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Кета, Oncorhynchus keta Walbaum, нерестящаяся в реках и озерах Дальнего Востока, подразделена на
экогеографические единицы (ЭГЕ) на основе зоо- и физико-географического районирования аре-
ала вида, биологических особенностей группировок, учитывающих районы нереста и экологиче-
ские формы (экотипы), и генетических различий между ними. Каждая ЭГЕ имеет свои географиче-
ские границы и может включать несколько нерестовых популяций кеты разных водоемов в пределах
этих границ. Популяции кеты разных ЭГЕ генетически значительно отличаются друг от друга. Эко-
географические единицы являются важными элементами внутривидовой структуры. В то же время
они могут рассматриваться как базовые единицы запаса кеты, которые следует учитывать при раз-
работке стратегии управления запасами водных биологических ресурсов. В частности, при искус-
ственном воспроизводстве этого вида крайне нежелательны перевозки оплодотворенной икры
между популяциями из разных ЭГЕ.
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Чтобы эффективно воспроизводить, исполь-
зовать и сохранить природные биологические ре-
сурсы, важно подразделить исследуемый вид на
естественно сложившиеся группировки популяций,
определяемые географическим распространением
и условиями обитания вида, ландшафтной структу-
рой его ареала, а также биологическими особенно-
стями данного вида: местами и сроками размно-
жения, миграционными обменами и пр. Более
того, важно отнести к каждой такой группировке
свою часть ареала вида, на которой он воспроиз-
водится и которая географически ясно очерчива-
ла бы границы этой группировки как единицы за-
паса. Рассмотрим для примера такой важный
объект водных биоресурсов Дальнего Востока как
кета (Oncorhynchus keta Walbaum, 1792).

Кета – второй по численности вид тихоокеан-
ских лососей (после горбуши) в азиатской части
ареала, нагуливается в водах северных морей Ти-

хого океана и заходит на нерест в реки азиатского
и американского побережья [1–3], является ос-
новным объектом пастбищного лососеводства
России [4–7]. В пределах российского Дальнего
Востока выделяют от шести до семи основных ре-
гиональных нерестовых группировок этого вида
[8]. По характеру генетической дифференциации
нерестовые популяции дальневосточной кеты
подразделяются на пять больших генетических
кластеров [9].

Для выделения крупных нерестовых группи-
ровок кеты, как базовых для определения единиц
запаса этого вида, воспользуемся концепцией
экогеографических единиц (ЭГЕ) [10–12]. Каждая
ЭГЕ определяется как группа географически
близких популяций, ареал которых характеризу-
ется сходными условиями обитания, с возмож-
ным обменом между собой генными потоками,
но значительно изолированных от других таких
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единиц, что выявляется с помощью генетических
маркеров. Верификация ЭГЕ основана на пред-
ложенном ранее критерии [12, 13]: большие гене-
тические различия между популяциями разных
ЭГЕ и малые генетические различия между попу-
ляциями внутри ЭГЕ.

Цель данной работы – отчасти обзорная: све-
сти воедино все опубликованные ранее материа-
лы коллектива авторов по кете Дальнего Востока
и взглянуть на ее популяционную структуру с по-
зиции экогеографических единиц. Ранее это бы-
ло сделано для трех районов Дальнего Востока:
бассейна р. Амур и прилежащей территории,
о. Сахалин и южных Курильских островов [13–
15]. Кета является значительно подразделенным
видом, поэтому можно выделить независимые
нерестовые группировки в более или менее чет-
ких географических границах, чтобы их можно
было применить в практической работе. Назна-
чение данного исследования – использовать эко-
лого-географические и генетические данные для
определения экогеографических единиц кеты
Дальнего Востока России с целью рационального
использования запасов этого вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Согласно концепции ЭГЕ, процедура их выде-
ления состоит из двух этапов. На первом этапе
следует предварительно разбить ареал вида на
географические районы по характеристикам ме-
стообитаний, и далее подразделить их с учетом
биологии исследуемого вида – миграционных,
репродуктивных и других характеристик, нали-
чия разных экотипов. При этом важно осуществ-
лять географическое подразделение вида по ме-
стам его воспроизводства, так как миграция про-
изводителей к местам размножения и ранний
период развития их потомства – наиболее крити-
ческие фазы жизненного цикла в формировании
популяционной структуры вида. Такое, компо-
зитное, подразделение вида и его ареала, с одно-
временным учетом его экологии и географии, и
образует экогеографические единицы (ЭГЕ).
Каждая ЭГЕ может включать несколько популя-
ций соседних нерестовых бассейнов. На втором
этапе выделенные ЭГЕ проверяются на генетиче-
скую близость или отдаленность друг от друга,
имея множественные выборки особей из популя-
ций каждой ЭГЕ. Можно сказать, что “экогеогра-
фическая единица данного вида – это природное
тело, скомпонованное из эколого-географиче-
ских характеристик ареала и биологических при-
знаков составляющих его популяций” [12,
стр. 112].

