Глава 3. ПОПУЛЯЦИОННЫЙ СОСТАВ МИНТАЯ

В пределах очерченных выше границ обширного ареала минтай распространен непрерывно. На большей части ареала, за исключением непосредственно прибрежной зоны и открытых океанических вод, где этот вид встречается нерегулярно, он присутствует в улове почти каждого траления, выполненного в эпи- и мезопелагиали, а также в придонных слоях на шельфе и в верхней части материкового склона. На столь значительных пространствах минтай распределяется неравномерно, при этом дифференцируется на различные внутривидовые группиров​ки, в том числе популяции.

Вопрос о популяционной организации минтая не входит в основной контекст нашей книги. Тем не менее к роли минтая в морских и океа​нических сообществах он имеет прямое отношение и заслуживает хотя и краткого, но специального рассмотрения. Предварительно, однако, необходимо сделать несколько общих вводных замечаний.

При очень большом разбросе мнений о популяционной организации видов, по существу, общепризнанными являются представления о месте популяций в основных системах, отражающих различные уровни орга​низации биоты в целом. Во-первых, в эволюционном плане популяция рассматривается как элементарная единица эволюционного процесса (Шварц, 1969; Тимофеев-Ресовский и др., 1973; Яблоков, 1987). Далее в ряду иерархически организованных биологических систем, отражаю​щих трофико-энергетические связи в биосфере, популяции входят как субсистемы в состав биоценозов (Шилов, 1988). Нельзя не подчеркнуть и прошедший проверку временем и практикой вывод о том, что популя​ция должна приниматься в качестве единицы управления живыми при​родными ресурсами. В этом смысле во многом справедливо категорич​ное заключение А.В. Яблокова (1987) о том, что "альтернативы популяционному управлению эксплуатируемыми живыми природными ресур​сами нет" (стр, 275). Развивая эту мысль, можно заключить, что попу​ляция должна рассматриваться не только как основная единица хозяй​ственной эксплуатации, но также как единица регулирования числен​ности, охраны и биомониторинга. Конечно, во всех случаях при этом должны учитываться биоценологические, а точнее, экосистемные ас​пекты.

В практике рыбохозяйственной науки популяция уже давно рас​сматривается как единица запаса и прогнозирования уловов. Применяемое при этом очень часта понятие "стадо" в свете изложенного выше однозначно необходимо, на наш взгляд, рассматривать как рыбохозяйственный синоним "популяции". Это, кстати, вытекает и из фундамен​тальных работ Г.В. Никольского (1965). Попутно, однако, заметим, что некоторые авторы (Кузнецов, Мина, 1985; Мина, 1986), говоря о стаде как о промысловой и регулируемой единице, наделяют его надпопуляционным рангом. Аналогичные взгляды, в общем осложняющие и даже запутывающие и без того сложную картину внутривидовой организа​ции видов, просматриваются и в некоторых работах по минтаю (Фадеев, 1984а, 1986а; Флусова, Богданов, 1986; Флусова, 1987). Впрочем, тупиковость такого подхода при изучении минтая в ряде случаев уже очевидна. Упомянутые здесь Г.Д. Флусова и Л.В. Богданов, например, все обитающие в Беринговом море и частично в зал. Аляска популяции отнесли к беринговоморскому стаду, а группировки минтая из вод за​падного и восточного побережий Камчатки и Курильских островов (включая изолированный от них южнокурильский район) - к юго-вос​точному охотоморскому. Нетрудно понять, что при таком раскладе регулирование промыслового использования минтая невозможно в принципе.

Вообще популяционному составу минтая посвящено значительное количество работ. Исследования в этом направлении интенсифициро​вались параллельно с увеличением промыслового значения данного вида. Однако, несмотря на многолетние усилия исследователей разных стран, популяционный состав и тем более популяционная структура минтая остаются в достаточной степени неизвестными, а взгляды раз​личных авторов зачастую противоречивыми и даже альтернативными. Нет даже приблизительного сходства взглядов на количество популя​ций и их границы в каждом море.

Помимо сложности самой проблемы это связано с недостаточной изученностью экологии и генетики минтая, но особенно с несовершен​ством, а в некоторых случаях даже ошибочностью методических подхо​дов. Хорошо сформулированная А.В. Яблоковым (1987) вовсе не новая мысль о том, что "...ни один подход, взятый изолированно, не способен решить крупные популяционные проблемы, для их решения необходи​мо комплексное эколого-генетическое изучение популяций" (стр. 222), как будто никем не оспаривалась и не оспаривается. При этом под комплексным изучением подразумевается генетический, экологиче​ский, физиологический, фенетический и другие подходы. На практике же в большинстве случаев популяции минтая выделялись на основании ограниченного набора признаков и приемов. В одних случаях выводы строились на анализе меристических и других морфологических при​знаков, в других - на признаках биохимического полиморфизма или биологических данных (различий в темпе роста, сроках нереста и дис​локации нерестилищ минтая). Более подробно этот вопрос будет рас​смотрен ниже при анализе данных по конкретным районам. Здесь же только кратко коснемся некоторых элементарных вопросов методоло​гического плана. Так, при популяционных исследованиях минтая во многих случаях не учитывалась его высокая миграционная активность. Как было показано в первой главе, перераспределение половозрелого минтая в течение года носит крупномасштабный характер. Однако про​бы для анализа обычно брались без учета сезонного распределения, поэтому исследователи во многих случаях заведомо имели дело со сме​шанным материалом. Более того, такие выборки (места их взятия не​редко бывают случайными) из различных частей ареала обычно отож​дествляют с локальными популяциями. В разряд популяций при таком подходе могут попасть случаи, которые вообще не правомочно квали​фицировать таким статусом. Это может быть смесь особей из разных популяционных группировок, концентрирующихся в различных соот​ношениях в любом из участков нагульной части ареала. Это, наконец, могут быть какие-либо эпигенетические или иные группы рыб, по той или иной причине локализующиеся в определенных местах, например, ослабленные паразитами рыбы на шельфе в то время, когда большая часть особей совершает миграции в глубоководные котловины морей. Кстати, ни в одной из работ по минтаю не говорится о возможности существования у этого вида независимых и зависимых популяций, а также связанных с выселением псевдопопуляций и временных популяций. Стройная разработка этого функционального комплекса популя​ционных категорий содержится в работах В.Н. Беклемишева (1960), Н.В. Парина (1968) и К.В. Беклемишева (1969). Судя по всему, такая подразделенность характерна для многих гидробионтов, особенно име​ющих обширные непрерывные ареалы. Минтай здесь не должен пред​ставлять исключения. При анализе функциональной структуры его ареала, в частности, уже обозначились некоторые районы, где размно​жение носит эпизодический характер. Отмечался также сильный раз​нос течениями икры и личинок, в том числе в районы, отстоящие на сотни миль от основных районов воспроизводства. Есть много доводов в пользу того, что в некоторых зонах выноса большая часть потомства погибает.

При картировании полученных описанным путем данных некоторые авторы (Пушников, 1978, 1982; Флусова, Богданов, 1986; Флусова, 1987) идут еще дальше и волевым порядком очерчивают границы выде​ленных группировок линиями, при этом в некоторых случаях по мысам, проливам и даже ... по меридианам и границам рыболовных зон. Критический анализ такого подхода уже сделан на примере работы Г.Д. Флусовой и Л. В. Богданова (1986) одним из авторов настоящей кни​ги (Шунтов, 1988а). Но дополнительных комментариев заслуживает и получившая широкое распространение практика представлять выборки в виде дендрограмм для показа состава и взаимоотношения популяций. Здесь, однако, нельзя не согласиться с М.К. Глубоковским (1987), кото​рый обратил внимание на неудачность в большинстве случаев такого графического описания популяционного состава, так как древовидная модель предполагает полную изоляцию и последовательную диверген​цию популяционных группировок. В то же время хорошо известно, что границы популяций, как правило, размыты и даже не постоянны. Это особенно очевидно для морских рыб. Кроме того, важно подчеркнуть, что дендрограммы адекватно могут отражать только одну из возможных моделей популяционной структуры вида, а именно: модель локального стада. Минтай с его непрерывным обширным распространением и дли​тельной пелагической стадией на ранних этапах онтогенеза заведомо вряд ли может быть отнесен к такой категории рыб.

Неразрешимую проблему при случайном сборе и неучете экологи​ческих данных и функциональной структуры ареала могут создать и различные внутрипопуляционные группировки, в том числе эпигене​тические, например, различные морфотипы. К такому типу группиро​вок могут быть отнесены так называемые "элементарные популяции" Н.В. Лебедева (1967), "микропопуляции" в понимании С.С. Шварца (1969) и, как отмечалось выше, элементы "биологической структуры изолятов и субизолятов" С.М. Коновалова (1980). Помимо прочих при​чин в формировании таких элементарных группировок у минтая могут большую роль сыграть паразиты (Курочкин, 1976). Сильно поражен​ные, а следовательно, ослабленные особи формируют отдельные стаи или держатся обособленно от менее зараженных (обычно в придонных слоях на шельфе). В разделе о питании минтая аналогичные примеры уже приводились и, в частности, было показано, что, несмотря на ин​тенсивное питание, в разгар нагульного периода такие рыбы имеют небольшую печень с низким содержанием жира. В связи с этим повто​рим еще раз, что "здоровый" минтай даже визуально отличается от ос​лабленного сильно зараженного. Понятно, что попадание таких разнокачественных рыб в выборки должно усложнять картину при популяционном анализе.

Свой отпечаток на разноречивость представлений о популяционной организации минтая накладывает и неоднозначное толкование понятия "популяция". Среди многих определений процитируем два, на наш взгляд, удачных и принимаемых нами, в связи с тем что они учитывают такие обязательные характеристики, как длительность существования, генетическая и экологическая самостоятельность, занимаемое про​странство и численность. По А.В. Яблокову (1987), "популяция — это минимальная самовоспроизводящаяся группа особей одного вида, на протяжении эволюционно длительного времени населяющая опреде​ленное пространство, образующая самостоятельную генетическую сис​тему и формирующая собственное экологическое гиперпространство" (стр. 150). М.К. Глубоковский (1990) определяет популяцию "как ре​ально существующую, благодаря преимущественно внутригрупповому обмену генами, самовоспроизводящуюся длительное время и формиру​ющую собственную экологическую нишу внутривидовую группировку, которая может быть выделена по наличию позитивных отношений (генотипического сходства, фенотипического сходства, пространственно-временной близости) слагающих ее особей" (стр. 396). Эти определения приведены с целью обозначить нашу собственную позицию на суть популяционной организации видов. При этом заметим, что приведен​ные определения не противоречат известным фактам существования сложноорганизованных популяций, образующих крупные популяционные системы или суперпопуляции.

Берингово море и сопредельные воды. За весь многолетний период изучения популяционного состава минтая в этом море ни разу не был собран синхронно комплексный материал со всей акватории. В некото​рой степени исключением является работа И.И. Серобабы (1977). Одна​ко при сборе и анализе морфологической изменчивости минтая этот автор не учитывал факт дальних перемещений минтая в нагульный период, а при анализе морфометрии использовал не оправдавшие себя в популяционных исследованиях приемы статистической обработки данных. Кроме того, в то время не было известно о непрерывном распре​делении минтая по всей глубоководной части моря. В итоге он пришел к выводу о существовании в Беринговом море четырех популяций в соответствии четырем сторонам света - восточной, западной, южной и северной.

Генетиками ТИНРО без учета экологических данных, в том числе сведений о значительных сезонных перемещениях минтая и факта не​прерывного его распространения в глубоководных котловинах, дается глобальная классификация внутривидовой организации минтая Берин​гова моря. В уже упоминавшихся публикациях (Флусова, Богданов, 1986; Флусова, 1987) на основании анализа ограниченного числа бел​ковых систем (при этом интерпретируя обычные биохимические выбор​ки как популяции) минтай всего Берингова моря и зал. Аляска в первой работе объединяется в одно стадо, подразделенное на 7 популяций, а во второй - к беринговоморскому стаду уже относится только южная часть зал. Аляска.

В абсолютном большинстве прочих, кстати, весьма многочислен​ных, публикаций, в которых затрагиваются вопросы популяционного состава минтая Берингова моря, обычно рассматривается только часть моря и лишь некоторые группировки. Сначала это было связано со стихийностью сбора проб, а с середины 80-х гг. популяционные иссле​дования минтая стимулировались развитием крупного промысла в цен​тральной части моря.

Примечательным, а скорее любопытным, был и остается факт, что изначально по существу всеми авторами признается существование в Беринговом море азиатского и американского минтая. Другими слова​ми, здесь автоматически принимается за основу географический (выход к морю берегов двух материков) и даже политический (берега разных материков принадлежит разным государствам) факторы. В последние годы политический фактор заметно отразился не только на направлен​ности популяционных исследований, но и на их научной добросовест​ности. К иному выводу на этот счет нельзя не прийти, анализируя некоторые работы японских и польских авторов, в которых делается попытка доказать самостоятельность группировки минтая нейтраль​ных вод в центре моря (Sasaki, 1989; Horbowy, Janusz, 1990; Janusz, 1990; Mito, 1990; Nitta, Sasaki, 1990). Социальный заказ здесь понятен: необходимо обоснование для свободного промысла без учета состояния численности минтая в смежных экономических зонах. Определенный повод для этого дают не всегда точные и часто противоречивые данные американских исследователей о размножении минтая в центральной части моря, об отличии особей из нейтральных вод по темпу роста, а также фрагментарные данные, имеющие цель доказать, что в нейтраль​ные воды приходит минтай только с американских нерестилищ у о. Богослова (Hinckley, 1987; Dawson, 1989a, b, 1990; Mulligan et al., 1989; Low, 1990). Впрочем, утверждения о миграциях в нейтральные воды только минтая с богословских нерестилищ имеются и в публикациях российских авторов (Bulatov, Sobolevsky, 1989; Булатов, Соболевский 1990).

В вводной части данной главы в качестве, пожалуй, одной из главных причин сохранения противоречивости во взглядах на популяционную организацию минтая называлось то, что большинство исследователей свои выводы строят на данных одного-двух методических подходов, например, биохимического или морфологического, не учитывая другие подходы и критерии, особенно экологические. Все это относится и к работам по минтаю Берингова моря. Кроме большинства упомянутых выше работ можно перечислить и ряд других, в которых делается по​пытка выявить популяционные различия ограниченным количеством приемов и методов, в том числе паразитологическим (Avdeev, Avdeev, 1989), биохимическим и морфометрическим (Ивата, Нумачи 1979; Grant, Utter, 1980; Gong et al., 1990; Михайлова, 1991). В таком же плане могут быть оценены и выводы О.А. Булатова (1987, 1988), кото​рый, игнорируя прочие данные и исходя только из сроков нереста части особей при весьма растянутом периоде размножения у минтая в целом, говорит о наличии в восточной части моря зимней и весенней сезонных нерестовых рас, каждая из которых должна, по мнению этого автора, подразделяться на локальные группировки. Доказанность, а следова​тельно ценность, всех таких работ заведомо недостаточно высоки. Ска​жем, вряд ли как откровение можно принимать основной лейтмотив некоторых работ о том, что морфологическая и генетическая дифферен​циация минтая в пределах Берингова моря ниже, чем между минтаем, с одной стороны, Берингова моря, а с другой - Охотского моря или японского района (Ивата, Нумачи, 1979; Gong et al, 1990; Nitta, Sasaki, 1990).

