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Представлены результаты ретроспективного изучения линейного роста горбуши Oncorhynchus gor-
buscha по промерам чешуи рыб, вернувшихся для нереста на юго-восточное побережье о-ва Сахалин
в 2005–2020 гг. Характеристики роста (прирост длины за время формирования одного склерита, ва-
риабельность и асимметричность размерного состава по мере роста) сопоставлены с выживаемо-
стью соответствующих поколений. Сопряжённость в изменениях показателей роста рыб с выжива-
емостью соответствующих поколений наблюдается только в течение раннего морского периода
жизни. Установлено, что изменения в расчисленном размерном составе у выживших рыб в какой-
то мере аналогичны таковым, которые прослеживаются у поколений в процессе становления их числен-
ности. Такой феномен увеличивает долю неопределённости в оценках размерно-селективной смертно-
сти при сопоставлении расчисленных по чешуе длин сеголеток с фактически наблюдёнными.
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В рыбопромысловых исследованиях издавна
считалось, что изучение роста рыб способствует
предвидению изменений их численности в попу-
ляциях (Дементьева, 1976). В настоящее время
возрос интерес к изучению роста тихоокеанских
лососей вследствие появления гипотезы “крити-
ческого размера и периода”, в соответствие с ко-
торой достижение определенного размера в течение
летнего нагула обеспечивает лучшие шансы на вы-
живание во время зимовки (Beamish, Mahnken,
2001; Howard et al., 2016; Neville, Beamish, 2018).
Стали широко обсуждаться оценки размерно-се-
лективной смертности на основе натурных наблю-
дений размеров сеголеток и их длины, рассчитан-
ной по измерениям чешуи выживших рыб (Beam-
ish et al., 2004; Yasumiishi et al., 2016; Beacham et al.,
2017, 2018; Farley et al., 2018). При этом показано,
что изучение роста лососей по регистрирующим
структурам даёт вполне адекватные результаты
вследствие согласованности между изменениями
длины тела и радиуса чешуи или диаметра отоли-
та, причём более точные оценки получаются при
использовании межсклеритных расстояний че-
шуи, а не суточных приростов отолитов (Courtney
et al., 2000; Walker, Sutton, 2016). Вопросы, связан-
ные с пониманием процесса формирования чис-

ленности тихоокеанских лососей, весьма актуаль-
ны для горбуши Oncorhynchus gorbuscha, учитывая
большую изменчивость не только величины её
уловов, но и межсклеритных расстояний, ха-
рактеризующих рост рыб разных поколений (Каев
и др., 2022).

Результаты предварительного исследования по-
казали, что выживаемость поколений в морской
период жизни в большой мере может быть обу-
словлена ростом рыб только в течение нагула мо-
лоди у побережья (Каев, 2021). Однако эти дан-
ные получены с использованием ряда допущений
при расчёте темпов роста, вследствие чего для
снижения риска появления неверных результатов
анализ был проведён на основе изучения только
самок. Учитывая характер полученных результатов,
свидетельствующих о возможных ошибках оценок
размерно-селективной смертности у лососей, на-
ше исследование проведено уже на более высо-
ком уровне, позволяющем исключить принятые
ранее допуски при расчётах темпа роста. Цель
данного исследования – установить особенности
линейного роста горбуши у поколений с высокой
и низкой выживаемостью рыб в течение морского
периода жизни.

УДК 597.553.2.591.134.3



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 1  2023

ИЗУЧЕНИЕ ТЕМПА ЛИНЕЙНОГО РОСТА ГОРБУШИ 51

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования послужила горбуша
юго-восточного побережья о-ва Сахалин. Для
оценки выживаемости поколений в течение мор-
ского периода жизни использовали процентное
отношение численности взрослых рыб в возвра-
тах к численности молоди, скатившейся с нере-
стилищ рек и выпущенной с лососёвых рыбовод-
ных заводов (коэффициент возврата – КВ). Возврат
каждого поколения представлен рыбами, вылов-
ленными при промысле, и особями, зашедшими
в реки для нереста. Количество выловленных рыб
определяли по биомассе уловов (промысловая ста-
тистика Сахалино-Курильского территориального
управления Росрыболовства – СКТУ) и средней
массе особей (результаты биологических анализов).
Количественный учёт производителей на нерести-
лищах вели в основном сотрудники Сахалинско-
го филиала Главного бассейнового управления по
рыболовству и сохранению водных биологиче-
ских ресурсов (далее – Сахрыбвод) методом визу-
ального подсчёта рыб при пеших обходах ряда рек
(Шевляков и др., 2013). Количественный учёт по-
катной молоди осуществляли сотрудники Сахры-
бвода и СахНИРО ежегодно в двух-трёх подкон-
трольных реках на побережье методом выбороч-
ных обловов (Воловик, 1967). Расчёт численности
производителей в реках побережья проведён по
средневзвешенной плотности их скоплений на об-
следованных нерестилищах, дикой молоди – по так
называемому индексу ската, отражающему отно-
шение числа покатников, учтённых в подконтроль-
ных реках, к установленному ранее числу произво-
дителей, зашедших в эти водоёмы (Kaev, Irvine,
2016). Данные по выпускам заводской молоди со-
ответствуют статистике СКТУ.

