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На примере кеты Oncorhynchus keta Амурской зоогеографической провинции рассматривается
принцип подразделения вида на популяционные группировки. На основе зоогеографического рай-
онирования и биологических границ группировок кеты по районам нереста, соответственно их рас-
пространению, миграции и воспроизводству, а также оценок их дифференциации по микросател-
литным ДНК-маркерам, в Амурской провинции выделено восемь экогеографических единиц.
В Амурском зоогеографическом районе этой провинции к ним отнесли летнюю кету Амуро-Ам-
гуньского экорегиона, осеннюю кету нижнего Амура (Амуро-Амгуньского и Амуро-Уссурийского
экорегионов); в Шантарском зоогеографическом районе провинции – удско-тугурскую и ульбан-
скую группировки; в сахалинской части Амурской провинции − группировки северозападной и се-
веровосточной частей Сахалина, а также летнюю и осеннюю кету р. Поронай. Эти экогеографиче-
ские единицы могут рассматриваться как базовые нерестовые единицы запаса кеты данной части
ареала вида.
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Для разработки планов управления природны-
ми биологическими ресурсами – их продуктив-
ностью, воспроизводством, промыслом, охраной –
необходимо выделять единицы запаса интересу-
ющего нас вида как популяционные группиров-
ки, обитающие на определённых частях видового
ареала. Обратимся за примером к кете Oncorhyn-
chus keta Walbaum, являющейся в настоящее вре-
мя основным объектом пастбищного лососевод-
ства России (Глубоковский и др., 2010). Выделе-
ние единиц её запаса необходимо, поскольку за
последние два десятка лет выпуск заводской мо-
лоди кеты вырос более чем в два раза (Леман и др.,
2015); при этом нередки бессистемные перевозки
кеты, в том числе из рек, далеко отстоящих от ме-
ста выпуска молоди. Поэтому становится важ-
ным установление ограничений на перевозки

оплодотворённой икры между рыбоводными за-
водами, на распределение норм вылова и регуля-
цию воспроизводства с учётом популяционной
структуры вида и требований к эффективности
воспроизводства как заводской, так и дикой кеты
(Животовский, Смирнов, 2018).

Географически кета – наиболее распростра-
нённый вид тихоокеанских лососей, который на-
гуливается в северной части Тихого океана и захо-
дит на нерест в реки азиатского и американского
побережий (Salo, 1991; Макоедов и др., 2009).
В пределах российского Дальнего Востока выде-
ляют от шести до семи основных региональных
нерестовых группировок кеты, одна из которых
представлена бассейном р. Амур (Карпенко, Рас-
садников, 2004). Амурская кета представляет так-
же один из пяти крупных генетических кластеров
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кеты Дальнего Востока, выделяемых по ДНК-
маркерам (Животовский и др., 2010). Важной
особенностью кеты, как и других тихоокеанских
лососей, является наличие у неё темпоральных
форм, выявленных вначале у амурской кеты: лет-
ней и осенней (яровая и озимая расы − по: Берг,
1934), которые в районах совместного обитания
размножаются симпатрически в одних и тех же
речных бассейнах, но на разных типах нерести-
лищ (Бирман, 1954; Волобуев и др., 1990; Рослый,
2002; Волобуев, Марченко, 2011).

Чтобы эффективно управлять природными
ресурсами, следует выделять единицы запаса со-
ответственно популяционно-биологической и ге-
нетической структурам вида. Для конкретного ви-
да существуют границы, определяемые его биоло-
гическими особенностями, в том числе сроком и
местом нереста, типом нерестилищ, поведением,
миграционными обменами. Например, для кеты
охотоморского побережья материка Волобуев и
Марченко (2011) предлагают иерархическую ор-
ганизацию кеты: локальные стада, их темпораль-
ные формы, а затем более мелкие внутрибассейно-
вые группировки. Напротив, Иванков с соавтора-
ми (2010) полагают, что популяционная структура
кеты, как и других видов тихоокеанских лососей, в
первую очередь определяется по типу нерести-
лищ – русловой и ключевой формами; более мел-
кие подразделения основаны на сроках и местах
нереста.