Биогеографическое подразделение 
Дальнего Востока

Для выделения ЭГЕ кеты проведем вначале
биогеографическое подразделение бассейнов рек
побережья Дальнего Востока, используя следую-
щий алгоритм [12, 14]. В качестве исходной сетки
подразделения пресноводной части ареала груп-
пировок тихоокеанских лососей и других лососе-
вых рыб дальневосточного региона, у которых
критический период онтогенеза или вся жизнь
проходят в реках и озерах, принимаем зоогеографи-
ческое районирование на основе распределения
биоты пресноводных бассейнов по И.А. Черешневу
[16]. Затем на эту сетку необходимо наложить под-
разделение ареала вида на основе других биогеогра-
фических и экологических описаний. Например,
важным является бассейновый принцип подраз-
деления территорий, так как водосборный бас-
сейн реки – это целостная единица в организа-
ции ландшафта [17], а морские бассейны стока
определяют особенности температурного режима
и другие характеристики водоемов [18], в т. ч.
важные для развития и роста молоди тихоокеан-
ских лососей и других речных и озерных гидро-
бионтов. Кроме этого, можно использовать дру-
гие сетки экологического и физико-географиче-
ского районирования ареала вида (см. далее).

В результате мы получили подразделение ло-
сосевых нерестовых водоемов Дальнего Востока
России на биогеографические районы (рис. 1),
которые легли в основу экогеографических еди-
ниц кеты. Охарактеризуем их, начиная с анадыр-
ского зоогеографического района (номер 7 на
рис. 1), так как оттуда были взяты наши наиболее
северные выборки кеты для популяционно-генети-
ческих оценок. Анадырский зоогеографический
район (7) не подразделяли, так как генетически бы-
ла описана только кета бассейна р. Анадырь. Ко-
рякский (8) и южнокамчатский (9) районы были
далее подразделены по Срединному хребту, а на
юге полуострова – по Восточному хребту, образо-
вав четыре биогеографических района
п-ова Камчатка: северо-западный (8W), северо-
восточный (8E), юго-западный (9W) и юго-во-
сточный (9E). В Амурском зоогеографическом
районе (14) выделили Амуро-Амгуньский (14') и
Амуро-Уссурийский (14'') биогеографические
районы Нижнего Амура соответственно экологи-
ческой классификации бассейна р. Амур Е.А. Си-
монова и Е.Г. Егидарева [19]. Здесь расположены
основные нерестовые площади амурской кеты и
оттуда собраны наши выборки [14, 20]. Северосаха-
линский зоогеографический район (15) далее под-
разделили, с учетом основных водоразделов и бас-
сейнов морского стока, на северо-западный Саха-
лин (15W), северо-восточный Сахалин (15E) и
зал. Терпения (15S). Североприморский район (16)
разделили на северное Приморье (16P) и запад-
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ный Сахалин (16S), а южноприморский район
(17, с учетом классификации Г.Н. Курганского и
В.Г. Марковцева [21]) – на южное Приморье,
охватывающее зал. Петра Великого вместе с
зал. Находка (17S), и центральное Приморье
(17N), включая бассейн р. Аввакумовка (17N).
Южносахалинский зоогеографический район
(18) разделили на юго-западный Cахалин (18W) и
юго-восточный Сахалин вместе с зал. Анива
(18E). Кроме того, отдельно выделили п-ов Кри-
льон (18S), климат которого определяется отча-
сти северной ветвью Цусимского течения и хо-
лодными пятнами западной части зал. Анива. Ку-
рильский зоогеографический район (19) разбили
на кунаширский (19K) и итурупский (19I) биогео-
графические районы, так как по ландшафтной
классификации островá Кунашир и Итуруп разде-
ляются физико-географической границей, прохо-
дящей по проливу Екатерины между ними [22].
(Более дробное биогеографическое подразделение
южнокурильских островов дано в [15] и здесь не
обсуждается.)

Выделенные на рис. 1 биогеографические райо-
ны принимаем за ЭГЕ кеты Дальнего Востока Рос-
сии, дополнительно учитывая в них разные экотипы
вида. А именно, у кеты р. Поронай и р. Амур рас-
сматриваем раздельно летнюю и осеннюю формы
(по Л.С. Бергу [23] – яровая и озимая расы). В
районах совместного обитания эти формы раз-
множаются симпатрически в одних и тех же реч-
ных бассейнах, но на разных типах нерестилищ –
с разными температурными режимами [24–27].
Эти формы отличаются друг от друга также вре-
менем нереста и по некоторым меристическим
признакам, в т. ч. по среднему числу пилориче-
ских придатков, что является адаптивно важным
признаком, связанным с инкубационной темпе-
ратурой (см. обзор [20]). Кета южных Курильских
островов характеризуется наличием речной и
озерной форм, нерестящихся, соответственно, на
речных и озерных нерестилищах [28, 29] и отли-
чающихся миграционным поведением при скате
молоди в морские воды [30]. Уже раньше было
высказано предположение, что рыбы речного и
озерного экотипов кеты являются репродуктивно
независимыми группировками этого вида [31–33]
и показали это в специальном исследовании [15].