Образцы чешуи собраны в 2005–2020 гг. по
стандартной методике (McLellan, 1987) у рыб, пой-
манных закидными неводами или сетями в нижней
части рек и ставными неводами в прилегающем
морском прибрежье в ходе ежегодного монито-
ринга биологических показателей горбуши, про-
водимого на локальном участке побережья (Каев
и др., 2022). Всего изучено 2946 образцов чешуи из
44 проб (ежегодно от 2 до 6, в среднем 2.75 пробы).
Особенности изучения чешуи (измерения меж-
склеритных расстояний, первичная обработка по-
лученных данных и их соответствие нормальному
распределению, нормирование по числу склери-
тов) представлены ранее (Каев, 2015а; Каев и др.,
2022). Расчёт абсолютных приростов проведён тра-
диционно по формуле, отражающей пропорции
между измеренными расстояниями на чешуе и
соответствующими значениями длины тела с вве-
дением очевидной поправки, учитывающей дли-
ну тела мальков при закладке чешуи (Ли, 1926).
Одна из попыток совершенствования таких рас-
чётов связана с введением в формулу ещё одного

уточнения – размера чешуйной пластинки в на-
чале её формирования при соответствующей дли-
не мальков (Morita et al., 2005). На наш взгляд, это
не приводит к существенному уточнению результа-
та, учитывая ничтожно малый размер данной пла-
стинки по отношению к радиусу чешуи у взрослых
рыб. К тому же оно мало значимо ещё и по той при-
чине, что измерения чешуи мальков и выживших
взрослых рыб осуществляются у разных особей.

При отсутствии фактических наблюдений длина
тела рыб в момент формирования чешуи может
быть рассчитана по уравнению регрессии между
установленными ранее изменениями длины маль-
ков и диаметра чешуйных пластинок (Хрусталева,
Леман, 2007). Использование такого подхода не
привело к положительному результату, несмотря
на высокую достоверность связи между этими па-
раметрами у молоди горбуши, выращиваемой в
садках в морской воде на юго-восточном побере-
жье Сахалина в 1977 г. (R2 = 0.99, n = 142 – по: Ка-
ев, 2003) и отловленной в морском прибрежье о-
ва Итуруп (R2 = 0.96, n = 178, сборы 1984 и 1985 гг. –
по: Каев, 2003). Рассчитанная длина мальков при
начале формирования чешуи (соответственно 5.51
и 5.24 см) явно превосходила реальную, так как
при длине от 6.3 до 7.0 см на чешуе уже заверша-
ется формирование центральной чешуйной пла-
стинки (ЦЧП). Равным образом рассчитанные по
чешуе взрослых рыб их длины при сформирован-
ной ЦЧП (1-й склерит) примерно в 1.5 раза превы-
шали реальные. В обоих случаях завышение резуль-
татов явилось следствием того, что промеры чешуи
у молоди осуществляли по направлению наиболь-
шего радиуса ЦЧП, которое не совпадает с на-
правлением наибольшего радиуса чешуи у взрос-
лых рыб (рис. 1). В связи с этим длина молоди при
начале формирования чешуи принята равной 3.5 см
(Иванков, 1968). Фактически это длина только что
скатившихся из рек смолтов с незначительной из-
менчивостью её индивидуальных и годовых значе-
ний. Так, по нашим наблюдениям в р. Рыбацкая
(о. Итуруп), средняя длина покатников горбуши в
1981–1984 гг. составляла 3.26 см с наименьшим зна-
чением в 1984 г. (M = 3.23, SD = 0.107, n = 971) и наи-
большим – в 1982 г. (M = 3.30, SD = 0.114, n = 1159).

