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Введение
Горбуша Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum, 1972) — самый многочисленный и 

наиболее распространенный вид тихоокеанских лососей на материковом побережье 
Охотского моря. Она формирует основу лососевого промысла в регионе. Тем не менее 
в отдельные годы (например, в 2003 г.) по численности подходов и объему вылова она 
уступала кете O. keta (Walbaum, 1972).

Цель настоящей статьи — обобщить данные о состоянии запасов, сроках и дина-
мике нерестовой миграции, качественном составе и внутривидовой дифференциации 
(локальных стадах и темпоральных группировках) горбуши материкового побережья 
Охотского моря за весь период наблюдений.

Материалы и методы
Материал для настоящей статьи собран в 1945–2020 гг. в реках материкового по-

бережья Охотского моря, которое протянулось от р. Пенжина (Пенжинская губа) до 
мыса Меньшикова (зал. Сахалинский) (рис. 1).

Производителей горбуши отлавливали активными (закидные невода, спиннинги, 
удочки) и пассивными (ставные и плавные сети, ставные невода) орудиями лова в ни-
зовьях нерестовых рек и в морском прибрежье. В случаях сбора материала в пределах 
рыболовных участков (на базе рыбодобывающих бригад) пробы горбуши отбирали из 
промышленных уловов.

Биологический анализ проводили в течение всего периода анадромной миграции 
горбуши с интервалом 5 дней, реже — 3 дня согласно общепринятой методике [Прав-
дин, 1966; Методическое пособие…, 1974; Инструкция…, 1987*; Глубоковский и др., 
2017]. Объем стандартной пробы — 100 рыб. В случае разреженного хода (например, в 
начале и конце миграции, а также в паводки) пробы объединяли в пределах пятидневки 
и допускали уменьшение объема стандартной пробы. Для расчета индивидуальной 
абсолютной плодовитости (ИАП) просчитывали икринки из фрагмента средней части 
ястыка массой 20 г. Вычисляли относительную плодовитость. Всего на биологический 
анализ собрано 153287 рыб, плодовитость определена у 63220 самок.

Морфометрические измерения рыб проводили один раз в 3–5 дней по модифи-
цированной схеме И.Ф. Правдина [1966]. Объем выборки составлял 25–30 рыб без 
выраженных нерестовых изменений. В 2000–2003 гг. было промерено 1906 рыб. Для 
нивелирования аллометрической изменчивости и полового диморфизма пластические 
признаки трансформировали в индексы Хаксли [Huxley, 1932]. 

Жизненные стратегии описаны по М.К. Глубоковскому и С.Л. Марченко 
[Glubokovsky, Marchenko, 2019].

Численность производителей горбуши, прошедших в реки, с 1961 г. оценивали в 
ходе аэровизуальных исследований в соответствии с рекомендациями В.В. Кондюрина 
[1965] и А.В. Евзерова [1973, 1975].

Сведения о вылове горбуши до 2009 г. предоставлены Охотским филиалом 
Главрыбвода, c 2009 г. — Охотским и Амурским территориальными управлениями 
Росрыболовства. Общую численность подхода производителей горбуши оценивали 
как сумму рыб, пропущенных на нерест и изъятых промыслом.

Обобщение рек по сходству динамики численности подходов горбуши и исследо-
вание изменчивости темпоральной структуры ее хода выполнено непарно-групповым 
методом (UPGMA) кластерного анализа. В качестве меры расстояния в первом случае 
использовали 1–коэффициент корреляции Пирсона (1-Pearson r), во втором — Евклидово 

* Инструкция о порядке проведения обязательных наблюдений за дальневосточными 
лососевыми на КНС и КНП бассейновых управлений рыбоохраны и станциях ТИНРО. Вла-
дивосток: ТИНРО, 1987. 24 с.
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расстояние (Euclidean distance). Разделение дендрограмм на отдельные дендриты (кла-
стеры) выполняли по точкам перелома, представленным на соответствующих графиках 
объединения (Graph of amalgamation schedule). Степень различий между темпоральными 
группами оценивали при помощи квадрата расстояния Махаланобиса (     

 

), отражаю-
щего удаленность центроидов выборок друг от друга в многомерном пространстве.

Данные по температуре атмосферы и почвы, а также по скорости ветра, высоте 
снежного покрова и уровню осадков были получены с сайта ВНИИГМИ-МЦД [Бу-

Рис. 1. Карта-схема материкового побережья Охотского моря: 1 — Пенжина, 2 — Парень, 
3 — Иттитян, 4 — Айчан, 5 — Кыггаваям, 6 — Вавачун, 7 — Кенгевеем, 8 — Имповеем, 9 — 
Тополовка, 10 — Большая Чайбуха, 11 — Авекова, 12 — Гижига, 13 — Вархалам, 14 — Большая 
Гарманда, 15 — Наяхан, 16 — Уйкане, 17 — Таватум, 18 — Широкая, 19 — Пропащая, 20 — 
Вилига, 21 — Калалага, 22 — Кананыга, 23 — Туманы, 24 — Булун, 25 — Угулан, 26 — Тах-
тояма, 27 — Иреть, 28 — Малкачан, 29 — Яма, 30 — Иткилан, 31 — Средняя, 32 — Сиглан, 
33 — Кулькуты, 34 — Нюрчан, 35 — Ола, 36 — Дукча, 37 — Окса, 38 — Армань, 39 — Ойра, 
40 — Яна, 41 — Тауй, 42 — Мотыклейка, 43 — Шельтинга (Быструха), 44 — Иня, 45 — Ульбея, 
46 — Кухтуй, 47 — Охота, 48 — Урак, 49 — Чильчикан, 50 — Толмот, 51 — Американ, 52 — 
Улья, 53 — Унче, 54 — Кекра, 55 — Тукчи, 56 — Эйкан, 57 — Алдома, 58 — Уйка, 59 — Лантарь, 
60 — Мутэ, 61 — Немуй, 62 — Киран, 63 — Огне, 64 — Уда, 65 — Тором, 66 — Тугур, 67 — 
Ульбан, 68 — Иткан, 69 — Коль, 70 — Иска 

Fig. 1. Scheme of the continental coast of the Okhotsk Sea with the spawning grounds (mainly 
the spawning rivers): 1 — Penzhina, 2 — Paren’, 3 — Ittitian, 4 — Ajchan, 5 — Kyggavayam, 6 — 
Vavachun, 7 — Kengeveem, 8 — Impoveem, 9 — Topolovka, 10 — Bolshaya Chajbukha, 11 — Ave-
kova, 12 — Gizhiga, 13 — Varkhalam, 14 — Bolshaya Garmanda, 15 — Nayakhan, 16 — Ujkane, 
17 — Tavatum, 18 — Shirokaya, 19 — Propashchaya, 20 — Viliga, 21 — Kalalaga, 22 — Kananyga, 
23 — Tumany, 24 — Bulun, 25 — Ugulan, 26 — Takhtoyama, 27 — Iret’, 28 — Malkachan, 29 — 
Yama, 30 — Itkilan, 31 — Srednyaya, 32 — Siglan, 33 — Kul’kuty, 34 — Nyurchan, 35 — Ola, 
36 — Dukcha, 37 — Oksa, 38 — Arman’, 39 — Ojra, 40 — Yana, 41 — Tauj, 42 — Motykleyka, 
43 — Shel’tinga (Bystruha), 44 — Inya, 45 — Ul’beya, 46 — Kukhtuj, 47 — Okhota, 48 — Urak, 
49 — Chil’chikan, 50 — Tolmot, 51 — Amerikan, 52 — Ul’ya, 53 — Unche, 54 — Kekra, 55 — 
Tukchi, 56 — Ejkan, 57 — Aldoma, 58 — Ujka, 59 — Lantar’, 60 — Mute, 61 — Nemuj, 62 — Kiran, 
63 — Ognyo, 64 — Uda, 65 — Torom, 66 — Tugur, 67 — Ul’ban, 68 — Itkan, 69 — Kol’, 70 — Iska
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лыгина и др., 2014]. Суровость погоды оценена при помощи параметра Бодмана (S), 
выражаемого в баллах: S = (1 – 0,04T ) . (1 + 0,272V), где T — температура воздуха, оС; 
V — скорость ветра, м/с: 1 балл — несуровая, мягкая; 1–2 балла — малосуровая; 2–3 
балла — умеренно суровая; 3–4 балла — суровая; 4–5 баллов — очень суровая; 5–6 
баллов — жестко суровая; > 6 баллов — крайне суровая [Акимов, 2012].