Популяционные выборки кеты
для тестирования по ДНК-маркерам

Места взятия выборок кеты указаны на рис. 1.
Из многих мест выборки брали многократно – в
течение сезона или в разные годы. В подавляю-
щем большинстве это были зашедшие на нерест
производители, лишь малая часть выборок пред-
ставлена молодью. В каждой выборке было по не-
сколько десятков особей (30–40 или больше);
лишь в редких случаях объемы выборок были

меньшими. Для настоящего исследования мы
свели вместе все опубликованные нами ранее ма-
териалы по кете разных районов Дальнего Восто-
ка, небольшая часть выборок генотипирована
впервые в этой работе.

Рис. 1,а. Чукотка: р. Канчалан (1), р. Белая (2),
р. Анадырь (Марково, ЛРЗ1, 3), р. Великая (4),
р. Туманская (5), р. Хатырка (6) [данные: 34].
Камчатка: Пенжинская губа (7), р. Палана (8),
р. Еловка (9), оз. Ушки (10), р. Камчатка (11),
р. Хайрюзова (12), р. Коль (13), р. Утка (14),
р. Большая (15), р. Опала (16), р. Авача (17),
р. Налычева (18), р. Жупанова (19), р. Вывенка
(20), р. Кичига (21), р. Дранка (22), р. Хайлюля
(23) [данные: 9]. Североохотское побережье мате-
рика: р. Ола (24), р. Яна (25), р. Тауй (26) [данные:
35]. Кроме того, для сравнения были взяты вы-
борки кеты из рек Аляски [данные: 34].

Рис. 1,б. Летняя кета Амура: оз. Орель (1),
Пальвинская протока (2), р. Сомня (3), р. Амгунь
(4), р. Гера (5), протока Ухта (6, оз. Удыль); осен-
няя кета Амура: р. Нимелен (7), р. Дуки (8), р. Гур
(9, ЛРЗ Гурский), р. Анюй (10), р. Тунгуска (11),
р. Уссури (12, Амурская протока); бассейн р. Тугур
(13–17) [данные: 14, 20]. Приморье: р. Аввакумов-
ка (18), р. Киевка (19), Барабашевский ЛРЗ (20),
р. Нарва (21), Рязановский ЭПРЗ (22) [данные:
36]. Остров Сахалин: р. Обутонай (23), р. Таранай
(24), р. Лютога (25), р. Островка (26, ЛРЗ “Монет-
ка”), р. Ударница (27), р. Белая, Б. Такое, Залом
(притоки р. Найба, 28–30), устье р. Поронай (31),
устье р. Тымь (32, материал собирали на ЛРЗ
“Тымовский”), устье р. Лангры (33), р. Сова,
р. Калинка, р. Сокольники, р. Ясноморка (34–37,
материал собирали на ЛРЗ этих рек) [данные: 13,
14, 37–39, настоящее исследование]. Южные Ку-
рильские острова: озерная и речная кета о. Куна-
шир (38, 39), речная кета бассейнов рек Курилка
и Рейдовая о. Итуруп (40, 41), озерная кета оз. Со-
почное (42) [данные: 15].

Популяционно-генетические статистики

Для оценки генетической подразделенности
кеты и верификации ее ЭГЕ генотипировали взя-
тые биологические образцы по десяти микроса-
теллитным маркерам (Ssa197, Ssa20-19, Ogo2,
Oke3, Oke11, One103, One109, Ots3, Oki1-1 и Oki1-2)
по методике К.И. Афанасьева с соавт. [35]. Стати-
стики θS и θP популяционной дифференциации и
их бутстреп-доверительные интервалы (CI: confi-
dence interval) определяли согласно руководству
Б. Вейра [40] с использованием программы GDA
[41]. Статистика θS характеризует двухфакторную
иерархическую классификацию и оценивает
средние различия между множественными вы-

1 ЛРЗ – лососевый рыбоводный завод.
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борками из двух (или более) популяционных
группировок (разных ЭГЕ). Статистика θP оцени-
вает тотальные различия между сравниваемыми
ЭГЕ (как если бы все выборки в каждой группиров-
ке слить в одну) и приводится в тексте в сравнитель-
ных целях. Всегда θP < θS. В рамках однофакторной
классификации статистика θS оценивает только
различия между наборами выборок (популяций)
из отдельной популяционной группировки. По-
этому критерием выделения популяционных
группировок как отдельных ЭГЕ служат бóльшие
значения θS-статистик между этими группиров-
ками и меньшие различия между популяциями
внутри них [12, 13]. Для графического представле-
ния и выделения генетически близких групп выбо-
рок использовали два метода: 1) строили неукоре-
ненное дерево на основе генетических дистанций
Рейнолдса и метода UPGMA [40, 41], 2) определяли
собственные векторы (“главные оси”) корреляци-
онной матрицы попарных генетических различий
[9, 42] с дальнейшим вращением методом Vari-
max, с использованием компьютерного пакета
SPSS [43]. В результате такой процедуры выявля-
ли группы выборок, близких по профилю их рас-
стояний до остальных выборок.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Основные генетические кластеры кеты