Только в отдельных работах, анализируя популяционную организа​цию минтая в Беринговом море, делаются попытки рассмотреть пробле​му комплексно с обязательным привлечением биологических и эколо​гических данных (Dawson, 1989a, b, 1990; Темных, 1991а, в печати). Ниже при обосновании внутривидовой организации минтая в Беринго​вом море мы будем основываться на данных этих публикаций, а также последних представлений о функциональной структуре ареала рас​сматриваемого вида (Шунтов, 1991).

К настоящему времени известны все главные нерестилища минтая в Беринговом море и основные контуры его сезонного перераспределения с учетом возрастных особенностей. О степени выраженности хоминга у минтая нет конкретных данных, поэтому трудно судить о том, какая часть особей и ежегодно ли возвращается на свои нерестилища. Выше уже неоднократно обращалось внимание на то, что на ранних стадиях минтай длительное время находится во власти течений и может пере​носиться на значительные расстояния. Это обстоятельство, наряду с другими факторами, например межгодовой изменчивостью в располо​жении нерестилищ, является важным доводом для выводов о том, что строгая изоляция у минтая невозможна, особенно если говорить о смеж​ных нерестилищах в конкретных регионах. Тем не менее базовым фо​ном при популяционном анализе целесообразно считать дислокацию нерестилищ, учитывая сроки размножения и состав производителей на них, расстояния между ними и другие моменты.
Кроме нерестилищ у о. Богослова, непосредственно примыкающих к унимакским, минтай размножается и в других местах вдоль Алеутских островов, а также у Командорских островов. В первой главе приводи​лись убедительные доводы, подкрепленные наблюдениями за подспутниковыми буями, о дрейфе и больших шансах попасть на северный шельф икры минтая восточноалеутских нерестилищ. Концентрация большей части молоди именно на северном шельфе свидетельствует о том, что эти шансы реализуются сполна.

Стратегия размножения минтая у островов с узкими мелководьями и свалами глубин, окруженных при этом обширными глубоководными пространствами с разнонаправленными потоками вод, должна быть иной. В глубоководных котловинах Берингова моря, с севера прилега​ющих к Командорским и Алеутским островам, регулярно обитают толь​ко половозрелые особи и эпизодически выносится в небольшом количе​стве икра, личинки и сеголетки минтая, но совсем не встречаются непо​ловозрелые особи. В такой ситуации формирование нерестилищ и рай​онов концентраций молоди должно происходить в связи с адаптацией к устойчивым локальным круговоротам вод, дислокация которых обус​ловливается орографическим эффектом, т.е. конфигурацией островов, проливов и поднятий дна. В свете изложенного есть много оснований считать минтай, размножающийся у наиболее изолированных про​странственно и большими глубинами Командорских островов, в качестве самостоятельной популяции (командорской). Аналогичный вывод напрашивается и по минтаю из вод Алеутских островов ,(к западу от унимакско-богословских нерестилищ). Правда, в этом случае нужно иметь в виду большую протяжённость Алеутской дуги и изолирующую роль сквозных течений в широких проливах.

Минтай, обитающий в водах Командорских и Алеутских островов, до сих пор остается почти не изученным. Но даже по очень ограничен​ной информации заметна некоторая специфичность и обособленность этих приостровных группировок. Своеобразие местного командорского минтая показано, в частности, по паразитологическим индикаторам (Avdeev, Avdeev, 1989). Характерно, что командорская группировка по паразитам отличается не только от минтая прикамчатских вод и хребта Ширшова, но и смежных вод глубоководной Командорской котловины. Кроме того, еще И.И. Серобабой (1977) было замечено, что командор​ский минтай, имея сходство с алеутским, резко отличается от минтая других районов Берингова моря по морфометрическим характеристи​кам. Аналогичные, хотя и немногочисленные примеры есть и по минтаю приалеутских вод. Обнаружено, например, его отличие от рыб из нейт​ральных вод Берингова моря и с богословских нерестилищ по митохондриальной ДНК, а также по темпу роста (Dawson, 1989a, b; Mulligan et al.,1991).

Крупный район воспроизводства минтая в восточной части Беринго​ва моря представляет собой серию нерестилищ у о. Богослова, в унимакском районе, южнее и севернее о-вов Прибылова и южнее о. Св. Матвея. Размножение на этих нерестилищах распространяется от зимы (в водах о. Богослова) к лету (в районе южнее о. Св. Матвея) при общей продол​жительности нереста в несколько месяцев. Время размножения на смежных нерестилищах обычно значительно перекрывается, но во всех случаях наблюдается заметная межгодовая изменчивость, связанная с динамикой океанологических условий. Не остается постоянным и мес​тоположение нерестилищ: в разные годы они могут смещаться на рас​стояние до 100км (Булатов, 1987, 1988). О.А. Булатов обратил внима​ние на то, что увеличение или понижение интенсивности зимнего и весеннего нереста не всегда совпадает, что связывается с различиями в динамике численности выделенных им сезонных рас минтая. Здесь, однако, возможны более простые объяснения. Над большими глубина​ми, в том числе у о. Богослова, размножается главным образом крупный минтай - старше б лет и крупнее 40 см. Следовательно, при преобладании в стаде и высокой численности крупноразмерных производителей должна возрастать интенсивность нереста именно на глубоководных нерестилищах, а при увеличении численности среднеразмерных рыб (результат флюктуации численности) - на шельфовых нерестилищах. Что касается выделения в самостоятельную популяцию размножающе​гося на богословских нерестилищах минтая, то все доводы в пользу этого перевешивает, на наш взгляд, факт размножения здесь только крупных особей, т.е. в данном случае, наверное, можно говорить лишь о раннем нерестовом ходе или нерестовой волне первыми созревших крупных производителей.

Современные представления о популяционной организации минтая собственно восточной части Берингова моря можно сгруппировать в несколько вариантов. Наиболее часто, кроме богословской популяции, выделяются также юго-восточная и северо-западная, граница между которыми проводится в районе о-вов Прибылова (Bailey et al., 1986; Bakkala et al., 1986; Dawson, 1989a, 1989b, 1990; и др.), а также популяционная группировка глубоководной (или даже только нейтральных вод) котловины (Hinckley, 1987; Sasaki, 1989; Horbowy, Janusz, 1990; Mito, 1990; Nitta, Sasaki, 1990; и др.).

Популяционную самостоятельность минтая центральной глубоко​водной части моря вряд ли можно принимать всерьез. Здесь нет нереста и, как было показано в главе 1, эпи- и мезопелагиаль этой части моря использует для нагула только крупный минтай. Перемещения его, судя по дислокации промыслового флота и исследовательских судов, из юго-восточной части моря и обратно прослежены помесячно. Непрерывно распространяется крупный минтай от олюторско-наваринских и коряк​ских нерестилищ в нагульный период в глубоководных котловинах и в западной части Берингова моря. Судя по биологическому состоянию и размерно-возрастному составу, по крайней мере часть его, несомненно, относится к богословской группировке. Однако нет никаких оснований отрицать миграции в глубоководные котловины крупного минтая и со всех других нерестилищ Берингова моря и даже из сопредельных вод океана (зал. Аляска, тихоокеанские воды Камчатки).

В качестве доводов для выделения перечисленных выше популяций в восточной и центральной частях Берингова моря используют данные по плодовитости, времени полового созревания, размерно-возрастным соотношениям, а также дислокации нерестилищ и срокам нереста. За исключением, данных о сроках нереста и некоторой пространственной разобщенности нерестилищ, остальные доводы, на наш взгляд, выгля​дят в основном неубедительными. Как уже обращалось внимание в главе 2, достоверность многих перечисленных выше особенностей вы​зывает сомнение из-за очень вероятных ошибок в определении возраста минтая, а сравнимость данных нарушается значительной межгодовой изменчивостью всех этих показателей, отягощенной иногда случайным характером собранных проб. Кроме того, минтай из различных районов восточной части моря по большинству признаков различается незначи​тельно. Пожалуй, можно уверенно говорить только о том, что клинально изменяются (уменьшаются) от юго-восточной части к наваринскому району размерно-возрастные соотношения. По данным обратных расчислений, наиболее тугорослый минтай, как отмечалось выше, концен​трируется в матвеевско-наваринском районе. Однако отсутствие здесь значительных нерестилищ и бесспорный факт смешанного обитания в этих водах вообще большей части молоди минтая, происходящей из восточных районов, не дают никаких оснований для выделения группи​ровки популяционного ранга. В главе 2 и во вводной части настоящей главы предпологалось, что подобные различия, по-видимому, связаны с различной дислокацией эпигенетических группировок минтая.

Таким образом, если восточноалеутского минтая рассматривать от​дельно, вопрос состоит в том, в каких взаимоотношениях находится минтай с богословских, унимакских и прибыловских нерестилищ. Учитывая соседство этих находящихся в единой системе циркуляции вод районов размножения, заметное перекрывание на смежных нерестилищах сроков нереста и малую вероятность выраженности жесткого хоминга у минтая, мы склоняемся к тому, чтобы рассматривать эти групппировки в составе единой мощной суперпопуляции. Это в свою очередь подразумевает связь между входящими в нее группировками путем конвеерной миграции генов, что и должно поддерживать генетическое единство восточноберинговоморской популяции. Основную роль в фун​кционировании рассматриваемой популяции, конечно, играют группи​ровки богословско-унимакско-прибыловского района, где нерестится абсолютно преобладающая часть производителей минтая восточной ча​сти Берингова моря. Периферийные и незначительные по мощности нерестилища в зоне о. Св. Матвея, по-видимому, находятся в зависимо​сти от основного центра воспроизводства минтая на востоке Берингова моря.

В некоторых работах говорится о сходстве минтая восточной части Берингова моря и зал. Аляска. Эти выводы получены при анализе био​химического полиморфизма (Grant, Utter, 1980; Флусова, Богданов, 1986; Флусова, 1987) и митохондриальной ДНК (Mulligan et al., 1991). Этим данным мы не склонны придавать большое значение, ибо они основаны на ограниченном количестве маркеров генов, пригодных для популяционно-генетического анализа. Но самым главным здесь явля​ется факт большой удаленности основных аляскинских нерестилищ минтая. В зал. Аляска они располагаются в прол. Шелихова. Очень существенным доводом в пользу самостоятельности минтая зал. Аляска является его более высокая плодовитость - в 1,5-2 раза выше, чем в Беринговом море (приложение 1).

Популяционный состав минтая западной части Берингова моря до сих пор почти не изучался. При оценке его ресурсов и регулировании рыболовства однозначно принимается популяционное единство особей, размножающихся в олюторско-карагинском районе, а также в южной части корякского района. Новые сведения для суждения о внутривидо​вой организации минтая в западной части Берингова моря недавно получены одним из авторов настоящей книги - О.С. Темных (1991а, в печати). В нерестовый период 1990 г. впервые со всех основных нере​стилищ западной части моря были получены выборки минтая для морфометрического анализа. Кроме того, в это время серия проб была взята с восточнокамчатских нерестилищ (Авачинский и Кроноцкий заливы) и в центральной части Берингова моря. Для трактовки полученных данных важно указать, что пробы из глубоководной центральной части моря были взяты в мае, т. е. в то время, когда здесь присутствует в основном минтай, распространяющийся на нагул с восточных нерести​лищ после размножения. Морфометрический анализ проводился только по информативным с точки зрения дифференцирующей значимости признакам - всего по 21 признаку (Темных, Старцев, 1991).*(*В этом случае, а также при аналогичном анализе минтая Охотского моря дифферен​циацию проводили на базе пошагового дискриминантного анализа. При этом промеры преобразовывались в индексы, рассчитанные с учетом аллометрии роста. Наблюдающи​еся половые различия учитывались путем нормирования признаков с учетом коэффици​ентов аллометрии, которые были вычислены отдельно для самок и самцов.)  Резуль​таты сравнительного анализа приведены на рис. 91.
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Рис. 91. Пространственное частотное распределение (%) морфотипов минтая различ​ных районов Берингова моря и тихоокеанских вод Камчатки весной 1990 г. (характерный для каждого района морфотип выделен штриховкой в центре циклограммы): 1 - авачинский район, 2 - кроноцкий, 3 - озерной, 4 - карагинский, 5 - олюторский, 6 - корякский, 7 - открытые воды корякского района, 8 - наваринский, 9-11- центральная часть Алеут​ской котловины

Первое, что обращает на себя внимание, - это широкий диапазон изменчивости морфологических признаков минтая. Характерно, что изменение большинства индексов носит клинальный характер: практи​чески для всех признаков наблюдается увеличение их значений в на​правлении с юга на север. В пределах Берингова моря также просматривается увеличение индексов признаков от шельфа в сторону глубоко​водной котловины.

Результаты морфологической классификации минтая рассматрива​емых районов указывают на довольно высокую степень перекрывания морфологических подмножеств каждой выборки минтая. Наиболее рельефные границы подмножеств характерны для минтая из районов юго-восточного побережья Камчатки (56-59 % верной классифика​ции), а несколько менее рельефные (40-46 %) для глубоководной кот​ловины. Наибольшая степень морфологической изменчивости и размы​тости границ группировок наблюдается у минтая Олюторского, Карагинского и Озерновского заливов.

На рис. 91 хорошо видно, что во всех рассматриваемых районах помимо морфотипов, характерных для каждой выборки, присутствует минтай с морфотипами других группировок, нередко из весьма удален​ных районов. Максимальные значения перекрывания морфологиче​ских подмножеств, т.е. доля присутствия особей с признаками других выборок, отмечены в озерновском и карагинском районах — соответст​венно 81 и 89 %. Помимо морфотипов, характерных для этих районов, здесь присутствовал минтай с признаками в основном соседних шельфо-присваловых районов. Так, в карагинской выборке помимо 11 % "своих" особей было 31 % особей с признаками, характерными для озерновского и олюторского районов. И в то же время в данном районе более 30 % особей пришлось на долю минтая с морфотипами, характер​ными для глубоководных котловин.

Наблюдаемый полиморфизм минтая - следствие нескольких при​чин, и одной из них может быть его смешиваемость, являющаяся ре​зультатом отсутствия у этого вида сильно выраженного хоминга. В пользу данного утверждения свидетельствует и тот факт, что в боль​шинстве случаев характерный для каждого района морфотип макси​мально представлен в соседних районах, не всегда сходных по экологи​ческим условиям. Очень вероятно, что высокая степень морфологиче​ского полиморфизма минтая в каждом районе носит в некоторой степе​ни и адаптационный характер, т.е. различные морфологические типы (их формирование может быть, например, результатом растянутого нереста и, соответственно, выклева и роста личинок и молоди в различ​ных условиях) обладают свойством преимущественного выживания в меняющемся экологическом окружении. Наконец, свой отпечаток на полученную картину может накладывать и разная зараженность пара​зитами, что, как уже отмечалось, сказывается на облике и габитусе рыб.

Как и в случае с минтаем восточной части Берингова моря, здесь возникает вопрос о самостоятельности группировок минтая, размножающегося в различных частях рассматриваемой акватории. Уровень об​мена особями между нерестилищами минтая, от чего в первую очередь зависит генетическая самостоятельность популяций, во многом опреде​ляется степенью их изоляции. В западной части Берингова моря нере​стилища, мощность которых на порядок меньше, чем в восточной части, располагаются в зоне действия трансформированных беринговоморских вод (Шунтов, 1991 а). Основные нерестилища в тихоокеанских водах Камчатки располагаются на шельфе юго-восточного побережья Камчатки и формируются в зонах завихрений и круговоротов вдольсклонового Восточно-Камчатского течения (Антонов, 1991).