Накопление и стандартизация данных, построение графиков и проверка до-
стоверности корреляционных зависимостей проведены в электронных таблицах 
MS Excel; кластерный анализ — в Statistica. Вся обработка материалов, включавшая 
формирование электронных массивов данных, подготовку макросов в Visual Basic 
for Application для накопления и обобщения массивов в MS Excel, проведена авто-
ром. Статистическая обработка материалов выполнена автором в соответствии с 
рекомендациями И.Ф. Правдина [1966] и Г.Ф. Лакина [1980]. Визуализация данных 
на топооснове проведена автором в ArcGIS, графики построены в MS Excel, дендро-
граммы — в Statistica.

При подготовке настоящей статьи автор систематизировал и обобщил в электрон-
ные таблицы MS Excel материалы Магаданского и Хабаровского филиалов ВНИРО, 
Охотского филиала Главрыбвода, Охотского и Амурского территориальных управле-
ний Росрыболовства, которые отражают сроки и динамику миграции производителей 
горбуши, их биологические характеристики, результаты аэровизуального учета и 
промысловой статистики.

Автор был инициатором расширения сети сезонных наблюдательных пунктов на 
реках Магаданской области, на которых осуществляли сбор материалов по качествен-
ному составу горбуши — с трех до двенадцати, а также настроил периодичность сбора 
материала. Автор организовал масштабные морфометрические исследования горбуши. 
Сбор полевого материала в реках северного побережья Охотского моря (Гижига, Ола, 
Тауй) с 1995 по 2014 г. и последующая камеральная обработка выполнены как автором, 
так при его непосредственном участии.

Результаты и их обсуждение
Жизненные стратегии. В границах нативного ареала горбуша в онтогенезе реа-

лизует только проходную жизненную стратегию. В подавляющем большинстве районов 
воспроизводства, в том числе на материковом побережье Охотского моря, она пред-
ставлена только типичным анадромным фенотипом. Карликовый анадромный фенотип 
(каюрки) известен из локальных районов на юге ареала: в Азии — юго-восток о. Саха-
лин, а также о-ва Итуруп, Кунашир, Ребун, Хоккайдо, в Северной Америке — Пьюджет 
Саунд [Glubokovsky, Marchenko, 2019]. Самки среди каюрок известны у горбуши о-вов 
Хоккайдо и Ребун [Hikita, 1984].

Состояние запасов и промысел. На материковом побережье Охотского моря 
горбуша размножается во всех реках, которые свободно разгружаются в море и в 
которых в холодный период года сохраняется сток. За редким исключением [Anas, 
1959; Turner, Bilton, 1968; Иванков и др., 1975, 1987; Ефанов, Кочнева, 1980; Foster et 
al., 1981; Иванов, 1996; Каев, 2002; Точилина, Смирнов, 2015; Christensen et al., 2021] 
горбуша созревает в возрасте 1+ лет. Эта особенность приводит к формированию у 
нее двух практически не перекрывающихся поколений четных и нечетных лет, резко 
различающихся динамикой численности. Наибольшими запасами и, соответственно, 
объемами вылова в регионе характеризуется горбуша линии нечетных лет. В 1957 г. она 
сформировала исторический максимум вылова — 25,6 тыс. т. За без малого 100-летний 
период наблюдений у горбуши ряда нечетных лет были по одному периоду снижения 
(1959–1965 гг.) и депрессии (1967–1969 гг.) запаса, по два периода роста (1927–1933, 
1971–2001 гг.) и высокого уровня (1935–1957, 2003–2021 гг.) запасов (рис. 2, А).

Динамика запасов горбуши ряда четных лет на материковом побережье Охот-
ского моря имеет более сложный характер. У нее был один период снижения запасов 
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(1964 г.), три периода депрессии запасов (1946–1956, 1966–1970, 2000–2012 гг.), по 
четыре периода роста (1926–1930, 1958, 1972–1988, 2012–2014 гг.) и высокого уровня 
(1932–1944, 1990–1998, 2018–2020 гг.) запасов (рис. 2, Б). Несмотря на то что линия 
четных лет в регионе является рецессивной, за время наблюдений она по уровню за-
пасов трижды доминировала — в 1926–1934, 1966–1970 и 1992–1994 гг. В этом ряду 
лет был получен исторический минимум вылова горбуши в регионе — 11,5 т (1968 г.).

Факторы, влияющие на изменение численности. На материковом побережье 
Охотского моря наиболее глубокая депрессия численности горбуши, охватившая обе 
линии поколений, была во второй половине 1960-х — начале 1970-х гг. Снижению и 
депрессии численности вида предшествовало похолодание климата (рис. 3), а также 
соответствовало малое количество осадков в июле-августе и в ноябре-декабре и их 
увеличение в мае (рис. 4) [Булыгина и др., 2014].
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Рис. 2. Динамика вылова горбуши на материковом побережье Охотского моря в 1926–2021 гг.
Fig. 2. Dynamics of the pink salmon commercial catch on the continental coast of the Okhotsk 

Sea in 1926–2021
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Дефицит дождевых осадков в июле-августе (рис. 4, Б) был причиной уменьшения 
водности рек, что препятствовало проходу производителей горбуши на отдельные 
нерестилища (июль), а в период размножения (август) снижало площадь нерестовых 
акваторий, что негативно сказывалось на репродуктивном потенциале вида. Из-за 
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Рис. 3. Динамика среднегодовой температуры воздуха на метеостанциях материкового 
побережья Охотского моря

Fig. 3. Dynamics of mean annual air temperature at meteorological stations on the continental 
coast of the Okhotsk Sea

Рис. 4. Зависимость среднегодового количества осадков от температуры воздуха (А) и 
динамика количества осадков в отдельные периоды года (Б). Данные осреднены по пятилетиям

Fig. 4. Correlation between mean annual precipitation and air temperature (A) and dynamics 
of precipitation in certain seasons, by 5-years (Б)
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слабых осадков в ноябре-декабре (рис. 4, Б) формировался тонкий снежный покров, 
который не обеспечивал теплоизоляцию поверхности водных объектов от выхоложен-
ной атмосферы. В результате резко возрастала доля вод, отвлеченных на формирование 
покровных льдов [Ресурсы..., 1969; Глотов, Глотова, 2013]. Кроме того, слабый снего-
запас был причиной глубокого промерзания сезонно-талого слоя почвы (рис. 5), что 
сопровождалось увеличением объема вод, связанных в грунтовых льдах. 

Рис. 5. Температура почвы на глубине 320 см на метеостанциях Магадан и Охотск в 
1961–2015 гг. Данные осреднены по пятилетиям

Fig. 5. Soil temperature at 320 cm depth at Magadan and Okhotsk meteostations in 1961–2015, 
by 5-years

Следствием маломощных осадков и роста доли вод, отвлеченных из активного 
зимнего водообмена рек за счет формирования поверхностных и почвенных льдов, 
стало снижение речного стока в зимнюю межень. Например, в конце зимней межени 
(февраль-март) в 1960–1970-е гг. сток воды в р. Тауй (гидропост Талон) был минималь-
ным за последние 60 лет (рис. 6).

Обобщение многолетних метеорологических материалов [Булыгина и др., 2014] 
подтвердило предположение В.Л. Костарева [1973] о том, что снижение численности 
горбуши Охотского района в конце 1960-х — начале 1970-х гг. было обусловлено не-
благоприятными гидрологическими условиями из-за ухудшения водоснабжения не-
рестилищ. Вместе с тем уменьшение речного стока в зимнюю межень сопровождалось 
не только обсыханием и последующим промерзанием нерестовых гнезд горбуши, но и 
снижением проточности грунтов на нерестилищах. В частности, уменьшение скорости 
потока с 2,67 до 1,07 см/с сопровождается снижением выживаемости развивающихся 
эмбрионов и личинок в гнездах горбуши в 2,3 раза [Wickett, 1958].