Данное исследование подтверждает ранее вы-
сказанное утверждение [9], что имеются пять
больших генетических кластеров азиатской кеты,
отвечающих пяти географически разным частям
ее ареала, но с существенными дополнениями по
их структуре (рис. 2). Перечислим их: 1) южная

кета, включающая нерестовые стада южных Ку-
рильских островов (в т. ч. редкую озерную кету, а
также уникальную кету р. Рыбацкая на о. Итуруп) и
Приморья; 2) кета юго-западного Сахалина, вос-
производящаяся на рыбоводных заводах; 3) кета
охотоморского побережья о. Сахалин, образую-
щая два генетических субкластера: кеты юго-во-
сточного Сахалина вместе с зал. Анива (к ней
примыкает кета р. Обутонай юго-западного побе-
режья п-ва Крильон – ЭГЕ 18S на рис. 1,б) и кеты
северного Сахалина (от зал. Терпения, включая
летнюю кету р. Поронай, до кеты северо-запад-
ного Сахалина, включая р. Лангры, впадающую в
Амурский лиман); 4) кета бассейна р. Амур, со-
стоящая из двух темпоральных группировок –
осенней и летней; 5) северная кета, включающая
нерестовые группировки охотоморского побере-
жья материка, п-овов Камчатка и Чукотка.

Различия между всеми пятью генетическими
кластерами азиатской кеты значительны: θS =
= 0.0828 и θP = 0.0651 с 95%-ными доверительными
интервалами соответственно (0.0577, 0.1210) и
(0.0408, 0.1029). Статистики их попарных разли-
чий приведены в табл. 1.

Выявленные генетические кластеры включают
выборки кеты из нескольких ЭГЕ: южная кета
(17S, 17N, 19K, 19I); юго-западный Сахалин
(18W); бассейн Нижнего Амура (14', 14''); охото-
морская кета Сахалина (15W, 15E, 15S, 18E, 18S);
северная кета (7, 8W, 8E, 9W, 9E, 10–13). Рассмот-
рим теперь соответствие генетических субкласте-
ров каждого из кластеров выделенным экогеогра-
фическим единицам кеты.

Таблица 1. Различия между азиатскими группировками кеты разных генетических кластеров, представленных на
рис. 2

Примечание. В верхне-правой части матрицы представлены средние генетические различия между выборками разных ЭГЕ
(θS), в нижне-левой части – среднее тотальное различие между ними (θP); по диагонали (серым фоном) – среднее различие
между выборками в пределах каждой ЭГЕ. Аналогичное размещение – в табл. 2–5. Различие между кетой Аляски и азиатской
северной кетой: θP = 0.346 с 95% CI = (0.0290, 0.0816); минимальное различие – с кетой Чукотки (бассейн р. Анадырь): θP =
= 0.0253 с 95% CI = (0.0103, 0.0472).

Южная кета Юго-западный 
Сахалин Бассейн р. Амур Охотоморская 

кета Сахалина Северная кета

Южная кета 0.0235
(0.0190, 0.0281)

0.1049
(0.0706, 0.1598)

0.1551
(0.0925, 0.2524)

0.0758
(0.0514, 0.1084)

0.0881
(0.0501, 0.1475)

Юго-западный 
Сахалин

0.0852
(0.0512, 0.1389)

0.0016
(–0.0012, 0.0045)

0.1679
(0.0966, 0.2638)

0.0634
(0.0430, 0.0910)

0.0947
(0.0645, 0.1390)

Бассейн р. Амур 0.1371
(0.0737, 0.2371)

0.1622
(0.0901, 0.2593)

0.0091
(0.0056, 0.0118)

0.0673
(0.0383, 0.1020)

0.0675
(0.0431, 0.0916)

Охотоморская 
кета Сахалина

0.0550
(0.0317, 0.0863)

0.0472
(0.0290, 0.0725)

0.0514
(0.0219, 0.0864)

0.0196
(0.0158, 0.0238)

0.0403
(0.0283, 0.0521)

Северная кета 0.0698
(0.0308, 0.1302)

0.0801
(0.0510, 0.1255)

0.0525
(0.0294, 0.0749)

0.0222
(0.0122, 0.0319)

0.0177
(0.0124, 0.0229)
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ЭГЕ южной кеты

