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Аннотация. В остатках регрессии «запас–пополнение» кеты Охотского района, опи-
сываемой уравнением Рикера, выявлен квазициклический тренд, связанный с временно́й 
изменчивостью условий воспроизводства. Выясняя причины его формирования, уста-
новили, что динамика численности потомков хорошо объяснима совместным влиянием 
численности родителей и количества осадков в разных месяцах, выпадающих в районе 
размножения. Разработана математическая модель, удовлетворительно имитирующая 
динамику численности потомков кеты, которую можно использовать для прогноза. 
Обсуждается роль пресноводного и морского периодов жизни кеты в формировании 
численности поколений.
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Введение
Численность поколений лососей, как и всех животных, зависит от численности 

родителей и множества факторов, влияющих на рождаемость и смертность, следова-
тельно, любая корректная модель динамики численности поколений должна включать 
обе составляющие динамики. Первая составляющая, описывающая соотношение 
«родители–потомки», более-менее универсальна в силу универсальности механизмов 
плотностной регуляции численности. Для ее описания обычно используют теоретиче-
ские модели Рикера, Бивертона-Холта, Людвига-Уолтерса [Рикер, 1979; Максименко, 
Антонов, 2003] и др. Влияние внешних факторов такие модели не учитывают, поэтому 
ими можно удовлетворительно аппроксимировать фактические данные лишь при от-
носительном постоянстве условий воспроизводства. 

Первый опыт использования модели Рикера для описания зависимости числен-
ности потомков кеты Охотского района от численности родителей был удовлетвори-
тельным [Островский, Пономарев, 2008]. Выявленную связь «родители–потомки» 
использовали для прогноза подходов кеты, однако со временем качество прогнозов 
ухудшилось. На основе анализа отклонений фактической численности потомков от их 
численности, рассчитанной по уравнению Рикера, было установлено, что отклонения 
закономерно изменяются во времени. 

Временной тренд [Дуброва, 2003] можно связать лишь с направленными измене-
ниями условий воспроизводства [Островский, Пономарев, 2020]. Дополнение уравнения 
Рикера уравнением, описывающим динамику отклонений, значительно увеличивает 
долю объясненной дисперсии численности потомков и повышает надежность прогнозов, 
но открытым остается вопрос о природе факторов, формирующих временной тренд. 

Цель работы — выявить причины временно́й изменчивости условий воспроиз-
водства.

Материалы и методы
Ряды данных, использованных нами в 2020 г. [Островский, Пономарев, 2020], 

дополнены материалами предшествующих и последующих поколений, они включа-
ют сведения по количеству производителей в период с 1980 по 2015 г. и их потомков. 
Полный возврат потомков от нереста 2015 г. завершен в 2021 г., сравниваемые ряды 
«родители–потомки» состоят из 36 пар наблюдений. 

Численность рыб, вернувшихся из моря в конкретном году, рассчитывали сумми-
рованием количества выловленных рыб и количества рыб, пропущенных на нерести-
лища. Первое слагаемое находили делением массы улова, известной из официальных 
источников, на среднюю массу тела одной рыбы, оцененной по результатам биологи-
ческого анализа. Второе слагаемое определяли по итогам обследования нерестилищ 
с использованием авиации на основе маршрутных съемок или по результатам анализа 
улова на усилие [Пастырев, 2007; Таразанов и др., 2008; Шевляков и др., 2013].

Принадлежность рыб к поколению конкретного года устанавливали на основе 
анализа их возрастного состава в уловах. До 2000 г. лососей Охотского района исследо-
вали сотрудники МагаданНИРО, позже — сотрудники ХабаровскНИРО при участии в 
оценке численности рыб на нерестилищах сотрудников Охотского филиала Главрыбвод. 

Метеорологические данные (среднемесячные значения температуры воздуха, 
суммарное количество осадков, выпавших в каждом месяце, максимальное коли-
чество осадков, выпавших за одни сутки в каждом месяце) по метеорологическому 
пункту г. Охотск приведены на сайте «Погода и Климат» [http://www.pogodaiklimat.
ru/history/31088.htm].
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Методы множественного нелинейного регрессионного и дисперсионного ана-
лизов, применяемых в нашей работе, описаны в справочной литературе [Дрейпер, 
Смит, 2007]. Дополнительные факторы вводили в модель при условии статистически 
значимого (p < 0,05) увеличения доли дисперсии зависимой переменной, объясняемой 
введением нового фактора [Поллард, 1982]. Значения коэффициентов уравнений под-
бирали итерационными методами, реализованными в пакете прикладных программ 
SYSTAT [Wilkinson et al., 1992], данные анализировали в программе MS Excel, в этой 
же программе выполнены рисунки.

