
3

Известия ТИНРО
2024 Том 204, вып. 1. С. 3–29.

Izvestiya TINRO, 2024, Vol. 204, No. 1, pp. 3–29.

БИОЛОГИЧЕСКИЕ РЕСУРСЫ
BIOLOGICAL RESOURCES

Обзорная статья
УДК 597.552.511–135.1
DOI: 10.26428/1606-9919-2024-204-3-29
EDN: SBMFWM

ЖИЗНЕННЫЕ СТРАТЕГИИ ТИХООКЕАНСКИХ ЛОСОСЕЙ.  
СООБЩЕНИЕ 2. СТАНОВЛЕНИЕ ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ.  

ИЗМЕНЧИВОСТЬ СООТНОШЕНИЯ ПОЛОВ

С.Л. Марченко* 
Всероссийский научно-исследовательский институт  

рыбного хозяйства и океанографии, 
105187, г. Москва, Окружной проезд, 19

Аннотация. На основе литературных данных рассмотрены условия, определяющие 
направление развития особи в онтогенезе, а также факторы, влияющие на соотношение 
полов у различных жизненных форм тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus.

Ключевые слова: тихоокеанские лососи, жизненные формы, соотношение полов, 
астаксантин, условия нагула

Для цитирования: Марченко С.Л. Жизненные стратегии тихоокеанских лососей. 
Сообщение 2. Становление жизненных форм. Изменчивость соотношения полов // Изв. 
ТИНРО. — 2024. — Т. 204, вып. 1. — С. 3–29. DOI: 10.26428/1606-9919-2024-204-3-29. 
EDN: SBMFWM.

Review article
Life strategies of pacific salmon. Communication 2. Formation of life-history forms. 

Variability in sex ratio
Sergey L. Marchenko

Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography,  
19, Okruzhnoj proezd, Moscow, 105187, Russia

Ph.D., adviser, slm@vniro.ru, ORCID 0000-0002-0927-9939

Abstract. Conditions determining the vector of ontogenetic development and factors 
influencing the sex ratio for various life-history forms of pacific salmon (gen. Oncorhynchus) 
are discussed on the basis of cited data.

Keywords: pacific salmon, Oncorhynchus, life-history form, astaxanthin, feeding con-
ditions

For citation: Marchenko S.L. Life strategies of pacific salmon. Communication 2. 
Formation of life-history forms. Variability in sex ratio, Izv. Tikhookean. Nauchno-Issled. Inst. 
Rybn. Khoz. Okeanogr., 2024, vol. 204, no. 1, pp. 3–29. (In Russ.). DOI: 10.26428/1606-9919-
2024-204-3-29. EDN: SBMFWM.

* Марченко Сергей Леонидович, кандидат биологических наук, советник, slm@vniro.ru, 
ORCID 0000-0002-0927-9939.
© Марченко С.Л., 2024



4

Марченко С.Л.

Введение
Жизненные формы лососевых рыб рассматривают в качестве эпигенетических 

внутривидовых единиц, возникающих как адаптивный ответ на условия среды 
[Jonsson, Jonsson, 1993; Klemetsen et al., 2003; Hendry et al., 2004; Hutchings, 2004; 
Quinn, Myers, 2004; Павлов, Савваитова, 2008, 2010; Кузищин, 2010; Sloat et al., 2014]. 
На вектор развития особи в онтогенезе влияют продуктивность [Gross, 1987; Gross 
et al., 1988], геоморфологическая структура [Павлов и др., 1999; Кузищин, 2010; 
Павлов, Савваитова, 2010] и термический режим [Груздева и др., 2013] нагульных 
акваторий. Как частный случай влияния обилия кормовых ресурсов и различий физио-
логических потребностей самцов и самок в энергии, необходимой для созревания, 
рассматривается неоднородность полового состава жизненных форм [Семко, 1956; 
Павлов, Савваитова, 2010].

Вопрос становления жизненных форм наиболее подробно рассмотрен на при-
мере микижи Parasalmo mykiss [Савваитова и др., 1973, 1997, 1999, 2002, 2003, 2005; 
Савваитова, 1975; Павлов и др., 1999, 2000, 2001, 2008; и др.] и гольцов (Salvelinus) 
[Савваитова, 1960; Есин и др., 2015; Есин, Маркевич, 2017; Маркевич и др., 2017; и 
др.]. В отношении тихоокеанских лососей исследователи зачастую ограничиваются 
констатацией факта наличия у них жизненных форм [Крохин, Крогиус, 1936; Никулин, 
1970, 1975; Куренков, 1977, 1979; Крогиус, 1981; Куренков и др., 1982, 1983; Tsiger et al., 
1994; Кириллова и др., 2021; и др.], а работы, в которых представлен анализ факторов, 
влияющих на реализацию той или иной жизненной формы у тихоокеанских лососей, 
единичны [Глубоковский, Марченко, 2019]. 