Несомненна, и это нужно подчеркнуть, значительная пространст​венная изоляция западноберинговоморских нерестилищ от мест основ​ного воспроизводства в водах восточной части Берингова моря и юго-во​сточного побережья Камчатки. Центр воспроизводства в последнем районе находится у юго-восточного побережья Камчатки и в Авачинском заливе. В более северном Кроноцком заливе нерест ежегоден, но икры здесь выметывается на три порядка меньше, чем южнее. В Кам​чатском же заливе, несмотря на то что в зимний период половозрелый минтай образует значительные концентрации, в некоторые годы нере​ста почти не бывает вообще (Антонов, 1991). Рыбы из этого залива весной уходят главным образом в олюторско-карагинский район. Да​лее, несмотря на в общем-то непрерывное распространение сеголеток и молоди минтая от шельфа Олюторского залива вдоль всего восточного побережья Камчатки, вполне просматривается разобщенность центров их обилия, находящихся, с одной стороны, в Карагинском заливе, с другой, - у юго-восточного побережья Камчатки. Еще раз сошлемся на данные обширных экспедиционных исследований осенью 1986 г. При​мерно 84 % сеголеток у восточного побережья Камчатки было учтено на юго-восточном шельфе, а 73 % сеголеток из западной части Берин​гова моря находилось в корфо-карагинском районе (Соболевский и др., 1991).

Принимая во внимание высокодостоверные морфологические отли​чия минтая Авачинского и Кроноцкого заливов от минтая других райо​нов, а также то, что различия средних значений комплекса морфологи​ческих признаков для минтая Авачинского и Кроноцкого заливов не​значимы, можно утверждать, что минтай из вод юго-восточного побе​режья Камчатки, в отличие от других рассмотренных районов, пред​ставлен дискретным феноном, структура которого отличается макси​мальной компактностью, т.е. наименьшими значениями морфологиче​ского полиморфизма. В данном районе преобладает минтай с характер​ным для него морфотипом, причем его доля - около 85 % (рис. 91).

Этот вывод вполне перекликается с некоторыми представлениями о том, что в восточнокамчатском районе обитает самостоятельная в ре​продуктивном отношении популяция с центром воспроизводства в во​дах юго-восточного побережья Камчатки (Золотев, Антонов, 1986; Ан​тонов, 1991). Зал. Камчатский и Озерной являются транзитной аквато​рией для половозрелого минтая в его сезонном миграционном цикле. К рассмотрению этой популяции мы еще вернемся при анализе ее взаи​моотношений с охотоморскими группировками минтая.

Несколько неожиданными оказались данные морфометрического анализа собственно западноберинговоморских группировок минтая (Темных, в печати). Несмотря на огромные расстояния между района​ми основного воспроизводства, с одной стороны, на западе, а с другой -востоке Берингова моря, можно, хотя и предположительно, говорить о заметном обмене генами между группировками этих частей моря. Пол​ученные результаты пространственной морфологической дифференци​ации минтая западной и центральной частей Берингова моря свидетель​ствуют в пользу вывода о размытости границ внутривидовых группиро​вок в этом море (рис. 91). Для минтая олюторско-карагинского района (выборки из Озерновского, Карагинского и Олюторского заливов) ха​рактерно преобладание особей с морфотипами, характерными для этих районов. Доля их составляет здесь 60-79 %. Вместе с тем привлекает внимание довольно значительное присутствие рыб с морфотипами глу​боководных районов, в которых в период взятия проб, несомненно, преобладал минтай с восточных нерестилищ. Особенно большой была доля рыб с признаками восточных группировок в озерновской выборке - 35 %. Последний факт в принципе также может быть истолкован присутствием в Озерновском заливе рыб от близрасположенных Коман​дорских островов, которые по своим морфологическим характеристи​кам, скорее всего, схожи с минтаем островной алеутской группировки.

При маловероятном строгом хоминге у минтая и высокой миграци​онной активности половозрелых особей обмен некоторым количеством производителей между западной и восточной частями Берингова моря в принципе возможен. При рассмотрении функциональной структуры ареала минтая уже обращалось внимание на массовые миграции в Ко​мандорскую котловину и олюторско-наваринский район рыб из восточ​ной части моря. Но, скорее всего, большое значение имеет обмен особя​ми между группировками на ранних стадиях жизненного цикла. По распределению сеголеток можно уверенно говорить о значительной миграции минтая на ранних стадиях в олюторско-наваринский район с водами вдоль склонового течения с востока. Вряд ли при этом возможно ожидать в конечном счете полный возврат подросшего минтая на восток. Имея в виду генеральный перенос вод с востока на запад, в первую очередь правомочно говорить о преимущественном влиянии восточных группировок на западные, но не наоборот. Кроме того, степень обмена производителями с разных нерестилищ во многом определяется эффек​тивной численностью сравниваемых группировок, которая, как извест​но, зависит от числа особей, участвующих в размножении. Численность же производителей в восточной части моря, как показано в главе 1, в 80-х гг. была на порядок выше, чем в западной.

Считается, что уровень обмена особями до 5-10 % не нарушает самостоятельности генетической системы популяций (Яблоков, 1987; Глубоковский, 1990). Более того, при соответствующем высоком давле​нии отбора даже более значительный приток особей не способен разру​шить генетическую дифференциацию популяционной системы. Олюторско-карагинский минтай, обособленный пространственно и размно​жающийся в своеобразных экологических условиях на западной пери​ферии Камчатского течения в районах с очень суровым гидрологиче​ским режимом, судя по всему, представляет именно такой случай.

В составе олюторско-карагинской популяции обычно рассматрива​ется и минтай корякского района. Его небольшие, но постоянные нере​стилища располагаются здесь в локальном участке несколько севернее мыса Олюторского, т.е. вверх по течению от нерестилищ олюторско-ка​рагинской популяции. Видимо, не случайно, что в выборке из этого района оказалось мало рыб с морфологическими признаками рыб олюторско-наваринского района. Одновременно мало было здесь и рыб с признаками, характерными для минтая глубоководной котловины моря (рис. 91). Последнее обстоятельство несколько удивляет, так как коряк​ские нерестилища располагаются в зоне подходящего из восточной ча​сти моря течения, с которым происходит перенос ранних стадий минтая. Все это позволяет говорить о заметной степени обособленности коряк​ской группировки минтая. Мы, однако, не исключаем ее зависимости от других и в первую очередь от восточноберинговоморских группировок. Но вопрос этот, конечно, заслуживает дополнительного изучения и привлечения гораздо большего объема данных.

В выборках минтая из центральных глубоководных районов доля рыб с признаками, характерными для выборок из шельфовых районов западной части моря, составила от 16 до  41 % (в среднем 27). Но наиболее высокое присутствие (41 %) "западных" морфотипов наблю​далось лишь в одной выборке, наиболее близко расположенной к олюторскому району, что можно связать с выходом на периферию глубоко​водной котловины части рыб, отнерестовавших на азиатских нерести​лищах.

В других выборках из глубоководной котловины резко преобладали особи с морфотипами, характерными для минтая именно данных райо​нов (рис. 91). Преобладающая часть минтая здесь, несомненно, имеет "восточное" происхождение. Высокая доля присутствия в каждом слу​чае своего морфотипа дает основание предположить, что на начальном этапе сезонного (две первые декады мая) расселения после нереста в глубоководную котловину минтай с различных нерестилищ держится еще в некоторой степени обособленно. Разговор здесь должен в первую очередь идти о группировках унимакского, прибыловского и алеутского районов.

Сразу подчеркнем предположительный характер большинства сде​ланных выше выводов. Несомненно, проблема популяционной органи​зации минтая в Беринговом море требует дополнительного и более широкого изучения. На данном этапе, исходя из изложенного выше, мы следующим образом представляем популяционный состав минтая в этом море/Центральное место здесь занимает восточноберинговоморския суперпопуляция, самая мозная по сравнению со всеми другими в пределах ареала минтая. Ее слагают относительно обособленные группировки, по-видимому, субпопуляционного ранга. Эти группировки связаны с довольно постоянными нерестилищами в унимакском, прибыловском и матвеевском районах. "Богословский минтай", скорее всего, представляет единое целое с "унимакским", так как половозрелая часть этой группировки представлена только крупным особями. Минтай  же матвеевского района, по-видимому, может рассматриваться как наиболее зависимая группировка. Мощность нерестилищ в этом районе незначительная, при этом наблюдается значительная межгодовая изменчивость в интенсивности роста.

В процессе онтогенетических и нагульных сезонных миграций пред​ставители восточноберинговоморской суперпопуляции осваивают всю акваторию Берингова моря, включая его крайние западные районы. В этом плане обширные районы северного шельфа и южной части Чукот​ского моря являются зонами выноса минтая на ранних стадиях. Попол​нение рассматриваемой суперпопуляции основной своей массой кон​центрируется на внешней части шельфа и в водах верхней части мате​рикового склона в наваринском, матвеевском и прибыловском районах.
Вторая по величине в Беринговом море — олюторско-карагинская популяция, воспроизводство которой происходит в основном в Олюторском заливе и частично зал. Карагинском и Озерном. Ранние стадии в системе Камчатского течения дрейфуют вдоль побережья и частично 1ын6сятся в тихоокеанские воды Камчатки. Но большая часть пополнения задерживается, а затем и концентрируется в основных районах воспроизводства. Половозрелый минтай во время нагульных миграций осваивает всю западную глубоководную часть Берингова моря. О мас​штабах и дальности его миграций в восточную часть моря конкретных данных нет. М.А. Степаненко (Stepanenko,1989) предполагает, что западноберинговоморский минтай может .проникать на восток до цент​ральной части нейтральных вод. Это вполне возможно, а бесспорно то, что в связи с намного более низкой численностью дальность и масштабы миграций в сторону очень многочисленной восточноберинговоморской популяции должны быть сравнительно меньшими. Такая ситуация ре​альна с точки зрения внутривидовой конкуренции и фактора плотности. Для сравнения укажем, что аналогичная закономерность наблюдается, например, и при взаимопроникновении разных видов азиатских и американских тихоокеанских лососей (Шунтов и др., 1993).

   Далее, как будто не вызывает сомнения самостоятельность командорской группировки, воспроизводство которой протекает на границе моря и океана. Есть доводы для выделения и аналогичной алеутской группировки (возможно, не одной). Во время сезонных миграций ко​мандорский и алеутский минтай явно избегает удаленных от островов океанских вод. В то же время нет оснований сомневаться в возможности широкого распространения половозрелых особей этих группировок по глубоководным котловинам Берингова моря.   Требует уточнения статус минтая, размножающегося на корякских нерестилищах. В качестве вариантов здесь можно предполагать воз​можность существования субпопуляции, зависимой популяции, но не исключено, что и небольшой самостоятельной популяции.

Нерестящиеся особи и даже небольшие нерестовые скопления мин​тая могут встречаться и в других районах Берингова моря, в частности в наваринских водах. В связи с их незначительностью и непостоянством нет оснований рассматривать их даже в качестве зависимых популяций или субпопуляций. Для таких ситуаций наиболее применимо понятие псевдопопуляции, подразумевающее небольшие масштабы, непостоян​ство и кратковременность таких образований.

Охотское море с сопредельными водами. Популяционная органи​зация минтая Охотского моря начала изучаться гораздо раньше, чем Берингова. Тем не менее разработанность этой проблемы здесь до не​давнего времени была не намного лучше, и об этом свидетельствует тот факт, что разные авторы выделяют в Охотском море от двух (Зверькова, 1981а) до десяти популяций (Флусова, Богданов, 1986; Флусова, 1987).

Результаты ранних исследований японских авторов были обобщены в серии публикаций в 70-е гг. (Iwata, Hamai, 1972; Iwata, 1975; Ивата, 1976; Tsuji, 1978; Ивата, Нумачи, 1979). Оценивая этот этап исследо​ваний, необходимо подчеркнуть большой вклад М. Иваты в познание пространственной и внутривидовой структуры минтая, обитающего в азиатских водах ареала. Согласно этому автору, внутривидовая иерархия минтая включает два племени - японоохотоморское и беринговоморское, каждое из которых подразделяется на локальные формы. Для Охотского моря при этом указываются три формы - западно-, северо-восточноохотоморская и рауская. В других японских работах для подобных группировок использовался термин субпопуляция (Hashimoto, Koyachi, 1977; Koyachi, Hashimoto, 1977), а чаще популя​ция или стадо.

Вскоре, однако, японскими авторами была дана другая популяционная подразделенность минтая (Ministry of..., 1979; Bakkala et al., 1986). В состав западноохотоморской популяции была включена группировка, размножающаяся в районе Кунаширского пролива, а с восточноохотоморским был объединен и восточнокамчатский минтай.

Значительные различия представлений о популяционной организа​ции минтая в Охотском море свидетельствуют о нерешенности этой проблемы. Особенно фрагментарно освещается в японских работах минтай северной части Охотского моря, в которой до 80-х гг. не были известны даже основные нерестилища рассматриваемого вида. Тем не менее во многих публикациях содержится полезная конкретная инфор​мация, которую нельзя игнорировать при характеристике минтая того или иного района. Однако принять любой из разработанных японскими авторами вариант внутривидовой подразделенности минтая, в том чис​ле в Охотском море, не представляется возможным. При анализе упо​мянутых выше и других публикаций японских исследователей нельзя не заметить целый ряд методических погрешностей, что в конечном счете не могло не сказаться на выводах о популяционной подразделен​ности минтая. В их числе можно назвать:

- смешивание при анализе проб, полученных в нерестовый и нагуль​ный периоды, что, несомненно, обесценивает материалы, учитывая крупномасштабные миграции половозрелого минтая;

- выбор мест проб без учета функциональной структуры ареала минтая, вследствие чего выделяемые формы во многом отражают кон​кретную дискретность пространственного размещения проб, а не про​странственную структуру охотоморского минтая;

- во всех случаях авторы исходили из представлений модели локаль​ного стада, вообще маловероятной у минтая, по нашему мнению;

- использовались многие не информативные для выделения популя​ций признаки.
Все это может быть отнесено и к большинству работ российских ихтиологов о популяционном составе минтая Охотского моря. Более того, в этом случае вырисовывается еще более запутанная картина, и порой мнения о характере популяционной дифференциации минтая в публикациях даже одного автора могут быть различными. Так, В.В. Пушников (1978) сначала выделил в Охотском море три стада мин​тая, проводя границы между южноохотоморской и западноохотоморской группировками по мысу Терпения, а между последней и восточноохотоморской группировкой по 150° в.д. Вскоре этот автор (Пушников, 1982) выделяет уже не стада, а популяции, число которых составляет пять, четыре из них расположены в западной части моря и одна - в восточной (курило-камчатские воды).