Результаты и их обсуждение
Попытка описать все данные, характеризующие зависимость численности по-

томков (R) кеты Охотского района от численности родителей (P) уравнением Рикера, 
как и в предыдущем исследовании [Островский, Пономарев, 2020], не дала удовлет-
ворительных результатов. Несмотря на то что регрессия R(P) статистически значима 
на высоком уровне (p < 0,001), распределение ее остатков асимметрично, отношение 
показателя асимметрии (As) к его ошибке (SAs) равно 3. Кроме того, в распределении 
остатков выявлен положительный эксцесс (TEx = Ex/SEx = 5,3), что свидетельствует о 
наличии выбросов. Показатели асимметрии и эксцесса не противоречат гипотезе о 
нормальном распределении остатков регрессии (TEx < 3; TAs < 3) при исключении из 
анализа единственной пары наблюдений «родители–потомки», относящейся к поколе-
нию 2005 г. По этой причине на начальном этапе анализа эти данные не рассматривали. 

Зависимость численности потомков (R, млн рыб) от численности родителей (P, 
млн рыб) остальных 35 пар наблюдений удовлетворительно (R2

c = 0,310; F = 14,8; 
p < 0,001, табл. 1) описывает уравнение Рикера (рис. 1):

R = a . exp (–P/b),                                                    (1)
где (здесь и далее) a–g — коэффициенты; R2

c — скорректированный коэффициент 
детерминации; F — критерий Фишера; p — уровень значимости.

Таблица 1
Значения коэффициентов и результаты анализа уравнений (1), (4), (5), (6)

Empirical coefficients and parameters of Equations (1), (4), (5), and (6)

Коэффициент
Уравнение (№), факторы

1, R(P) 4, D1(O10) 5, R(P, O10) 6, D5(O5)
a ± a.s.e. 3,497 ± 0,414 3,281 ± 1,140 10,285 ± 3,689 1,473 ± 0,218
b ± a.s.e. 3,176 ± 0,473 – 3,340 ± 0,467 –
c ± a.s.e. – 0,244 ± 0,072 0,228 ± 0,073 –
d ± a.s.e. – – – 0,114 ± 0,044

Дисперсионный анализ уравнений
Dc : kc 42,921 : 34 2,531 : 34 42,921 : 34 2,018 : 34
Dr : kr 29,637 : 33 1,948 : 33 23,540 : 32 1,722 : 33

R2
c 0,310 0,230 0,452 0,147

F 14,826 9,857 13,197 5,687
p 0,001 0,004 0,000 0,023

s.e. 0,962 0,247 0,871 0,232
Анализ остатков уравнений

M ± s.e. 0,001 ± 0,158 0,001 ± 0,040 0,003 ± 0,141 0,000 ± 0,038
As –0,098 –0,582 –0,812 –0,907
Ex –0,045 0,098 1,148 0,323
TAs –0,246 –1,465 –2,043 –2,282
TEx –0,058 0,126 1,483 0,416

Примечание. Здесь и далее: Dr, Dc — остаточная и общая скорректированные суммы квадратов 
отклонений; k — число степеней свободы; М — среднее значение; a.s.e. — асимптотическая стандарт-
ная ошибка; s.e. — стандартная ошибка коэффициента асимметрии, равна 0,397, эксцесса — 0,775. 
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Рис. 1. Зависимость численности потомков кеты от численности родителей, сглаженная 
уравнением (1), данные 2005 г. не учитывали 

Fig. 1. Dependence of chum recruitment on spawners abundance, smoothed with Equation (1). 
The data for 2005 are not accounted

Отклонения (D) фактической численности потомков (Rf) от их численности, 
рассчитанной по уравнению (1) (Rt), оцененные как D = Rf/Rt? закономерно изменчи-
вы во времени (рис. 2). Ранее В.И. Островский и А.С. Пономарев [2020] временну́ю 
изменчивость отклонений описывали асимметричными параболами, но дополнение 
анализируемого ряда данных материалами предшествующих и последующих лет сви-
детельствует о ее квазициклическом характере.

Рис. 2. Динамика отклонений численности потомков кеты, рассчитанных по уравнению 
(1), от фактических значений, сглаженная уравнением (2)

Fig. 2. Deviations of chum recruitment calculated with Equation (1) from its actual values, 
smoothed with Equation (2)

Динамику рассматриваемых отклонений (рис. 2), не объяснимую влиянием числен-
ности родителей на основе модели Рикера, можно объяснить лишь временно́й изменчиво-
стью условий воспроизводства, которые, как и ответная реакция численности поколений, 
вероятно, имеют квазициклический характер. Зависимость отклонений уравнения Рикера 
от порядкового номера года нереста (X, 1980 г. – X = 1) удовлетворительно (R2

с = 0,379; 
F = 6,3; p < 0,002; TAs = –0,5; TEx = –0,8) аппроксимирует уравнение синусоиды:

D = a + b . sin (c . X + d)                                                 (2)
при значениях коэффициентов a = 1,047; b = 0,238; c = 0,252; d = 9,788.
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Этим уравнением объяснимо 56,5 % дисперсии зависимой переменной, оно стати-
стически значимо (F = 9,7; p < 0,000), распределение остатков близко к распределению 
Гаусса (TAs = 0,361; TEx = 0,276). Включение в модель данных для поколения 2005 г. 
ухудшает показатели качества аппроксимации: уменьшает значение коэффициента де-
терминации, значение критерия ТAs увеличивается до 4,5, TEx — до 9,0, т.е. экстремально 
большая численность потомков поколения 2005 г. не объяснима совместным влиянием 
рассматриваемых факторов, как и каждого из них по отдельности.