Открытым остается вопрос о факторах, под влиянием которых в широких преде-
лах варьирует соотношение полов у жизненных форм тихоокеанских лососей. Среди 
них рассматривают разную потребность самцов и самок в необходимых для созрева-
ния незаменимых веществах [Семко, 1956] и разные энергетические затраты самцов 
и самок на воспроизводство [Павлов, Савваитова, 2010]. При этом исследователи не 
указывают ни необходимые для созревания вещества, ни уровень энергетических рас-
ходов на воспроизводство.

Цель настоящего сообщения — на основе обобщения литературных данных рас-
смотреть факторы, влияющие на становление жизненных форм тихоокеанских лососей 
и на их половой состав.

Становление жизненных форм
Формирование жизненной стратегии лососевых рыб связано с миграционной 

активностью молоди. Геоморфологическая структура речных бассейнов и определяе-
мая ей приемная емкость нагульных акваторий [Кузищин, 2010; Павлов, Савваитова, 
2010], а также разнообразие и плотность кормовых объектов [Чебанова, 2002, 2009] 
напрямую влияют на скорость роста молоди. Наиболее быстрорастущие особи за-
нимают доминантное положение в иерархии и развиваются по резидентной линии, 
как правило, не покидая районы нерестилищ и нерестовых притоков [Fry, 1971; 
Смирнов, 1975; Dill, 1978; Clarke, Blackburn, 1994; Ryer, Olla, 1996; Silverstein et al., 
1998; Wipfli et al., 1998; Вецлер, 2009; Horita et al., 2018]. Напротив, нарастание кон-
куренции из-за недостатка индивидуальных нагульно-выростных участков и низкой 
плотности кормовых объектов, сопровождающееся усилением внутри- и межвидовой 
конкуренции, побуждает молодь к миграции на новые нагульные акватории как в 
пределах бассейнов рек (включая эстуарии), так и в море [Chapman, 1962; Martel, 
Dill, 1993; Кузищин, 2010; Павлов, Савваитова, 2010]. Данная зависимость пред-
ставлена на рисунке. 

У тихоокеанских лососей связь жизненных форм с геоморфологической струк-
турой речных бассейнов прослеживается у симы Oncorhynchus masou [Двинин, 1956; 
Моисеев, 1957; Крыхтин, 1962; Иванков и др., 1977, 1981; Machidori, Kato, 1984; 
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Kato, 1991; Гриценко, 2002]. Например, в р. Утхолок, которая относится к водотокам 
канального типа и характеризуется слабой геоморфологической структурой (см. 
рисунок), популяция симы представлена главным образом проходными рыбами, а 
неотенические самцы малочисленны и населяют верховья крупных горных притоков, 
в частности реки Калкавеем и Мысмонт [Павлов и др., 2016]. Напротив, в р. Коль, 
характеризующейся сложной структурой речного бассейна (см. рисунок), жилые 
карликовые самцы симы являются обычным компонентом ее популяции. В основ-
ном они обитают в горных и тундровых притоках, но отдельные особи для нагула 
выходят в русло реки, в том числе в среднее и даже нижнее течение [Кузищин и др., 
2009; Малютина, 2010]. Вместе с тем, несмотря на то что в р. Коль неотенические 
особи симы являются постоянным компонентом ихтиофауны, численность их отно-
сительно невысокая. Значительно выше их численность в реках южной части ареала 
[Machidori, Kato, 1984; Kato, 1991].

В отличие от симы, жилые карлики кижуча O. kisutch и чавычи O. tshawytscha 
известны на очень ограниченных участках, смещенных в южную часть ареалов. Так, 
неотенические особи кижуча описаны в западнокамчатской р. Коль [Кириллова и др., 
2021], а жилые карлики чавычи — в бассейнах североамериканских рек Колумбия 
(реки Снэйк, Салмон (р. Лемхи, ручьи Камас, Элк, Марш, Хейден, Херд), Маккен-
зи, Якима), Кламат (р. Шаста), Сакраменто (р. Мак-Клауд) [Rutter, 1903; Rich, 1920; 
Gebhards, 1960; Mullan et al., 1992; Pearsons et al., 2009; Larsen et al., 2010; Johnson et 
al., 2012; Bourret et al., 2016]. 