Другой проблемой является то, что измерения
расстояний до каждого из склеритов вели не от
центра чешуи, а начиная с первого склерита, так
как ЦЧП у многих рыб на завершающем этапе не-
рестовой миграции подвержена разной степени
деформации, приводящей к увеличению её ради-
уса (Каев, 2015а). Поэтому радиус ЦЧП рассчитан
пропорционально изменениям смежных межскле-
ритных расстояний, отражавших реально сложив-
шиеся условия роста мальков. По измерениям че-
шуи вышеуказанной молоди горбуши на о-ве Иту-
руп в 1984 и 1985 гг. соотношение между радиусом
ЦЧП и расстоянием между первым и третьим скле-
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ритами составило в среднем 1.78 и, что важно, не-
значительно изменялось у разных мальков (SD =
= 0.054, n = 120). Так как эти измерения были осу-
ществлены по направлению наибольшего радиуса
ЦЧП, использование данного соотношения при
ретроспективном изучении роста также вело к за-
вышению длины мальков. Поэтому по результатам
подбора (соответствие расчётной и наблюдённой
длин при одном склерите на чешуе) радиус ЦЧП по
направлению измерения чешуи у взрослых рыб
принят равным расстоянию между первым и тре-
тьим склеритами, умноженному на 1.135.

При попарном сравнении прироста длины рыб
за время формирования соответствующих склери-
тов оценивали различия между его средними зна-
чениями, достоверность которых установлена по
критерию Фишера (F). Статистическая обработка
материалов проведена в программе Microsoft Of-
fice Excel. В тексте использованы следующие обо-
значения: M – среднее значение, SD – стандартное
отклонение, CV – коэффициент вариации, As – ко-
эффициент асимметрии, lim – пределы варьирова-
ния показателя, r – коэффициент корреляции Пир-
сона, R2 – величина значения аппроксимации,
p – уровень значимости нуль-гипотезы, n – объём
выборки, FL – длина по Смитту.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Поколения горбуши ранжированы на группы с
низкими, средними и высокими значениями КВ. В
основу ранжирования положили следующий прин-
цип: среднюю группу составят поколения со зна-
чениями КВ в диапазоне ±0.5 SD от его среднего
значения (M = 7.61%, SD = 5.417, n = 16). В соот-
ветствии с этим в группу с низкой выживаемостью
вошли поколения со значениями КВ < 4.85%, а в
группу с высокой выживаемостью – со значения-
ми КВ ≥ 10.32% (табл. 1). Выживаемость (%) по-
колений нечётных (M = 6.84, SD = 5.417, lim 0.87–
15.09, n = 8) и чётных (M = 8.39, SD = 6.008, lim
1.78–18.02, n = 8) лет нереста не сильно различа-
лась по средним значениям (F = 0.31, p > 0.05) и
амплитуде варьирования, что позволило рассмат-
ривать их в едином массиве данных для увеличения
объёма выборок. Значение КВ поколения возврата
в 2014 г. несколько завышено за счёт появления в
уловах рыб курильского происхождения (Каев, Жи-
вотовский, 2016). Поэтому рост рыб этого поко-
ления изучен только в трёх пробах, собранных в
первой половине августа, то есть до появления до-
полнительного пика промысловых уловов, соот-
ветствующего по срокам периоду наиболее мас-
совых уловов горбуши на о-ве Итуруп, а значение
КВ этого поколения не использовали при выяв-
лении корреляционных связей.

Рис. 1. Схема измерений чешуи горбуши Oncorhynchus gorbuscha (по: Каев, 2015б): S – расстояние от 1-го склерита до края
чешуйной пластинки, Sn – расстояние от 1-го до n-ного склерита (в данном случае до внешнего края первой годовой
зоны роста).

S

Sn
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Между приростами длины за время формиро-
вания соответствующих склеритов у рыб разных
поколений в большинстве случаев отмечены стати-
стически достоверные различия. Так, из 4320 срав-
ниваемых пар значений в 342 парах значения
критерия Фишера (M = 5.29, lim 3.90–6.75) пре-
высили первый (p < 0.05), в 371 парах (M = 8.90,
lim 6.70–11.10) – второй (p < 0.01) и в 2581 парах
(M = 63.4, lim 11.0–625.6) – третий уровень (p <
< 0.001) статистической значимости, что свиде-
тельствует о существенных различиях в росте рыб
разных поколений. Наиболее значимые расхожде-
ния отмечены при формировании на чешуе склери-
тов с порядковыми номерами от 12-го до 15-го
(средние значения F 60.7–76.8) и от 27-го до 29-го

(F 49.8–56.4), то есть при наибольших приростах
длины при нагуле сеголеток в центрально-южной
части Охотского моря и при миграции после зи-
мовки в океане в направлении к району своего
нереста (рис. 2).