Совместное влияние двух факторов (R и X) удовлетворительно (R2
c = 0,565; p < 0,000) 

объяснимо уравнением
R = 4,097 . P . exp (–P/2,689) (1 + 0,229 . sin (0,241 . X + 9,890)).              (3)

Предположим, что трендовую составляющую динамики численности поколений 
(рис. 2) формируют фоновые условия морского периода жизни. В таком случае фоновые 
условия пресноводного периода жизни, действуя независимо от условий морского пе-
риода, должны вносить дополнительный вклад в изменчивость численности потомков, 
т.е. должна существовать связь отклонений уравнения (3) с изменчивостью метеофак-
торов пресноводного периода жизни. Проверка этой гипотезы не дала положительных 
результатов — статистически значимых улучшений описательных свойств модели при 
включении дополнительных факторов не выявлено.

Этот результат противоречит гипотезе о «морской генерации» циклической состав-
ляющей динамики численности потомков, но не отвергает ее, поскольку имеющийся 
в нашем распоряжении набор метеорологических переменных может быть недоста-
точным для характеристики условий размножения в пресноводный период жизни. Для 
прояснения этого вопроса необходимо проверить, есть ли связь отклонений уравнения 
(1) с изменчивостью метеорологических условий.

Ориентировочный выбор метеофакторов основан на анализе точечных диа-
грамм, демонстрирующих их связь с численностью потомков без учета численности 
родителей. Оказалось, что численность потомков, помимо численности родителей, 
может зависеть от количества осадков в районе размножения. Форма и теснота связи 
зависят от конкретного месяца, но наиболее тесная отрицательная связь выявляется 
при сопоставлении численности потомков с количеством осенних осадков, выпавших в 
сентябре-октябре в год нереста. Эта связь становится очевидной как при суммировании 
количества осадков в каждом из этих месяцев, так и при суммировании максимальных 
значений количества осадков, выпавших за одни сутки в сентябре и октябре. 

Вид функций, наиболее хорошо описывающих убыль численности потомков с ростом 
градаций рассмотренных факторов, неизвестен (он может быть искажен одновременным 
влиянием всех факторов), поэтому в качестве тестирования использовали три варианта 
уравнений: экспоненциальное, степенное и полином 2-й степени. Выбор наилучшего 
уравнения, описывающего зависимость численности потомков от численности родителей 
с учетом влияния количества осенних осадков в двух вариантах факторных переменных 
и в трех вариантах описания связи, предполагает разработку 6 вариантов модели. 

По мере дополнения модели иными факторами число ее возможных вариантов 
многократно возрастает, описывать все варианты расчетов в рамках одной статьи не-
возможно, поэтому будем рассматривать лишь вариант, наилучшим образом объясняю-
щий изменчивость численности потомков. Связь отклонений уравнения (1) (без учета 
данных за 2005 г.) с суммарным количеством осенних осадков, выпавших в сентябре 
и октябре в год нереста (О10, мм), описали степенной функцией (рис. 3):

D1 = a . O10
(–с).                                                         (4)

Значения коэффициентов, результаты дисперсионного анализа и анализа остатков 
уравнения (4) приведены в табл. 1.

Совместное влияние двух факторов (P и O10) описали уравнением
R = a . exp (–P/b) . O10

(–c),                                                (5)
которым объяснимо 45,2 % дисперсии численности потомков (табл. 1). 
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Рис. 3. Зависимость отклонений уравнения (1) от количества осенних осадков, сглаженная 
уравнением (4)

Fig. 3. Deviations of chum recruitment calculated with Equation (1) from its actual values, 
smoothed with Equation (4), in dependence on amount of autumn precipitation

Отклонения уравнения (5) вновь пытались связать со всеми имеющимися в нашем 
распоряжении метеорологическими факторами в разных вариантах описания связей. 
Из их числа следующим фактором в модель включили количество осадков, выпадаю-
щих в мае в год нереста (O5, мм, рис. 4). Зависимость отклонений уравнения (5) (D5) 
от количества майских осадков также описали убывающей степенной функцией (рис. 
4), ее параметры приведены в табл. 1:

D5 = a . O5
(–d).                                                          (6)

Рис. 4. Зависимость отклонений уравнения (5) от количества осадков, выпадающих в мае 
в год нереста, сглаженная уравнением (6) 