Сопоставление районов распространения неотенических особей с данными, 
отражающими изменчивость термического режима воды и воздуха в течение года 
[Ресурсы…, 1969, 1970, 1973а, б, 1977; Булыгина и др., 2014; ncei.noaa.gov], показало, 
что северная граница встречаемости жилых карликовых особей проходит по районам, 
в которых продолжительность периода оптимальных для нагула молоди температур 
воды (от 2,5–3,0 до 18,0 оС [Banks et al., 1971; Смирнов, 1975; Brett et al., 1982; Bell, 
1990; McCullough et al., 2001]) составляет 5,2–5,3 мес. Распространение неотенической 

Связь геоморфологической структуры речных бассейнов с соотношением в них жиз-
ненных стратегий микижи. Типы жизненных стратегий: Р — резидентная, Т — транзитивная 
(эстуарная, речная эстуарная), П — проходная [по: Кузищин, 2010; Павлов, Савваитова, 2010]

Dependence of the mykiss life strategy on geomorphological structure of the river basins in 
their habitats. Types of life strategy: R — resident, T — transitive (estuarine, riverine estuarine), 
A — anadromous [from: Kuzishchin, 2010; Pavlov and Savvaitova, 2010]
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формы отражает роль термического режима вод в жизненных и сезонных циклах рыб 
[Никольский, 1974; Morita, Nagasawa, 2010; Голованов, 2013], в том числе его влияние 
на пищедобывательную активность молоди и темп ее роста, которыми обусловлена 
возможность развития рыб по линии жилых карликов не только у тихоокеанских ло-
сосей [Груздева и др., 2013], но, например, у атлантического лосося — семги Salmo 
salar [Metcalfe, Thorpe, 1990].

Термический режим вод влияет на возможность развития молоди по линии жилых 
карликов не только напрямую, но и опосредованно. Так, с продвижением на север на 
фоне уменьшения количества тепла, поступающего в реки из атмосферы и от солнеч-
ной радиации [Важнов, 1976], снижаются размеры организмов зообентоса [Леванидов, 
1981; Макарченко, Макарченко, 1981], а мелкие кормовые объекты не восполняют 
энергетические затраты растущей молоди на их добычу [Ивлев, 1955]. Кроме того, 
уменьшается фаунистическое разнообразие ритрона. В первую очередь это связано с 
обеднением видового состава поденок (Ephemeroptera), веснянок (Plecoptera) и ручей-
ников (Trichoptera), которыми питается подросшая молодь. В то же время в северных 
реках сохраняется высокое видовое разнообразие хирономид (Diptera: Chironomidae), 
выступающих в качестве стартового корма поднявшейся на плав молоди тихоокеанских 
лососей [Леванидов, 1969, 1981].

Становлению жилой карликовой жизненной формы на северной периферии ареа-
лов также препятствует неустойчивый гидрологический режим рек. В высоких широтах 
возрастает доля рек с небольшим дебитом вод в бассейнах. В холодный период года 
они пересыхают полностью или лишаются руслового стока. Реки, в которых зимний 
сток сохраняется, характеризуются низким расходом воды, составляющим 2,8–3,5 % 
от годового (в южных реках этот показатель выше — 7,5–15,1 %) [Воскресенский, 
1962; Ресурсы…, 1969, 1970, 1973а, б, 1977]. Малый расход воды фенологической зи-
мой часто является причиной либо формирования наледей, отводящих русловые воды 
на дневную поверхность, либо промерзания русел рек. Кроме того, на участках рек 
с сохраняющимся стоком температура воды опускается ниже точки замерзания, что 
приводит к образованию скоплений кристаллов льда в водной толще (внутриводный 
лед) и на дне (донный лед) [Важнов, 1976; Михайлов и др., 2007]. 

Реки, в которых в зимний период прекращается русловой сток или промерзают 
русла, а также в водах которых формируется внутриводный и донный лед, не пригод-
ны для обитания молоди тихоокеанских лососей и ее кормовых объектов. Последние 
зимуют в подрусловых таликовых «убежищах» [Макарченко, Макарченко, 1981; Са-
мохвалов, 1996; Засыпкина, 2008], из которых в теплый период года они расселяются, 
реколонизируя дно. В реках с сохраняющимся в зимний период русловым стоком молодь 
тихоокеанских лососей зимует на акваториях, на которых температура воды не опу-
скается ниже точки замерзания. К таким относятся глубокие русловые ямы и участки 
русла с выходами грунтовых вод, имеющих постоянную положительную температуру. 