Дополнительным фактором, оказавшим негативное влияние на численность 
горбуши в конце 1960-х — начале 1970-х гг., был высокий расход воды в реках фено-
логической весной (рис. 7) — речной поток вымывал в морское прибрежье молодь (по 
морфологическим признакам соответствующую личинкам), физиологически не подго-
товленную к смене среды обитания, что значительно увеличивало смертность горбуши. 
В частности, экспериментальными работами показано, что 50 %-ная смертность такой 
молоди в морской воде (31,8 ‰) наблюдается в течение 69–85 ч [Weisbart, 1968].
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Увеличение речного стока фенологической весной было обусловлено ростом ко-
личества дождей в мае (см. рис. 4, Б). При этом наиболее мощными они были в 1966–
1970-е гг., что прослеживается по отклонению от общего тренда точки, отражающей 
для этого периода зависимость «среднегодовое количество осадков — среднегодовая 
температура воздуха» (рис. 4, А). Кроме того, увеличению расхода воды фенологической 
весной способствовали наледи. Частота их формирования возрастала в малоснежные 
холодные зимы в условиях существенного снижения расхода воды в зимнюю межень 
[Аржакова, 2001]. Фенологической весной наледи выступали в качестве естественных 
запруд, которые накапливали талые и дождевые воды, и их разрушение сопровождалось 
залповым увеличением речного стока, что, например, прослеживалось по изменению 
уровня воды.

Малоснежные суровые зимы на материковом побережье Охотского моря были при-
чиной снижения численности горбуши не только в конце 1960-х — начале 1970-х гг., но 
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и в 2000–2012 гг. Сопоставление метеорологических данных [Булыгина и др., 2014] 
показало, что в эти периоды (в начальный период ледостава) значения среднесуточ-
ной температуры воздуха были близкими, тогда как высота снежного покрова 
в 2000–2012 гг. была немногим меньше, чем в конце 1960-х — начале 1970-х гг. В 
зимнюю межень 2000–2012 гг. и высота снежного покрова, и среднесуточная темпе-
ратура воздуха были ниже, чем в конце 1960-х — начале 1970-х гг. (табл. 1). Исходя 
из этого, следовало ожидать, что в 2000–2012 гг. численность горбуши должна была 
деградировать значительно сильнее, чем в конце 1960-х — начале 1970-х гг. Однако 
этого не произошло (см. рис. 2).

Таблица 1
Высота снежного покрова и температура воздуха на материковом побережье  

Охотского моря
Table 1

Snow cower depth and air temperature on the continental coast of the Okhotsk Sea

Период Средняя высота снежного  
покрова, см

Среднесуточная температура  
воздуха, оС

Период ледостава (ноябрь-декабрь)
Конец 1960-х — начало 1970-х гг. 7,1–15,2 От –17,8 до –13,7
2000–2012 гг. 6,9–10,8 От –17,1 до –13,4

Период межени (февраль-март)
Конец 1960-х — начало 1970-х гг. 7,3–10,7 От –15,7 до –13,8
2000–2012 гг. 1,8–7,8 От –16,5 до –14,4

Несоответствие фактических данных ожидаемому сценарию в рассматриваемые 
периоды времени связано с различиями в суровости погодных условий, которые зависят 
от скорости ветра. Так, согласно параметру Бодмана погодные условия в конце 1960-х — 
начале 1970-х гг. были более суровыми, чем в 2000–2012 гг. — соответственно 5,7 (погода 
жестко суровая) и 3,9 (погода суровая) баллов. В результате в конце 1960-х — начале 1970-х 
гг. как во время ледостава, так и во время зимней межени сезонно-талый слой почвы про-
мерзал на бо́льшую глубину, чем в 2000–2012 гг. (рис. 5). 

Особенностью 2000–2012 гг. было снижение до преддепрессивного уровня чис-
ленности горбуши только в ряду четных лет. В то же время в ряду нечетных лет ее 
численность выросла до очередного исторического максимума (см. рис. 2). Причиной 
разнонаправленной динамики численности горбуши смежных рядов лет, по-видимому, 
была квазидвухлетняя изменчивость атмосферных процессов [Хайруллина, Астафьева, 
2011], которая в ряду четных лет прослеживалась по более глубокому промерзанию 
сезонно-талого слоя почв (рис. 5) из-за разновременности установления снежного 
покрова и его мощности. Так, на метеостанции Ола фенологической зимой 2000/01 г. 
устойчивый снежный покров установился во второй половине октября. Его суммарная 
высота в октябре-декабре составила 240 мм, в январе-марте — 29 мм. Фенологической 
зимой 2002/03 г. снежный покров установился только в начале января. Суммарная вы-
сота снежного покрова в октябре-декабре была равна 20 мм, в январе-марте — 490 мм 
снега, из них в январе, феврале и марте — 95, 80 и 410 мм. В результате в апреле 2001 
и 2003 гг. температура почвы на глубине 320 см опустилась соответственно до минус 
1,2 и минус 1,4 оС. Для сравнения, фенологической зимой 2001/02 г. снежный покров 
установился в конце октября. Общая высота снега в октябре-декабре и в январе-марте 
была равна соответственно 755 и 653 мм. Фенологической зимой 2003/04 г. устойчивый 
снежный покров сформировался в начале ноября, а общая высота снежного покрова в 
октябре-декабре и в январе-марте составила соответственно 395 и 200 мм. На глубине 
320 см температура почвы в апреле 2002 и 2004 гг. была 0 и минус 0,53 оС [Булыгина 
и др., 2014]. 

Деградация запасов горбуши материкового побережья Охотского моря в перио-
ды похолодания была связана не только с изменением гидрологического режима не-
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рестовых рек. Негативное влияние на становление численности поколений горбуши 
оказывало длительное сохранение в морском прибрежье остаточных льдов, которое 
сдерживает прогрев его акватории фенологической весной (рис. 8). Показательным 
примером в этом отношении являются результаты исследований, проведенных в 
1995 г. в зал. Мотыклейском. В тот год молодь горбуши мигрировала из нерестовых 
рек в акваторию залива в обычные сроки — с конца мая по конец июня. Вместе с тем 
до середины июня бо́льшая часть залива была занята остаточными ледовыми полями, 
а температура воды в прибрежье не превышала 1 оС. Во время отливов вблизи ледовых 
полей автором была отмечена погибшая молодь горбуши, плотность которой достигала 
8 рыб/м². По-видимому, количество погибших мальков было еще выше, так как ими 
активно кормились многочисленные кулики (Charadrii) и чайки (Lari). 

Рис. 8. Зависимость средней температуры воды в июне-июле в Тауйской губе от сроков 
выноса льда 

Fig. 8. Dependence of mean water temperature in the Tauiskaya Guba Bay in June-July on the 
timing of sea ice removal

Следствием неблагоприятного термического режима морского прибрежья стал 
низкий коэффициент возврата горбуши к рекам зал. Мотыклейского в 1996 г. — 0,5 %. 
Аналогично в 1999 г. в приустьевой зоне р. Ола (Тауйская губа) остаточные льды сохра-
нялись до первых чисел июля. Задержка прогрева морского прибрежья стала причиной 
обвального снижения запаса горбуши р. Ола — численность дочернего поколения в 
2000 г. (240 тыс. рыб) была более чем на порядок ниже численности родительского 
поколения в 1998 г. (2600 тыс. рыб). Отмечу, что повышенная смертность горбуши из-
за выхолаживания морского прибрежья остаточными льдами описана для камчатской 
и сахалинской горбуши [Гриценко и др., 1987; Карпенко, 1998].

В целом коэффициент возврата поколений горбуши в реки Тауйской губы пре-
вышал 1 % в тех случаях, когда молодь выходила в морское прибрежье, прогретое до 
2,25 оС и выше (рис. 9). Это значение, близкое к нижней границе термопреферендума 
тихоокеанских лососей — 2,5 оС [Смирнов, 1975; Bell, 1990] — и в том числе к нижней 
границе температуры воды, при которой молодь начинает интенсивно питаться, — 
2,5–3,0 оС [Смирнов, 1975]. Последнее важно в том отношении, что морское прибрежье 
является стартовой нагульной акваторией молоди горбуши [Леванидов, Леванидова, 
1957; Леванидова, 1964; Енютина, 1972; Кинас, 1988; Карпенко, 1998].