Особое внимание обратим на ранний морской
период жизни, который по ряду признаков явля-
ется определяющим в становлении численности
поколений (Parker, 1968; Wertheimer et al., 2010;
Kaev, Irvine, 2016; Orsi et al., 2016). Среднее значение
критерия F, характеризующее различия в приростах
длины молоди разных поколений при формирова-
нии в это время первых шести склеритов (F = 43.2,
lim 34.6–48.2 для разных порядковых номеров)
также было выше значения, отражающего сред-

Таблица 1. Выживаемость горбуши Oncorhynchus gorbuscha в течение морского периода жизни с ранжированием
поколений по низкому, среднему и высокому уровню её значений

Примечание. lim – пределы варьирования показателя. Здесь и в табл. 2: M – среднее значение.

Градация выживаемости Год возврата поколения
Коэффициент возврата, %

M lim

Низкая 2015, 2017, 2019 1.57 0.87–2.36
2008, 2016, 2018, 2020 2.64 1.72–4.20

Средняя 2005, 2007 7.09 6.53–7.65
2012 8.77 8.77–8.77

Высокая 2009, 2011, 2013 11.94 10.32–15.09
2006, 2010, 2014 15.00 12.09–18.02

Рис. 2. Приросты длины за время формирования соответствующих склеритов у горбуши Oncorhynchus gorbuscha поко-
лений с высокой (– – –), средней ( ) и низкой (―) выживаемостью в течение морского периода жизни (данные по
длине при одном склерите представлены в табл. 2).
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ний уровень различий между приростами для всех
порядковых номеров склеритов (F = 39.4). Поколе-
ние с самым быстрым ростом молоди в прибреж-
ных морских водах (возврат в 2013 г.) относилось
к группе поколений с высокой выживаемостью, а
поколение с самым медленным ростом (возврат в
2020 г.) – к группе поколений с низкой выживае-
мостью. При этом выживаемость первого поколе-
ния не была рекордно высокой, а выживаемость
второго – рекордно низкой. Выживаемость изу-
ченных поколений положительно коррелировала
с суммарным приростом длины молоди за время
формирования первых четырёх склеритов, одна-
ко связь была статистически недостоверной (r =
= 0.39, p > 0.05).

Вместе с тем привлекают внимание особенно-
сти размерного состава ювенильных рыб в про-
цессе их роста, выраженные в вариабельности
(CV) и конфигурации (As) полученных распреде-
лений по длине на момент формирования соот-
ветствующих склеритов. В табл. 2 сопоставлены
распределения рыб по длине при одном (услов-
ное начало роста в прибрежье), семи (после его
завершения), 16 (завершение периода быстрого
роста сеголеток в Охотском море) и 25 (заверше-
ние зимовки) склеритах. Для всех рассматривае-
мых групп рыб характерны одинаковые измене-
ния вариабельности размерного состава: сначала
она увеличивается за время обитания в морских
прибрежных водах (особенно у поколений с низ-
ким уровнем выживания), а затем проявляется чёт-
ко выраженная тенденция снижения её значений.
Причём в расчёте на один формируемый склерит
темп этого снижения замедляется по мере роста.
Так, снижение значений вариабельности размер-
ного состава рыб в расчёте на один склерит в пе-
риоды их формирования с 7-го по 16-й и с 16-го
по 25-й в группе поколений с высокой выживае-
мостью составило соответственно 0.11 и 0.04%,
почти такое же снижение отмечено в группе со
средней выживаемостью – 0.11 и 0.05%, а в группе
с низкой выживаемостью – 0.17 и 0.09%. По асим-
метричности распределений длины тела нет та-
кой хорошо выраженной тенденции изменения её
значений между группами с разным уровнем выжи-
ваемости поколений, как при сопоставлении CV.
Однако обращает на себя внимание большая раз-
ница между значениями As внутри групп при сопо-
ставлении смежных значений по мере роста рыб. В
среднем наибольшая разница этих значений харак-
терна для группы поколений с низким уровнем
выживаемости, особенно выраженная за время
нагула молоди в прибрежных морских водах.