Fig. 4. Deviations of chum recruitment calculated with Equation (5) from its actual values, 
smoothed with Equation (6), in dependence on amount of precipitation in May of the year of spawning

Несмотря на то что связь рассматриваемых переменных относительно слабая 
(R2 = 0,147), она статистически значима на уровне 0,023, а ее включение в модель 
уравнением

R = a . P . exp (–P/b) O10
(–c) . O5

(–d)                                           (7)
увеличивает долю объясненной дисперсии зависимой переменной до 55,0 % (уравне-
ние (7), табл. 2). 
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Таблица 2
Значения коэффициентов и результаты анализа уравнений (7), (8) и (9), (10)

Table 2
Empirical coefficients and parameters of Equations (7), (8), (9), and (10)

Коэффициент Уравнение (№), факторы
7, R(P, O10, О5) 8, D7(O4) 9, R(P, O10, О5, O4) 10, D9(O6)

a ± a.s.e. 18,435 ± 7,199 1,084 ± 0,043 15,483 ± 5,194 0,695 ± 0,112
b ± a.s.e. 3,486 ± 0,459 – 3,401 ± 0,391 –
c ± a.s.e. 0,259 ± 0,068 – 0,222 ± 0,059 –
d ± a.s.e. 0,136 ± 0,048 – 0,109 ± 0,041 –
e ± a.s.e. – 64,423 ± 14,649 61,358 ± 17,010 –
f ± a.s.e. – 132,277 ± 33,056 134,601 ± 35,958 –
g ± a.s.e. – – – 0,100 ± 0,042

Дисперсионный анализ уравнений
Dc : kc 42,921 : 34 1,768 : 34 42,921 : 34 1,464 : 34
Dr : kr 19,316 : 31 1,309 : 32 13,818 : 29 1,212 : 33

R2
c 0,550 0,259 0,678 0,172

F 12,630 5,592 12,212 6,855
p 0,000 0,008 0,000 0,013

s.e. 0,802 0,205 0,702 0,195
Анализ остатков уравнений

M ± s.e. –0,001 ± 0,137 0,000 ± 0,033 –0,002 ± 0,108 0,000 ± 0,032
As –1,021 –0,292 –0,365 0,144
Ex 1,262 –0,166 –0,227 0,325
TAs –2,570 –0,735 –0,917 0,362
TEx 1,629 –0,214 –0,293 0,420

После устранения расчетным способом влияния на зависимую переменную пере-
численных факторов отчетливее проявилась ее связь с суммарным количеством осадков 
в марте и апреле в год нереста и в год миграции молоди в море (условно — весенние 
осадки). Учитывая сходное направление связи количества весенних осадков с откло-
нениями уравнения (7) и стремление сделать модель как можно более компактной, 
осадки в этих месяцах (март-апрель за 2 смежных года) объединили в один фактор (О4) 
суммированием. Зависимость отклонений уравнения 7 (D7) от весенних осадков (рис. 5, 
табл. 2) хорошо объяснима уравнением асимметричной колоколообразной кривой вида: 

D7 = a . exp (–(((O4 – e)/f)2)).                                           (8)

Рис. 5. Зависимость отклонений уравнения (7) от количества весенних осадков, сглажен-
ная уравнением (8) 

Fig. 5. Deviations of chum recruitment calculated with Equation (7) from its actual values, 
smoothed with Equation (8), in dependence on amount of spring precipitation
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Уравнение, дополненное влиянием суммы весенних осадков, представлено в виде
R = a . P . exp (–P/b – (((O4 – e)/f)2)) O10

(–c) . O5
(–d).                            (9)

Дополнение уравнения (7) фактором O4 увеличивает значение скорректирован-
ного коэффициента детерминации до 0,678 (табл. 2), а отклонения уравнения (9) (D9) 
удовлетворительно (рис. 6, табл. 2) объяснимы изменчивостью количества осадков в 
июне в год нереста (O6, мм), связь этих переменных описали степенной функцией:

D9 = a . O6
(g).                                                        (10)

Рис. 6. Зависимость отклонений уравнения (9) от количества осадков в июне в год нереста, 
cглаженная уравнением (10)

Fig. 6. Deviations of chum recruitment calculated with Equation (9) from its actual values, 
smoothed with Equation (10), in dependence on amount of precipitation in June of the year of spawning

В окончательном виде модель, описывающую зависимость численности потомков 
кеты Охотского района от численности родителей и количества осадков в местах раз-
множения, представили уравнением

R = a . P . exp (–P/b – (((O4 – e)/f)2)) O10
(–c) . O5

(–d) . О6
g.                        (11)

Наибольшее значение коэффициента парной корреляции Пирсона между факторны-
ми переменными равно 0,222, p > 0,05 (O10 и О4), т.е. все факторные переменные модели 
можно рассматривать как независимые признаки. Влиянием всех факторов уравнения 
(11) объяснимо 75,5 % изменчивости численности потомков (табл. 3). В 2005 г. на нерест 
пропущено 3,271 млн рыб, значения факторных переменных, включенных в уравнение 
(11), составило: О4 — 46 мм, O10 — 87, О5 — 4, О6 — 92 мм. Подставляя эти значения 
в уравнение (11), рассчитали теоретическое значение численности половозрелых по-
томков поколения 2005 г. (рис. 7), оно составило 7,499 млн рыб, что довольно близко к 
фактическому значению (8,759 млн рыб). 