Фенологической весной в северных реках благодаря залповым поступлениям талых 
вод наблюдаются мощные половодья, в которые расход воды достигает 44,5–48,9 % от 
годового стока (в южных реках он находится на уровне 16,5–25,6 %) [Воскресенский, 
1962; Ресурсы…, 1969, 1970, 1973а, б, 1977]. Фенологическим летом в условиях низ-
кой испаряемости влаги, слабого развития растительности и почв, а также близкого 
залегания многолетней мерзлоты маломощные затяжные или кратковременные обиль-
ные дожди приводят к образованию на реках мощных паводков, которые, так же как 
и весенние половодья, характеризуются очень резким и интенсивным ростом расхода 
воды [Север…, 1970].

Залповые сбросы талых и дождевых вод приводят к преждевременному выносу 
сеголеток из коротких горных и предгорных рек в морское прибрежье, что негативно 
сказывается на выживаемости особей, физиологически не готовых к смене среды 
обитания [Крыхтин, 1962; Weisbart, 1968; Леман, Чебанова, 2000]. С увеличением 
скорости течения в воде возрастает концентрация взвешенных частиц, которые не 
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только снижают эффективность ориентирования молоди, но и стрессируют молодь, 
что может приводить к ее гибели [Рослый, 2002; Чалов и др., 2019]. 

С речным потоком связана кормовая обеспеченность молоди. В горных и пред-
горных реках выраженное течение (> 0,25 м/с) препятствует развитию зоопланктон-
ных сообществ [Дубовская, 2009]. В отсутствие зоопланктона основным доступным 
кормом для молоди, по крайней мере в первый год жизни, являются организмы зоо-
бентоса [Грибанов, 1948; Леванидов, Леванидова, 1951; Куренков, 1964; Леванидов, 
1969; Смирнов, 1975]. В теплый период года существенную роль в ее питании играют 
воздушные насекомые и объекты аллохтонного дрифта [Грибанов, 1948; Крыхтин, 
1962; Леванидов, 1981; Кириллова, 2009]. Молодь тихоокеанских лососей относится к 
зрительным хищникам [Hoar, 1958]. Добывая корм, особь совершает короткие броски, 
в том числе выпрыгивает из воды, а после броска возвращается в укрытие [Смирнов, 
1975]. Такое поведение предопределяет сохранение рыбами криптической окраски.

Усиливающийся в половодья и в паводки речной поток снижает кормовую обе-
спеченность молоди, влияя как на кормовые условия молоди, так и непосредственно на 
молодь рыб. Мощный поток размывает скопления зообентоса, разрушает и заиливает 
его местообитания, уменьшает темп реколонизации дна, а также снижает эффективность 
добычи молодью кормовых объектов [Hoar, 1951, 1958; Леванидов, 1954, 1969; Крыхтин, 
1962; Протасов, 1968; Suchanek et al., 1984; Потапова, 1992; Богатов, 1994; Wipfli et al., 
1998; Медведева, 2005; Piccolo et al., 2008; Леман, Лошкарева, 2009; Heintz et al., 2010; 
Чалов, 2011; Хаменкова и др., 2014, 2021; Введенская, Улатов, 2015; Чалов и др., 2019]. 

С течением и турбулентностью речного потока связана гомотермия горных и пред-
горных рек, а также выраженная суточная и сезонная динамика их термического режима, 
которая с незначительной задержкой повторяет ход температуры воздуха [Важнов, 1976; 
Erickson, Stefan, 2000; Михайлов и др., 2007]. В результате с продвижением на север 
в соответствии с климатическими характеристиками территорий продолжительность 
периода оптимальных для нагула и роста молоди температур сокращается [Ресурсы…, 
1969, 1970, 1973а, б, 1977; Булыгина и др., 2014; ncei.noaa.gov], что препятствует раз-
витию по линии жилых карликов.

С речных акваторий, характеризующихся неблагоприятными для нагула услови-
ями, молодь мигрирует в озера и водохранилища, на равнинные участки крупных рек, 
в морское прибрежье и на морские (океанические) акватории. Общей характеристикой 
этих акваторий является наличие развитых сообществ зоопланктона. Для их освоения 
молодь переходит от придонного к пелагическому образу жизни, что нивелирует ее 
зависимость от индивидуальных нагульно-выростных участков, а смена биотопа со-
провождается изменением окраски рыб с криптической на пелагическую. 

Акватории с замедленным стоком и равнинные участки крупных рек обладают 
существенной тепловой инерцией [Великанов, 1948; Важнов, 1976; Михайлов, Добро-
любов, 2017]. Например, в гиполимнионе глубоких озер (> 13–18 м) [Куренков, 1978] 
благоприятный для молоди термический режим сохраняется как фенологической зимой 
[Крохин, 1972; Куренков, 1972, 1978, 1979, 2005; Базаркина, 2004], так и фенологи-
ческим летом [Hsu et al., 2010]. Как следствие, расширение в течение календарного 
года периода нагула и роста молоди создает предпосылки для ее развития по линии 
типично жилой жизненной формы.

