок в пределах одного вида выявлена от-
личная друг от друга цикличность в формировании 
их обилия. К примеру, у трески, обитающей у бере-
гов западного Сахалина, максимумы продуктивности 
формировались в среднем на 2,4 года чаще, нежели 
у карагинской трески, а у охотской сельди относи-
тельно восточноберинговоморской — ​на 1,5 года. По 
этой причине обобщения на материале, включающем 
в себя осреднённые данные по многолетней динами-
ке биомассы любого вида, обитающего на обширной 
акватории, вероятнее всего покажут отличные от ре-
альности результаты и могут привести к неверным 
выводам в ходе прогнозирования уловов рыб.

Среди используемых в работе факторов среды, 
тесно связанных с обилием региональных группи-
ровок морских рыб, наиболее часто встречающими-
ся были температура воды в различных горизонтах 
(от поверхности до дна), ледовитость, цветение фи-
топланктона, биомасса различных фракций и видов 
зоопланктона и солнечная активность. Максимальное 
количество таких факторов выявлено у группировок 
минтая и наваги Берингова моря и вод восточного 
Сахалина, трески и желтопёрой камбалы Берингова 
моря и акватории западной Камчатки, сельди вос-
точноберинговоморской и гижигинско-камчатской. 
Для формирования обилия большинства группиро-
вок минтая наиболее значимыми оказались поверх-
ностная температура воды, ледовитость, биомасса 
мелкой и прочих фракций зоопланктона, у трески до-
полнительно и температура воды у дна. Отметим так-
же важность для всех анализируемых рыб доступного 
наличия средней и крупной фракций зоопланктона, 
основных кормовых ресурсов для молоди и впервые 
созревающих особей. Среди прочих причин флюкту-
ации численности объектов исследования необходи-
мо учитывать и взаимовлияние отдельных видов по-
средством хищничества и соперничества за сходную 
кормовую базу, а также антропогенное воздействие. 
В последнем случае, принимая во внимание незначи-
тельное загрязнение дальневосточных морей [Дина-
мика…, 2000; Патин, 2008; Лукьянова и др., 2018], за 
исключением некоторых прибрежных районов Япон-
ского моря [Ростов и др., 2016], вмешательство чело-
века в основном заключается в осуществлении про-
мышленного и иных видов рыболовства. При этом 
настоящие исследования показали незначительное 
его влияние на обилие рыб на современном этапе: 
у большинства из них при росте биомассы уловы уве-
личиваются незначительно или даже снижаются.

В целом вопрос использования факторов окружа-
ющей морских рыб природной среды в прогнозиро-
вании их уловов является чрезвычайно актуальным 
ещё и по той причине, что гелиогеофизические и кли-
мато-океанологические явления на Земле изучаются 
довольно давно. В ходе многочисленных исследова-
ний выявлены закономерности в периодичности та-
ких явлений, что позволило сформировать перспек-
тивные прогнозы, точность которых в отдельных слу-
чаях достигает 88 % [Плотников и др. , 2019]. В отно-
шении биологических систем всё сложнее: помимо 
коротких временных рядов данных, прогнозирование 
численности рыб затруднено дополнительными слож-
ными многофакторными связями [Радченко, 2015; 
Горбатенко, 2018], сложившимися в морских экоси-
стемах в целом и рыбных сообществах в частности. 
Не следует забывать и о влиянии на биоту хищников, 
паразитов и болезней, а также о действии популяци-
онных и эндогенных факторов. В последнем случае, 
физиологическое и генетическое состояние животных 
при различной численности существенно отличается, 
а при достижении максимумов обилия в действие 
вступают нейроэндокринные механизмы авторегуля-
ции, начинаются демографические перестройки в по-
пуляциях, приводящие к изменению их биотического 
потенциала [Шварц, 1969; Чернявский, 1984; 2007]. 
В целом циклы как комплексное биологическое яв-
ление есть результат достаточно длительной сопря-
жённой эволюции морских рыб, других компонентов 
экосистемы, абиотических факторов среды, и прогно-
зирование уловов возможно при учёте наибольшего 
числа переменных.

Применённый в настоящей работе метод прогно-
зирования через использование МИК как раз и по-
зволяет найти предикторы, которые в классическом 
поиске через корреляции были бы пропущены, и его 
применение видится перспективным при условии ис-
пользования точных первичных данных для после-
дующих расчётов. Такие данные должны быть мак-
симально приближены к срокам и районам обитания 
рыб с обязательным учётом действия факторов сре-
ды на наиболее уязвимые онтогенетические группы 
(от икры до годовалых особей). В качестве примера 
важности сбора подобной информации можно при-
вести классификацию суровости зим на основе мно-
голетних материалов по ледовым условиям дальне-
восточных морей, где в зависимости от района сбора 
данных зима в пределах одного года варьировала 
как мягкая, умеренная и суровая [Думанская, 2017]. 
Вполне предсказуемо, что во всех трёх случаях ре-
зультаты прогнозирования уловов рыб будут значимо 
отличаться.
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Решение проблемы точной фиксации факторов 
среды в пределах обитания морских рыб и их тонкой 
настройки на предмет влияния на обилие гидробион-
тов крайне важно и по причине возможных гряду-
щих климатических перестроек на Земле. Поскольку 
вариации климата определяются долговременным 
дисбалансом поступающей в верхние слои земной 
атмосферы энергии солнечного излучения и уходя-
щей суммарной энергии от Земли обратно в космос, 
после максимума 24-го солнечного цикла прогнози-
руется переходный от глобального потепления к глу-
бокому похолоданию период нестабильных климати-
ческих изменений. В данном случае ориентировочно 
в 2042±11 г. намечается наступление глубокого ква-
зидвухвекового минимума солнечной постоянной, 
а в 2055±11 г. (по причине инерции Мирового океана 
в отдаче накопленной солнечной энергии в течение 
14±6 лет) — ​наступления Малого ледникового перио-
да [Абдусаматов, 2012]. Вероятность такого прогноза 
прослеживается в отдельных работах [Гудкович и др., 
2013; Жеребцов и др. , 2013]. Подобные изменения 
климата приведут и к перестройкам в морских эко-
системах, включая рыбные сообщества, что в пол-
ной мере отразится на распределении ресурсов рыб 
и их обилии. И в этом случае выявление достоверных 
механизмов многофакторного влияния природной 
среды на морскую биоту позволит спрогнозировать 
грядущие изменения и снивелировать их возможные 
последствия в рамках деятельности рыбной отрасли 
и перспектив развития рыболовства. Наилучшие ре-
зультаты здесь можно получить посредством междис-
циплинарных исследований с использованием со-
временных судов и аппаратуры, коммуникационных 
и компьютерных технологий, стремительно развива-
ющихся в последние годы.

В текущий момент достоверное долгосрочное 
прогнозирование обилия морских рыб на фоне име-
ющихся знаний и сложности учёта многочисленных 
природных и прочих факторов среды, оказывающих 
влияние на рыбные ресурсы, представляется затруд-
нительным. В то же время выявленные в настоящей 
работе закономерности в периодичности формиро-
вания биомассы отдельных видов и их региональных 
группировок позволят скорректировать методологию 
краткосрочного прогнозирования (до 2–3 лет) сырье-
вой базы рыб дальневосточных морей и прилегаю-
щих районов открытой части Тихого океана.
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