В нормальных климатических условиях сроки массового выхода молоди горбуши 
из рек совпадают с началом обильного цветения микроводорослей в морском прибре-
жье, которое прослеживается по изменению концентрации хлорофилла-а (рис. 10) и 
предшествует массовому развитию кормового зоопланктона [Лапшина, 1996; Cooney 
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Рис. 9. Зависимость коэффициента возврата горбуши от температуры воды в Тауйской губе
Fig. 9. Coefficient of the pink salmon return in dependence on water temperature in the Tauis-

kaya Guba Bay
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ском прибрежье вблизи устьев рек и покатной миграции (сплошная линия) молоди горбуши из 
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Fig. 10. Averaged dynamics of chlorophyll-a concentration (dashed line) in the areas adjacent to 
the river mouths and intensity of the pink salmon seaward migration from the rivers of the continental 
coast of the Okhotsk Sea (solid line) in 2002–2014

et al., 2001; Eslinger et al., 2001]. С плотностью последнего на нагульных акваториях 
напрямую связана выживаемость молоди всех тихоокеанских лососей [Cooney et al., 
2001; Willette et al., 2001; Moss et al., 2005].

Начало развития планктонных сообществ в морском прибрежье, тесно связанное 
с термическим режимом вод [Hop et al., 2006; Hunt et al., 2011; Мордасова, 2014; Eisner 
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et al., 2014; Лепская, 2015; Волков, 2018], ежегодно носит квазистационарный характер 
[Цхай, 2007]: выхолаживание вод морского прибрежья из-за длительного сохранения 
остаточных ледовых массивов приводит к задержке развития кормового зоопланктона. 
Низкая плотность и небольшие размеры зоопланктонных организмов — кормовых 
объектов молоди горбуши, израсходовавшей внутренние энергетические запасы (оста-
ток желточного мешка) во время миграции с нерестилищ, — негативно отражаются 
на ее выживаемости [Ивлев, 1955].

Длительность нахождения остаточных льдов в морском прибрежье фенологиче-
ской весной связана не только с динамикой атмосферных процессов, но и с морскими 
течениями, которые имеют циклоническое направление движения вдоль материкового 
побережья Охотского моря [Чернявский, 1981; Файман, 2015] и в весенний период 
переносят остаточные льды из северных районов в южные. Так, в 2012 г. в Тауйской 
губе фенологическая весна началась в среднемноголетние сроки — во второй половине 
мая. Однако из-за остаточных льдов, принесенных течениями из зал. Шелихова и со-
хранявшихся на акватории губы до 18 июня, прогрев морского прибрежья начался со 
значительной задержкой. Наиболее плотными остаточные ледовые поля были в вос-
точной части Тауйской губы. Следствием выхолаживания морского прибрежья стало 
снижение численности горбуши в 2013 г. (см. рис. 2, А). Например, ее возврат в р. Ола 
был в 3,7 раза ниже численности родительского поколения — 0,82 против 3,00 млн рыб.

Роль переноса льдов морскими течениями в становлении численности горбуши 
наиболее показательна в южной части материкового побережья Охотского моря. Ежегод-
но фенологической весной течения доставляют остаточные ледовые поля из северных 
районов на акваторию, прилежащую к Шантарским островам, где они сохраняются 
значительно дольше, чем на севере. Например, в 2011 г. в районе Шантарских остро-
вов последние остаточные ледовые поля разрушились 30 июня, тогда как акватории 
севернее расположенных Гижигинской и Ямской губ, а также зал. Одян (Тауйская губа) 
очистились ото льда соответственно 29 мая, 18 июня и 03 июня. 

Похолодание климата в начале второй половины ХХ века сопровожда-
лось снижением вылова горбуши в Аяно-Майском районе Хабаровского края с 
0,245–0,498 тыс. т в 1920–1930 гг. до 0,001–0,005 тыс. т в 1960–1970 гг. В отличие от 
севернее расположенных районов материкового побережья Охотского моря, в которых 
уже в начале 1980 гг. суммарный вылов горбуши вышел на уровень 3,265–6,013 тыс. т, 
общий объем добычи горбуши Аяно-Майского района и зал. Сахалинского (в грани-
цах Хабаровского края) превысил 2,000 тыс. т только во второй половине 2000-х гг., а 
длительное восстановление запасов было напрямую связано с задержкой остаточных 
ледовых полей в морском прибрежье до середины — конца июня, в отдельные годы 
— до первой половины июля. Потепление климата, при котором сроки освобождения 
морского прибрежья ото льда сдвинулись на конец мая, сопровождалось увеличени-
ем численности и, соответственно, вылова горбуши южных стад. В частности, в зал. 
Сахалинском вылов горбуши был минимальным до тех пор, пока во второй половине 
мая — первой половине июня средняя температура воды в морском прибрежье не пре-
вышала 1,4–1,8 оС. Прогрев морского прибрежья во второй половине мая — первой 
половине июня в среднем до 3,5–3,6 оС в ряду нечетных лет сопровождался ростом 
вылова горбуши с 2007 г., в ряду четных лет — с 2014 г. При этом увеличение уловов 
было связано не только с ростом численности горбуши, но и с расширением периода 
массовой миграции за счет смещения ее начала с первых чисел августа в начале 1980 
— первой половине 2010-х гг. на середину июля в середине 2010-х гг. и далее на начало 
июля в конце 2010 — начале 2020-х гг. Проведенный анализ влияния гидрометеороло-
гических условий позволяет утверждать, что рост вылова горбуши в зал. Сахалинском 
не был связан с ее перераспределением из южных регионов воспроизводства, что до-
пускают А.Н. Канзепарова и С.Ф. Золотухин [2015], а стал следствием расширения 
периода благоприятных температур для раннего морского нагула молоди аборигенной 
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горбуши, что обеспечило ее высокую выживаемость и поступательный рост числен-
ности возвратов производителей.

Локальные стада (группы рек). Динамика численности подходов горбуши мате-
рикового побережья Охотского моря имеет выраженную пространственную компонен-
ту — на дендрограмме нерестовые реки объединены по географическому принципу в 
гижигинскую, ямскую, ольскую, тауйскую и охотскую группы (рис. 11), что в целом 
подтверждает ранее разработанную схему географической подразделенной горбуши 
[Марченко, Голованов, 2001; Марченко, 2004], в которой локальные стада по своим 
границам совпадают с гидрологическими формациями морского прибрежья. Последние 
различаются гидрологическим режимом, а также качественным и количественным со-
ставом планктонных сообществ [Чернявский, 1981; Афанасьев и др., 1991, 1994а, б].

Рис. 11. Дендрограмма объединения рек материкового побережья Охотского моря по 
динамике численности подходов горбуши в 1966–2020 гг. Локальные стада (группы рек): 1 — 
гижигинское, 2 — ямское, 3 — ольское, 4 — тауйское, 5 — охотское

Fig. 11. Tree diagram of the rivers similarity by dynamics of the pink salmon runs in 1966–2020 
for the continental coast of the Okhotsk Sea. Local stocks of pink salmon (corresponding to the groups 
of rivers): 1 — Gizhiga, 2 — Yama, 3 — Ola, 4 — Tauj, 5 — Okhota

Границы гижигинского, ямского и охотского локальных стад горбуши совпадают 
с границами локальных стад кеты [Марченко, 2022]. В то же время кета рек Тауйской 
губы формирует единое тауйское локальное стадо, однако у горбуши данного района 
выделяются два локальных стада: ольское (восточная часть Тауйской губы) и тауйское 
(западная часть Тауйской губы) (рис. 11, 12). Эта особенность связана с тем, что в 
восточной части Тауйской губы промысловые запасы кеты есть только в р. Ола и при 
кластеризации данных, отражающих динамику численности поколений кеты, р. Ола 
была включена в общий кластер рек тауйской группы. В отличие от кеты, горбуша раз-
множается во всех реках Тауйской губы, и для бо́льшей их части есть продолжительные 
ряды наблюдений за динамикой ее численности, что позволило более детально оценить 
пространственную структуру горбуши. 

Для рек Пенжинской губы и рек, расположенных южнее границы распростра-
нения охотского стада, нет длительных рядов данных по динамике численности под-
ходов горбуши, что не позволяет использовать методы многомерного статистического 
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анализа для определения границ ее локальных стад. Вместе с тем, исходя из того, что 
бо́льшая часть локальных стад горбуши и кеты совпадают по границам, допустимо для 
районов, имеющих слабую информационную обеспеченность, использовать структуру 
локальных стад, разработанных для кеты [Марченко, 2022] (рис. 12).