Благодаря термической инерции озер северная граница распространения типично 
жилой жизненной формы кижуча (оз. Хэл-Деги, бассейн р. Иня, материковое побере-
жье Охотского моря) проходит примерно в 900 км от района обитания неотенических 
карликов (р. Коль, западная Камчатка) [Кириллова и др., 2021]. Еще дальше на север 
проникает типично жилая жизненная форма нерки. Ее самая северная популяция оби-
тает в оз. Аччен, расположенном на южном побережье Чукотского полуострова*. При 

* Отчет экспедиции по рыбохозяйственному обследованию оз. Аччен и лагуны / Охотск-
рыбвод. Магадан, 1972. 106 с.
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этом длительный период благоприятных для нагула молоди нерки температур связан 
не только с термической инерцией воды в озере, но и с обильной разгрузкой грунтовых 
вод на северо-восточной периферии водоема*.

Показателем благоприятных условий для нагула молоди нерки в оз. Аччен является 
относительно высокая плотность зоопланктона, которая в августе-сентябре 1972 г. состав-
ляла 1730 экз./м³, в том числе Diaptomus sp. — 558, Cyclops sp. — 474 экз./м3. Обильная 
кормовая база, с одной стороны, позволяет бо́льшей части молоди нерки нагуливаться 
в озере до ската в море в течение одного-двух* и даже трех [Крогиус, Крохин, 1956] 
лет, а с другой стороны, поддерживает на относительно высоком уровне численность 
еще одного планктонофага — сибирской ряпушки Coregonus sardinella. Показателем 
хорошей кормовой обеспеченности последнего вида является относительно высокий 
темп роста*. Следует обратить внимание на то, что из расположенного поблизости, 
но характеризующегося низкой трофностью оз. Сеутакан молодь нерки на нагул в 
море скатывается в возрасте 0+ и 1+ лет [Черешнев и др., 2002], а ряпушка в озере 
отсутствует [Черешнев, 1981].

У чавычи и симы типично жилая жизненная форма описана только на юге ареалов. 
При этом у симы на крайнем юге ареала нет проходных жизненных форм, так как ко 
времени покатной миграции молоди из рек морское прибрежье прогревается до леталь-
ных температур [Machidori, Kato, 1984; Kato, 1991; Inatani et al., 2018; Yamamoto et al., 
2019]. В летний период до экстремальных значений также прогревается эпилимнион 
озер и водохранилищ, но благодаря прямой стратификации водоемов под термоклином 
температура воды остается в пределах преферендума вида [Sakai et al., 1985; Morita et 
al., 2018]. Отмечу, что в южной части ареала в условиях негативного влияния высокой 
летней температуры воды (более 17 оС) [Hsu et al., 2010] выживание жилых карликов 
симы связано с миграциями из рек в озера и водохранилища, но при этом они сохраняют 
придонный образ жизни и криптическую окраску [Цыгир, 1990; Tamate, Maekawa, 2000].

Роль термического режима водоема в становлении типично жилой жизненной 
формы подчеркивает флюктуация границ районов ее распространения. Например, в 
оз. Курильском у кижуча она появилась на фоне потепления климата [Кириллова и др., 
2014, 2021] и, следовательно, удлинения периода благоприятных для нагула и роста 
молоди температур.

Становление карликовой проходной жизненной формы (каюрки) в морском при-
брежье, по-видимому, происходит по схеме, сходной с описанной для типично жилой 
жизненной формы, т.е. ведущую роль играет продолжительность периода оптималь-
ных для питания и роста температур. Так, экспериментальными работами показано 
[MacKinnon, Donaldson, 1976], что в морской воде самцы горбуши могут созреть в 
возрасте 9 мес. В естественных условиях каюрки горбуши известны для локальных 
районов, к которым прилежат морские акватории с длительным (не менее 7–9 мес.) 
периодом оптимальных для нагула молоди температур — юго-восточный Сахалин, 
о-ва Итуруп, Кунашир, Хоккайдо и Ребун, а также зал. Пьюджет [Иванков и др., 1975; 
Foster et al., 1981; Hikita, 1984; Каев, 2002; Точилина, Смирнов, 2015]. Каюрки симы 
[Семенченко, 1985; Kato, 1991; Tsiger et al., 1994] и чавычи [Johnson et al., 2012] также 
известны из локальных районов в южной части ареалов.