Различные взгляды на популяционный состав минтая Охотского моря высказывал и Н.С. Фадеев, который отталкивался от данных по размещению нерестилищ, икры и сроков нереста. В первой его работе (Фадеев, 1975) в Охотском море выделяется два стада, а в тихоокеан​ских водах Курильских островов - три. Позднее на основании данных ихтиопланктонной съемки северной части Охотского моря в 1983 г. этот автор (Фадеев, 1984а) выделил восточноохотоморское стадо, состоящее из западнокамчатской и пенжинской популяций, охотско-аянское ста​до, состоящее из притауйской, ионской и охотско-аянской популяций и восточносахалинское стадо. Затем Н.С. Фадеев (1986а) по данным той же съемки высказался об аналогичной подразделенности минтая на стада, но без популяций: восточноохотоморское (минтай камчатских вод и зал. Шелихова), восточносахалинское и североохотоморское стадо со "сложной внутренней структурой", нерестилища которого располо​жены между впадинами ТИНРО и Дерюгина. В самых последних пуб​ликациях Н.С. Фадеев (1987, 1988), рассматривая распределение мин​тая в репродуктивный период в северной части Охотского моря, говорит уже не о популяциях и стадах, а о пяти локальных нерестилищах -камчатском, притауйском, ионо-кашеваровском, ионо-аянском и северо-восточносахалинском, при этом допускается, что два последних, возможно, являются единым нерестилищем. Эти данные, по мнению Н.С. Фадеева, "... должны стать основой для изучения популяционной структуры североохотоморского минтая", правда, здесь же он добавля​ет, что минтая, размножающегося в притауйском районе, "можно рас​сматривать в качестве самостоятельного стада" и что минтай, нерестя​щийся в ионо-сахалинском районе, должен рассматриваться в качестве "общей единицы запаса".

Примечательно, что выводы Н.С. Фадеева в указанных выше рабо​тах о соответствии нерестовых группировок конкретным популяциям как будто подтверждаются паразитологическими исследованиями (Ав​деев, Авдеев, 1989; Avdeev, Avdeev, 1989). Здесь, однако, возникают серьезные сомнения. Хорошо известно, что зараженность (как по ин​тенсивности, так и по составу паразитов) минтая в различных районах значительно различается. Известно также, что заражение рыб проис​ходит в основном в процессе питания, т. е. в нагульный период, когда минтай совершает значительные перемещения. Если нерестовые груп​пировки достоверно различаются по паразитам, нужно признать факт, что каждая группировка имеет свои неперекрывающиеся районы нагу​ла. Последнее же положение более чем сомнительно, учитывая непре​рывное распространение и широкое перераспределение половозрелых рыб в течение нагульного периода. Что же касается молоди, то как было показано в главе 1, большая ее часть концентрируется на сравнительно ограниченной площади в северо-восточной части моря.

Г.Д. Флусова и Л.В. Богданов (1986) на основе анализа данных по биохимической генетике предлагают довольно дробную "иерархическую популяционную структуру минтая в Охотском море и тихоокеанских водах Курильских островов, включающую девять популяций, входя​щих в состав двух стад. В следующей работе Г.Д. Флусова (1987) на базе того же материала выделили еще и притауйскую популяцию. Несосто​ятельность предлагаемой структуры минтая достаточно подробно осве​щена в специальной рецензии В.П. Шунтова (1988а), и об этом уже шел разговор выше. Невозможность принять предложенную этими авторами схему связана с рядом обстоятельств:

- выбор схемы внутривидовой иерархии (вид - стадо - популяция), а также смысл используемых терминов вообще не определены и потому произвольны;

- полученная схема популяционной структуры во многом противо​речит данным по экологии минтая, в первую очередь репродуктивной структуре ареала;

- наблюдается ряд методических ошибок при решении поставленной задачи: в пробах смешивались нерестовые и нагульные рыбы, недоста​точно количество используемых белковых систем, некорректные мето​ды статистических методов обработки результатов.

Следует также повторить, что описание иерархии популяционных группировок такого вида как минтай в форме дендрограмм, как это делают Г.Д. Флусова и Л.В. Богданов (1986), довольно спорно. Выделе​ние же по этим дендрограммам "популяций" и "стад" в соответствии с уровнями значимости различий индексов генетического сходства (Р > 0,5 - популяции, Р < 0,01 - стада) вообще является произвольной процедурой. Строго говоря, статистическая достоверность различий генетических, морфологических и других признаков вообще не является подтверждением "популяционных различий" группировок минтая.

Совершенно особо в ряду многих публикаций по популяционной организации минтая Охотского моря стоит работа Л.М. Зверьковой (1981 а). Этот автор высказывается за наличие в Охотском море всего двух популяций: тихоокеанской, особи которой проникают в южную часть моря, и охотоморской с центром воспроизводства в камчатских водах, при этом имеющей сложную структуру составляющих ее субпо​пуляций зимнего и весеннего нереста. Однако предлагаемая схема субпопуляционной структуры заведомо критикуема в том плане, что фак​тически зимнего нереста на абсолютно преобладающей части площади моря попросту нет. В целом же в Охотском море, как было описано в главе 2, сроки нереста довольно растянуты и выделяются лишь волны нерестовых подходов производителей, которые никак нельзя наделить популяционным рангом. При обосновании данных взглядов первона​чально Л.М. Зверькова исходила из того, что на севере моря крупных нерестилищ минтая нет. Позднее, когда такие нерестилища были от​крыты, она (Зверькова, 1987) в единый район воспроизводства вместе с западнокамчатским включила также северный и северо-западный шельф моря.

Основным критерием при выделении двух крупных популяций Л.М. Зверькова (1981а) считала принципиальные различия в темпе ро​ста: медленный в Охотском море и быстрый в океане. Здесь есть рацио​нальное зерно, и, как было отмечено в главе 2, темп роста в районах зимнего нереста минтая (японские воды) действительно выше. В этом смысле, в частности, выделяется южнокурильский район, откуда во время нагульных миграций минтай заходит в Охотское море, в том числе в сахалинские воды. Однако принцип разделения рыб разного происхождения только по темпу роста весьма спорен. Как известно, в любой группировке присутствуют как быстро, так и медленнорастущие особи. Если рассматривать их отдельно, то заведомо получаются резко различающиеся размерно-возрастные соотношения.

Заканчивая краткий обзор работ российских специалистов, касаю​щихся изучения популяционной структуры минтая в Охотском море, можно также заметить, что представления некоторых авторов по этому вопросу зависят от их взглядов на степень и направленность разноса икры течениями, а следовательно, изоляции основных нерестилищ. Так, Л.М. Зверькова (1981а), считающая, что на большей части Охот​ского моря обитает единая популяция, подчеркивает значение течений в распространении минтая на ранних стадиях развития. Напротив, В.А. Вышегородцев (1981а, 1987) говорит о том, что перенос икры и личинок течениями ограничен. По его мнению, в этом отношении мин​тай северной части моря (притауйский район) репродуктивно обособ​лен от минтая как камчатских вод, так и северо-западной части моря. В частности, этот автор к важнейшим изоляционным барьерам между западнокамчатской и притауйской популяциями минтая относит, как ни странно, неширокую впадину ТИНРО с ее отрогом в зал. Шелихова.

Трудность учета масштабов перемешивания и разноса икры течени​ями, а также несомненно большая межгодовая изменчивость в этих процессах являются одной из причин большого разнообразия в постро​ениях различных авторов, основывающихся на распределении нерести​лищ, икры и личинок. При этом нужно иметь в виду, что как при широком, так и ограниченном перемешивании минтая на ранних ста​диях развития важно знать степень выраженности хоминга и его устой​чивость. В настоящее время для суждения об этом каких-либо конкрет​ных данных, к сожалению, нет.

Таким образом, из калейдоскопа различных взглядов и представле​ний о популяционной организации минтая в Охотском море мы ни один не можем принять. Пространственной структуре минтая Охотского мо​ря была посвящена недавняя серия работ одного из авторов настоящей книги - О.С. Темных. Выводы этих исследований по функциональной структуре ареала уже описаны в главе 1. Данный же раздел основан преимущественно на работах, посвященных собственно популяцион​ной структуре минтая Охотского моря (Темных, 1990а, 19916; Темных, Старцев 1991). Основой для ее построений явились массовые сборы со всей акватории моря выборок для морфометрического анализа и анали​за склеритограмм первого годового кольца.* (*Существенно то, что пробы были собраны отдельно для сеголеток, молоди длиной 10-20 и 20-30 см, а также половозрелых особей - 40-50 см (как в нерестовый, так и в нагульный периоды). При математической обработке данных при решении задач, связан​ных с классификацией многомерных наблюдений, как и в случав с минтаем Берингова моря, использовался метод пошагового дискриминантного анализа.) С самого начала важно подчеркнуть, что при изучении пространственной морфологической дифференциации по всем размерным группам получены в конечном счете в принципе согласующиеся результаты.

Морфобиологические различия сеголеток минтая из различных рай​онов в связи с ограниченностью их активных перемещений оказались максимальными по сравнению с другими размерными группами. Ре​зультаты классификации (рис. 92) показали значительную морфологи​ческую обособленность сеголеток из вод северных Курильских остро​вов, где 87 % особей имели характерный для данного района морфотип. Относительно обособлены также сеголетки присахалинских вод. Наиболее сходными по совокупности всех признаков оказались выборки из различных районов северной части моря. К сожалению, не был собран синхронный материал по сеголеткам южнокурильского района.
При аналогичном анализе молоди (рис. 93) выявлена значительная морфологическая обособленность минтая тихоокеанского южноку​рильского района, структура фенона которого определяется абсолют​ным доминированием особей с признаками характерных для этого рай​она (94 % особей для размерной группы 10-20 см и 84 % - 20-30 см). Как и в случае с сеголетками, представляется возможным говорить о некоторой обособленности минтая из северо-восточносахалинских вод. В последнем районе в то же время более заметно и присутствие рыб с морфологическими признаками смежных северных частей Охотского моря. Опять же, как и в случае с сеголетками, для молоди всех районов северной части моря характерна высокая степень морфологического сходства.
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Рис. 92. Простран​ственное частотное рас​пределение (%) морфотипов сеголеток минтая различных районов Охотского моря осенью 1984 г. (характерный для каждого района морфотип выделен штриховкой в центре циклограммы)
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Рис. 93. Про​странственное час​тотное распределе​ние (%) морфотипов молоди минтая раз​личных районов Охотского моря ле​том 1988 г. (харак​терный для каждого района морфотип выделен штриховкой в центре циклограм​мы)

Ясно, что при изучении популяционной структуры особый интерес должен представлять анализ морфологической разнокачественности производителей по пробам, собранным с конкретных нерестилищ в нерестовый период. Результаты классификации нерестового минтая ука​зывают на значительную обособленность рыб из тихоокеанских вод южных Курильских островов, при этом как от удаленных районов се​верной части моря, так и от близрасположенного зал. Простор в Охот​ском море (рис. 94). В свою очередь для минтая зал. Простор также характерны довольно значительные отличия от минтая северной части моря.

Рыбам с нерестилищ северной части моря свойствен высокий уро​вень морфологического сходства. Для минтая каждого из нерестовых районов характерен высокий полиморфизм, т.е. помимо признаков, свойственных для этого района, в каждой выборке присутствуют рыбы с морфологическими признаками, типичными для минтая соседних не​рестилищ. Предварительно можно сказать, что наблюдаемый более чем 40 %-ный уровень перекрытия морфологических подмножеств для каждого района указывает на то, что морфологические отличия минтая с данных нерестилищ соответствуют внутрипопуляционному уровню морфологической изменчивости.
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Рис. 94. Про​странственное час​тотное распределе​ние (%) морфотипов нерестового минтая различных районов Охотского моря вес​ной 1984 г. (харак​терный для каждого района морфотип выделен штриховкой в центре циклограм​мы)
Результаты морфологической дифференциации половозрелого мин​тая в нагульный период (рис. 95) несомненно свидетельствуют о значи​тельном перераспределении его между различными районами моря. Тем не менее, несмотря на неизбежное смешивание особей при нагуле, просматривается довольно высокая морфологическая обособленность минтая южнокурильского района.* (*3аметно отличается от других выборок на севере моря выборка из северо-западной части моря (район Охотска). Это была единственная в этой серии проба, когда минтай облавливался у дна. Есть основание предполагать, что здесь мы наблюдаем эпигенетиче​скую дифференциацию, а именно: существование придонных и пелагических морфоти​пов.) Наибольшей "рыхлостью" фенонов в нагульный период характеризуется минтай центральной глубоковод​ной котловины, что вполне вписывается в представления о миграции сюда рыб как с севера, так и с юга.

Результаты классификации минтая из различных районов Охотско​го моря по структуре первого годичного кольца на чешуе показали полную обособленность по данному признаку рыб из тихоокеанского южнокурильского района (рис. 96). В выборке из этого района было около 75 % особей с характерным для данного района строением первого годичного кольца. Для большинства же районов северной части моря наблюдается сходство минтая по структуре годичного кольца (степень перекрывания подмножеств составляет около 80 %).
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Рис. 95. Про​странственное час​тотное распределе​ние (%) морфоти​пов нагульного поло​возрелого минтая различных районов Охотского моря ле​том 1988 г. (харак​терный для каждого района морфотип выделен штрихов​кой в центре цикло​граммы)

Исходя из полученных данных по пространственной морфологиче​ской дифференциации минтая и соотнеся эти данные с результатами изучения функциональной структуры его ареала и экологии, популяционную организацию рассматриваемого вида в Охотском море можно представить в следующем виде.

С самого начала подчеркнем значительную изоляцию северных рай​онов воспроизводства в южной части моря, не обсуждая пока вопрос о взаимоотношении минтая с разных нерестилищ в северной части моря. Непосредственно в соседнем с ним южносахалинском районе количест​во икры и личинок минтая столь невелико, что в принципе можно говорить о почти полной пространственной обособленности рассматри​ваемого центра воспроизводства от такового в западной части моря.
Несомненен также пространственный разрыв в распределении ранних стадий и в районе средней части Курильской гряды, где нет сколько-ни​будь заметных нерестилищ.

Имея в виду значительную роль течений в пространственном рас​пределении икры и личинок, можно, конечно, предположить некото​рый перенос на юг моря минтая на ранних стадиях развития из северных районов с Восточно-Сахалинским течением. Но из отмеченного выше факта чрезвычайно небольшого количества икры и личинок в водах, омывающих юг Сахалина, можно сделать вывод о крайне незначитель​ном числе иммигрантов с севера в южную часть моря на этих стадиях. По существу, центры воспроизводства минтая в северной и южной частях моря изолированы и темпорально. Так, в Кунаширском проливе, где известны наиболее крупные южные нерестилища, нерест начинает​ся в январе, наиболее интенсивно проходит в феврале - начале марта (Yoshida, 1989). Пик нереста в северо-восточной части моря приходится обычно на март-апрель, а в северо-западной - в мае-июне. Со сроками размножения в северной части соотносится только время размножения у южных Курильских островов менее многочисленного "весеннего" минтая.
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Рис. 96. Про​странственное час​тотное распределение (%) типов склеритограмм чешуи первого годичного кольца минтая различных районов Охотского моря весной 1983 г. (характерный для каждого района тип чешуи выделен штри​ховкой в центре цик​лограммы)

Степень изоляции отдельных группировок во многом определяется уровнем обмена половозрелых особей. Большое значение при этом име​ет радиус их индивидуальной активности. Величина его в принципе указывает на расстояние, на которое могут быть переданы гены за одно поколение. Для минтая оценок радиуса его репродуктивной активности нет. Однако косвенным подтверждением того, что иногда величина эта может быть весьма внушительной и перекрывать расстояние между крайними нерестилищами с одной стороны - на северо-западе и северо-востоке моря, с другой - на юге, юго-западе и юго-востоке моря, могут быть многочисленные данные по мечению (Iwata, 1975; Kobayashi, 1985; Пушников, 1987). К сожалению, эксперименты по мечению мин​тая в основном проводились в нагульный период. При отсутствии дан​ных о степени выраженности хоминга у минтая ценность результатов мечения заведомо снижается. Однако существуют, хотя и немногочис​ленные, данные, когда меченные у северного побережья о. Хоккаидо в нерестовый период особи в следующий нерестовый период были отлов​лены у Камчатки (Iwata, 1975). Эти результаты свидетельствуют в пользу наличия обмена отдельными особями между даже очень далеко отстоящими друг от друга нерестилищами. Следует подчеркнуть, что как правило, максимальное число вторично пойманных меченых особей наблюдалось вблизи районов мечения, с увеличением расстояния уменьшалось и число возвратившихся меток. Кстати, результаты мас​сового мечения, проведенного в водах Хоккайдо (Kobayashi, 1985), в основном подтвердили данный вывод. При этом помимо миграций в окрестные воды Хоккайдо отмечены миграции минтая в южную глубо​ководную котловину Охотского моря. Косвенным подтверждением та​ких миграций служат и данные пространственного распределения в данной части моря крупного (50-60 см) минтая, биомасса которого значительно превосходит биомассу производителей на непосредственно прилегающих к этому району нерестилищах южной части моря (см. главу 1). Поэтому морфологическое сходство минтая из вод южных Курильских островов и южной глубоководной котловины в нагульный период логично рассматривается как результат его миграций в глубоко​водную часть моря.