Объединяющим для выделения единиц запаса
как внутривидовых популяционных группировок
видится подход, основанный на биогеографиче-
ских принципах, с привлечением данных по эко-
логии и генетике популяций. В частности, для их
выделения можно воспользоваться концепцией
экогеографических единиц (ЭГЕ) (Zhivotovsky
et al., 2015; Животовский, 2016а, 2017): каждая
ЭГЕ определяется как группа географически близ-
ких популяций, ареал которых характеризуется
сходными экологическими условиями, с возмож-
ным обменом между собой генными потоками, но
значительно обособленных от других ЭГЕ, что
можно тестировать с помощью ДНК-маркеров.

В настоящей работе на примере кеты Амур-
ской зоогеографической провинции рассматри-
ваются принципы подразделения вида и его ареа-
ла на основе биогеографических, экологических
и генетических данных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Процедура выделения ЭГЕ состоит из двух
этапов (Zhivotovsky et al., 2015; Животовский,
2016а, 2017). Н а  п е р в о м  э т а п е следует пред-
варительно разбить ареал вида на эколого-геогра-
фические районы, используя важные для изучае-
мого вида характеристики местообитания, а за-

тем выделенные эколого-географические районы
подразделить на ЭГЕ с учётом биологии вида.
Каждая ЭГЕ может включать несколько популя-
ций. Н а  в т о р о м  э т а п е выделенные ЭГЕ сле-
дует верифицировать – проверить их на генетиче-
ское отличие друг от друга, имея множественные
выборки особей из популяций каждой ЭГЕ, после
чего какие-то ЭГЕ объединить друг с другом, а ка-
кие-то далее подразделить; при неопределённо-
сти следует провести дальнейшие исследования.

Например, для пресноводных рыб и других
гидробионтов, репродукция которых проходит в
реках и озёрах, эколого-географические районы
можно выделять, накладывая друг на друга раз-
ные подразделения ареала вида (по бассейнам
стока рек, гидробиологическим особенностям,
ихтиофауне, приуроченности данного вида к тем
или иным местообитаниям, климатическим па-
раметрам, миграциям и пр.). В частности, одними
из границ нерестовых ЭГЕ для тихоокеанских ло-
сосей и других лососёвых рыб дальневосточного
региона, у которых критический период онтоге-
неза или вся жизнь проходят в реках и озёрах, мо-
жет служить биота пресноводных бассейнов, яв-
ляющаяся индикатором и средой обитания изу-
чаемого вида. В этом качестве мы принимаем
ихтиологическое районирование по Черешневу
(1998). В качестве других границ может быть вы-
бран водосборный бассейн как целостная едини-
ца в организации ландшафта: он задаёт гидроло-
гический режим территории, бассейны стока
определяют особенности температурного режима
и другие характеристики водоёмов (Мартыненко,
Бочарников, 2008; Корытный, 2017). Бассейно-
вый принцип подразделения ареала для кеты, как
и для многих других видов, для которых пресно-
водный период является важнейший этапом он-
тогенеза, имеет существенное значение, так как
на этот период приходится основная адаптивная
нагрузка и закладывается механизм хоминга.

Дальнейшее подразделение эколого-геогра-
фических районов на ЭГЕ осуществляется с учё-
том биологии вида – миграционных, репродук-
тивных и других характеристик. В частности, при
подразделении кеты важно учитывать наличие
темпоральных группировок, в первую очередь –
летней и осенней форм, приуроченных к русло-
вым и ключевым нерестилищам (Иванков и др.,
2010; Иванков, Иванкова, 2013, 2020). Репродук-
тивная обособленность между расами значитель-
на, в особенности в р. Амур, и выражается как в
морфофизиологических различиях, в частности в
числе пилорических придатков (Берг, 1934; Григо,
1953; Куликова, 1970; Смирнов, 1975; Животов-
ский и др., 2017), так и по генетическим маркерам
(Салменкова и др., 1994; Животовский и др., 2017).

Для ДНК-тестирования ЭГЕ генотипировали
биологические образцы кеты по микросателлит-
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ным маркерам (Ssa197, Ssa20-19, Ogo2, Oke3,
Oke11, One103, One109, Ots3, Oki1-1 и Oki1-2) со-
гласно методике Афанасьева с соавторами (2011).
Все исследованные выборки кеты указаны на рис. 1
и перечислены в табл. 1.