Южная кета в нашем материале представлена
четырьмя генетическими субкластерами, кото-
рые однозначно отвечают биогеографическому
подразделению на ЭГЕ, указанному на рис. 1: ке-
ты островов Кунашир (19K) и Итуруп (19I) и кеты
южного (17S) и центрального (17N) Приморья.
Генетические различия между ними значительны
(табл. 2). Наличие речных и озерных экотипов у
южнокурильской кеты диктует необходимость
выделения у кеты о. Кунашир двух ЭГЕ – озерной
и речной формы. У кеты о. Итуруп выделяем, как
минимум, два ЭГЕ речной формы (рек Курилка и
Рейдовая) и дополнительно генетически не вери-
фицированную кету бассейна р. Куйбышевка, и
ЭГЕ озерной формы из оз. Сопочное; кроме того
как генетически уникальную выделяем в виде от-
дельной ЭГЕ р. Рыбацкая [15, 33]. У кеты Примо-
рья выделяем две ЭГЕ – южноприморскую (17S)
и центральноприморскую (17N). Укажем на боль-
шое отличие приморской кеты не только от кеты
южных Курильских островов, но и на ее значи-
тельную гетерогенность в пределах Приморья
(табл. 2, [36]). Отсутствие выборок из северного
Приморья (16P) не позволяет верифицировать ге-
нетический статус стад кеты этого биогеографи-
ческого района.

Кета юго-западного Сахалина

Кета ЭГЕ 18W стоит особняком. Отличается
значительно от всей остальной кеты Дальнего Во-
стока, в т. ч. от кеты Сахалина и кеты Приморья и
Приамурья (табл. 1), что неоднократно отмеча-
лось ранее [9, 38, 39, 44]. Популяционные корни
этого стада неизвестны, оно целиком воспроиз-
водится на рыбоводных заводах, из которых ос-
новным донором других заводов этого района и за
его пределами является кета ЛРЗ “Калининский”
на р. Калинка. Следует отметить наименьшее
внутрипопуляционное разнообразие кеты этого
района: средняя ожидаемая гетерозиготность ис-
следованных выборок равна 0.571, в то время как

у кеты других районов – выше: 0.658, 0.625, 0.670
и 0.657 у южной, амурской, северной и охотомор-
ской кеты Сахалина соответственно. Вероятно,
это связано с эффектом основателя, возникшим
при формировании стада ЛРЗ “Калининский”
[45], а затем распространившимся на другие за-
водские популяции юго-западного Сахалина. На
малое генетическое разнообразие кеты этого рай-
она указывает также статистически незначимые
отличия друг от друга выборок разных лет из раз-
ных мест этого района, что нехарактерно для дру-
гих группировок кеты (табл. 1). Поэтому здесь
выделяется единственная ЭГЕ – кета юго-запад-
ного Сахалина.

Кета п-ова Крильон

Этот район (18S) отличается микроклиматом
от остальной части южного Сахалина благодаря
северной ветви теплого Цусимского течения и,
возможно, ее взаимодействием с пятнами холод-
ной воды из западной части зал. Анива [46–48].
Была возможность собрать выборки за четыре го-
да только из одной реки юго-западной части рай-
она – р. Обутонай, впадающей в Татарский про-
лив. Генетические различия между этими выбор-
ками незначимы: θP = 0.0005 с 95% CI = (–0.0093,
0.0084). В то же время, несмотря на географиче-
скую близость к ЛРЗ юго-западного Сахалина, ге-
нетические данные указывают на уникальность
дикой кеты р. Обутонай: ее отличие от кеты этих
ЛРЗ велико: θS = 0.0428 с 95% CI = (0.0275, 0.0634),
а тотальное различие между ними: θP = 0.0411 с 95%
CI = (0.0269, 0.0625). И гораздо меньше отличает-
ся от кеты юго-восточного Сахалина, входя с ней
в единый генетический субкластер “Южный Са-
халин” (рис. 2): θS = 0.0116 с 95% CI = (0.0055,
0.0165), θP = 0.0081 с 95% CI = (0.0022, 0.0132). Эту
кету выделяем в виде отдельной уникальной ЭГЕ –
южнокрильонской кеты. Следует отметить, что
наши выборки из р. Обутонай были взяты до
строительства там рыбоводного завода, куда сей-

Таблица 2. Генетические различия между группировками южной кеты

Итуруп Кунашир Южное Приморье Центральное 
Приморье

Итуруп 0.0104
(0.0084, 0.0129)

0.0247
(0.0195, 0.0299)

0.0422
(0.0310, 0.0555)

0.0483
(0.0381, 0.0568)

Кунашир 0.0135
(0.0089, 0.0184)

0.0134
(0.0082, 0.0202)

0.0321
(0.0228, 0.0419)

0.0407
(0.0297, 0.0568)

Южное Приморье 0.0342
(0.0224, 0.0462)

0.0217
(0.0141, 0.0288)

0.0028
(–0.0024, 0.0070)

0.0417
(0.0190, 0.0785)

Центральное Приморье 0.0382
(0.0285, 0.0460)

0.0276
(0.0187, 0.0399)

0.0367
(0.0138, 0.0768)

0.0135
(0.0015, 0.0260)
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час завозят оплодотворенную икру кеты, разво-
димой на других ЛРЗ Сахалина.