Учитывая такие особенности, рассмотрим, как
изменялось частотное распределение длины мо-
лоди при одном и семи склеритах на чешуе в груп-
пах с низким и высоким уровнем выживаемости,
то есть не только в группах-антиподах, но и с наи-

большим представительством изученных поколе-
ний. Непосредственное сопоставление размерных
составов молоди проблематично, учитывая суще-
ственную разницу по длине тела в начале и при за-
вершении нагула в прибрежье моря. Поэтому все
вариационные ряды по длине тела молоди при од-
ном и семи склеритах на чешуе совмещены по сред-
ним значениям длины. Частотные распределения в
сторону меньших и больших значений построены
исходя из размеров классовых промежутков, опре-
делённых для каждого размерного ряда при его под-
разделении на 10 классов. Полученные частотные
распределения сгруппированы в соответствии с
низким и высоким уровнем выживаемости (рис. 3).
При сопоставлении классов со сравнительно вы-
сокой долей в выборке (>5%, так как при малых
объёмах выше вероятность случайных отклонений)
хорошо заметно увеличение к завершению нагула в
прибрежье долей более крупных рыб в группе поко-
лений с низким уровнем выживаемости, в то время
как в группе поколений с высоким уровнем выжи-
ваемости этот процесс едва заметен, что хорошо ил-
люстрируется значениями критерия Колмогоро-
ва−Смирнова (Плохинский, 1970) при сопоставле-
нии полученных рядов (0.197 против 0.091).

С таким изменением размерного состава сего-
леток хорошо согласуются изменения асиммет-
ричности распределения длин по мере прироста
числа склеритов (рис. 4). За время обитания в при-
брежных морских водах (1–6-й склериты) у поколе-
ний с низким уровнем выживаемости сильно сни-
жалась положительная асимметрия размерного
состава молоди, в то время как у поколений с вы-
сокой выживаемостью этот процесс был выражен
слабее. После откочёвки в центральную часть Охот-
ского моря у сеголеток зарегистрировано неболь-
шое увеличение положительной асимметрии рас-
пределения длин, что могло быть связано с увели-
чением доли особей с наиболее быстрым ростом.
Во время зимовки и последующего нагула разви-
тие этого процесса заметно замедлялось. В про-
цессе роста в открытых морских водах отмечено
небольшое попеременное доминирование по аб-
солютным приростам длины рыб между поколе-
ниями с высокой и низкой выживаемостью. При
формировании первых склеритов быстро увели-
чивалась вариабельность размерного состава, за-
тем следовало её плавное снижение со сравни-
тельной стабилизацией значений на одном уров-
не, начиная с перехода в районы зимовки. При
этом у сеголеток из группы поколений с низкой
выживаемостью вариабельность по длине тела в
первое лето роста была значительно выше.

ОБСУЖДЕНИЕ
Данные по скорости роста горбуши в ранний

морской период жизни и значений КВ соответ-
ствующих поколений в целом соответствуют точ-
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ке зрения о более высокой выживаемости в среднем
быстрорастущих организмов (Cross et al., 2008;
Beamish, Neville, 2021). Судя по размерам молоди и
её выживаемости у разных популяций горбуши в се-
верной части зал. Аляска, предполагается, что это
может быть связано со снижением потерь от воз-
действия хищников после откочёвки более круп-
ных особей в открытые морские воды (Malick et al.,
2011). Однако значение корреляции между при-
ростом мальков в прибрежных морских водах и
выживаемостью соответствующих поколений не
достигает уровня статистической значимости. По-
видимому, это связано не только с коротким ря-
дом наблюдений. Существенные коррективы в
рассматриваемую зависимость могут вносить, на-
пример, активность и размерный состав хищных
рыб. Поэтому фрагменты кривых, характеризую-
щих приросты молоди в прибрежных морских во-
дах, у поколений с высокой выживаемостью хотя
в целом и показывают более высокий рост этой
группы поколений, тем не менее часть их располо-
жена вперемежку с соответствующими фрагмента-
ми поколений с низкой выживаемостью (рис. 2).

Таким образом, скорость роста молоди сама по
себе не всегда позволяет однозначно трактовать
её как фактор, обеспечивающий разную выжива-
емость изученных поколений.