В наиболее благоприятных условиях идет становление типично проходной жиз-
ненной формы. Морские (океанические) акватории по сравнению с пресными водами и 
морским прибрежьем не только характеризуются максимальной плотностью кормовых 
объектов [Шунтов, Темных, 2008, 2011], но и позволяют рыбам мигрировать на участ-
ки, на которых условия соответствуют их преферендумам. Направления миграций рыб 
отражают их перераспределение на акватории с наиболее благоприятными условия-
ми: по мере сезонного выхолаживания или прогрева нагульных акваторий скопления 

* Отчет экспедиции по рыбохозяйственному обследованию оз. Аччен и лагуны / Охотск-
рыбвод. Магадан, 1972. 106 с.
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тихоокеанских лососей смещаются соответственно на юг или на север. Так, согласно 
данным, полученным при выполнении учетных траловых съемок в 2006–2020 гг. в 
северо-западной части Тихого океана во время откочевки молоди в открытое море и 
преданадромной миграции производителей, горбуша в морской период жизни при-
держивается акваторий с температурой от 3,5 до 11,5 оС, а анализ скорости течений 
(https://podaac.jpl.nasa.gov) показал, что ее скопления тяготеют к участкам со скоростью 
течения менее 0,1 м/с.

Становление жизненных форм тихоокеанских лососей проходит на географически 
разобщенных акваториях в различных условиях среды. Вследствие этого половой со-
став жизненных форм очень изменчив [Марченко, 2023]. Так, анадромная и резидент-
ная карликовые жизненные формы, за редким исключением, представлены самцами. 
Типично анадромная жизненная форма всегда представлена рыбами обоих полов. 
Типично резидентная жизненная форма в одних водоемах может быть представлена 
исключительно самцами, в других — рыбами обоих полов. 

Факторы, определяющие половой состав тихоокеанских лососей  
различных жизненных форм 

Для определения причин варьирования соотношения полов у жизненных форм 
тихоокеанских лососей обратимся к воспроизводству нерки. В озерах могут симпа-
трично нереститься производители трех типов: типично анадромные, типично рези-
дентные (кокани) и остаточные* («residual») особи [Ricker, 1938; Крогиус, Крохин, 
1956]. Последние относятся к типично жилой жизненной форме [Марченко, 2023], но 
по происхождению являются гибридами между проходными рыбами и кокани [Craig, 
Foote, 2001; Craig et al., 2005].

В период нереста производители как проходной нерки, так и кокани избирают 
партнеров с ярко красной окраской тела, но избегают гибридных особей, у которых сам-
цы и часть самок имеют оливково-зеленый цвет тела с розовой полосой вдоль боковой 
линии, а бо́льшая часть самок сохраняют серебристую окраску, которая приобретает 
розоватый или синевато-лиловый оттенок [Ricker, 1959; Куренков, 1974; Смирнов, 1975; 
Крогиус и др., 1987; Craig, Foote, 2001; Foote et al., 2004; Craig et al., 2005]. 

Основным пигментом, придающим коже производителей красную окраску, яв-
ляется астаксантин. В период нагула нерка получает его от кормовых объектов и де-
понирует в мышцах. Во время созревания меньшая часть пигмента транспортируется 
в кожу, участвуя в формировании брачного наряда, а бо́льшая часть мобилизуется в 
ооциты [Яржомбек, 1970; Крогиус и др., 1987]. 

Содержание астаксантина в ооцитах тихоокеанских лососей обратно пропорци-
онально проточности их мест размножения [Яржомбек, 1966, 1970]. В соответствии с 
этой закономерностью, среди тихоокеанских лососей в наибольших количествах этот 
пигмент накапливает нерка [Яржомбек, 1966, 1970; Craik, 1985; Ando et al., 1994]. На ее 
озерных нерестилищах скорость течения не превышает 0,1 м/с [Яржомбек, 1970; Бугаев, 
1995, 2011], а из-за низкой интенсивности водообмена икра и личинки развиваются 
при стабильно высокой концентрации в воде продуктов метаболизма. Устойчивость 
к вредному влиянию последних обеспечивает астаксантин [Яржомбек, 1966, 1970].

Таким образом, поведение производителей нерки на озерных нерестилищах 
направлено на отбор партнеров с наиболее высоким уровнем астаксантина, что обе-
спечивает максимальную выживаемость развивающейся икры и личинок в условиях 
слабой проточности.