Значения коэффициентов уравнения (11) практически не изменяются, если их 
подбирать ко всем данным, включая данные 2005 г., а значение скорректированного 
коэффициента детерминации увеличивается до 0,845 (табл. 3, уравнение (11а)), при 
этом расчетное значение численности поколения 2005 г. увеличивается до 8,409 млн 
рыб, т.е. меньше фактического значения всего на 4 %, средняя ошибка аппроксимации 
модели для полного набора данных составляет 14,3 %. 

Устойчивость модели к изменениям факторных переменных проверяли по резуль-
татам следующего вычислительного эксперимента — исходный ряд данных разбили 
на два равных временных интервала по 16 наблюдений в каждом. Для первого ряда 
(1980–1997 гг.) подобрали значения коэффициентов уравнения (11):
R = 7,653 . P . exp (–P/3,521 – (((O4 – 12,196)/204,343)2)) O10

(–0,142) . O5
(–0,150) . О6

0,136. (12)
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Значение скорректированного коэффициента детерминации уравнения (12) со-
ставило 0,763 (F = 5,9; p = 0,006; s.e. 0,685 млн рыб). Подставляя в него известные 
значения факторных переменных для поколений 1998–2015 гг., рассчитали их числен-
ность. Эксперимент грубо имитирует прогноз численности потомков по уравнению (12) 
без корректировки значений коэффициентов уравнения по мере поступления «новых 
данных» (рис. 8).

Таблица 3
Значения коэффициентов и результаты анализа уравнения (11)

Table 3
Empirical coefficients and parameters of Equation (11)

Коэффициент
Уравнение (№), факторы

11, R(P, O10, О5, O4, O6) 11а*, R(P, O10, О5, O4, O6)
a ± a.s.e. 11,383 ± 3,554 12,134 ± 3,742
b ± a.s.e. 3,697 ± 0,438 3,957 ± 0,437
c ± a.s.e. 0,233 ± 0,053 0,251 ± 0,051
d ± a.s.e. 0,138 ± 0,039 0,169 ± 0,028
e ± a.s.e. 51,337 ± 22,083 42,379 ± 29,509
f ± a.s.e. 148,13 ± 41,623 160,913 ± 51,391
g ± a.s.e. 0,114 ± 0,043 0,139 ± 0,037

Дисперсионный анализ уравнений
Dc : kc 42,921 : 34 70,822 : 35
Dr : kr 10,502 : 28 10,969 : 29

R2
c 0,755 0,845

F 14,381 26,349
p 0,000 0,000

s.e. 0,624 0,626
Анализ остатков уравнений

M ± s.e. –0,001 ± 0,137 0,012 ± 0,093
As –1,021 0,176
Ex 1,262 –0,013
TAs –2,570 0,448
TEx 1,629 –0,017

* Уравнение (11) с учетом данных для поколения 2005 г.; стандартная ошибка коэффици-
ента асимметрии остатков уравнения (11а) равна 0,392, эксцесса — 0,765.

Рис. 7. Фактическая и модельная (уравнение (11)) динамика численности кеты Охотского 
района

Fig. 7. Actual and modeled with Equation (11) dynamics of chum salmon abundance in the 
Okhotsk district
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Рис. 8. Имитация прогноза численности потомков на 1998–20015 гг. по уравнению (12)
Fig. 8. Simulation of the forecast for the number of progeny in 1998–2015 according to Equa-

tion (12)

Несмотря на возросшие ошибки коэффициентов уравнения (12) средние значения 
фактической (3,872 ± 0,393 млн рыб) и «прогнозной» (3,869 ± 0,305 млн рыб) числен-
ности потомков в 1998–2015 гг. одинаковы, практически одинаковы и дисперсии срав-
ниваемых рядов (F = 1,661 < Fкрит = 2,272 для 95 %-ного уровня значимости). Средняя 
ошибка «прогноза» равна 16,7 %, что в отношении открытых систем считаем вполне 
приемлемым результатом, подтверждающим устойчивость модели к изменениям 
входных параметров. 

Повторное пошаговое построение модели с использованием всех данных, включая 
данные 2005 г. (уравнение (11а)), показало, что эксцесс распределения остатков модели 
уменьшается до приемлемого (для принятия гипотезы о нормальном распределении) 
значения после включения в уравнение фактора О5 (сумма осадков в мае в год нереста). 
Этот фактор отрицательно влияет на численность потомков (рис. 4), но в мае 2005 г. 
осадков выпало всего 4 мм при среднемноголетнем значении 35,8 ± 3,2 мм.