Биологические образцы предоставлены: по ке-
те бассейна р. Амур за 2018 г. – Е.В. Подорожнюк,
К.И. Афанасьевым, Г.А. Рубцовой, М.В. Шитовой,
А.И. Никифоровым; Шантарского района (бассейн
реки Тугур и Иткан) и Петровской косы –
С.Е. Кульбачным; р. Тымь за 2012 г. – А.Е. Лап-
шиной; р. Лангры за 2008 г. – А.Ю. Семенченко и
А.А. Юрченко, за 2011 г. – Х.Ю. Кимом. Для пол-
ноты исследования привлекли опубликованные
данные: по кете р. Тымь за 2003 и 2004 гг. и севе-
роохотской кете (Афанасьев и др., 2011), по кете
бассейна р. Амур за 2012 г. и ранее (Животовский
и др., 2017).

Популяционно-генетические статистики (FIS,
оценки θP и θS для FST-статистики популяцион-
ной дифференциации, генетическая дистанция
Рейнолдса и др.) оценивали согласно руководству

Вейра (Weir, 1996) с использованием программы
GDA (Lewis, Zaykin, 2001). Для кластеризации
выборок применяли метод главных координат с
использованием пакета SPSS for Windows (George,
Mallery, 2005). Поправки на множественные срав-
нения проводили согласно процедуре (Benjamini,
Hochberg, 1995) в каждой выборке по 55 тестам на
соотношения Харди−Вайнберга и двухлокусные
равновесия по сцеплению. Статистически значи-
мое отклонение обнаружено по локусу Oke3 и его
неравновесию с локусом Oki12 в выборке из р. Ту-
гур (осенняя, 2012 г., р = 0.0028 после поправки).
Однако по этому локусу нет нехватки гетерозигот
(FIS = –0.068), так что отклонение не связано с на-
личием нуль-аллелей и могло быть вызвано малым
объёмом выборки (n = 20). К тому же при поправке
по всей массе наблюдений (табл. 1) выявленное
отклонение проявляет себя как незначимое.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Применяя описанную выше методику, мы вы-

деляем нерестовые ЭГЕ кеты Амурской зоогео-

Рис. 1. Амурская зоогеографическая провинция (по: Черешнев, 1998) ( ) и места взятия выборок кеты Oncorhynchus keta
для ДНК-анализа (d). Зоогеографические районы (цифры в кругах): Шантарский (13' − Удско-Тугурский, 13'' – Ульбан-
ский подрайоны), Амурский (14' − Амуро-Амгуньский, 14'' – Амуро-Уссурийский подрайоны) и Северосахалинский
(15). Границы Амуро-Амгуньского и Амуро-Уссурийского зоогеографических подрайонов (—) соответствуют экорегио-
нам по: Симонов, Егидаров, 2015. Нумерацию выборок см. в табл. 1 (по р. Тымь обозначено устье).
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Таблица 1. Места, даты сбора и объём генотипированных образцов кеты Oncorhynchus keta Амурской зоогеогра-
фической провинции

Примечание. * Молодь, ЛРЗ – лососёвый рыбоводный завод.

№ Место сбора Дата сбора Форма Число рыб, экз.

0 Устье Амура Июль 2003 Летняя 50
1 Оз. Орель 13−14.07.2018 30
2 Пальвинская протока 16.07.2018 20
3 Р. Сомня (приток р. Амгунь) 17−21.07.2018 14

26−28.07.2018 39
3а Р. Амгунь (чуть ниже устья р. Сомня) 31.07.2018 100
4 Р. Нимелен (приток р. Амгунь) 13.09.2018 Осенняя 50
5 Р. Дуки (приток р. Амгунь) Июнь 2012 48*

15.09.2018 50
6 Р. Хилка 20.07.2012 Летняя 17
7 Р. Гера 21.07.2012 20

22−24.07.2018 53
8 Протока Ухта (оз. Удыль) 25.07.2018 50
9 Р. Гур (ЛРЗ “Гурский”) 21.09.2018 Осенняя 50

10 Р. Анюй Октябрь 2002 46
04.10.2012 19
19−21.09.2018 38
20.09.2018 50

11 Пемзенская протока (р. Амур) 20.09−05.10.2012 24
12 Амурская протока (р. Уссури) Июнь 2012 48*

26−30.09.2012 72
03.10.2018 50

13 Р. Хор (приток р. Уссури) 26.10.2012 12
14 Р. Тунгуска 2003 27

26−30.09.2018 50
15 Р. Биджан (Биджанский ЛРЗ) Октябрь 2018 25
16 Р. Тугур:

– устье 05.08.2009 Летняя 48
– низовье 18.08−02.09.2013 28

17 Р. Тугур 20.09.2008 Осенняя 34
02−08.09.2012 20

18 Р. Тугур (протока Гадек) 01−05.09.2011 Летняя 25
19 Ручей Грунтовый (р. Тугур) Август 2011 62
20 Р. Конин (приток р. Тугур) 07, 16−18.08.2013 Осенняя 44

08−10.09.2012 48
21 Р. Иткан 09−12.07.2009 48
22 Петровская коса 24.07.2009 48
23 Р. Лангры 24.07.2008 20

05.08.2008 18
Октябрь 2011 17

23 Большой Камулан (приток р. Лангры) Октябрь 2011 15
24 Р. Тымь (Адо-Тымовский ЛРЗ) 04.09.2003 51

17.09.2004 50
02−24.09.2012 27
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графической провинции согласно следующему
алгоритму. Вначале разбили исследуемую часть
ареала вида в соответствии с зоогеографическим
районированием Дальнего Востока по Черешне-
ву (1998), который Амурскую зоогеографическую
провинцию подразделяет на Шантарский, Амур-
ский и Северосахалинский районы, представлен-
ные на рис. 1 под номерами 13–15 (соответствен-
но нумерации автора). Далее мы наложили на это
подразделение нерестового ареала биологические
границы группировок кеты и получили следую-
щие ЭГЕ этого вида.

В  А м у р с к о м  з о о г е о г р а ф и ч е с к о м
р а й о н е мы ограничиваемся Амуро-Амгуньским
(14') и Амуро-Уссурийским (14'') подрайонами
нижнего Амура (по экологической классифика-
ции бассейна р. Амур (Симонов, Егидарев, 2015)),
где расположены основные нерестовые площади
амурской кеты и откуда собраны наши выборки
(рис. 1); отметим, что амурская кета чётко отли-
чается генетически от охотоморской кеты (рис.
2). Согласно экологическим и генетическим дан-
ным, кету Амурского зоогеографического района
относим к двум ЭГЕ. Одна из ЭГЕ – это летняя
кета, которая имеет ограниченный нерестовый
ареал в отличие от гораздо более широко рассе-
лённой осенней формы. Летняя кета Амура была
ранее выделена Золотухиным (2019) как отдель-
ная ЭГЕ, но мы для определённости ограничива-
ем её территорию Амуро-Амгуньским экорегио-
ном (14'), что практически совпадает с установлен-
ными границами нереста летней кеты (ср.:
Золотухин (2019. Рис. 1) и Симонов, Егидарев
(2015. Рис. 2.2)). Генетические данные указывают
на значительные отличия летней кеты Амура от

осенней формы по изученным ДНК-маркерам
(рис. 3), что подтверждает более раннее заключе-
ние (Животовский и др., 2017).

Что касается осенней кеты Амура, то, согласно
экологическому районированию региона (Симо-
нов, Егидарев, 2015), естественно выделить Аму-
ро-Амгуньский экорегион в качестве одного из
кандидатов на отдельную ЭГЕ осенней кеты. Од-
нако генетические данные не позволяют разде-
лить исследованные выборки осенней кеты Аму-
ра на чётко различимые пространственно или
темпорально разделённые группировки (рис. 3).
Поэтому в качестве второй ЭГЕ амурской кеты
мы рассматриваем осеннюю кету, нерестящуюся в
пределах всего нижнего Амура − Амуро-Амгунь-
ского и Амуро-Уссурийского экорегионов. (Мы не
имеем детальной информации о воспроизводстве
кеты среднего и верхнего Амура, потому её не
анализируем.)