Сроки и динамика нерестовой миграции. На материковом побережье Охотского 
моря наиболее рано проходят в реки производители горбуши гижигинского и тауйского 
локальных стад. Так, в р. Гижига в 2000 гг. гонцы горбуши были отловлены автором в 
20 км от устья (метеостанция Липино) 4 июня, а по устному сообщению А.А. Зюлькина, 
первые производители горбуши подходят в приустьевую часть р. Хаинджа (приток 1-го 
порядка р. Кава, около 170–175 км от устья р. Тауй) в середине июня. 

Несмотря на раннее появление гонцов горбуши в реках, ее массовая миграция 
начинается значительно позже: в реки гижигинской группы — во II декаде июля, в 
реки тауйской группы — в конце июня — начале июля. Завершается массовый ход 
горбуши в реки обеих групп в начале августа (табл. 2). 

Завершается ход производителей горбуши в реки гижигинской группы в первых 
числах сентября, а в реки тауйской группы — в начале октября. Так, согласно резуль-
татам работы контрольного невода (ответственный за лов В.В. Волобуев) в р. Тауй в 
1973 г. последняя особь горбуши была поймана 2 октября.

Сроки нерестового хода горбуши в реки ямской группы в целом сходны со сро-
ками ее миграции в реки гижигинской группы, а в реки ольской группы — со сроками 
хода в тауйскую группу рек (табл. 2). При этом массовый ход горбуши ольского ло-
кального стада начинается и завершается раньше, чем горбуши тауйского локального 
стада. Отдельные особи горбуши в реки ольской группы проходят до конца сентября 
[Ионов, 1987], а в реки ямской группы — до начала ноября. Так, в 1979 г. рыбаки пере-

Рис. 12. Карта-схема локальных стад горбуши материкового побережья Охотского моря. 
Локальное стадо (группы рек): 1 — пенжинское, 2 — гижигинское, 3 — ямское, 4 — ольское, 
5 — тауйское, 6 — охотское, 7 — удское (аяно-тугурское), 8 — ульбано-искинское

Fig. 12. Scheme of local stocks for pink salmon on the continental coast of the Okhotsk Sea. 
Local stocks, by groups of rivers: 1 — Penzhina, 2 — Gizhiga, 3 — Yama, 4 — Ola, 5 — Tauj, 6 — 
Okhota, 7 — Uda (Ayan-Tugur area), 8 — Ulban and Iska
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дали в МагаданНИРО пять самок горбуши без 
брачных изменений, выловленных из-подо льда 
в р. Тахтояма 7 ноября. При этом не исключено, 
что горбуша может проходить в реки и в более 
поздние сроки. Например, во время контрольного 
лова нагульной сельди в горле Тауйской губы 15 
ноября 2001 г. в улове был отмечен половозрелый 
самец горбуши (длина по Смитту — 54,5 см, масса 
тела — 2,15 кг).

В сравнении с северными группами рек не-
рестовая миграция горбуши в реки охотской, уд-
ской и ульбано-искинской групп сдвинута в сред-
нем на более поздние сроки. Так, производители 
горбуши в реках охотской и ульбано-искинской 
групп появляются в конце июня — начале июля, 
а их массовый ход начинается в середине июля. 
Заканчивается массовый ход горбуши в охотской 
группе в середине августа, в ульбано-искинской 
группе — в конце августа (табл. 2).

Наиболее поздний нерестовый ход горбу-
ши в регионе в реках удской группы. В р. Уда 
ее массовый ход охватывает период с середины 
июля по середину августа, а в р. Тугур — с кон-
ца июля по конец августа (табл. 2). Различия в 
сроках массовой миграции горбуши в данные 
реки, по-видимому, связаны с гидрологическими 
особенностями морского прибрежья, которое в 
приустьевой части р. Уда очищается ото льда и 
прогревается до оптимальной температуры при-
мерно на декаду раньше, чем в приустьевой зоне 
р. Тугур. Завершается ход горбуши на нерест в 
реки охотской, удской и ульбано-искинской групп, 
как правило, в начале сентября, а отдельные про-
изводители проходят в реки до середины — конца 
сентября (табл. 2).

Рассмотрим биологические показатели 
горбуши.

Длина и масса тела. Плодовитость. Со-
отношение полов. Индивидуальные показатели 
длины и массы тела горбуши материкового побе-
режья Охотского моря варьируют соответственно 
от 25,4 до 76,0 см и от 0,290 до 3,975 кг при из-
менчивости средних значений этих показателей в 
пределах 44,9–49,1 см и 1,116–1,478 кг. Средняя 
плодовитость горбуши изменяется от 1326 до 
1933 икр. Соотношение полов в подходах в целом 
близко 1 : 1. Преобладание в биологических 
анализах самцов или самок, как правило, на-
блюдается в случаях, когда сбор биологического 
материала не охватывал весь период нерестовой 
миграции горбуши (табл. 3). 
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Таблица 3
Биологическая характеристика горбуши материкового побережья Охотского моря

Table 3
Biological characteristics for pink salmon on the continental coast of the Okhotsk Sea

Река
Длина тела по Смитту, см Масса тела, кг ИАП,  

икр.

Доля 
самок,  

%

N,  
экз.Самцы Самки Оба пола Самцы Самки Оба пола

Гижигинская группа рек

Авекова
47,0 ± 0,2 45,5 ± 0,1 46,2 ± 0,1 1,205 ± 0,017 1,061 ± 0,007 1,132 ± 0,009 1601 ± 21

51,1 851
37,5–63,5 38,9–51,0 37,5–63,5 0,520–3,125 0,630–1,570 0,520–3,125 723–3328

Гижига
46,7 ± 0,1 45,4 ± 0,1 46,0 ± 0,1 1,262 ± 0,005 1,119 ± 0,002 1,180 ± 0,002 1531 ± 4

57,1 14272
32,0–63,0 30,0–60,0 30,0–63,0 0,400–2,850 0,480–2,650 0,400–2,850 94–3669

Вар- 
халам

50,2 ± 0,2 47,3 ± 0,1 49,1 ± 0,1 1,598 ± 0,016 1,299 ± 0,011 1,478 ± 0,012 1776 ± 17
40,1 800

32,5–61,0 38,0–53,5 32,5–61,0 0,400–2,710 0,560–1,810 0,400–2,710 792–5287
Большая 
Гарманда

46,3 ± 0,1 45,0 ± 0,1 45,7 ± 0,1 1,272 ± 0,006 1,131 ± 0,003 1,207 ± 0,003 1411 ± 6
46,3 7669

34,0–59,0 36,0–54,7 34,0–59,0 0,410–3,000 0,530–2,110 0,410–3,000 371–2992

Наяхан
47,7 ± 0,1 45,8 ± 0,1 46,6 ± 0,1 1,328 ± 0,005 1,159 ± 0,003 1,235 ± 0,003 1509 ± 5

55,7 8326
33,0–67,0 25,4–60,0 25,4–67,0 0,500–2,830 0,543–2,470 0,500–2,830 94–3520

Вилига
46,0 ± 0,1 44,9 ± 0,1 45,4 ± 0,1 1,212 ± 0,009 1,101 ± 0,005 1,149 ± 0,005 1554 ± 8

56,5 2644
35,5–57,0 37,0–53,0 35,5–57,0 0,490–2,310 0,570–1,820 0,490–2,310 268–4526

Среднее
46,9 ± 0,1 45,4 ± 0,1 46,1 ± 0,1 1,284 ± 0,003 1,132 ± 0,002 1,203 ± 0,002 1513 ± 3

53,7 34562
32,0–67,0 25,4–60,0 25,4–67,0 0,400–3,125 0,480–2,650 0,400–3,125 94–5287

Ямская группа рек

Туманы
48,5 ± 0,1 46,2 ± 0,1 47,4 ± 0,1 1,381 ± 0,011 1,182 ± 0,007 1,287 ± 0,007 1933 ± 24

47,4 2149
33,5–64,0 38,7–54,5 33,5–64,0 0,478–2,900 0,582–2,030 0,478–2,900 776–4860

Яма
48,9 ± 0,1 47,1 ± 0,1 48,0 ± 0,1 1,443 ± 0,007 1,244 ± 0,004 1,338 ± 0,004 1605 ± 6

53,0 5231
34,5–64,0 36,5–66,0 34,5–66,0 0,565–3,305 0,595–2,255 0,565–3,305 631–3175