Кета охотоморского побережья Сахалина

Кета этого района генетически гетерогенна и
состоит из двух четко различающихся больших
группировок, выделяемых как два генетических
субкластера (рис. 2): северного Сахалина (зоогео-
графический район 15) и юго-восточного Сахалина
(вместе с зал. Анива, 18E). Среднее генетическое
различие между выборками из северного Сахалина
и выборками из юго-восточного Сахалина равно
θS = 0.0300 с 95% CI = (0.0236, 0.0380), а среднее
тотальное различие между ними: θP = 0.0222 с 95%
CI = (0.0152, 0.0309). Это сравнимо с различиями
между кетой северного Сахалина и северной ке-
той: θS = 0.0346 с 95% CI = (0.0221, 0.0480) и θP =
= 0.0192 с 95% CI = (0.0093, 0.0305). Последнее
может быть аргументом для выделения северо- и
южносахалинского субкластеров как двух отдель-
ных генетических кластеров азиатской кеты.

Что касается экогеографических единиц, то
четкое отличие выборок кеты из биогеографиче-
ских районов северного Сахалина (табл. 3) позво-
ляет выделить здесь четыре ЭГЕ: осенней кеты
районов 15W, 15E и 15S и летней кеты р. Поронай,
впадающей в зал. Терпения (15S). Кета северного
Сахалина значительно гетерогенна, наиболее от-
личающаяся из них – кета р. Лангры района 15W
северо-западного Сахалина (табл. 3). Кажущаяся
генетическая близость выборок из р. Лангры к
кластеру северной кеты (рис. 1), а точнее – к кете
р. Тугур (зоогеографический район 13), вызвана,
скорее всего, искажением при проекции на плос-
кость главных координат. Фактически же стада
кеты этих двух рек значительно отличаются друг
от друга: θP = 0.0218 с 95% CI = (0.0056, 0.0419),
что гораздо больше, чем отличие кеты Лангры от
кеты Тыми и даже от осенней кеты более геогра-
фически далекой осенней кеты р. Поронай. Что
касается южной части кеты охотоморского побере-
жья Сахалина, то по изученным ДНК-маркерам ке-

та собственно юго-восточной части Сахалина (до
мыса Анива) незначимо отличается от кеты, не-
рестящейся в реках зал. Анива: θP = 0.0009 с 95%
CI = (–0.0002, 0.0027). Так что здесь генетически
верифицируется только одна ЭГЕ – 18E, включа-
ющая нерестовые реки юго-восточного побере-
жья Сахалина и зал. Анива.

Кета бассейна р. Амур

Согласно экологическим и генетическим дан-
ным, кету Амурского зоогеографического района
относим к двум экогеографическим единицам.
Одна из ЭГЕ – это летний экотип, другая – осен-
ний экотип. Генетические данные указывают на
их заметные отличия друг от друга: θS = 0.0138 с
95% CI = (0.0084, 0.0189), θP = 0.0101 с 95% CI =
= (0.0045, 0.0158), что соответствует более ранне-
му заключению [14, 20]. Летняя кета Амура была
ранее выделена С.Ф. Золотухиным [49] как от-
дельная экогеографическая единица. Для терри-
ториальной определенности ограничиваем эту
ЭГЕ Амуро-Амгуньским экорегионом (14') со-
гласно экологическому районированию [19] – см.
рис. 1, что практически совпадает с установленны-
ми границами нереста летней кеты [49]. Осенняя
кета Амура более широко расселена по Амуру, но
генетические данные не позволяют разделить
осеннюю кету Амура на четко различимые про-
странственно или темпорально разделенные
группировки. Поэтому в качестве второй экогео-
графической единицы амурской кеты рассматри-
ваем осеннюю кету, нерестящуюся в пределах
всего Нижнего Амура (по классификации
Е.А. Симонова и Е.Г. Егидарева [19] – объеди-
ненные подрайоны 14' и 14'' [14]).

Северная кета

Соответственно рис. 2,a и 2,б выделяются три
генетических субкластера кеты, которые подраз-
деляем на три ЭГЕ: анадырского (7), североохот-
ского (10) и шантарского (13) зоогеографических

Таблица 3. Генетические различия между группировками кеты северного Сахалина

Северо-западный 
Сахалин р. Тымь Осенняя кета

р. Поронай
Летняя кета
р. Поронай

Северо-западный Сахалин 0.0040
(–0.0035, 0.0118)

0.0132
(0.0073, 0.0197)

0.0203
(0.0074, 0.0395)

0.0309
(0.0107, 0.0657)

р. Тымь 0.0097
(0.0050, 0.0162)

0.0037
(–0.0009, 0.0083)

0.0081
(0.0040, 0.0143)