Ш а н т а р с к и й  з о о г е о г р а ф и ч е с к и й
р а й о н мы разбиваем на удско-тугурскую (13') и
ульбанскую (13'') экогеографические единицы
(рис. 1), так как, согласно Кульбачному (2010),
нерестовые подходы кеты к рекам этих подрайо-
нов противоположны по направлению (соответ-
ственно с северо-востока и юго-востока), а зна-
чит, могут принадлежать разным группировкам
вида. Данные рис. 4 и табл. 2 демонстрируют гене-
тические отличия тугурской кеты от других груп-
пировок вида. Ульбанская кета также предвари-
тельно верифицируется генетически как отдель-
ная ЭГЕ (табл. 2), однако требуются дальнейшие

Рис. 2. Генетическая дифференциация исследован-
ных выборок кеты Oncorhynchus keta из бассейна
р. Амур (s) и охотоморского побережья (d) в про-
странстве главных компонент (здесь и на рис. 3, 4 –
ГК); в генетический кластер охотоморского побережья
вошли выборки из Шантарского, Северосахалинского
и Североохотского зоогеографических районов.

–0.6

0

0.6

1.2

–0.6 0 0.6 1.2
ГК 1 (49.5%)

ГК
 2

 (3
7.

1%
)

Рис. 3. Генетическая дифференциация кеты Oncorhyn-
chus keta бассейна р. Амур летней (s) и осенней форм
из Амуро-Амгуньского ( ) и Амуро-Уссурийского
подрайонов (d), к последнему району относятся также
выборки из бассейна р. Уссури ((n) – Амурская прото-
ка, (m) – р. Хор) и из Пемзенской протоки (+).
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уточнения, так как она представлена единствен-
ной выборкой из р. Иткан.

С е в е р о с а х а л и н с к и й  з о о г е о г р а -
ф и ч е с к и й  р а й о н включает две ЭГЕ саха-
линской кеты, представленные в нашем материа-
ле реками Лангры и Тымь; добавим также, что
этот район включает ещё две ранее выделенные
ЭГЕ – летнюю и осеннюю расы кеты бассейна р.
Поронай (Животовский, 2019).

Все выделенные ЭГЕ Амурской зоогеографи-
ческой провинции значимо отличаются друг от
друга по исследованным ДНК-маркерам (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
В Амурской зоогеографической провинции

мы выделяем четыре континентальные ЭГЕ кеты:
амуро-амгуньскую летнюю, нижнеамурскую осен-
нюю, удско-тугурскую и, предварительно, ульбан-
скую. Их нерестовые ареалы отличаются друг от
друга по биогеографическим параметрам, эколо-
гии, климатическим особенностям. Генетически
они отличаются друг от друга и от других группи-
ровок кеты Дальнего Востока, в том числе Север-
ного Сахалина (рис. 2–4, табл. 2). Следует особо
отметить большие генетические отличия кеты
бассейна р. Амура от кеты р. Лангры, несмотря на
географическую близость устьев этих рек (обе
они впадают в Амурский лиман), что могло бы ги-
потетически вызвать обмен генными потоками
между ними. Вероятно, этот вывод можно рас-

пространить на все реки северо-запада Сахалина,
но для окончательных суждений требуется гене-
тический анализ выборок кеты из этих рек.

По имеющимся зоогеографическим, экологи-
ческим и генетическим данным, летняя кета бас-
сейна р. Амур однозначно выделяется в качестве
единицы запаса амурской кеты. Другой единицей
запаса является осенняя кета нижнего Амура
(Амуро-Амгуньского и Амуро-Уссурийского эко-
регионов). Согласно нашему подходу, у нижнеа-
мурской осенней кеты можно было бы выделить
не одну, а две ЭГЕ − амуро-амгуньскую (рис. 1: 14')
и амуро-уссурийскую (14''), что соответствовало
бы выводу Золотухина (2019). Тем более такое вы-
деление напрашивается, потому что нерестовый
ареал осенней кеты бассейна р. Амур подразделя-
ется по типу нерестилищ: в нижнем течении Аму-
ра бóльшая часть нерестилищ снабжается водой
из парафлювиальных источников, в то время как
выше по течению её нерестилища расположены
на выходах ключей (Золотухин, 2019). Более того,
выборки осенней кеты Амуро-Амгуньского эко-
региона лежат на краю генетического кластера
осенней амурской кеты (рис. 3), что могло бы
быть дополнительным основанием в пользу пред-
варительного разделения нижнеамурской осен-
ней кеты на две указанные ЭГЕ. Однако генети-
чески эти две группы кеты не образуют разных от-
делённых друг от друга генетических кластеров,
поэтому мы объединяем их в единую ЭГЕ. Дей-
ствительно, генетическая дифференциация между
ними невелика и статистически незначима (θS =
= 0.74, θP = 0.16, р = 0.13). С другой стороны, стати-
стическая незначимость различий могла быть обу-
словлена небольшим объёмом материала из Аму-
ро-Амгуньского экорегиона (всего три выборки).
Поэтому для тестирования гипотезы о подразде-
лении осенней кеты нижнего Амура на две ЭГЕ
желательно иметь данные по большему числу вы-
борок из Амуро-Амгуньского экорегиона с по-
вторностями по годам. Кроме того, Золотухин
(2019) выявил озёрную форму кеты, нерестящую-
ся в оз. Чля (близ оз. Орель); такую редкую попу-
ляцию также необходимо тестировать генетиче-
ски. Добавим также, что необходимо в дальней-
шем лучше охватить выборками бассейн р.
Уссури, имеющиеся три выборки из которого ма-
ло репрезентативны для столь значительного
притока Амура (Рослый, 2002; Литвинцева и др.,
2009).