Таким образом, приведенные данные свидетельствуют в пользу до​статочно высокой степени репродуктивной обособленности южноохотоморского и североохотоморских районов воспроизводства. По сути в согласии с данным выводом могут трактоваться и результаты проведен​ных выше исследований пространственной морфологической дифференциации минтая. Для всех рассмотренных размерно-возрастных групп минтая южнокурильского района как в нерестовый, так и в на​гульный периоды характерны высокодостоверные морфологические от​личия от минтая более северных районов Охотского моря. С этими данными перекликаются и результаты дифференциации минтая по склеритограммам чешуи.

Следует также отметить, что для минтая данного района характерен и более высокий, по сравнению с североохотоморским минтаем, темп роста (Зверькова, 1981 а; приложение 7), что в принципе и определяет более высокие значения некоторых параметров первого годичного коль​ца на чешуе.

В кратком обзоре представлений японских исследователей о популяционном составе минтая в водах Японии упоминалась группировка (форма) Раусу из крайней южной части моря. Этот факт, на наш взгляд, заслуживает особого внимания. Выше уже указывалось, что половозре​лый минтай в нерестовый период у охотоморского побережья о. Итуруп морфологически значительно отличается как от минтая североохотоморских районов, так и тихоокеанских вод южнокурильских островов. Аналогичные данные в свое время были получены и Л.М. Зверьковой (1981 а). Все сказанное, как нам кажется, становится объяснимым, если иметь в виду наложение в рассматриваемом районе репродуктивных частей ареалов зимне- и весенненерестующего минтая. В этом контек​сте можно полагать, что группировку Раусу, по-видимому, образует зимненерестящийся минтай южной части Охотского моря. Весенненерестующая группировка в южнокурильском районе немногочисленна. Об этом, в частности, свидетельствуют невысокие концентрации икры и личинок во время многих весенних ихтиопланктонных съемок. Весен​ний нерест протекает как с охотоморской (например, зал. Простор), так и с тихоокеанской (например, зал. Косатка) сторон южных Курильских островов. Репродуктивные ареалы весеннего и зимнего минтая в тихо​океанских водах пространственно частично перекрываются. Взрослые особи всех трех группировок перемешиваются во время нагула в прикурильских водах и в южной части Охотского моря. Весьма мощные сме​шанные концентрации молоди этих группировок постоянно держатся у восточного побережья Итурупа.

Репродуктивная часть ареала минтая в северной части Охотского моря представлена серией нерестилищ (см. главу 1). К настоящему времени каких-либо точных данных о степени обмена особями между рассматриваемыми нерестилищами нет. Однако вполне определенно можно предположить, что величина обмена особями и генами между отдельными нерестилищами может быть очень значительной. Во-пер​вых, степень изоляции между отдельными нерестилищами во многом определяется радиусом индивидуальной активности, а он для минтая, как уже отмечалось выше, может составлять несколько сот миль. Во-вторых, степень обмена между популяциями во многом должна опреде​ляться эффективной численностью соседних группировок, определяе​мой числом особей, участвующих в размножении. Биомасса производи​телей на нерестилищах в северо-западной части моря м у северо-восточ​ного Сахалина на порядок ниже, чем в северо-восточной части моря. Если, к примеру, принять, что обмен особями составляет 1 % общей численности производителей на каждом нерестилище, то число "иммиг​рантов" в северосахалинских водах с северо-восточных нерестилищ уже составит около 10 % численности собственных производителей. Следу​ет также подчеркнуть, что не существует каких-либо серьезных изоля​ционных барьеров между нерестилищами для подобного обмена особя​ми столь пластического в экологическом смысле и обладающего значи​тельной миграционной активностью вида.

Важную роль в изоляции нерестилищ может играть несовпадение сроков размножения рыб, т. е. темпоральная изоляция группировок. Напомним в связи с этим, что сроки массового нереста минтая в северо​восточной и северо-западной частях моря значительно различаются. Вместе с тем, имея в виду большую продолжительность периода размно​жения, а также перекрывание сроков нереста между смежными нере​стилищами, можно предположить связь между минтаем камчатских и северосахалинских вод путем своеобразной "градиентной" миграции генов, т. е. изоляции расстоянием.

Еще более убедительные доводы в пользу выводов об отсутствии полной изоляции между нерестилищами минтая западной и восточной частей моря дают данные по его распределению на ранних стадиях развития и личинок. Если для икры на ранних стадиях развития еще можно выделить пятна повышенных ее концентраций, совпадающие или соседствующие с районами скоплений производителей, то распре​деление икры на завершающих стадиях развития, а также личинок в целом свидетельствует о крупномасштабном пространственном пере​распределении их течениями. Необходимо отметить, что интенсивность смешивания икры и личинок отдельных нерестилищ может иметь флюктуирующий как во временном, так и в пространственном аспекте характер, в зависимости от особенностей циркуляции вод в конкретные годы. Вообще роль течений в перераспределении поздней икры и личи​нок, а также агрегировании их в различных районах весьма значитель​на. Ранее уже отмечалось, что именно в результате дрейфа икры с Западнокамчатским течением образуются значительные скопления ик ры на поздних стадиях развития в зал. Шелихова, где значительный нерест минтая бывает не ежегодно. Характер распределения икры и личинок, а также степень их перемешивания в северной части моря во многом определяется функционированием крупномасштабного цикло​нического круговорота, образуемого Североохотским течением и Севе​роохотским противотечением, антициклоническим круговоротом над впадиной ТИНРО, а также притауйским гидрологическим фронтом, претерпевающими межгодовую изменчивость.

Таким образом, на основании вышеизложенного вряд ли представ​ляется возможным говорить о значительной изоляции нерестилищ мин​тая в северной части Охотского моря, а в связи с этим представить его популяционную структуру островной моделью, как это следует из работ Г.Д. Флусовой и Л.В. Богданова (1986) и других исследователей. С дру​гой стороны, в силу ряда факторов, среди которых, например, следует отметить относительную стабильность соотношения производителей на нерестилищах западной и восточной частей моря, вряд ли можно счи​тать минтая северной части Охотского моря панмиксной популяцией. В данной ситуации наиболее вероятна гипотеза об обитании на севере Охотского моря высокочисленной сложной суперпопуляции, в которой скрещивание особей, т. е. величина потоков мигрантов между нерести​лищами, ограничено "соседством" (модель изоляции расстоянием). В принципе об этом свидетельствуют и изложенные выше результаты пространственной морфологической дифференциации минтая в Охот​ском море.

При значительном сходстве морфотипов минтая всех северных рай​онов Охотского моря (перекрывание морфологических подмножеств здесь составляет в среднем около 40 %) для всех рассматриваемых случаев характерна значительная "рыхлость" фенонов, связанная с вы​сокой степенью морфологической изменчивости минтая в каждом рай​оне. Одной из наиболее вероятных причин этого является присутствие в каждом случае особей из соседних районов. Для сеголеток, помимо миграций, наблюдаемая картина может быть объяснена также и фактом значительной изменчивости морфологических признаков рыб на ран​них стадиях развития, имеющей адаптационный характер. Морфологи​ческая изменчивость в данном случае может быть результатом растя​нутого нереста, т. е. появившаяся в разное время молодь может обладать свойством преимущественного выживания в меняющихся экологиче​ских условиях. Тем не менее если основную роль в наблюдаемом пол​иморфизме играют миграции, то должна наблюдаться тенденция уменьшения потока миграций с расстоянием. Действительно, как пра​вило, минтай с характерным для данного района набором признаков в более заметных количествах наблюдается в соседних районах. По мере удаления от данного района уменьшается и количество его мигрантов.

Эта тенденция в общих чертах прослеживается и у молоди минтая (см. рис. 93). Однако выборки каждого района в данном случае более компактны, т. е. наблюдается меньшая степень перекрывания морфо​логических подмножеств в каждом районе и, напротив, видно более четкое преобладание морфотипа, характерного для каждого конкретно​го района. Таким образом, данные по морфологической дифференциа​ции молоди подтверждают вывод, обоснованный в главе 1, о менее протяженных ее миграциях по сравнению с половозрелыми особями.

Признавая существование в северной части Охотского моря мощной и сложной суперпопуляции, считаем возможным сделать еще одно предположение. Учитывая большую межгодовую изменчивость в климато-океанологических процессах, отчего зависит распределение про​изводителей и успешность воспроизводства минтая, можно ожидать наличие межгодовой изменчивости и в обмене между его внутрипопуляционными группировками, т. е. в модели изоляции расстоянием дол​жны наблюдаться и признаки модели флюктуирующих стад.*(*Модель флюктуирующего стала предложена М.К. Глубоковским и Л.А. Животовским (1986). Эта модель занимает как бы промежуточное положение между "островной" и "панмиксной" моделями. Согласно этой модели популяционный состав не является ста​бильным, т.е. границы, а соответственно количество и объем, популяций подвержены периодическим изменениям.)

В экспериментах с мечением минтая было выявлено, что максималь​ное число меток возвращалось из районов соседних с районом мечения. С увеличением расстояния уменьшалось и число меток. В принципе, это также отвечает сути модели изоляции расстоянием. Однако в теорети​ческой модели изоляции расстоянием предполагается, что коэффици​ент отбора среди иммигрантов в каждом районе равен нулю, т. е. все они участвуют в нересте, а потомство их обладает жизнестойкостью. К сожалению, данных о коэффициентах отбора в различных районах моря нет. Априорно же можно предположить, что значения коэффици​ентов отбора, особенно в западной части моря, могут быть весьма зна​чительными. Так, вероятно, действием жесткого отбора можно объяс​нить практически ежегодно наблюдаемое несоответствие численности сеголеток и молоди минтая масштабам протекающего нереста в запад​ной части моря. Вряд ли можно допустить, что большая часть их в течение зимнего сезона мигрирует в район основных скоплений молоди в северо-восточной части моря. По всей видимости, здесь характерна и пониженная выживаемость на стадиях личинок и мальков. Проявление клинальной изменчивости ряда морфологических признаков, отмеченное для молоди и половозрелого минтая, также может быть объяснено давлением отбора, направленного вдоль градиентов факторов среды в пространстве. В принципе, наблюдаемое клинальное уменьшение час​тоты проявления морфотипов конкретных районов по мере удаления от них, помимо миграций, также может быть обусловлено действием от​бора, значения коэффициентов которого различны в каждом районе.

Как нам представляется, в пользу избирательности в смертности молоди в различных районах может свидетельствовать показанное на рис. 97 изменение соотношения полов молоди минтая по размерным группам с севера на юг. Очень показателен синхронный ход кривых, отражающих соотношение полов на одних широтах: в юго-западнокамчатском - восточносахалинском, северо-западнокамчатском - возвы​шенности Лебедя.

В пределах крупных и сложноорганизованных популяций структу​рированность их может быть выражена в существовании "ядра" и "пе​риферийных" группировок (Шилов, 1984). "Ядро" рассматриваемой су​перпопуляции минтая расположено в северо-восточной части моря, которая является основным районом воспроизводства минтая и где кон​центрируется более 80 % общей численности икры и производителей, а также 90 % молоди. Как правило, ядро популяции представлено группировками, заселяющими более благоприятные станции. Этим ус​ловиям опять же удовлетворяет северо-восточная часть моря с наиболее благоприятными гидробиологическими и океанологическими условия​ми, формирующимися под воздействием теплого Западнокамчатского течения и его ветвей. Наличие же большого количества высокодина​мичных участков в данной части моря способствует перемешиванию вод, обогащению поверхностных слоев, а также формированию здесь повышенной биопродуктивности вод. Ядро популяции представлено серией нерестилищ вдоль западного побережья Камчатки (включая зал. Шелихова) и в притауйском районе.
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Рис. 97. Доля (%) самок в различ​ных   размерных группах неполовоз​релого минтая в ос​новных районах его концентраций  в Охотском море в июне-августе 1988 г.: 1 - ямско-тауйский район, 2 - северо-западнокамчатский, 3 - возвышен​ность Лебедя, 4 -юго-западнокамчатский, 5 - восточно-сахалинский
Из обзора взглядов видно, что большинство исследователей считают, что минтай, относящийся к данным нерестилищам, представлен изоли​рованными друг от друга популяциями. В качестве изоляционного барь​ера, служащего границей между западнокамчатской и притауйской популяциями, рассматривается желоб, простирающийся в направлении зал. Шелихова. Однако этот вывод, помимо»изложенного выше, вызы​вает сомнения в силу и других обстоятельств. В некоторые годы в данном районе действительно наблюдался разрыв в распределении икры. Но пространственное распределение икры и личинок во многом определя​ется действием антициклонического круговорота над впадиной ТИНРО, циклонального круговорота в горле зал. Шелихова и притауйского гидрологического фронта, претерпевающих межгодовую изменчивость в степени их выраженности. Кроме того, ежегодно в данном районе наблюдаются скопления производителей. Сроки же нереста минтая на указанных нерестилищах практически перекрываются. Как показано Л.М. Зверьковой (1990), возрастная структура промыслового запаса в этих частях моря не имеет существенных различий. Именно данный район является основным районом скопления молоди. При этом молодь притауйского и северо-западнокамчатского районов имеет максималь​ное морфологическое сходство (на уровне незначимых различий) среди всех рассматриваемых размерных групп.

Морфологическое сходство минтая рассматриваемых нерестилищ сохраняется и для половозрелых рыб. На наш взгляд, для таких эколо​гически пластичных рыб, как минтай, с длительным развитием на ста​дии икры и личинок вообще неправомочно в качестве границ популяций называть узкие желоба, мысы, проливы или меридианы, как это прини​мает целый ряд авторов (Вышегородцев, 1981а, 1987; Пушников, 1982; Флусова, Богданов, 1986). Добавим также, что проблема определения популяционных границ является довольно сложной задачей, а решение ее не должно быть однозначно, так как "популяции, как и любые другие биологические явления, должны обладать определенной расплывчато​стью своих параметров, популяционные границы, в частности, должны быть динамическими, пульсирующими, мало похожими на границы между разными государствами. Они могут быть в известной степени "полупроницаемыми", пропуская избирательно и в определенном на правлении те или иные комбинации фенов (аллелей) и препятствуя проникновению иных комбинаций" (Яблоков, 1980, с. 72).