Важными характеристиками состояния попу-
ляции рыб являются также показатели их размер-
ного разнообразия, характеризуемого вариабель-
ностью и асимметричностью распределения длин
(Поляков, 1975; Дгебуадзе, 2001). Уменьшение ва-
риабельности размерного состава молоди по мере
её роста в морских водах объясняется более высо-
кой смертностью мелких особей в ювенильной по-
пуляции (Beacham et al., 2018). С этим вполне мож-
но согласиться, но с определёнными оговорками.
Так, по наблюдениям на о-ве Итуруп, у молоди
горбуши и кеты O. keta после ската из рек сначала
резко увеличивается разнообразие по длине тела.
Этот процесс развивается не только по причине
начинающегося быстрого и индивидуально раз-
ного их роста с переходом на внешнее питание.
Свою долю в него вносит продолжительность по-
катной миграции (до двух месяцев), в результате
которой к уже подросшим малькам в морском при-

Таблица 2. Средняя длина (FL), вариабельность (CV) и асимметричность (As) размерного состава горбуши Onco-
rhynchus gorbuscha при одном, семи, 16 и 25 склеритах на её чешуе у поколений с высокой, средней и низкой вы-
живаемостью в течение морского периода жизни

Год 
возврата

FL, см CV, % As Число образцов 
чешуи1 7 16 25 1 7 16 25 1 7 16 25

Высокая выживаемость
2009 6.14 12.78 24.41 34.51 5.01 6.78 6.27 5.75 0.64 0.30 0.72 0.84 81
2011 6.02 12.42 22.43 31.77 6.16 7.61 7.27 6.76 0.82 0.92 0.87 0.83 214
2013 6.35 13.40 24.88 34.62 5.42 7.00 6.22 6.00 0.32 0.16 0.23 0.60 202
2006 6.00 12.31 23.02 32.29 5.56 6.72 6.17 5.50 0.16 –0.08 0.56 0.71 142
2010 6.07 12.44 23.86 32.83 5.43 6.74 4.93 4.62 0.73 0.58 0.45 0.72 144
2014 5.83 11.85 22.91 32.44 6.25 8.04 6.30 6.15 0.20 0.43 0.47 0.70 227

M 6.07 12.53 23.59 33.08 5.64 7.15 6.19 5.80 0.48 0.39 0.55 0.73
Средняя выживаемость

2005 6.03 12.07 22.66 31.37 6.08 8.49 6.91 6.17 0.28 0.15 0.11 0.15 137
2007 5.86 11.75 22.36 31.70 6.16 8.52 8.14 7.56 0.47 0.47 0.35 0.26 117
2012 6.01 12.09 21.75 30.92 5.67 7.26 6.28 6.15 –0.07 –0.19 –0.04 0.59 149

M 5.97 11.97 22.26 31.33 5.97 8.09 7.11 6.63 0.23 0.14 0.14 0.33
Низкая выживаемость

2015 5.93 12.54 23.32 33.77 6.22 8.07 6.76 5.80 0.42 –0.03 0.00 0.18 165
2017 6.15 12.88 25.19 35.00 7.49 8.63 6.65 5.99 0.39 –0.03 –0.24 –0.12 186
2019 6.16 12.79 24.54 34.48 5.67 7.51 7.15 6.44 0.54 0.07 0.27 0.60 189
2008 6.00 12.28 23.24 32.89 7.37 10.76 7.50 6.69 0.24 0.14 0.45 0.49 121
2016 5.69 11.77 22.65 31.59 6.45 8.53 6.64 5.86 0.26 0.00 0.19 0.38 475
2018 5.98 12.05 22.33 31.44 6.56 7.86 6.31 5.49 0.61 –0.11 0.08 0.54 215
2020 5.94 11.48 22.29 32.07 5.52 6.79 6.21 5.02 –0.16 0.03 0.11 0.38 182

M 5.98 12.26 23.36 33.04 6.47 8.31 6.75 5.90 0.33 0.01 0.12 0.35
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брежье добавляется новые покатники (Каев, 2003).
В итоге даже у расчисленных по измерениям чешуи
длин мальков постепенному снижению вариабель-
ности предшествует её увеличение (рис. 4). Заме-
тим, что в данном случае снижение выявлено среди
выживших особей, то есть этот процесс является
отражением не только избирательного воздей-
ствия хищников. Можно полагать, что после от-
кочёвки в открытые морские воды с их богатыми
кормовыми ресурсами (Шунтов, 2001; Дулепова,
2002) большое значение в формировании размер-
ного состава сеголеток начинает приобретать в
среднем более быстрый рост особей в совокупно-
сти при сравнении с темпом расхождения их ин-
дивидуальных приростов.