Поколение 2005 г. происходит от нереста 3,271 млн рыб, это значение близко к 
значению точки максимума численности потомков (около 4 млн рыб, табл. 3, урав-
нение (11а), коэффициент b). Сопоставление значений остальных факторов (О10, О4, 
О6, приведены выше) с соответствующими зависимостями (соответственно рис. 3, 
5, 6) также свидетельствует о том, что значения остальных факторов в основном 
благоприятствовали воспроизводству. Таким образом, сверхвысокая численность 
поколения 2005 г., не объяснимая ни однофакторным уравнением Рикера (уравнение 
(1)), ни трендовой составляющей динамики численности потомков (уравнение (2)), 
ни их совместным влиянием (уравнение (3)), хорошо объяснима благоприятным для 
воспроизводства сочетанием значений численности родителей и метеорологических 
факторов в местах размножения (уравнение (11)).

Итак, результаты построения модели можно признать удовлетворительными. 
Часть невязок модели связана с невысокой точностью оценок численности родителей 
и потомков, часть — с ее спецификацией, часть — с вариациями смертности в связи 
с влиянием неучтенных климатических факторов. Судя по значению коэффициента 
детерминации уравнения (11а), на долю этих причин приходится около 15 % диспер-
сии численности поколений, поэтому можно заключить, что динамика численности 
потомков кеты Охотского района в рассматриваемом периоде практически полностью 
объяснима изменчивостью численности родителей и метеорологических условий в 
местах размножения. 

Следовательно, трендовая составляющая динамики численности поколений (см. 
рис. 2) вряд ли отражает влияние иных факторов, независимо от того, действуют они 
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в пресноводном или морском периоде жизни. Более вероятно, что ее генерирует из-
менчивость одного, нескольких или «ансамбль» всех используемых в модели метео-
факторов. Эту гипотезу проверили, анализируя характер изменений синусоидального 
тренда (рис. 2) динамики численности потомков по мере дополнения модели новыми 
факторными переменными.

С этой целью описали уравнением синусоиды (2) отклонения уравнений (1), (5), 
(7), (9), (11) (табл. 4). Результат такой проверки однозначно свидетельствует о том, что 
каждый из последовательно включенных в модель факторов уменьшал долю дисперсии 
зависимой переменной, объясненную влиянием фактора времени. После дополнения 
модели фактором О5 регрессии перестали быть статистически значимыми (p > 0,05). 
Значения коэффициента b уравнений, характеризующих амплитуду синусоиды, посте-
пенно уменьшались практически до нуля — от 0,238 ± 0,056 для отклонений уравнения 
(1) до 0,052 ± 0,153 уравнения (11). Статистически значимым осталось лишь значение 
коэффициента a, равного 0,995 ± 0,178, т.е. уравнение динамики отклонений уравнения 
(11) идентично уравнению прямой линии, параллельной оси Х с постоянным значением, 
близким к 1 (D = Rf/Rt ≈ 1/1).

Таблица 4
Значения коэффициентов уравнения (2), описывающего отклонения уравнений (1),  

(5), (7), (9), (11)
Table 4

Coefficients of Equation (2) describing deviations of Equations (1), (5), (7), (9), and (11)
Уравнение №  

(вводимый фактор)
Коэффициент Коэффициент 

детерминации (R2)
Уровень 

значимости (p)a b c d
1(P) 1,047 0,238 0,252 9,788 0,379 0,002

5(O10) 1,039 0,191 0,268 9,450 0,289 0,013
7(O5) 1,031 0,140 0,266 9,322 0,179 0,102
9(O4) 1,012 0,060 0,217 9,922 0,046 0,686
11(O6) 0,995 0,052 0,137 11,809 0,026 0,842

Наглядно трансформация трендовой составляющей динамики численности по-
томков по мере включения новых переменных представлена на рис. 9. Таким образом, 
можно заключить, что временной тренд численности поколений, не объяснимый влия-
нием численности родителей, формируется в пресноводном периоде жизни совместным 
влиянием метеорологических факторов. 

Рис. 9. Изменчивость отклонений уравнений (1), (5), (7), (9), (11) в связи с включением в 
модель дополнительных переменных, сглаженная уравнениями синусоиды (см. табл. 4 и текст) 

Fig. 9. Variations of deviations for Equations (1), (5), (7), (9), and (11) caused by inclusion of 
additional variables in the model, smoothed with the sine wave equation (2)
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Регрессионный анализ позволяет выявить статистически значимые связи, но не 
дает ответа на вопрос о механизмах их реализации. В целом в нашем случае избыточ-
ные осадки отрицательно влияют на численность поколений — паводки до нереста 
(О4, О5, рис. 4, 5), вероятно, могут приводить к ухудшению качества нерестилищ по 
причине их заноса мелкодисперсными частицами [Леванидов, 1968; Лысенко, 2002] 
или их количества, например, за счет «переформатирования» русел рек. В начале не-
рестового хода (О6, рис. 6) количество осадков в основном нейтрально по отношению к 
численности потомков, но низкий уровень воды неблагоприятен для воспроизводства, 
возможно, по причине большей доступности рыб для хищников [Островский, 1980]. 
После нереста (О10, см. рис. 3) паводки размывают грунт нерестилищ, что приводит 
к гибели эмбрионов [Каев, 2018]. От количества осадков в марте и апреле (О4, рис. 4) 
зависит уровень весеннего паводка, который может выносить в море неподготовленных 
к морской среде мальков [Чупахин, 1975].