Возвращаясь к вопросу о структурированности популяции минтая в северной части Охотского моря, следует отметить, что западную часть моря, менее благоприятную для воспроизводства минтая по океаноло​гическим и гидробиологическим условиям, населяют периферийные группировки (нерестилища у северо-восточного побережья Сахалина, севернее и юго-западнее о. Ионы). Численность производителей здесь значительно ниже, пространственная структура нерестилищ более ла​бильна, чем в восточной части. Возможно, это является причиной того, что в отдельные годы, например, ионо-аянское нерестилище рассматри​валось как самостоятельное (Фадеев, 1984а), затем оно "топографиче​ски" объединялось с сахалинским (Фадеев, 1987).

Если межгодовые изменения в численности икры были в 80-е гг. незначительными на всех нерестилищах (Смирнов, Оленич, 1988), то в численности и в пространственном распределении сеголеток наблю​дались заметные межгодовые различия, особенно ярко проявляющиеся для западной части моря. Если для ядра популяции можно наблюдать соответствие в численности поколений в смежные годы (личинки -сеголетки - годовики), то в этом отношении в периферийной ее части какой-либо закономерности в таком плане нет. По всей видимости, периферийные группировки находятся в зависимости от основного "яд​ра" воспроизводства, находящегося в северо-восточной части моря (за​висимые популяции).

Итак, ареал североохотоморской суперпопуляции минтая функционально дифференцирован на репродуктивную часть, ядро которой расположено в более благоприятной для эффективного воспроизводства минтая и развития и роста его молоди северо-восточной части моря, и нагульную область половозрелых особей, включающую, практически всю акваторию моря. Такой тип использования пространства в целом является экстенсивным (Шилов, 1977). Благодаря этому минтай осваивает кормовые ресурсы менее благоприятных для воспроизводства за​падной и глубоководной частей моря путем крупномасштабных нагуль​ных миграций, начинающихся с этапа наступления его половозрелости. Нельзя не заметить, что в этом смысле здесь много общего с восточно-беринговоморской суперпопуляцией. Кстати, они сопоставимы и по численности. Как правило, беринговоморская суперпопуляция превос​ходит охотоморскую примерно в полтора раза. Но при значительном асинхронном понижении биомассы беринговоморского минтая разли​чие может уменьшиться, а в отдельных случаях охотоморская по оби​лию может, по-видимому, выходить на первое место.

Особенности перемещении нагульного минтая, как отмечалось ра​нее, связываются с сезонным изменением продуктивности планктона в различных районах моря. Если летом распределение крупного минтая в сравнительно равномерно по всей акватории моря, то осенью со смещением продуктивных зон с юга на север его количество уменьшается в южной части, но заметно увеличивается на северном шельфе. При этом в западной части моря, по сравнению с восточной, как правило, биомас​са нагульного половозрелого минтая выше (Темных, 1989). Косвенно о путях миграций половозрелого минтая можно судить и по данным час​тотного пространственного распределения морфотипов нагульного минтая различных районов моря (см. рис. 95). Присутствие минтая с характерными морфотипами конкретных районов в различных частях моря логично связывается с его нагульными перемещениями. Наиболь​шей "рыхлостью", как уже говорилось выше, характеризуются феноны минтая из центральной глубоководной котловины, для которого харак​терно присутствие особей с признаками не только южных, но и северных районов моря. При этом в южную глубоководную часть, судя по струк​туре фенона, в большей степени характерны миграции из курило-хоккайдского района и вод юго-западного побережья Камчатки.

Во время нагульных миграций в Охотское море заходит минтай не только из тихоокеанских вод Хоккайдо и южных Курильских островов, но также из Японского моря. Эти миграции доказаны массовым мечением, и о его результатах уже говорилось в главе 1. Нет перерыва в распространении минтая и в северокурильских проливах. Это дополни​тельно диктует необходимость выяснения взаимоотношений группиро​вок минтая из вод западного и восточного побережий Камчатки. Кратко на данном вопросе остановимся в следующем разделе.

Другие районы воспроизводства минтая. При анализе данных по Беринговому морю была обоснована самостоятельность восточнокамчатской популяции минтая и ее обособленность от олюторско-карагинской. Но в относительной близости от основных нерестилищ у юго-вос​точного побережья Камчатки расположены также юго-западнокамчатские нерестилища. По существу, их разделяет лишь зона северокуриль​ских проливов. Имея в виду весьма интенсивный водообмен Охотского моря с Тихим океаном именно через северокурильские проливы, есте​ственно предполагать некоторое смешивание икры и личинок минтая этих нерестилищ. В первую очередь разговор должен идти о переносе ранних стадий из океана в море с хорошо и стабильно выраженным Западнокамчатским течением. Однако нерест минтая у юго-восточного побережья Камчатки с сопредельными океанскими водами Курильских островов протекает немного позднее, чем в западнокамчатских водах.

Пик его приходится на третью декаду апреля (Антонов, Золотев, 1987). На западнокамчатских нерестилищах, где основной нерест минтая про​исходит в конце марта - начале апреля, скопления икры по мере ее развития постепенно смещаются на север, поэтому и поздняя икра и личинки в заметных количествах встречаются только к северу от 52-53° с.ш. (Борец, Смирнов, 1986; Зверькова, 1987). Попавшие же из океана с Западнокамчатским течением в Охотское море икра и личинки минтая, по-видимому, в основном все же удерживаются в североку​рильских водах в системе локальных завихрений, возникающих под влиянием орографического эффекта в проливах и у островов. В пользу этого свидетельствует обилие сеголеток минтая в этом районе в осенние месяцы. Кроме того, здесь нужно иметь в виду, что эффективная чис​ленность восточнокамчатского минтая не менее чем в 5 раз ниже восточноохотоморского. Сказанное, конечно, не исключает определенный приток в западнокамчатскую группировку особей из восточнокамчатской популяции, что может являться одной из причин морфологическо​го своеобразия выборок из юго-западнокамчатского района.

Вероятно, относительная изоляция нерестилищ минтая в водах юго-восточного побережья Камчатки от основных центров воспроизводства в Охотском и Беринговом морях, а также специфичность экологических условий этого океанического района и способствуют формированию здесь группировки минтая, характеризующейся морфотипом, отлич​ным от минтая не только более удаленных районов Берингова моря, но и относительно близлежащих западнокамчатских районов. Уместно в связи с этим напомнить, что выше уже говорилось о высокодостоверных морфологических отличиях сеголеток минтая из охотоморских вод се​верных Курильских островов от сеголеток с основных охотоморских нерестилищ минтая (см. рис. 92). Такой же уровень морфологических различий от охотоморских выборок характерен и для половозрелого минтая восточнокамчатских вод. В дополнение к изложенному в разде​ле по Берингову морю на рис. 98 приводятся результаты классификации 8 выборок нерестового минтая из Охотского моря, от южных Курил, Авачинского и Кроноцкого заливов. И в данном случае минтай Авачинского и Кроноцкого заливов с незначительными морфологическими различиями между собой представляет дискретный фенон, где доля особей с характерным для данных районов морфотипом составляет бо​лее 90%.

Массовое мечение восточнокамчатского минтая не проводилось. По этой причине о его перераспределении можно судить только по данным уловов. В открытый океан, как и в другие районы океана, он проникает в ограниченных количествах. Сравнительно обычен за пределами  восточного шельфа и свала глубин Камчатки он лишь в непосредственно прилегающих к ним водах сточного Восточнокамчатского течения. Не​прерывное распределение крупного минтая вдоль всего восточного по​бережья Камчатки и Курильских островов дает основание говорить о его миграциях в юго-западную часть Берингова моря и в воды Курильских островов. Уже отмечавшееся (Антонов, 1991) нарастание промысловых уловов минтая в нагульный период у северных Курильских островов при одновременном их снижении в водах Камчатки позволяет предпо​лагать интенсивные миграции именно в южном направлении. При этом несомненно, что часть рыб выходит и в Охотское море, в том числе в его глубоководную котловину.
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Рис. 98. Пространственное частотное распределение (%) морфотипов минтая различ​ных районов Охотского моря и тихоокеанских вод Камчатки (характерный для каждого района морфотип выделен штриховкой в центре циклограммы)
По популяционному составу минтая в остальных районах его ареала мы в основном не располагаем собственными данными. Поэтому огра​ничимся кратким анализом литературной информации, исходя при этом из опыта подхода к проблеме на примере минтая Охотского и Берингова морей.

По восточной части Японского моря японские авторы на основании анализа числа позвонков и других морфологических признаков, а так​же экологических и биохимических особенностей предложили несколь​ко вариантов популяционной организации минтая. Число выделенных популяций при этом колеблется от одной (Tsuji, 1978) до трех (Ogata, 1959; Ивата, 1976; Ивата, Нумачи, 1979; Hashimoto, Koyachi, 1977; Koyachi, Hashimoto, 1977; Ministry of Agriculture..., 1979; Bakkala et al, 1986). Для вод Хонсю в последнем случае принимается подразделенность на две популяции с границей между ними в районе п-ова Ното.  Это группировки зимнего нереста. Также зимнеразмножающейся явля​ется западнохоккайдская группировка. По опубликованным данным трудно судить о том, имеем ли мы здесь дело с тремя самостоятельными популяциями или это субпопуляции, являющиеся составными частями более крупной сложной популяции.

 Некоторые авторы объединяют минтая западносахалинских вод с западнохоккайдским (Koyachi, Hashimoto, 1977; Tsuji, 1978; Bakkalaet al., 1986). В других работах (Ивата, 1976; Ивата, Нумачи, 1979) эти группировки считаются самостоятельными. Однако оба варианта, и особенно второй, не согласуются сданными о разнокачественности мин​тая и в пределах Татарского пролива. Самое главное здесь состоит в том, что у юго-западного побережья Сахалина наблюдается частичное нало​жение весеннего и зимнего нереста (см. главы 1 и 2), при этом нерести​лища "зимнего минтая" являются северной пульсирующей периферией хоккайдских нерестилищ, а "весенний минтай" размножается главным образом в северной части Татарского пролива. Кстати, минтай этих районов отличается и по структуре первого годичного кольца на чешуе (Темных, 1984). Таким образом, на данном этапе исследований есть все основания рассматривать весеннеразмножающегося минтая Татарского пролива в качестве самостоятельной популяции. Нерестилища этой группировки больше тяготеют к сахалинской части пролива. Вдоль про​тяженного приморского побережья, по существу, происходит репродук​тивный разрыв между минтаем зал. Петра Великого и Татарского про​лива. Небольшие нерестилища у материкового побережья в северопри​морских водах, по-видимому, следует рассматривать как временные периферийные группировки, зависимые от основной, находящейся вверх по течению популяции, т. е. в северной части Татарского пролива.

Минтая, обитающего в западной части Японского моря, большинст​во авторов объединяют в одну популяцию (или стадо) с восточнокорейским минтаем (Веденский, 1971; Koyachi, Hashimoto, 1977; Bakkala et al., 1986). Большим различиям в сроках нереста (осенне-зимний и ве​сенний периоды размножения) при этом значения не придавалось. А.П. Веденский (1971), например, утверждал, что весной размножают​ся лишь особи, не успевшие отнереститься в осенне-зимний сезон. При анализе функциональной структуры ареала и экологии размножения минтая (см. главы 1 и 2) было показано, что весенне- и осеннеразмножающиеся группировки минтая разделяются не только темпорально, но и пространственно. В зал. же Петра Великого наблюдается частичное наложение ареалов этих группировок. В атом плане, на наш взгляд, была права С.М. Кагановская (1951), которая уже на начальных этапах изучения минтая зал. Петра Великого отнесла осенненерестующих рыб к высокочисленной корейской популяции.

Зал. Петра Великого, а точнее, главным образом его западная часть, является, таким образом, периферией репродуктивной части ареала корейской популяции. Центр ее воспроизводства находится в Корейском заливе. Скорее всего, единое целое с этой популяцией представляет и минтай, размножающийся у берегов юго-восточного побережья Корейского полуострова. Вместе с тем не исключено, что на этом об​ширном пространстве (почти 500 миль) могут быть выделены и субпопуляционные группировки осеннеразмножающегося минтая.

Весенненерестующая группировка минтая в западной части моря всего одна. Центр ее воспроизводства находится в восточной части зал. Петра Великого и в прилегающих к нему водах за мысом Поворотным.

Минтай Японского моря в нагульный период заселяет всю глубоко​водную котловину моря. О миграционной активности конкретных груп​пировок данных пока мало. По-видимому, наиболее дальние перемеще​ния характерны для крупных популяций. Если исходить из результатов мечения, о чем говорилось в главе 1, наиболее многочисленный восточнокорейский минтай может свободно пересекать все море до японского шельфа. Несомненны нагульные перемещения в центральную часть моря и рыб с японских нерестилищ. Кроме того, мечением доказаны миграции рыб из вод западного побережья Хоккайдо в Татарский про​лив, южную часть Охотского моря и в тихоокеанские воды Японии.

 Несмотря на широкие миграции минтая вдоль тихоокеанских побережий Хоккайдо, многие японские исследователи (Iwata, 1975, 1976; Tsuji, 1978; Bakkala et al., 1986) подчеркивают существенные различия по многим признакам между особями, размножающимися к западу и востоку от мыса Эримо. На этом основании выделяются западноэримская (южнохоккайдская) с центром воспроизводства в районе зал. Функа и восточноэримская (восточнохоккайдская) популяции с центром воспроизводства у восточного побережья Хоккайдо. К последней отно​сят и минтаями вод южнокурильских островов. Мы принимаем деление на западно- и восточноэримскую популяции, однако считаем необходи​мым выделить и южнокурильскую популяцию. Две первые имеют зим​ний нерест, а южнокурильская - весенний. В южной части южноку​рильского района наблюдается частичное наложение ареалов зимней восточноэримской и весенней южнокурильской группировок. При на​гульных миграциях особи тихоокеанских хоккайдских популяций ши​роко проникают в воды как Курильских островов, так и южной части Охотского моря.

В разделе по Берингову морю уже упоминалось, что по некоторым генетическим признакам наблюдается сходство между минтаем зал. Аляска и восточной части Берингова моря. Эти выводы, однако, не согласуются с экологическими и биологическими данными, что, по-ви​димому, связано со слабой информативностью использовавшихся гене​тиками признаков для популяционной идентификации. В основном исходя из биологических данных и дислокации нерестилищ минтай западной части зал. Аляска рассматривается в качестве самостоятельной  популяции. Центром воспроизводства этой группировки является прол. Шелихова. Другие нерестилища в западной части зал. Аляска имеют второстепенный характер, при этом они неустойчивы. В восточ​ной части залива также имеются нерестилища минтая, пространственно обособленные также от западных. Они простираются на юг от вершинного зал. Принца Уильяма (Prince William Saund). Минтая этого района относят к другой популяционной единице (Alton, Megrey, 1986; Bakkala et al., 1986; Hollowed, Megrey, 1989).

Минтай зал. Аляска, как и других океанских районов, не совершает значительных миграций в открытые воды океана. Сезонное перерасп​ределение его состоит в перемещениях вдоль шельфа и материкового склона. Учитывая непрерывность распределения во время нагула вдоль свала глубин всего залива до Алеутских островов, можно уверенно говорить о миграциях части аляскинских рыб в приалеутские воды и Берингово море.