Для кеты южной части охотоморского побере-
жья материка мы ограничиваемся Шантарским
экогеографическим районом (по другим водоё-
мам генетических данных нет), где выделяем две
экогеографические единицы – удско-тугурскую
и ульбанскую. По динамике численности и их-
тиологическим критериям Кульбачный (2010)
выделяет два стада кеты в этой части нерестового

Рис. 4. Генетическая дифференциация кеты Onco-
rhynchus keta охотоморского побережья: (s) – ручье-
вая и (d) – ключевая формы из р. Тугур; (n) – Севе-
роохотский зоогеографический район; ( ) – р. Тымь;
(×) – ранняя и (+) – поздняя формы из р. Лангры.
Группировки, представленные одной выборкой, не
показаны.
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ареала кеты − аяно-тугурское (от р. Алдома до
рек Уда и Тугур) и ульбано-искинское (впадаю-
щие в Ульбанский залив реки и далее на юго-во-
сток до рек Сахалинского залива); т.е. нересто-
вый ареал этих двух стад простирается за пределы
Шантарского зоогеографического района. На-
сколько эти стада соответствуют выделенным
экогеографическим единицам и какое между ни-
ми соответствие, сказать с определённостью
трудно из-за отсутствия необходимых генетиче-
ских данных. Выборка кеты, выловленная у Пет-
ровской косы (рис. 1), генетически сильно отли-
чается от кеты р. Иткан, так что наследственное
единство ульбано-искинского стада остаётся под
вопросом. Не исключено, что оно подразделяется
на части, одна из которых – это ульбанская ЭГЕ. С
другой стороны, Ульбанский зоогеографический
подрайон (рис. 1) представлен в нашем материале
только одной выборкой – из р. Иткан. Поэтому
требуется дальнейшее генетическое изучение ке-
ты этого подрайона для её окончательной вери-
фикации как отдельной ЭГЕ.

Следует отметить тенденцию к генетической
дифференциации ручьевой и ключевой форм ке-
ты бассейна р. Тугур, соответствующих летней и
осенней кете Амура (Кульбачный, Иванков,
2011). Однако генетические различия между ними
неизмеримо меньше (θS = 0.74, θP = 0.21, р = 0.06),
чем между сезонными расами амурской кеты

(табл. 2). Возможно, это вызвано большей интен-
сивностью генных потоков между ними из-за
пространственной близости их нерестилищ. По-
этому следует детальнее исследовать кету других
водоёмов Шантарского зоогеографического рай-
она, в том числе из рек Уда и Алдома.

Как соотносятся между собой экогеографиче-
ская единица и единица запаса? Под единицей за-
паса может пониматься популяция, стадо, локаль-
ное стадо или другие подразделения вида (Карпен-
ко, 2013). Иванков и Иванкова (2020) определяют
единицу запаса как локальную популяцию, являю-
щуюся одновременно и единицей промысла. Жи-
вотовский (2016б, 2017) определил единицу запаса
как одну или несколько природных и/или искус-
ственно разводимых популяций, обитающих в
сходных средовых условиях, обладающих сход-
ными биологическими признаками, генетически
близких друг к другу по сравнению с их отличия-
ми от других популяций этого вида, а также объ-
единённых единым планом управления (воспро-
изводства, промысла, охраны). Последнее требо-
вание (единый план управления) означает, что
единица запаса – это не только популяционная
группировка, но и хозяйственно важное подраз-
деление вида. Все остальные требования относят-
ся, по сути, к экогеографической единице.