Вполне очевидно, что влияние осадков на численность поколений лососей опосре-
довано через гидрологический режим рек и результаты проведенных нами исследований 
являются весомым основанием для более пристального внимания к мониторингу дан-
ного фактора как в научных, так и в прикладных целях. Не исключено, что детальные 
сведения по динамике расходов воды или ее уровням в нерестовых реках позволят 
более корректно судить о механизмах реализации выявленных связей.

Использование в прогностических целях уравнения (1) предполагает постоянство 
условий воспроизводства, уравнения (3) — сохранение тенденций изменчивости ус-
ловий воспроизводства, описываемых трендом. В обоих случаях прогнозы включают 
гипотезы относительно будущего характера изменчивости неизвестных внешних фак-
торов, влияющих на численность поколений. Полученный нами результат (уравнение 
(11)) лишен данных недостатков, поскольку градации выявленных факторов могут 
быть измерены и учтены в прогнозе подобно тому, как это было сделано при расчете 
численности потомков поколения 2005 г. (см. рис. 7) или при имитации прогноза их 
численности на период 1998–2015 гг. (см. рис. 8). 

Полагаем, что прогноз численности подходов кеты Охотского района на основе 
уравнения (11) будет более надежным, чем по уравнениям (1) или (3), но даже в от-
ношении конкретной группировки лососей его нельзя считать идеальным. Дело в том, 
что сила влияния факторов зависит от градаций их значений, со временем пределы 
варьирования одних факторов могут увеличиться, других — уменьшиться, могут по-
явиться экстремальные значения факторов, неучтенных в модели, которые в рассма-
триваемом периоде не играли роли в формировании численности поколений, но она 
может проявиться в будущем.

Выявленные причины изменчивости численности поколений кеты Охотского 
района не оказались неожиданными. Аналогичные результаты были получены ранее 
при исследованиях закономерностей воспроизводства кеты рек Хор [Островский, Подо-
рожнюк, 2009], Иска [Островский, 2012], Мы [Островский, 2013]. В этих исследованиях 
также выявлена тесная связь численности покатной молоди с численностью родителей 
и с количеством осадков, выпадающих в районе размножения. 

На связь урожайности поколений лососей с количеством осадков обращали вни-
мание многие исследователи [Смирнов, 1947; Бирман, 1954; Костарев, 1964; Коротаев, 
1997; Гриценко, 2002; и др.]. Они отмечали как положительное, так и отрицательное 
влияние количества осадков на зависимую переменную. Различия направления связи 
у разных видов лососей в разных частях ареалов могут быть обусловлены местны-
ми особенностями формирования режима водности рек, геоморфологии их русел, 
видовой спецификой требований к условиям инкубации икры, различиями выбора 
характеристик осадков по месяцам разными исследователями. Вполне вероятно, что 
избыточные и недостаточные осадки могут отрицательно влиять на воспроизводство 
лососей, поэтому не исключено, что изменчивость направления связи рассматриваемых 
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переменных зависит и от того, в засушливые или влажные периоды [Тростников, 1967] 
проводились исследования — в засушливые периоды связь может быть положительной, 
во влажные — отрицательной.

Условия пресноводного периода жизни лососей влияют как на выживаемость до 
начала покатной миграции, так и на выживаемость в морской период жизни. Такое 
влияние может быть прямым [Чупахин, 1975] и опосредованным, через различия темпа 
роста в прибрежье, поскольку он влияет на выживаемость лососей в море [Бимиш, 
Невилл, 2021]. «Стартовые» физиологические различия молоди, влияющие на темп 
роста и выживаемость в море, зависят не только от условий питания и роста в реках 
[Никольский, 1974], но и от плотности производителей на нерестилищах [Паренский, 
Шевляков, 1997].

Полученные нами результаты, как и анализ литературных данных, позволяют 
заключить, что основную роль в динамике численности поколений лососей играет 
пресноводный период жизни. Это заключение не противоречит теории естественной 
убыли численности поколений [Тюрин, 1962, 1972; Никольский, 1974; Зыков, 2005; 
и др.], согласно которой наибольшая смертность рыб, как и всех живых организмов с 
экстенсивной стратегией воспроизводства (r-стратегия), характерна для ранних ста-
дий жизненного цикла, когда организм наиболее восприимчив к влиянию факторов 
среды. О том, что численность поколений лососей зависит в основном от численности 
родителей и условий пресноводного периода жизни, свидетельствуют и результаты 
анализа факторов, влияющих на количество покатной молоди горбуши рек Иска и Мы 
[Островский, 2011, 2014].