К восточноаляскинской популяции, судя по всему, относится и мин​тай из вод северных районов Британской Колумбии. От него по паразитологическим и особенно по многим биологическим признакам (плодо​витость, темп роста и т.д.) сильно отличается минтай, обитающий юж​нее о. Королевы Шарлотты, т.е. в водах о. Ванкувер и прол. Георгии (Thompson, 1981; Arthur, 1983; Shaw, McFarlane, 1989; Saunder et al., 1989). Как и в зал. Аляска, здесь минтай концентрируется в зоне шель​фа и материкового склона. По-видимому, для этого минтая не свойст​венны очень протяженные миграции.

Обитает минтай и южнее о. Ванкувер. Популяционный статус его не известен, а биология не изучена. С равным основанием можно предпо​лагать, что он относится к ванкуверской популяции или представляет собой самостоятельную группировку.

Изложенные выше представления о популяционном составе минтая в пределах всего ареала даны на рис. 99. Сразу оговоримся, что мы не претендуем на завершенность предлагаемой схемы и рассматриваем ее в целом как гипотетическую. Тем не менее несколько бесспорных мо​ментов считаем нужным подчеркнуть. В первую очередь заслуживают упоминания две крупные популяционные системы - североохотоморская и восточноберинговоморская. Эти мощные и высокочисленные суперпопуляции в каждом море занимают в известной мере аналогич​ное положение, и весьма существенным является то, что репродуктив​ные части их ареалов располагаются в зоне заходящих в море тихооке​анских вод.

Других, сопоставимых по численности с североохотоморской и восточноберинговоморской, популяций минтая нет. Довольно высокочис​ленны (в годы подъема численности биомасса  достигает нескольких миллионов тонн) западноаляскинская, олюторско-карагинская, восточнокамчатская и восточнокорейская популяций. Реальность этих популяций может считаться доказанной, однако пока ничего нельзя ска​зать об их структуре и конкретном месте во внутривидовой иерархии рассматриваемого вида. Не столь однозначно можно говорить о целом ряде малочисленных популяций. Точнее говоря, на настоящее время более аргументирована реальность только некоторых из них- зал. Пет​ра Великого, четырех хоккайдских, Татарского пролива, командор​ской, восточноаляскинской и ванкуверской. Об остальных, показанных на рис. 99 и упомянутых выше популяционных группировках, можно пока говорить только предположительно.
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Рис. 99. Генерализованная схема популяционного состава минтая. Суммарная био​масса популяций: а - до 10 млн. т и более, б - от нескольких сот тысяч до нескольких миллионов тонн, в - от нескольких десятков тысяч до нескольких сот тысяч тонн. Стрел​ками показаны радиусы миграционной активности половозрелых особей. Светлые круж​ки - осенний или зимний нерест, темные - весенний. Популяции: восточнокорейская (1), зал. Петра Великого (2), симанесская (3), тоямская (4), западнохоккайдская (5), Татар​ского пролива (6), южнохоккайдская (7), восточнохоккайдская (8), южнокурильская (9), северохоккайдская или рауская (10), североохотоморская суперпопуляция (11), восточнокамчатская (12), командорская (13), олюторско-карагинская (14), корякская (15), восточноберинговоморская суперпопуляция (16), восточноалеутская (17), западно-аляскинская (18), восточноаляскинская (19), ванкуверская (20)

Половозрелый минтай северных группировок характеризуется вы​сокой миграционной активностью. Размах миграций у южных группи​ровок хотя и меньше, но также значительный. Тем не менее в южной части ареала сильнее выражена локальность в распределении, что про​является в наличии здесь большего количества популяционных группи​ровок. Особенно характерно это для юго-западной части ареала, что несомненно связано с адаптациями к сложной мозаичной структуре вод и течений этого района, что в свою очередь усиливается своеобразными очертаниями береговой линии и рельефа дна. Эта часть ареала находится, кроме того, на стыке климато-океанологических зон, что наклады​вает дополнительный отпечаток на вертикальную и горизонтальную биотопическую расчлененность.

Минтай популяций северных районов размножается в основном в весеннее время, а в южных - осенью (корейские воды), но чаще зимой. Первичным, судя по биогеографическому профилю минтая, является весенний нерест.

На современном этапе изученности, как правило, трудно говорить об относительной иерархии тех или иных группировок минтая. На наш взгляд, здесь получат дальнейшее развитие представления о различии, с одной стороны, группировок минтая Японского моря и тихоокеанских вод Японии, а с другой - Берингова и Охотского морей. Выводы о родственности группировок минтая в пределах каждого из очерченных регионов получены при анализе биохимических и меристических дан​ных, в частности, показано, что у северных группировок больше по​звонков (Ивата, Нумачи, 1979; Gong et al., 1991). Если учесть, что в Японском море в данном случае рассматривался только минтай из вод Кореи, Японии и банки Ямато, то напрашивается вывод о том, что разговор здесь идет, с одной стороны, о южных осенне-зимненерестующих популяциях, а с другой, - северных весенненерестующих популя​циях минтая. Необходимо уточнение в этом смысле места весенненерестующего минтая зал. Петра Великого и Татарского пролива, а также зимненерестующего минтая северо-восточной части Тихого океана.

Эти вопросы, как, впрочем, и вся проблема популяционной органи​зации минтая, требует специального изучения.

Трудность изучения популяционной структуры рассматриваемого вида усугубляется спецификой его экологии. Наиболее существенным здесь является широкое и непрерывное распространение минтая, а так​же длительность пелагических ранних стадий развития, когда икра и личинки находятся во власти течений. Последнее обстоятельство пред​определяет возможность широких вариаций в степени разноса и перемешивания икры и личинок с разных нерестилищ. В связи с этим а также предполагаемым значительным стреингом у минтая в структур​ной организации его популяций заметную роль могут играть элементы характерные для модели флюктуирующих стад.

Таким образом, для более полного познания внутривидовой диффе​ренциации минтая в различных частях ареала необходимы дальнейшие исследования с привлечением комплексных методов, включающих ра​боты по популяционной генетике, морфологии и экологии, при этом с охватом всей области распространения вида. Определенную ясность в вопросах, связанных с изучением популяционной структуры минтая могло бы внести крупномасштабное в течение нескольких лет мечение на нерестилищах. По результатам мечения в период размножения мож​но было бы судить о степени выраженности хоминга у особей с разных нерестилищ, уровне обмена между ними, а также о конкретных путях нагульных перемещений.

Глава 4. МИНТАЙ В ЭКОСИСТЕМАХ ДАЛЬНЕВОСТОЧНЫХ МО​РЕЙ

Роль минтая в экосистемах, как и многих других массовых видов гидробионтов, многообразна, при этом весьма заметна. Для планктоноядных рыб и беспозвоночных он пищевой конкурент, для многих мел​ких видов нектона - хищник, и в то же время минтай сам является важнейшим кормовым объектом для многих хищников (рыбы, морские млекопитающие, птицы и др.). А если учесть именно многочисленность минтая, то в каждом из этих случаев можно говорить о нем как о ключевом виде нектона в пелагических и донных сообществах многих районов дальневосточных морей.

К настоящему времени уже не раз делались попытки рассчитать конкретные величины потребления минтаем планктона и нектона, а также определить конкретные потери минтая от хищников. Неизбежно при этом приводятся весьма масштабные цифры. Ниже при обсуждении накопленной информации по данным вопросам к опубликованным оценкам других авторов мы будем неоднократно возвращаться. Здесь же только отметим, что все подобные расчеты имеют ограниченную ценность, если при этом не получена информация о численности и биомассах других видов, слагающих планктонные и нектонные сообще​ства, т.е. нет соответствующих и сопоставимых данных о биотическом окружении минтая. В связи с этим при проведении исследований по комплексному изучению природы дальневосточных морей в последние годы в каждой экспедиции лабораторий прикладной биоценологии и морских экосистем ТИНРО предусматривались масштабные количест​венные сборы по составу и структуре планктонных и нектонных сооб​ществ в целом. В общей сложности после 1984 г. были собраны большие массивы новой информации, характеризующей биоценологический фон минтая на значительной части его ареала. Поэтому обсуждение роли минтая в экосистемах морей целесообразно предварить кратким описанием состава, биомасс и структуры планктонных и нектонных сообществ различных районов дальневосточных морей.

Планктонные сообщества. Биотопами пелагических сообществ яв​ляются водные массы различных модификаций (Беклемишев, 1969). Водные массы, как известно, по мере приближения к берегу трансфор​мируются, поэтому при переходе от одной водной массы к другой про​исходят изменения планктонного населения. В ранних работах по зоо​планктону дальневосточных морей при анализе пространственного рас пределения его видов обычно выделялись прибрежные (неритические) и океанические группировки или сообщества планктона с зоной смеше​ния между ними (Виноградов, 1956; Лубны-Герцык, 1959; и др.). В ряде недавних работ промежуточную группировку зоопланктона, приуро​ченную к водам средней части шельфа, стали выделять как самостоя​тельное надшельфовое сообщество наряду с неритическим (прибреж​ным) и океаническим (Волков, 1988; Волков, Ефимкин, 1990; Горбатенко, 1990). В морских экспедициях планктонные пробы чаще всего берутся лишь в районах с глубинами более 30-50 м, поэтому наблюде​ниями охватывается в основном внешняя часть неритических сооб​ществ. В то же время есть достаточное количество данных о неоднород​ности планктонного населения и в пределах самой неритической зоны. Зачастую, например, наблюдается своеобразие в составе и доминирую​щих видах в водах непосредственно прибереговой полосы до глубины около 10-15 м (Кос, 1960, 1977; Милейковский, 1977; Сафронов, 1991). Более четко эта зона с соответствующим планктонным населением бывает выражена в районах с широкими шельфами, сильно изрезанной береговой линией, при наличии заливов, эстуариев и лагун. Эта зона моря не является местом привычного обитания минтая, хотя в неболь​шом количестве сюда могут проникать взрослые особи и заноситься течениями икра, личинки и мальки. В связи с этим ниже при описании планктонного населения различных районов дальневосточных морей непосредственно прибрежные воды не затрагиваются.

Вообще дислокация зональных группировок планктона, и особенно положение их границ, подвержена значительной сезонной и межгодо​вой изменчивости. Уже в ранних работах отмечалось, что к осенне-зимнему периоду область распространения океанических группировок рас​ширяется в сторону шельфа, а неритические группировки наиболее широко представлены в весенне-летние месяцы. Конкретное располо​жение планктонных сообществ в каждом случае зависит от распределе​ния различных модификаций шельфовых вод, а также положения вто​ричных фронтов.

Зональность в распределении водных масс и планктонных группиро​вок более четко выражена на широких шельфах. Показателен в этом смысле, например, восточноберинговоморский шельф, где по температурно-соленостным градиентам отчетливо выделяются внутренний, срединный и внешний фронты, приблизительно совпадающие с изоба​тами 50, 80-100 и 175 м (Coachman, 1986). В ряде работ подчеркивается влияние этих фронтальных образований на распределение и поведение гидробионтов (Сооnеу, Coyle, 1982; Schneider et al., 1986). Аналогичная картина, по-видимому, наблюдается в Карагинском заливе. Границы неритического, надшельфового и океанического планктонных сооб​ществ в осенний период здесь отмечались над глубинами 30 и 80 м (Волков,1988).

В районах с узкими шельфами и резкими перепадами глубин в связи с высокой динамикой вод зональность в размещении планктона выра​жена менее определенно, при этом значительные шельфовые акватории являются зонами смешения. В таких случаях четкого очерчивания планктонных комплексов определенными глубинами не наблюдается. Так, осенью 1986 г. надшельфовое сообщество в олюторско-наваринском районе располагалось между изобатами 55 и 1000 м, а в олюторско-карагинском районе - 50 и 3000 м (Волков, Ефимкин, 1990). В Охотском море, где переход с шельфа в глубоководную котловину в целом более пологий, внешняя граница нератического сообщества во многих случаях выходит за изобату 100 м (Горбатенко, 1990).

Для характеристики прибрежных, надшельфовых и океанических (открытых вод) сообществ приводим табл. 36-38, в которых даются некоторые количественные параметры, важные с точки зрения оценки кормовой базы минтая. Хорошо видно, что почти во всех случаях на​блюдается преобладание по биомассе макропланктона. В этом смысле все три рассматриваемые зональные группировки планктона отличают​ся от непосредственно прибрежных (на глубинах менее 10-15 м), в которых преобладают мелкие формы. Нельзя также не заметить при анализе данных табл. 36-38 и различий в составе макропланктона, с одной стороны, Берингова, а с другой, -Охотского моря. Судя по всему, весьма существенными являются различия в доле рачкового планктона, и особенно эвфаузиид, в прибрежных сообществах этих морей. В Охот​ском море в прибрежных зональных группировках по биомассе над остальным макропланктоном преобладают эвфаузииды. В Беринговом море, особенно на обширном северном шельфе, в неритическом комп​лексе весьма многочисленны также малоценные в пищевом отношении сагитты. В этом может состоять по крайней мере одна из важнейших причин, почему в Охотском море при нагульных миграциях минтай широко использует планктонные ресурсы всех трех сообществ, распро​страняясь на значительной части северного шельфа. Напомним, что в Беринговом море в воды внутренней части шельфа минтай проникает в общем в ограниченном количестве, т.е. здесь он использует главным образом планктонные ресурсы только двух сообществ - надшельфового и открытых вод.

Все зональные планктонные сообщества довольно разнообразны, од​нако для всех их характерно, что основу биомассы составляет в общем ограниченное количество видов. Доля первых пяти видов в большинстве случаев укладывается в 70-85 % от общей биомассы, а первых десяти -в 90-95 % и более. Это хорошо видно, в частности, из приложений 14-16, которые демонстрируют несколько характерных ситуаций такого пла​на. В прибрежных сообществах дальневосточных морей основными фо​новыми и характерными являются такие виды, как Pseudocalanus minutus, Parasagitta elegans, Oithona similis, Thysanoessa raschii, Acartia tumida, A.longiremis и др. В надшельфовых сообществах по биомассе преобладают Thysanoessa raschii, Parasagitta elegans, Calanus glacialis, Metridia pacifica, Metridia okhotensis, Eucalanus bungii, Parathemisto libellula и др. Часть из них довольно обычна и за пределами шельфа, но наиболее многочисленны в открытых водах дальневосточных морей, помимо Р.elegans, также Calanus plumchrus, C.cristatus, Thysanoessa longipcs, Parathemisto japonica, Euphausia pacifica и др.
Таблица 36

Состав и биомасса планктона в различных планктонных сообществах восточной части Берингова мори весной 19S8 г. (данные К.М. Горбатенко), г/м2

Сообщества
Фитопланктон
3оопланктон
Макропланктон



Мелк.
Сред.
Круп.
Эвфаузииды
Амфиподы
Копеподы
Сагитты
Про​чие

Прибрежные
111,3
1,9
3,9
67,9
14,2
0,1
1,6
46 3
5,7

Надшельфовые
98,6
4,8
10,8
66,3
25,3
0,3
25,0
13,0
2,7

Открытых вод
0,5
10,9
14,9
138,1
25,9
1,8
94,8
12,9
2,7

Примечание. Здесь и далее: мелкая фракция зоопланктона—до 1,2-1,3 мм, средняя— 1,2-3,5 мм, крупная - более 3,3-3,5 мм.
Таблица 37

Состав и биомасса планктона в различных планктонных сообществах западной части Берингова моря в сентябре-октябре 1986 г. (Волков, Ефимкин, 1990), мг/м3
Сообщества
Фитопланктон
3оопланктон
Макропланктон



Мелк.
Сред.
Круп.
Эвфаузииды
Амфиподы
Копеподы
Сагитты
Про​чие

Прибрежные
211
496
211
668
93
125
183
246
21

Надшельфовые
138
204
205
1356
494
88
417
348
9

Открытых вод
0
83
58
693
91
29
157
389
27

Таблица 38

Состав и биомасса планктона в различных планктонных сообществах Охотского моря в июле—сентябре 1986г. (Горбатенко, 1990), мг/ м3

Сообщества
Фитопланктон
3оопланктон
Макропланктон



Мелк.
Сред.
Круп.
Эвфаузииды
Амфиподы
Копеподы
Сагитты
Про​чие

Прибрежные
160,7
208,6
142,6
1291,6
881,4
33,7
189,5
168,9
18,1

Надшельфовые
15,4
295,2
223,1
1373,0
529,0
139,1
595,9
101,3
7,7

Открытых вод
716,0
149,7
103,8
1254,7
131,6
55,1
873,5
188,9
5,6

Зона смешеная
1914,0
98,9
41,2
1389,5
199,0
38,4
1061,4
89,7
1,0

Несмотря на длительное изучение, структура и динамика планктон​ных сообществ в дальневосточных морях исследованы пока недостаточ​но. В условиях повышенной динамики вод и мозаичности в распределе​нии водных масс в наиболее активных с гидродинамической точки зре​ния районах затруднено проведение границ сообществ, а положение самих границ вообще весьма изменчиво. По существу, не исследован​ным остается и взаимоотношение планктонного населения поверхност​ных, промежуточных и глубинных слоев в глубоководных котловинах. Эти и другие обстоятельства обусловили на данном этапе применение несколько упрощенных вариантов обработки планктонных сборов и соответствующих расчетов при анализе полученной информации.