0.0186
(0.0111, 0.0287)

Осенняя кета р. Поронай 0.0172
(0.0055, 0.0358)

0.0049
(0.0019, 0.0084)

0.0031
(–0.0002, 0.0082)

0.0102
(0.0061, 0.0145)

Летняя кета р. Поронай 0.0309
(0.0098, 0.0674)

0.0178
(0.0100, 0.0290)

0.0084
(0.0039, 0.0126)

–0.0010
(–0.0026, 0.0004)
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районов (табл. 4). Что касается кеты, нерестя-
щейся в реках п-ова Камчатка, то она генетиче-
ски более разнообразна, чем предыдущие три
субкластера (табл. 4). Камчатская кета зоогеогра-
фически и генетически подразделяется далее еще
на четыре ЭГЕ (табл. 5): северо-западная Камчат-
ка (8W), северо-восточная Камчатка (8E), южно-
камчатская (9W + 9E) и отдельно ЭГЕ кеты
р. Камчатка (выборки 9–11 на рис. 1). Генетиче-
ские различия между кетой юго-западной и юго-
восточной Камчатки (районы 9W и 9E) статисти-
чески незначимы: θP = 0.0010 с 95% CI = (–0.0007,
0.0028), почему они и были объединены в одну
единицу – ЭГЕ южнокамчатской кеты. Кета рек
Палана и Пенжина сильно различаются: θP =
= 0.0201 с 95% CI = (0.0051, 0.0371), что обуслови-
ло большую вариабельность в пределах ЭГЕ севе-
ро-западной Камчатки (табл. 5). Возможно ее
следовало бы далее подразделить на дополни-
тельные ЭГЕ, однако имеющихся данных недо-
статочно для их генетической верификации.

ОБСУЖДЕНИЕ
Для разработки планов управления природны-

ми биологическими ресурсами (планов их вос-
производства, промысла, охраны) необходимо
выделять единицы запаса. Как соотносятся меж-

ду собой экогеографическая единица и единица
запаса? Согласно В.И. Карпенко [50: стр. 49], под
единицей запаса можно понимать популяцию,
стадо, локальное стадо или иную группировку ви-
да. С другой стороны, В.Н. Иванков и Е.В. Иван-
кова [51] полагают, что под ней может понимать-
ся локальная популяция, являющаяся одновре-
менно и единицей промысла. Л.А. Животовский
[33, 52] определил единицу запаса как отдельную
ЭГЕ со своими географическими и экологиче-
скими границами, популяции которой интегри-
рованы единым планом управления (воспроиз-
водства, промысла, охраны). Для кеты, как и для
любых других видов, важно выделять единицы за-
паса, так как они дают биологически обоснован-
ные соотношения норм вылова и регуляцию вос-
производства с учетом популяционной структуры
вида и требований к эффективности воспроиз-
водства как заводской, так и дикой рыбы [53].

Наличие четких пространственных границ
между ЭГЕ, бóльшая эколого-географическая од-
нородность ареала и генетическая близость попу-
ляций между собой в пределах одной ЭГЕ в срав-
нении с различиями между разными ЭГЕ – все
это делает их удобными кандидатами на роль еди-
ниц запаса. Соответственно указанным свой-
ствам, каждой ЭГЕ можно управлять независимо
от других ЭГЕ данного вида. Принимая ЭГЕ в ка-

Таблица 4. Генетические различия между группировками северной кеты

Чукотка Камчатка Североохотский 
район

Шантарский
район

Чукотка 0.0018
(–0.0016, 0.0046)

0.0200
(0.0136, 0.0265)

0.0101
(0.0047, 0.0143)

0.0285
(0.0156, 0.0405)

Камчатка 0.0099
(0.0061, 0.0137)

0.0135
(0.0095, 0.0171)

0.0214
(0.0137, 0.0313)

0.0320
(0.0204, 0.0435)

Североохотский район 0.0081
(0.0038, 0.0122)

0.0096
(0.0028, 0.0186)

0.0030
(–0.0023, 0.0082)

0.0156
(0.0080, 0.0229)

Шантарский район 0.0262
(0.0147, 0.0380)

0.0206
(0.0107, 0.0306)

0.0126
(0.0053, 0.0197)

0.0032
(–0.0005, 0.0071)

Таблица 5. Генетические различия между группировками кеты п-ова Камчатка

Бассейн
р. Камчатка

Северо-западная 
Камчатка

Карагинский 
залив

Южная
Камчатка

Бассейн р. Камчатка 0.0101
(0.0030, 0.0195)

0.0310
(0.0192, 0.0416)

0.0155
(0.0092, 0.0217)

0.0187
(0.0113, 0.0280)

Северо-западная Камчатка 0.0203
(0.0102, 0.0291)

0.0127
(0.0024, 0.0237)

0.0169
(0.0091, 0.0249)

0.0126
(0.0066, 0.0186)