Источником пигмента для тихоокеанских лососей выступают кормовые объекты, 
и в первую очередь организмы зоопланктона: в морской период жизни — веслоногие 
(Copepoda) и эуфаузиевые (Euphausiacea), во время нагула в озерах — веслоногие и 

* В ряде работ [Крохин, 1967; Смирнов, 1975; Крогиус, 1983] их также называют карли-
ками или карликовой формой.
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ветвистоусые (Cladocera) ракообразные [Яржомбек, 1970; Lotocka et al., 2004]. В озерах 
плотность зоопланктонных сообществ и размеры организмов, их образующих, мень-
ше, чем на морских (океанических) акваториях. Адаптациями кокани к трофическим 
условиям нагульных водоемов являются более высокая эффективность накопления 
астаксантина и увеличение количества жаберных тычинок в сравнении с проходными 
рыбами [Крохин, Куренков, 1967; Куренков, 1967, 1978; Foote et al., 1999; Wood et al., 
1999; Базаркина, 2004; Миловская, Бонк, 2004; Шунтов, Темных, 2008, 2011; Волков, 
2013, 2018; Заволокин, 2014]. Гибриды по этим признакам занимают промежуточное 
положение. Как следствие, эффективность накопления ими астаксантина в пресных 
водах ниже, чем у кокани, что проявляется в необычной нерестовой окраске.

С эффективностью накопления астаксантина, по-видимому, связано половое 
созревание рыб. Так, у проходной нерки и у кокани, физиологические и морфологи-
ческие адаптации которых позволяют накапливать его в количестве, достаточном для 
обеспечения высокого выживания икры и личинок, нерестовые подходы представлены 
рыбами обоих полов либо доминируют самки [Голубь, 2007; Погодаев, Куренков, 2007; 
Бугаев, 2011; Марченко и др., 2017]. В то же время среди гибридов самки отсутствуют 
или их численность незначительна. Например, среди гибридов в оз. Култус доля по-
ловозрелых самок варьировала от 0 до 6,8 % [Ricker, 1938]. В оз. Дальнем у гибридов 
в возрасте 2+ половозрелые самки отсутствовали, а среди рыб в возрасте 3+ их доля 
не превышала 5 % [Крохин, 1967]. 

Малая доля половозрелых гибридных самок или их отсутствие, по-видимому, об-
условлены тем, что во время нагула именно самки накапливают в мышцах астаксантин 
в количестве, необходимом для обеспечения резистентности развивающейся икры и 
личинок к вредному воздействию продуктов метаболизма. Показателем приоритета 
мобилизации пигмента в ооциты в период созревания выступает сохранение серебри-
стой окраски большей частью половозрелых гибридных самок. Самцы не участвуют в 
обеспечении устойчивости следующего поколения к негативному влиянию продуктов 
метаболизма в период эмбриогенеза, и им для созревания необходимо накопить мень-
ше астаксантина, чем самкам. При этом бо́льшая часть пигмента у них расходуется 
на формирование необычной, но относительно яркой нерестовой окраски. Меньшая 
зависимость гибридных самцов от накопления астаксантина объясняет их более вы-
сокую встречаемость на озерных нерестилищах.

Варьирование полового состава также характерно и для типично жилой жизненной 
формы нерки. Например, ее популяция в оз. Азабачьем представлена исключительно 
самцами, а в оз. Кроноцком — рыбами обоих полов.

Озера Азабачье и Кроноцкое расположены на восточном побережье Камчатки на 
удалении около 160 км друг от друга. Подо льдом они находятся с конца ноября — начала 
декабря по начало-середину июня, и в это время в них формируется обратная стратифика-
ция: слой воды, который граничит с ледовым покровом, остывает до 0,1–0,3 оС, а с увели-
чением глубины температура воды возрастает [Крохин, 1972; Куренков, 1979; Бугаев, 
1995; Анисимова, Маркевич, 2014; Бонк, 2015]. В оз. Азабачьем (средняя глубина — 
17,1 м, максимальная — 37,0 м) на глубине 25 м и более температура воды с декабря 
по июнь держится около 2–3 оС [Крохин, 1972; Куренков, 1972, 1978; Базаркина, 2004; 
Бугаев, 2011], в оз. Кроноцком (средняя глубина — 51,2 м, максимальная — 128,0 м) на 
глубине 80 м и более она не опускается ниже 3,0–3,5 оС [Куренков, 1978, 1979, 2005].

В зимний период года в оз. Азабачьем молодь нерки держится в слое воды с темпе-
ратурой 2–3 оС [Белоусова, 1972]. Такая температура нелетальна для нее, но негативно 
влияет на активность молоди, в том числе пищедобывательную [Леванидов, 1955; Чеба-
нова, 2002], что, например, прослеживается в снижении индекса наполнения ее желудков 
[Белоусова, 1972, 1974] и, соответственно, в уменьшении темпа линейного и весового 
роста [Симонова, 1972]. Низкую пищевую активность молоди нерки в оз. Азабачьем в 
холодный период года подтверждает то, что она не выедает копеподиты V стадии первой 
когорты Cyclops scutifer, которые в условиях низкой температуры воды (2 оС и ниже) 
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переходят в состояние диапаузы и образуют скопления на участках, не подверженных 
стоковым течениям [Базаркина, 1993, 2004].