Среднее
48,8 ± 0,1 46,9 ± 0,1 47,8 ± 0,1 1,423 ± 0,006 1,227 ± 0,003 1,323 ± 0,004 1657 ± 7

51,3 7380
33,5–64,0 36,5–66,0 33,5–66,0 0,478–3,305 0,582–2,255 0,478–3,305 631–4860

Ольская группа рек

Сиглан
45,7 ± 0,1 45,3 ± 0,1 45,5 ± 0,1 1,163 ± 0,011 1,075 ± 0,006 1,116 ± 0,006 1470 ± 9

53,1 1878
34,0–58,5 35,0–53,0 34,0–58,5 0,430–2,490 0,450–1,700 0,430–2,490 525–2796

Куль- 
куты

48,5 ± 0,1 46,4 ± 0,1 47,4 ± 0,1 1,275 ± 0,005 1,094 ± 0,003 1,181 ± 0,003 1422 ± 4
51,7 9908

34,0–63,5 31,0–60,5 31,0–63,5 0,369–2,958 0,499–2,040 0,369–2,958 191–3774

Ола
48,7 ± 0,1 46,7 ± 0,1 47,7 ± 0,1 1,389 ± 0,004 1,191 ± 0,002 1,286 ± 0,003 1466 ± 4

52,4 18227
34,0–66,0 34,0–65,0 34,0–66,0 0,340–3,500 0,402–2,580 0,340–3,500 55–3234

Среднее
48,4 ± 0,1 46,5 ± 0,1 47,4 ± 0,1 1,332 ± 0,003 1,149 ± 0,002 1,237 ± 0,002 1450 ± 3

52,1 30013
34,0–66,0 31,0–65,0 31,0–66,0 0,340–3,500 0,402–2,580 0,340–3,500 55–3774

Тауйская группа рек

Армань
49,4 ± 0,1 46,4 ± 0,1 48,0 ± 0,1 1,482 ± 0,007 1,192 ± 0,004 1,346 ± 0,005 1487 ± 5

46,7 5947
32,0–65,5 36,0–58,0 32,0–65,5 0,485–3,764 0,490–2,315 0,485–3,764 360–2778

Яна
49,5 ± 0,1 46,9 ± 0,1 48,2 ± 0,1 1,508 ± 0,006 1,249 ± 0,003 1,378 ± 0,004 1474 ± 4

49,7 12583
32,5–65,5 33,0–76,0 32,5–76,0 0,290–3,520 0,430–2,700 0,290–3,520 279–3105

Тауй
48,4 ± 0,1 46,6 ± 0,1 47,4 ± 0,1 1,411 ± 0,004 1,226 ± 0,002 1,313 ± 0,002 1473 ± 3

53,0 24291
32,0–65,5 33,5–62,0 32,0–65,5 0,290–3,250 0,421–3,125 0,290–3,250 132–4590

Моты- 
клейка

47,6 ± 0,1 46,7 ± 0,1 47,1 ± 0,1 1,308 ± 0,010 1,172 ± 0,005 1,234 ± 0,005 1523 ± 7
54,8 3650

32,0–62,0 35,0–57,0 32,0–62,0 0,360–3,120 0,380–2,300 0,360–3,120 376–2865

Улукан
49,8 ± 0,3 47,4 ± 0,2 48,9 ± 0,2 1,255 ± 0,072 1,168 ± 0,060 1,226 ± 0,052 1326 ± 41

37,0 349
40,0–61,5 38,5–52,5 38,5–61,5 1,010–1,550 1,050–1,320 1,010–1,550 768–1712

Быст- 
руха

50,7 ± 0,3 47,8 ± 0,2 49,0 ± 0,2 1,384 ± 0,023 1,205 ± 0,013 1,280 ± 0,013 1572 ± 24
57,8 606

40,0–62,0 38,0–56,0 38,0–62,0 0,550–2,450 0,580–2,100 0,550–2,450 264–3793

Среднее
48,9 ± 0,1 46,7 ± 0,1 47,8 ± 0,1 1,439 ± 0,003 1,221 ± 0,001 1,327 ± 0,002 1478 ± 2

51,4 47426
32,0–65,5 33,0–76,0 32,0–76,0 0,290–3,764 0,380–3,125 0,290–3,764 132–4590
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Как правило, горбуша ряда нечетных лет крупнее и имеет более высокую плодо-
витость, чем горбуша ряда четных лет. Не исключено, что бо́льший репродукционный 
потенциал горбуши ряда нечетных лет является одной из причин, предопределяющих 
ее доминирование по численности в регионе. При этом в реках Большая Гарманда, 
Яма, Сиглан, Мотыклейка, Быструха и Алдома, наоборот, более крупная горбуша 
приходит на нерест в ряду четных лет. Хотя в р. Алдома в ряду четных лет горбуша 
крупнее, чем в ряду нечетных лет, но имеет более низкую среднюю плодовитость 
(табл. 4). 

В отдельные годы у горбуши материкового побережья Охотского моря исследо-
ватели [Голованов, 1982; Волобуев и др., 1998] отмечали клинальную изменчивость 

Река
Длина тела по Смитту, см Масса тела, кг ИАП,  

икр.

Доля 
самок,  

%

N,  
экз.Самцы Самки Оба пола Самцы Самки Оба пола

Охотская группа рек

Иня
45,8 ± 0,4 43,9 ± 0,2 44,9 ± 0,2 1,339 ± 0,043 1,096 ± 0,019 1,218 ± 0,025 1386 ± 28

50,0 200
37,5–54,4 39,5–48,4 37,5–54,4 0,610–2,530 0,720–1,630 0,610–2,530 925–2201

Кухтуй
47,5 ± 0,1 45,9 ± 0,1 46,6 ± 0,1 1,398 ± 0,004 1,221 ± 0,002 1,302 ± 0,002 1559 ± 3

54,1 20824
33,5–62,8 35,2–57,4 33,5–62,8 0,430–3,400 0,428–2,560 0,428–3,400 170–3450

Охота
48,0 ± 0,1 46,1 ± 0,1 47,0 ± 0,1 1,431 ± 0,010 1,219 ± 0,005 1,317 ± 0,006 1537 ± 8

53,1 3268
37,0–59,3 35,0–59,0 35,0–59,3 0,560–3,000 0,600–2,790 0,560–3,000 302–2880

Улья
48,0 ± 0,1 46,3 ± 0,1 47,1 ± 0,1 1,474 ± 0,014 1,281 ± 0,008 1,375 ± 0,008 1556 ± 9

51,1 2078
34,7–60,5 32,4–53,4 32,4–60,5 0,540–3,100 0,630–2,200 0,540–3,100 536–3565

Чиль- 
чикан

48,0 ± 0,7 44,4 ± 0,4 46,4 ± 0,4 1,601 ± 0,065 1,166 ± 0,031 1,410 ± 0,045 1623 ± 39
44,0 100

34,0–60,0 40,0–51,0 34,0–60,0 0,590–3,030 0,850–1,740 0,590–3,030 1236–2262

Толмот
47,3 ± 0,6 44,9 ± 0,4 46,3 ± 0,4 1,508 ± 0,063 1,256 ± 0,039 1,405 ± 0,042 1609 ± 47

41,0 100
37,0–58,0 40,0–50,0 37,0–58,0 0,480–2,960 0,770–1,770 0,480–2,960 1035–2065

Аме- 
рикан

46,8 ± 0,7 44,9 ± 0,3 45,9 ± 0,4 1,433 ± 0,068 1,202 ± 0,032 1,320 ± 0,040 1724 ± 42
49,0 100

35,0–57,0 40,0–50,0 35,0–57,0 0,560–2,500 0,770–1,800 0,560–2,500 1085–2373

Алдома
49,7 ± 0,2 46,2 ± 0,1 48,1 ± 0,2 1,582 ± 0,023 1,235 ± 0,012 1,420 ± 0,015 1569 ± 13

46,7 705
33,5–66,0 39,5–62,5 33,5–66,0 0,305–3,975 0,680–1,965 0,305–3,975 550–2219

Среднее
47,6 ± 0,1 45,9 ± 0,1 46,7 ± 0,1 1,414 ± 0,004 1,225 ± 0,002 1,313 ± 0,002 1556 ± 2

53,4 27375
33,5–66,0 32,4–62,5 32,4–66,0 0,305–3,975 0,428–2,790 0,305–3,975 170–3565