Измеренная длина молоди при том или ином
числе склеритов, как правило, меньше рассчи-
танной по измерениям чешуи взрослых рыб, что
используется для оценки размерно-селективной
смертности (Moss et al., 2005; Cross et al., 2009;
Claiborne et al., 2011). Однако такой эффект может
быть связан с тем, что часть крупной молоди не
облавливается при сборе проб, что приводит к пе-
реоценке воздействия вышеуказанной смертно-
сти (Beacham et al., 2018). К примеру, по такой же
причине происходила недооценка размерной не-
однородности молоди горбуши в сравнении с мо-
лодью кеты в заливах о-ва Итуруп, так как под-
росшая молодь горбуши раньше откочёвывала в
открытые морские воды (Каев, 2003). Показанная
на примере расчисленных длин тенденция сни-
жения доли мелких особей в размерных распреде-

лениях при одном и семи склеритах на чешуе
(рис. 3), более выраженная у поколений с низкой
выживаемостью, соответствует критериям размер-
но-селективной смертности. Этот эффект повы-
шает уровень неопределённости при оценках та-
кой смертности, так как он выявлен среди вы-
живших рыб, на что особо обращаем внимание. В
свою очередь о более высоком уровне элимина-
ции мелких особей в сообществе молоди свиде-
тельствуют изменения асимметрии её размерного
состава от положительной к нейтральной, также
особенно выраженные у поколений с низкой вы-
живаемостью (рис. 4). Такое изменение отражает
смещение модальных групп в распределениях с
мелких на средние размерные классы, что прихо-
дилось наблюдать при изучении размерного со-
става молоди кеты при неблагоприятных услови-
ях её нагула в заливах о-ва Итуруп (Каев, 2003).

Полученное сочетание данных по темпу ро-
ста и изменчивости распределений длины поз-
воляет считать, что в ранний морской период
жизни размерно-селективная смертность мо-
жет оказывать существенное влияние на вели-
чину итоговой выживаемости поколений горбуши в
морских водах. Гипотеза о том, что замедленный
рост мальков в прибрежье и сеголеток в открытых
морских водах существенно сказывается на выжи-
ваемости поколений во время зимовки (Beamish,
Mahnken, 2001), остаётся дискуссионной не только
в отношении разных видов тихоокеанских лососей
(Beacham et al., 2017, 2018; Farley et al., 2018), но и
горбуши рассматриваемого района. Несмотря на

Рис. 3. Размерный состав горбуши Oncorhynchus gorbuscha при одном (h) и семи (j) склеритах на чешуе в среднем для
поколений с высокой (а) и низкой (б) выживаемостью в течение морского периода жизни.
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почти трёхкратные колебания биомассы крупных
фракций зоопланктона в разные годы в районах
нагула сеголеток тихоокеанских лососей (Волков,
2008), отрицательные последствия на обеспечен-
ность их пищей не установлены. Если временами
и возникал некоторый дефицит пищи, то он мог
сказываться на темпе роста лососей и их распреде-
лении, но каких-либо достоверных фактов жёстко-
го лимитирования их численности пищевым фак-
тором никто до сих пор не получил (Волков, 2016;
Шунтов и др., 2017, 2019). Вполне можно согла-
ситься с мнением, что в отношении выросших и

физиологически полноценных сеголеток вряд ли
правомерно судить об их жизнестойкости только
по темпу роста (Шунтов, Иванов, 2021). Также
чревато абсолютизировать роль других факторов,
например температуры воды, часто используемой
при объяснениях изменений численности рыб.
Так, в отношении горбуши восточного побережья
Сахалина показано, что снижение её численно-
сти во многом обусловлено неблагоприятными
условиями обитания молоди в эстуарно-прибреж-
ный период жизни, важным индикатором которых
являются аномалии температуры морской по-

Рис. 4. Приросты длины (а) горбуши Oncorhynchus gorbuscha за время формирования соответствующих склеритов и из-
менения вариабельности (б) и асимметричности (в) распределения длин в среднем для поколений с высокой (– – –)
и низкой (—) выживаемостью в течение морского периода жизни (жирные линии – М, тонкие – M ± SD).
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верхности (Шатилина и др., 2018). Однако для
выявления этой связи использованы данные по
биомассе годовых уловов, в то время как траекто-
рия изменений численности рыб в возвратах мо-
жет существенно отличаться вследствие 1.5-крат-
ной амплитуды вариабельности средней массы рыб
в разные годы. Снижение общей величины возврата
некоторых поколений определяется ещё до ската
молоди из рек в результате, например, размыва
грунта нерестилищ при мощных осенних павод-
ках (Каев, 2018). К тому же восточносахалинская
горбуша представлена четырьмя стадами, изме-
нения численности рыб в которых не всегда син-
хронны (Каев, 2012).