В оз. Кроноцком благодаря тому, что на глубине более 80 м температура воды в 
зимний период не опускается ниже 3,0–3,5 оС, C. scutifer не переходит в состояние покоя, а 
молодь нерки продолжает питаться и, соответственно, расти. Достигнув пороговой массы 
тела (20 г), она становится способной к накоплению астаксантина, а наличие пигмента 
в планктонных ракообразных [Яржомбек, 1970] обеспечивает созревание самок.

Таким образом, различия в половом составе популяций типично жилой нерки 
озер Азабачье и Кроноцкое связаны с продолжительностью периода оптимальных для 
питания и роста молоди температур в течение года, который в оз. Азабачьем не пре-
вышает полугода, а в оз. Кроноцком непрерывен в течение всего года.

Термический режим нагульных акваторий влияет на созревание самок у жилых и 
анадромных карликов. Так, северной границей распространения неотенических самок 
симы являются реки Айнская (юго-западный Сахалин) [Крыхтин, 1962] и Киевка (юж-
ное Приморье) [Иванков и др., 1981]. В них период оптимальных для нагула и роста 
молоди температур превышает 6 мес. [Ресурсы…, 1973а, 1977]. 

В горных реках отсутствуют сообщества зоопланктонных ракообразных, вследствие 
этого источником астаксантина для молоди симы выступают икра и личинки тихоокеан-
ских лососей [Крыхтин, 1962; Кузищин и др., 2009], а также фрагменты тканей произво-
дителей, погибших после нереста (сненка) [Bilby et al., 1998; Heintz et al., 2010; Romine et 
al., 2013]. При этом дефицит пигмента на речных нагульных акваториях прослеживается по 
низкой частоте встречаемости половозрелых неотенических самок симы. Не способствует 
их созреванию и короткий период благоприятных для нагула и роста молоди температур 
в севернее расположенных реках даже при обилии икры, личинок и сненки тихоокеан-
ских лососей (например, на северо-востоке Сахалина и на Камчатке), но такие условия 
достаточны для созревания неотенических самцов [Крыхтин, 1962; Груздева и др., 2013].

С коротким периодом оптимальных для нагула и роста молоди температур на 
акваториях морского прибрежья, прилежащих к нерестовым водотокам, связано пре-
обладание самцов в нерестовых подходах каюрок горбуши и кижуча. И только на юге 
нагульной части ареалов этих видов период оптимальных для нагула и роста молоди 
температур превышает полгода, что достаточно для созревания самок в год ската в 
море [Hikita, 1984; Parkinson et al., 2016].

Обширные нагульные акватории, высокая плотность кормовых объектов, содер-
жащих астаксантин, и возможность миграции на участки, отвечающие экологическим 
преферендумам рыб и позволяющие им нагуливаться и расти в течение всего кален-
дарного года, предопределяют равное соотношение полов или доминирование самок 
у типично анадромной жизненной формы тихоокеанских лососей.

Заключение
Жизненные формы тихоокеанских лососей — эпигенетические группировки, 

становление которых является адаптивным ответом на условия окружающей среды. В 
частности, развитие по линии жилой карликовой (неотенической) жизненной формы 
связано с придонным образом жизни молоди на участках рек со сложной геоморфо-
логической структурой и высокой плотностью кормового зообентоса, а становление 
других жизненных форм — с переходом молоди в богатую зоопланктоном пелагиаль, 
соответственно, озер (водохранилищ) и нижнего течения рек — типично жилая жиз-
ненная форма, морского прибрежья (эстуариев) — карликовая проходная жизненная 
форма и открытого моря (океана) — типично проходная жизненная форма.

Становление жизненных форм зависит от обеспеченности молоди пищевыми 
ресурсами. При этом важна не только плотность, но и размеры, а также качественный 
состав кормовых организмов, и в первую очередь содержание в них астаксантина — 
незаменимого пигмента, лимитирующего созревание тихоокеанских лососей.
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Глобальными факторами, оказывающими влияние как непосредственно на молодь 
тихоокеаснких лососей, так и на среду ее обитания и кормовые ресурсы, являются 
водность и термический режим водоемов, в том числе продолжительность периода 
оптимальных температур для питания и роста молоди. Эти факторы определяют рас-
пределение жизненных форм в границах ареалов видов тихоокеанских лососей.
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