Экогеографическая единица, объединяющая
популяции на основе общих эколого-географиче-

Таблица 2. Генетическая подразделённость экогеографических единиц (ЭГЕ) кеты Oncorhynchus keta Амурской
зоогеографической провинции (для сравнения добавлены североохотские выборки кеты)

Примечание. Над диагональю – точечные оценки θS, под диагональю – θP (нижние границы 99%-ных доверительных интер-
валов всех оценок положительны, т.е. p < 0.005); по диагонали: над чертой – значения θ между популяциями внутри ЭГЕ, под
чертой – уровень значимости отличия θ от нуля. *Одна выборка (р. Хилка) сильно отклоняется по ДНК-маркерам от осталь-
ных девяти выборок летней кеты Амура; без неё внутрирасовая межпопуляционная гетерогенность уменьшается до 0.25%
(p = 0.024); из-за неё летняя кета в прежнем материале (три выборки: Животовский и др., 2017) выглядела более гетерогенной
и гораздо более отличной от осенней кеты Амура, чем в нашем более обширном материале (но из-за этого же доверительный
интервал оценок был прежде очень широкий); “–” – представлена единственной выборкой.

ЭГЕ
ЭГЕ

1 2 3 4 5 6 7

1. Амур осенняя 1.75 6.33 4.70 5.52 6.04 6.33

2. Амур летняя 1.17 4.05 4.02 3.85 4.91 4.58

3. Удско-тугурская 5.73 3.52 2.05 2.78 3.32 1.63

4. Ульбанская 4.11 3.64 1.47 − 3.64 3.78 1.37

5. Северо-Западный Сахалин 4.92 3.37 2.13 3.20 1.44 2.57

6. Северо-Восточный Сахалин 5.47 4.51 2.75 3.52 0.96 2.42

7. Североохотская 5.82 4.23 1.15 1.13 2.22 2.11

0.64
0.005p <

0.45*
0.01p =

0.65
0.01p =

0.72
0.03p =

0.37
0.06p =

0.28
0.08p =
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ских и генетических характеристик и возможных
миграционных обменов между ними, может стать
удобным объектом для выделения нерестовых
единиц запаса вида. Так определённая единица
запаса как хозяйственный объект может подраз-
деляться на отдельные локальные популяции –
элементарные единицы запаса (Иванков, Иван-
кова, 2020) или же, напротив, объединяться друг с
другом в большие стада (Карпенко, 2013), если то-
го требует хозяйственная стратегия. Однако
именно ЭГЕ является базовой единицей запаса
вида: с одной стороны, ЭГЕ биогеографически и
генетически обосновывает, почему данные попу-
ляции группируют в одну нерестовую единицу за-
паса; с другой стороны, она очерчивает границы
единицы запаса, что удобно для практических це-
лей разработки стратегии управления видом. Со-
ответственно, разные единицы запаса могут
управляться и регулироваться независимо от дру-
гих единиц запаса данного вида.

Для выделения единиц запаса анадромных ви-
дов рыб важно учитывать их пространственные и
временные границы (Животовский, 2019; Иван-
ков, Иванкова, 2020). С учётом популяционно-
биологических, биогеографических и генетиче-
ских критериев в качестве базовой нерестовой
единицы запаса кеты можно брать её экогеогра-
фическую единицу. Поэтому, как и ЭГЕ, каждая
единица запаса кеты состоит из одной или не-
скольких соседних природных и/или искусствен-
но разводимых локальных популяций (отдельных
рек и притоков крупных рек), объединённых об-
щими условиями и временем воспроизводства,
сходными биологическими признаками, генети-
чески отличными от других единиц запаса этого
вида.

Соответственно сказанному, на исследован-
ной части континентального побережья Амур-
ской зоогеографической провинции мы выделя-
ем четыре базовых единицы запаса кеты: летнюю
кету Амура, осеннюю кету нижнего Амура, удско-
тугурскую и, предварительно, ульбанскую (кету
среднего и верхнего Амура генетически не изуча-
ли, поэтому её статус в этой статье не рассматрива-
ли). В сахалинской части Амурской провинции
также выделяются четыре единицы запаса: северо-
восточной и северозападной частей Сахалина, а
также летняя и осенняя кета бассейна р. Поронай.
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