Результаты непосредственного изучения ти-
хоокеанских лососей в 2009 г. в районах их зи-
мовки свидетельствовали о сравнительно не-
большой смертности от воздействия хищных рыб
(Старовойтов и др., 2010). Анализ многолетних
данных по численности и питанию сеголеток гор-
буши в летне-осенние месяцы в морских водах и
годовиков в океанских водах в зимне-весенние
месяцы показал, что неоднократно высказываемые
точки зрения о структурных изменениях и сниже-
ниях биомассы в сообществах зоопланктона, ве-
дущих к ухудшению состояния окружающей сре-
ды и питания лососей, являются сомнительными.
К примеру, соотношение биомасс зоопланктона
и нектона было очень низким в 2006 и 2014 гг., од-
нако накормленность сеголеток оставалась на сред-
нем и высоком уровнях, а состав пищи был пред-
ставлен организмами, имеющими обычно пер-
востепенное значение в рационе. В 2008 г. при
огромной численности молоди горбуши появле-
ние в её рационе второстепенных объектов пита-
ния в сочетании с небольшими размерами сеголе-
ток и более ранними сроками начала их миграции
к районам зимовки позволяло полагать о сравни-
тельно неблагоприятных условиях нагула. Тем не
менее это не отразилось негативно на результатах
зимовки, судя по тому, что данное поколение обес-
печило в итоге высокий возврат (Найденко и др.,
2020). К этому можно добавить, что снижение ро-
стовых показателей горбуши в зимний период не
может быть квалифицировано только как резуль-
тат прямого воздействия среды. В данном случае
правомерно говорить также и о наступлении оче-
редного этапа развития организмов, связанного с
переходом к половому созреванию, что и объяс-
няет близкий характер замедления роста у рыб в
процессе зимовки как в холодных водах Охотско-
го моря и течения Ойя-Сио, так и в более тёплых
водах южных районов Субарктического фронта
(Швыдкий, Вдовин, 1999).

Таким заключениям вполне соответствуют ре-
зультаты ретроспективного изучения роста гор-
буши. Только в течение раннего морского перио-
да жизни обнаружены существенные расхожде-
ния в изменениях асимметричности размерного

состава молоди, по которым можно судить о более
высокой элиминации мелких особей в поколениях
с низким уровнем выживаемости по сравнению с
поколениями с высокой выживаемостью. Тенден-
ции дальнейших изменений этого показателя, как и
вариабельности размерного состава рыб при их
обитании в открытых морских и океанских водах,
не говорят о воздействии на них каких-то мощ-
ных летальных факторов, приводящих к замет-
ным изменениям размерного состава за счёт убы-
ли какой-то части особей (рис. 4). О том, что из-
менения роста горбуши в этот период не имеют
существенного значения для выживаемости, сви-
детельствуют два поколения с аномально низкой
скоростью роста сеголеток в открытых водах Охот-
ского моря (рис. 2). Одно из них (2011 г. возврата)
входило в группу с высоким, а другое (2012 г. воз-
врата) – со средним уровнем выживаемости в те-
чение морского периода жизни. Появление таких
поколений даёт веские основания полагать, что
величина смертности при зимовке, связанная с
размером рыб, не является определяющей в фор-
мировании конечной численности поколений гор-
буши, что вполне согласуется с результатами реаль-
ных наблюдений за состоянием дальневосточных
стад горбуши в зимний период (Найденко, Тем-
ных, 2016; Найденко и др., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты ретроспективного изучения роста
горбуши у поколений с разным уровнем выжива-
емости в морских водах показывают, что его осо-
бенности, по которым можно судить о высоком
уровне элиминации рыб, проявляются только в
течение раннего морского периода жизни. Уста-
новлено, что изменения в расчисленном размер-
ном составе у выживших рыб в какой-то мере
аналогичны таковым, которые прослеживаются у
всей совокупности особей в поколениях в про-
цессе становления их численности. Такой фено-
мен увеличивает долю неопределённости в оценках
размерно-селективной смертности при сопоставле-
нии расчисленных по чешуе длин сеголеток с фак-
тически наблюдёнными.
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