Карагинский залив 0.0078
(0.0040, 0.0123)

0.0091
(0.0032, 0.0168)

0.0055
(0.0027, 0.0084)

0.0081
(0.0043, 0.0135)

Южная
Камчатка

0.0120
(0.0060, 0.0221)

0.0072
(0.0026, 0.0129)

0.0040
(0.0007, 0.0085)

0.0033
(0.0022, 0.0046)
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честве базовых единиц воспроизводства, можно в
их пределах рассматривать вопросы выбора рек и
мест для лососевых рыбоводных заводов [54] с
ориентацией на ключевые лососевые реки для
обеспечения сохранения природных популяций ло-
сосевых [54, 55]. Кроме того, ЭГЕ позволяют дать
ограничения на перевозки оплодотворенной икры
между ЛРЗ, поскольку нередки бессистемные пере-
возки искусственно воспроизводимых популяций
кеты. Это означает, что перевозки рыбы из популя-
ций-доноров других единиц запаса нарушают сло-
жившуюся эколого-генетическую структуру попу-
ляции-реципиента. Поэтому крайне нежелательны
(вплоть до полного запрета) перевозки оплодо-
творенной икры или иного генетического мате-
риала между популяциями кеты разных ЭГЕ (за-
водскими или дикими).

Даже в пределах одного нерестового бассейна
следует с предельной осторожностью осуществ-
лять рыбоводную, хозяйственную или иную дея-
тельность, если она может привести к перемеши-
ванию озерного и речного экотипов, летней и
осенней форм, так как они относятся к разным
ЭГЕ. Однако перевозки могут осуществляться
между популяциями кеты в пределах одной ЭГЕ.
Исключение составляет искусственное воспро-
изводство в местах, где нет диких лососей или
взамен исчезнувших популяций [54].

Если обращаться к ЭГЕ как к базовым едини-
цам добычи (вылова) водных биоресурсов, то на
их основе можно принимать решение о распреде-
лении допустимого улова между разными ЭГЕ
или группами ЭГЕ. Если обращаться к ЭГЕ как к
базовым единицам охраны, то имея географиче-
скую сетку ЭГЕ на ареале вида (рис. 1) можно соот-
нести их с рыбохозяйственными заповедными зо-
нами [6] и ключевыми лососевыми реками [54, 55] и
использовать для разработки стратегии сохранения
редких видов и популяций [10, 12, 56]. В частно-
сти, в масштабах Дальнего Востока озерная кета
южных Курильских островов, летняя кета р. По-
ронай, кета р. Рыбацкая на о. Итуруп и р. Обуто-
най на юго-западном Сахалине – генетически
уникальные формы.

В целом основной результат настоящей работы,
по нашему мнению, – показать на примере кеты,
что важным уровнем популяционной структуры ви-
да являются экогеографические единицы (ЭГЕ). Их
можно выделять, используя информацию о гео-
графии, экологии и генетике вида. При этом ясно
очерченные географические границы ЭГЕ и
сформулированные экологические и генетиче-
ские принципы их верификации позволяют ра-
ционально управлять ресурсами вида.

Авторы признательны профессору В.И. Кар-
пенко (Камчатский гос. техн. ун-т) за полезные
замечания и предложения.

Работа выполнена в рамках гостемы ГЗ 0112-
2019-0002 (подтема “Эколого-генетическая струк-
тура вида”). Финансирование работы поддержано
грантом РНФ 19-16-00101.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
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Population Structure of Chum Salmon of the Russian Far East:
Biogeographic Classification, Genetic Differentiation, and Ecogeographic Units

L. A. Zhivotovskya, b, *, G. A. Rubtsovaa, M. V. Shitovaa, T. V. Malininaa,
V. D. Prokhorovskayaa, T. A. Rakitskayaa, and K. I. Afanasieva, b

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Science Moscow, 119991 Russia
bRussian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (VNIRO), Moscow, 107140 Russia

*e-mail: levazh@gmail.com

The chum salmon, Oncorhynchus keta Walbaum, spawning in rivers and lakes of the Far East, is divided into
ecogeographic units (EGUs) based on zoo- and physic-geographical zoning of the species’ range, biological
features of groupings that take into account spawning areas and ecological forms (ecotypes), and genetic dif-
ferences between them. Each EGU has definite geographical boundaries and can include several spawning
populations of chum salmon from different watersheds within these boundaries. Populations of chum salmon
of different EGUs genetically differ significantly from each other. Ecogeographic units are important ele-
ments of the intraspecific structure. At the same time, they can be considered as basic management units of
the species, which should be taken into account when developing a strategy for managing stocks of aquatic
biological resources. In particular, when artificially reproducing this species, transfer of fertilized eggs be-
tween populations from different EGUs is highly undesirable.

Keywords: chum salmon Oncorhynchus keta, Far East, ecology, geography, landscape, ecogeographic unit
(EGU), DNA markers, population structure, management unit, biogeography.
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