Удская группа рек

Уда
48,3 ± 0,3 47,2 ± 0,2 47,8 ± 0,2 1,290 ± 0,026 1,180 ± 0,017 1,240 ± 0,017 1482 ± 17

45,1 359
38,0–60,0 40,0–53,5 38,0–60,0 0,582–2,625 0,686–1,836 0,582–2,625 239–2063

Тугур
48,2 ± 0,3 46,5 ± 0,2 47,4 ± 0,2 1,315 ± 0,024 1,173 ± 0,022 1,252 ± 0,017 1484 ± 22

44,4 513
36,0–60,5 39,0–61,5 36,0–61,5 0,550–2,850 0,600–3,035 0,550–3,035 743–2406

Иткан
45,9 ± 0,2 45,4 ± 0,1 45,6 ± 0,1 1,203 ± 0,018 1,125 ± 0,010 1,164 ± 0,011 1433 ± 12

49,4 672
36,5–60,0 38,0–54,5 36,5–60,0 0,495–2,510 0,610–1,985 0,495–2,510 558–2530

Среднее
47,2 ± 0,2 46,1 ± 0,1 46,7 ± 0,1 1,263 ± 0,013 1,153 ± 0,009 1,211 ± 0,008 1458 ± 9

46,8 1544
36,0–60,5 38,0–61,5 36,0–61,5 0,495–2,850 0,600–3,035 0,495–3,035 239–2530

Ульбано-искинская группа рыб

Иска
45,5 ± 0,3 45,1 ± 0,2 45,3 ± 0,2 1,155 ± 0,023 1,094 ± 0,014 1,127 ± 0,014

– 46,0 792
33,0–64,0 36,0–55,0 33,0–64,0 0,320–2,950 0,490–1,930 0,320–2,950

Коль
47,4 ± 0,1 46,1 ± 0,1 46,8 ± 0,1 1,260 ± 0,008 1,141 ± 0,005 1,205 ± 0,005 1411 ± 6

46,6 4195
31,0–61,3 36,6–57,3 31,0–61,3 0,450–3,140 0,540–2,245 0,450–3,140 506–2775

Среднее
47,1 ± 0,1 45,9 ± 0,1 46,5 ± 0,1 1,243 ± 0,008 1,133 ± 0,005 1,192 ± 0,005 1411 ± 5

46,5 4987
31,0–64,0 36,0–57,3 31,0–64,0 0,320–3,140 0,490–2,245 0,320–3,140 506–2775

Материковое побережье Охотского моря

Среднее
48,0 ± 0,1 46,2 ± 0,1 47,1 ± 0,1 1,369 ± 0,002 1,185 ± 0,001 1,273 ± 0,001 1504 ± 1

52,3 153287
31,0–67,0 25,4–76,0 25,4–76,0 0,290–3,975 0,380–3,125 0,290–3,975 55–5287

Примечание. Здесь и далее: над чертой арифметическая средняя ± ошибка арифметической 
средней; под чертой — пределы варьирования признака.
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Таблица 4
Средние значения длины и массы тела горбуши материкового побережья Охотского моря  

рядов нечетных и четных лет
Table 4

Average body length and weight of pink salmon on the continental coast of the Okhotsk Sea

Группа рек Река
Длина тела по Смитту, см Масса тела, кг ИАП, икр.

Нечетный Четный Нечетный Четный Нечетный Четный

Гижигинская

Авекова – 46,2 – 1,13 – 1601
Гижига 46,2 45,5 1,21 1,13 1562 1472
Вархалам 49,1 – 1,48 – 1776 –
Большая 
Гарманда 46,0 45,4 1,21 1,20 1400 1421

Наяхан 47,3 45,7 1,28 1,17 1556 1447
Вилига 45,8 44,7 1,17 1,12 1606 1491

Ямская
Туманы 48,6 46,1 1,36 1,21 1975 1532
Яма 47,8 48,2 1,31 1,36 1601 1608

Ольская
Сиглан 45,1 46,1 1,10 1,14 1479 1456
Кулькуты 48,1 46,6 1,24 1,11 1482 1361
Ола 48,2 47,0 1,33 1,24 1501 1409

Тауйская

Армань 48,7 47,2 1,39 1,30 1532 1455
Яна 48,5 47,7 1,40 1,35 1544 1400
Тауй 48,1 46,8 1,36 1,27 1509 1436
Мотыклейка 46,2 47,8 1,12 1,31 1475 1576
Улукан 48,9 – 1,23 – 1326 –
Быструха 48,5 49,9 1,29 1,27 1692 1295

Охотская

Иня – 44,9 – 1,22 – 1386
Кухтуй 47,0 46,1 1,32 1,27 1590 1519
Охота 47,5 45,4 1,35 1,22 1583 1453
Улья 48,7 45,4 1,50 1,24 1701 1402
Чильчикан – 46,4 – 1,41 – 1623
Толмот – 46,3 – 1,40 – 1609
Американ – 45,9 – 1,32 – 1724
Алдома 47,9 48,9 1,40 1,55 1578 1507

Удская
Уда 47,8 – 1,24 – 1482 –
Тугур 49,8 46,7 1,39 1,22 1707 1393
Иткан – 45,6 – 1,16 – 1433

Ульбано-
искинская

Иска 47,8 44,2 1,33 1,04 – –
Коль 48,2 45,1 1,29 1,09 1499 1304

Среднее 47,6 46,5 1,31 1,23 1546 1452

линейно-весовых показателей в направлении северо-восток — юго-запад. Вместе с 
тем географическая изменчивость средней массы тела горбуши связана с протяжен-
ностью ее нерестовых рек. У горбуши региона функциональная зависимость «длина 
реки — средняя масса тела» представлена тремя кривыми регрессии (рис. 13, А), а 
функциональную зависимость «длина реки — относительная плодовитость» описывают 
две кривые регрессии (рис. 13, Б).

В основе выявленных функциональных зависимостей лежат различия в уровне затрат 
энергии на преодоление расстояния от устья рек до нерестилищ в условиях выраженного 
течения [Kinnison et al., 2001; Crossin et al., 2004], локальные особенности условий раз-
множения [Кирпичников, 1979; Коновалов, Шевляков, 1980] и нерестового поведения 
[Tautz, 1977; Чебанов, 1986; Foote, 1988; Fleming, Gross, 1994; Steen, Quinn, 1999]. 

Темпоральная структура нерестового хода. Подходы горбуши различных 
темпоральных группировок на нерест прослеживаются по изменению качественных 
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Рис. 13. Зависимость массы тела (А) и относительной плодовитости (Б) горбуши мате-
рикового побережья Охотского моря от протяженности нерестовых рек. Нумерация рек соот-
ветствует приведенной на рис. 1

Fig. 13. Correlation of body weight (A) and relative fecundity (Б) for pink salmon on the 
continental coast of the Okhotsk Sea with the length of spawning rivers. Numbering of the rivers 
corresponds to Figure 1

показателей, и в первую очередь по динамике соотношения полов [Иванков, 1967]. На 
протяжении нерестовой миграции горбуши в реки материкового побережья Охотского 
моря соотношение полов неоднократно меняется. При этом в разных реках региона 
переломы в динамике соотношения полов горбуши на протяжении ее хода либо со-
впадают, либо проходят в близкие сроки (рис. 14).

Темпоральную неоднородность горбуши в регионе подтверждает изменчивость 
ее габитуса на протяжении нерестового потока. Так, на дендрограммах морфоме-
трического сходства в обоих поколениях горбуши формируются обособленные 
кластеры, которые ежегодно проявляются практически в одни и те же сроки (рис. 
15, табл. 5).
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Рис. 14. Динамика доли самцов горбуши на протяжении нерестовой миграции
Fig. 14. Dynamics of the pink salmon males portion during the spawning migration
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Рис. 15. Дендрограммы морфометрического сходства выборок горбуши. Темпоральные 
группировки: 1 — июньская, 2 — ранняя июльская, 3 — поздняя июльская, 4 — августовская

Fig. 15. Tree diagrams of morphometric similarity for samples of pink salmon. Temporal groups 
of pink salmon: 1 — June, 2 — early July, 3 — late July, 4 — August

У горбуши материкового побережья Охотского моря, как правило, наименьшими 
средними размерами тела характеризуются рыбы июньского, а наибольшими — ав-
густовского ходов. В то же время рыбы ранней и поздней июльских темпоральных 
группировок слабо различаются по средним значениям линейно-весовых показателей 
(табл. 6). 
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Таблица 5
Квадраты расстояний Махаланобиса между центроидами темпоральных группировок  

горбуши (ниже диагонали) и F-значения удаленности центроидов друг от друга  
(выше диагонали)

Table 5
Squares of Mahalanobis distance between the centroids of pink salmon temporal groups  
(below the diagonal line) and F-values of centroids remoteness (above the diagonal line)

Темпоральная группировка Июньская Ранняя июльская Поздняя июльская Августовская
2000 г.