Аналогичной точки зрения придерживаются многие исследователи [Шунтов, 
Темных, 2008, 2011; Найденко и др., 2021], но не все. Работы некоторых исследова-
телей в явном или скрытом виде первостепенную роль в формировании численности 
половозрелых рыб отводят морскому периоду жизни [Кляшторин, Любушин, 2005; 
Котенев и др., 2010; Бугаев и др., 2018]. Такие работы основаны на анализе связи уло-
вов лососей с различными климатическими индексами, отражающими изменчивость 
климата. Считаем, что с подобными выводами относительно роли морского периода 
жизни в формировании численности поколений лососей нельзя согласиться.

Подобные исследования проведены с явными нарушениями логики эксперимен-
тальной экологии, согласно которой объекты исследования до воздействия анализируе-
мого фактора должны быть равноценными [Козлов, 2003]. В приведенных выше работах 
объект исследования — улов (как характеристика численности рыб), анализируемый 
фактор — климатические индексы. Следовательно, выводы относительно влияния 
климата в морской период жизни на улов (численность) корректны лишь при условии 
одинаковой численности рыб разных поколений до начала миграции в море. Кроме того, 
рыбы, входящие в состав улова конкретного года, должны подвергаться одинаковому 
воздействию фактора. Такие ограничения в открытых системах могут приближаться к 
идеалу лишь при нереальных допущениях относительного постоянства численности 
родителей, фоновых условий пресноводного периода жизни и одновременного ската 
в море всех рыб, составляющих улов конкретного года. 

Море, за исключением мелководной прибрежной части, в силу огромной массы 
воды медленнее, чем реки, реагирует на направленные изменения климата, дольше 
сохраняет следы его влияния с меньшим диапазоном изменчивости фоновых условий, 
т.е. условия жизни рыб в море стабильнее, чем в реках, что предполагает меньшее их 
влияние на численность поколений лососей по сравнению с условиями в местах раз-
множения, к тому же, в отличие от пресноводного периода жизни, в морской период 
лососи могут покинуть районы с неблагоприятными условиями. Из этих фактов логи-
чески следует, что изменчивость выживаемости рыб в море не может сильнее влиять 
на численность поколений, чем их выживаемость в прибрежье [Волобуев, Рогатных, 
1997; Карпенко, 1998] и в реках за исключением теоретически возможных последствий 
катастроф. 
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В период жизни лососей в море на их уловы (численность) может влиять только 
смертность, в то время как численность рыб определяется динамическим соотношением 
рождаемости и смертности, также как уровень воды в бассейне зависит от скоростей 
ее поступления и расхода. Модели, имитирующие динамику численности рыб, как 
и уровня воды в бассейне, должны включать обе составляющие единого процесса. 
Мы не отрицаем влияние глобальных направленных изменений климата на динамику 
численности лососей, но считаем, что механизмы данного влияния в первую очередь 
связаны с условиями в местах размножения и в прибрежье.

Заключение
Полученные результаты свидетельствуют о том, что квазициклическая состав-

ляющая динамики численности поколений кеты Охотского района не объяснима 
изменчивостью численности родителей и фоновых условий в море. Ее формирует 
кумулятивный эффект влияния количества осадков в местах размножения. По мере 
включения в модель факторов, характеризующих количество осадков, уравнение си-
нусоиды, описывающее данное явление, постепенно трансформируется в уравнение 
прямой линии, параллельной оси времени. 

Совместным влиянием численности родителей и количества осадков в разных 
месяцах объяснимо около 85 % дисперсии численности поколений. Данный результат 
свидетельствует о преимущественном влиянии на численность поколений факторов, 
действующих в пресноводном или раннем морском периоде жизни. Он также под-
тверждает аксиомы экологии — численность поколений определяется рождаемостью 
и смертностью, наибольшая смертность, зависящая от влияния внешних факторов у 
животных и растений с высокой плодовитостью, характерна для ранних стадий жиз-
ненного цикла. 

Не отрицая влияния выживаемости лососей в море на их численность, полагаем, 
что связь уловов с различными климатическими индексами описывает «эхо» условий вос-
производства на ранних стадиях жизненного цикла. Выводы на основе моделей динамики 
численности лососей, учитывающих только рождаемость или только смертность, корректны 
лишь при постоянстве недостающей части двуединой составляющей динамики. 

Выводы в научных трудах относительно первостепенной роли факторов, влияю-
щих на смертность (или выживаемость) лососей в море на их численность без учета 
смертности в пресноводный период жизни и рождаемости, получены с нарушением 
логики экспериментальной экологии, поэтому преждевременны. 
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