Р. Гижига
Июньская 9,02* – –
Ранняя июльская 3,64 – –

2001 г.
Р. Гижига

Ранняя июльская – 10,56* 11,88*
Поздняя июльская – 4,27 4,10**
Августовская – 15,15 5,32

Р. Большая Гарманда
Ранняя июльская – 14,51* –
Поздняя июльская – 4,47 –

Р. Ола
Ранняя июльская – 24,94* –
Поздняя июльская – 6,88 –

2002 г.
Р. Гижига

Поздняя июльская – 19,99* –
Августовская – 15,82 –

Р. Большая Гарманда
Июньская 15,13* 5,67* –
Ранняя июльская 14,17 21,44* –
Поздняя июльская 7,03 20,08 –

Р. Кулькуты
Ранняя июльская – 10,64* –
Поздняя июльская – 3,44 –

Р. Ола
Июньская 14,66* – –
Ранняя июльская 8,03 – –

Р. Яна
Ранняя июльская – 10,20* –
Поздняя июльская – 4,75 –

2003 г.
Р. Гижига

Поздняя июльская – – 11,33*
Августовская – – 6,92

Р. Большая Гарманда
Июньская – 5,41* 9,10*
Ранняя июльская 3,13 – 2,99**
Поздняя июльская 4,64 0,98 –

Р. Яма
Ранняя июльская – 6,07* –
Поздняя июльская – 6,30 –

Р. Кулькуты
Ранняя июльская – 12,21* –
Поздняя июльская – 4,26 –
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Окончание табл. 5
Table 5 finished

Горбуша Oncorhynchus gorbuscha (Salmoniformes, Salmonidae)... Сообщение 1. Производители

Темпоральная группировка Июньская Ранняя июльская Поздняя июльская Августовская
Р. Ола

Июньская 12,67* 24,68* 41,59*
Ранняя июльская 4,00 8,23* 19,17*
Поздняя июльская 9,93 2,43 11,21*
Августовская 14,50 4,64 3,68

Р. Яна
Ранняя июльская – 14,59* 22,91*
Поздняя июльская – 4,60 6,43*
Августовская – 13,74 3,77

Р. Тауй
Ранняя июльская – 28,01* –
Поздняя июльская – 1,92 –

 * Различия достоверны при p < 0,001.
** Различия достоверны при p < 0,01.

Для горбуши материкового побережья Охотского моря характерны более крупные 
размеры самцов по сравнению с самками (см. табл. 3). Однако у горбуши июньской 
формы, воспроизводящейся в реках Гижига и Большая Гарманда, самки характеризуют-
ся большей длиной тела в сравнении с самцами. При этом в р. Гижига самцы и самки 
июньской формы горбуши практически не различаются по массе тела, а в р. Большая 
Гарманда масса тела самцов незначительно больше, чем у самок (табл. 6).

Общей характеристикой темпоральных группировок горбуши материкового по-
бережья Охотского моря является снижение средней плодовитости на протяжении 
нерестовой миграции. Исключение составляет горбуша р. Гижига, у которой средняя 
плодовитость последовательно проходящих на нерест темпоральных группировок 
возрастает (табл. 6).

Различия темпоральных группировок горбуши по качественным показателям, 
по-видимому, связаны с условиями воспроизводства, т.е. имеют такую же природу, 
как и описанные выше функциональные зависимости. Так, согласно литературным 
данным [Коновалов, Шевляков, 1980; Иванков, 1984, 1991, 1997] на мелководных 
нерестилищах успешно выживают и нерестятся небольшие по размерам и низкотелые 
особи, тогда как на глубоководных нерестилищах преимущество получают крупные 
и высокотелые рыбы, т.е. в зависимости от гидрологического режима нерестилищ 
присутствует дифференцированное участие особей в воспроизводстве следующего 
поколения. Дифференцированному воспроизводству способствует нерестовое по-
ведение рыб, направленное на выбор крупных партнеров [Чебанов, 1986; Foote, 
Larkin, 1988; Fleming, Gross, 1994]. При этом особи, нерестующие на мелководных 
и глубоководных нерестилищах в первую очередь будут различаться габитусом, 
а во вторую — размерами тела, так как вероятность наследуемости длины тела 
не превышает 0,3, а наследуемости габитуальных особенностей выше — 0,4–0,5 
[Кирпичников, 1979].

Варьирование средней плодовитости горбуши различных темпоральных группи-
ровок, вероятно, связано со скоростью течения на нерестилищах. Известно [Семко, 
1939; Воловик и др., 1972], что мелководные нерестилища горбуши, расположенные в 
верховьях рек или в среднем течении рек горного типа, характеризуются более высокой 
скоростью течения, чем глубокие нерестилища, расположенные в среднем и нижнем 
течении рек предгорного и равнинного типов. Соответственно, с увеличением скоро-
сти течения возрастает доля икры, вымываемой речным потоком [Рухлов, 1968]. Рост 
плодовитости горбуши в таком случае является компенсацией повышенной смертности.
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Заключение
На материковом побережье Охотского моря 

наиболее урожайной является горбуша линии нечет-
ных лет. Колебания численности горбуши в регионе 
связаны с изменениями климата. Так, деградации ее 
запасов были вызваны похолоданиями: смертность 
горбуши в эмбрионально-личиночный период возрас-
тала из-за экстремального снижения речного стока и 
последующего промерзания нерестовых бугров, а в 
ранний морской период — из-за задержки прогрева вод 
морского прибрежья во время фенологической весны. 
При этом квазидвухлетняя изменчивость атмосферных 
процессов была причиной, по которой в 2000–2012 гг. 
запасы горбуши в ряду четных лет снизились до де-
прессионного уровня, а в ряду нечетных лет оставались 
на высоком уровне. Поэтому мониторинг состояния 
запасов горбуши и прогнозирование их изменений не-
обходимо выполнять раздельно для поколений четных 
и нечетных лет.

На основании динамики численности подходов 
на материковом побережье Охотского моря выделены 
восемь локальных стад горбуши: пенжинское, гижи-
гинское, ямское, ольское, тауйское, охотское, удское 
(аяно-тугурское) и ульбано-искинское. 

В регионе наблюдается клинальная изменчивость 
сроков массового хода горбуши на нерест. Наиболее 
рано она проходит в реки гижигинского, ямского, оль-
ского и тауйского стад — с конца июня — начала июля 
по конец июля — начало августа. Позже — с середины 
июля по август включительно — в реки охотского, 
удского (аяно-тугурского) и ульбано-искинского стад.

Индивидуальные показатели длины и массы тела 
горбуши материкового побережья Охотского моря и 
ее плодовитость варьируют соответственно от 25,4 до 
76,0 см, от 0,290 до 3,975 кг и от 1326 до 1933 икр. Гео-
графическая изменчивость средней массы тела горбуши 
связана с протяженностью ее нерестовых рек. Соотно-
шение полов в подходах в целом близко 1 : 1. Как пра-
вило, горбуша ряда нечетных лет крупнее и имеет более 
высокую плодовитость, чем горбуша ряда четных лет.

Нерестовый ход горбуши имеет выраженную тем-
поральную структуру. Подходы различных темпораль-
ных группировок в первую очередь прослеживаются 
по динамике соотношения полов производителей, а 
также изменению их габитуса. На этом основании вы-
делены четыре темпоральные группировки: июньская, 
ранняя июльская, поздняя июльская, августовская. 
Горбуша июньского хода, как правило, характеризу-
ется наименьшими, а августовского — наибольшими 
размерами тела. Рыбы ранней и поздней июльских 
темпоральных группировок слабо различаются по 
средним показателям длины и массы тела. Различия Я
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темпоральных группировок по качественным показателям, по-видимому, связаны с 
условиями размножения.
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