Так, при обработке обширных планктонных сборов комплексных экспедиций ТИНРО в последние десять лет лишь в отдельных из них проводилось выделение сообществ (Волков, 1988; Волков, Ефимкин, 1990; Горбатенко, 1990). В основном осреднение количественной ин​формации проводилось по показанным на рис. 60-62 биостатистическим районам, что позволяло оперативно, прямо в экспедиционных услови​ях, делать необходимые расчеты и сопоставления. Такой путь осредне​ния, кстати, вряд ли значительно снижал ценность осредненных дан​ных. При этом нужно иметь в виду, что многие из наиболее многочис​ленных видов нектона и в первую очередь минтай не ограничены в своем распространении биотопами, занятыми определенными зональными группировками планктона. Минтай, кроме того, зачастую вообще обра​зует наиболее мощные скопления в зонах смешения планктонных сооб​ществ, а именно: в водах внешней части шельфа и верхней части мате​рикового склона, где соприкасаются надшельфовые и океанические планктонные сообщества.

Заметим также, что границы некоторых из принятых нами биоста​тистических районов (рис. 60-62) приблизительно совпадают с конту​рами зональных планктонных сообществ. В тихоокеанских водах Кам​чатки и Курильских островов (см. рис. 60), несомненно, океаническими сообществами планктона населены районы 5-8 и 10. Районы 1-4 и 9 включают надшельфовые сообщества и зоны смешения. В Охотском море (см. рис. 61) районы 1 -4 и 11 включают надшельфовые и внешнюю часть неритических сообществ, районы 7-8 и 10-надшельфовые, внеш​нюю часть неритических и зону смешения с океаническими сообщест​вами, районы 9, 12 и 13 - только океанические сообщества, районы 5 и 6 - в основном зону смешения океанических и надшельфовых сооб​ществ. В Беринговом море (см. рис. 62) районы 1-3 включают неритические и надшельфовые сообщества, район 4-5, 7, 9 и 11 — надшельфовые сообщества, районы 6 и 10 - неритические, районы 8, 12 и 13 -океанические сообщества.

При оценке кормовой базы планктоноядных рыб, а также при изу​чении их распределения и миграций обычно используются данные о биомассах зоопланктона, рассчитанных по уловам планктонных сетей. Однако эти данные, как правило, дают искаженное представление об истинных биомассах планктона и структуре кормовой базы нектона по причине неодинаковой уловистости планктеров различного размера. Существенно и то, что сетные уловы в большинстве случаев бывают представлены в основном мелким и средним планктоном, которым пи​таются мальки нектонных видов. Напротив, макропланктон, являю​щийся кормовой базой не только половозрелых рыб и кальмаров, но и значительной части их молоди, облавливается плохо. Поэтому в наших исследованиях при обработке планктонных проб и расчетах биомассы планктона выделяются мелкая (до 1,2 мм), средняя (1,2-3,5 мм) и крупная (более 3,5 мм) фракции планктона, а также вводятся поправки на уловистость различных планктеров: для мелкой фракции - 1,5, для средней - 2,0, для крупной: эвфаузииды и сагитты до 10 мм - 3, 10-20 -5, крупнее 20- 10, гиперииды до 5 мм - 1,5, 5-10-3, крупнее 10мм - 5, копеподы-2 (Волков, 1986; Волков, Ефимкин, 1990).

Полученная после 1984 г. и обработанная описанным выше образом информация по зоопланктону различных районов дальневосточных вод России в осредненнем виде представлена в табл. 39-41 и рис. 100-105.

Таблица 39 

Сезонная динамика состава и биомассы зоопланктона в эпипелагиали западной части Берингова море

Сезон
Зоопланктон
Макропланктон


Мелк.
Сред.
Круп.
Весь
Эвфаузииды
Копеподы
Амфи​поды
Сагит​ты


Про​чие



Зима

г/м2
%
4,2
7,4
50,4
62,0
13,7
2,5
5,7
24,7
3,8


6,8
11,9
81,3
100,0
27,2
5,0 1
1,3
49,0
7,5

Весна

г/м2
5,7
5,4
123,9
135,0
12,1
85,1
1,0
23,3
2,4

%
4,2
4,0
91,8
100,0
9,8
68,7
0,8
18,8
1,9

Лето 

г/м2
42,9
9,9
126,5
179,3
10,7
65,3
1,8
43,9
4,7

%
23,9
5,5
70,6
100,0
8,5
51,6
1,5
34,7
3,7

Осень

г/м2
13,1
15,3
96,9
125,3
17,3
17,6
6,0
51,0
5,0

%
10,5
12,2
77,3
100,0
17,8
18,2
6,2
52,6
5,2

Таблица 40 

Сезонная динамика состава и биомассы зоопланктона в эпипелагиали Охотского моря

Сезон
Зоопланктон
Макропланктон


Мелк.
Сред.
Круп.
Весь
Эвфаузииды
Копеподы
Амфи​поды
Сагит​ты


Про​чие



Зима
г/м2
5,2
7,5
136,9
149,6
65,8
28,1
10,4
31,2
1,4

%
5,0
5,0
91,6
100,0
48,1
20,5
7,6
22,8
1,0

Лето

г/м2
21,0
21,0
161,0
203,0
46,0
75,0
5,0
31,0
4,0

%
10,3
10,3
79,4
100,0
28,6
46,6
3,1
19,2
2,5

Осень

г/м2
20,8
20,8
123,2
166,2
51,4
17,2
18,0
34,8
1,8

%
13,4
12,5
74,1
100,0
41,7
14,0
14,6
28,2
1,5

Таблица 41 
Сезонная динамика состава и биомассы зоопланктона в эпипелагиали тихоокеанских  вод Камчатки и Курильских островов       
Сезон
Зоопланктон
Макропланктон


Мелк.
Сред.
Круп.
Весь
Эвфаузииды
Копеподы
Амфи​поды
Сагит​ты
Про​чие

Воды Камчатки

Лето

г/м2
16,7
7,7
101,0
125,0
11,0
23,1
1,7
59,5
5,7

%
13,3
6,1
80,6
100,0
10,9
22,9
1,7
58,9
5,6

Осень (вторая половина)

г/м2
9,1
12,2
91,7
113,0
17,3
11,3
7,8
50,4
4,9

%
8,0
10,8
81,2
100,0
18,9
12,3
8,5
55,0
5,3

Прикурильские воды

Лето 

г/м2
26,9
10,4
244,3
281,6
55,3
53,4
8,6 1
16,5
10,6

%
9,6
3,7
86,7
100,0
22,6
21,9
3,5
47,7
4,3

Осень (вторая половина)

г/м2
10,7
13,2
86,4
110,3
18,6
9,9
6,0
46,5
5,4

%
9,7
12,0
78,3
100,0
21,5
11,5
6,9
53,8
6,3

Еще раз напомним, что осреднение проведено по биостатистическим районам, показанным на рис. 60-62.
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Рис. 100. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах Охотского моря в летний период (1986, 1988, 1991 гг.). Макропланктон: 1- 100-150г/м2 , 2- 150-200, 3-более 200; мелкий и средний планктон: 4 - 25-50, 5 - 50-75, 6 - более 75 г/м2; 7 -эвфаузииды, 8 — копеподы, 9 — сагитты, 10 — прочие. Пунктиром показаны границы районов осреднения биостатистической информации

При наличии неизбежных сезонных, межгодовых и региональных различий при анализе осредненных данных нельзя не заметить и ряд общих и характерных черт. Так, повсеместно видна подчиненная роль в биомассах зоопланктона мелкой и средней фракций планктона. Доля крупной фракции, т.е. макропланктона, лишь за некоторыми исключениями укладывается в диапазон от 70 до 80-85 % от общей биомассы. Мелкая и средняя фракции в целом находятся примерно в равном соот​ношении. Однако нельзя не заметить, что доля средней фракции не​сколько увеличивается от весенне-летнего периода к осенне-зимнему, что связано с весенним размножением планктона и ростом ранних ста​дий планктеров. Если иметь в виду средние биомассы мелкой и средней фракций, то четких закономерностей при сравнении крупных районов не просматривается. Летом по концентрациям мелкого планктона рай​оны могут быть перечислены в порядке: Берингово море, прикурильские воды океана, Охотское море, восточнокамчатские воды. Осенью этот порядок уже иной: Охотское море, Берингово море, прикурильские и прикамчатские воды. Наибольшая биомасса средней фракции и в летние и осенние сезоны наблюдается в Охотском море.
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Рис. 101. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах Охотского моря в осенний период (1984, 1985, 1987, 1990, 1991 гг). Обозначения как на рис. 100
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Рис. 102. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах прикамчатских и прикурильских вод Тихого океана в летний период 1991 г. Обозначения как на рис. 100

Планктон мелкой и средней фракций, наряду с бактериями и про​стейшими, формирует кормовую базу хищного планктона и ранних стадий нектона. Основу биомассы мелкой фракции слагают Pseudocalanus minutus, Oithona similis, Acartia longiremis, яйца, личин​ки и науплии других планктеров (в первую очередь копепод и эвфаузиид) и донных беспозвоночных. В биомассах средней фракции домини​руют все тот же Pseudocalanus minutus, копеподиты калянид, калиптописы и фурцилии эвфаузиид и личинки донных беспозвоночных.

Пока во многом не ясно, какое значение могут иметь указанные выше межрегиональные различия в биомассах мелкой и средней фракций для функционирования планктонных сообществ и кормовой обес​печенности ранних стадий нектона. Можно, однако, предположить, что более высокая биомасса мелкого планктона летом в Беринговом море должна позитивно сказываться на воспроизводстве некоторых видов нектона. Кстати, это обстоятельство, по-видимому, частично объясняет описанный выше факт, что беринговоморские мальки минтая несколько крупнее охотоморских. 
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Рис. 103. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах прикамчатских и прикурильских вод Тихого океана в осенний период (1986, 1987, 1991 гг.). Обозначения как на рис. 100

При анализе пространственного количественного распределения мелкого и среднего планктона по осредненным данным обращает на себя внимание довольно монотонный уровень средней биомассы в боль​шинстве районов и подрайонов. Особенно это характерно для тихооке​анских вод Камчатки и Курильских островов (см. рис. 102, 103). В Охотском море (см. рис. 100, 101) повышенной биомассой мелкого и среднего планктона отличаются некоторые шельфовые районы и в первую очередь северо-восточная (районы 1, 2, 3, 7) и юго-западная (район 11) части моря. В Беринговом море (см. рис. 104, 105) в этом плане выделяются наваринские (районы 5 и 7) и карагинские (район 11) воды.

Вряд ли сильно отличается от описанной для более северных районов размерная структура планктонных сообществ в Японском море. Для северной части моря, по В.И. Лапшиной с соавторами (1990), на долю мелкого и среднего планктона приходится весной 55 %, летом 42-44, осенью 27, зимой 24 %, т.е. заметно больше, чем в Беринговом, Охот​ском морях с сопредельными водами океана (табл. 39-41). Но в данном случае из состава мелкой фракции не выделялся фитопланктон, что, несомненно, и определило завышенное в упомянутой работе количество мелкого планктона в Японском море. Особенно наглядно это видно на примере весеннего и летнего сезонов. Весной и в начале лета, т.е. во время цветения, плотность концентраций мелкой фракции (с фитоп​ланктоном) составляет в разных районах Японского моря соответствен​но около 38-80 и 31-52 г/м , т.е. выше, чем в северных водах. Во второй половине лета, когда цветение в основном заканчивается, плотность концентраций мелкой фракции уменьшается до 12-18 г/м (Лапшина и др., 1990), что соответствует аналогичным [image: image26.png]60
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данным в Беринговом и Охотском морях (табл. 39-41).

Рис. 104. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах западной части Бе​рингова моря в летний период (1989, 1991 гг.). Макропланктон: 1- менее 50 г/м , 2 -50-100, 3 - 100-150, 4 - более 150; мелкий и средний планктон: 5 - менее 50, б - 50-75, 7-75-100, 8- более 100 г/м2; 9 - эвфаузииды, 10 - копеподы, 11- сагитты, 12 - прочие
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Рис. 105. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах западной части Бе​рингова моря в осенний период (1986, 1987, 1988, 1990гг.). Обозначения как на рис. 104

Крупную фракцию формирует довольно большая группа планктеров - эвфаузиид (в основном Thysanoessa raschii, T. longipes, T. inermis), копеподы (в основном Calanus plumchrus, C. cristatus, C. glacialis, Eucalanus bungii, Metridia okhotensis, M. pacifica, Bradyidius pacificus), амфиподы (в основном Parathemisto pacifica, P. libellula) и, конечно, сагитты (в основном Parasagitta elegans).
Видовой состав доминирующих видов в каждом конкретном случае зависит от биотопического фона и положения рассматриваемого участ​ка в системе биогеографических подразделений.

Количественное распределение макропланктона более контрастно по сравнению с распределением более мелкого планктона (табл. 39-41, рис. 100-105). В летний период наиболее высокой биомассой крупной фракции выделяются прикурильские воды Тихого океана, что, несом​ненно, находится в связи с очень высокой и сложной динамикой вод этого района. Однако осенью концентрации планктона в верхнем 200-метровом слое здесь находятся на уровне величин смежных районов. Это выравнивание, судя по всему, связано со значительным выеданием продукции мирного планктона, а также большим размахом сезонных вертикальных миграций в условиях больших глубин данного района.

Во все сезоны концентрации макропланктона в Охотском море го​раздо выше, чем в Беринговом и смежных с ним тихоокеанских водах Камчатки. На это обстоятельство выше уже обращалось внимание в связи с обсуждением питания минтая и его кормовой обеспеченностью.

К сожалению, нет полностью сопоставимых данных по плотности концентраций макропланктона в Японском море. В работе В.И. Лапшиной с соавторами (1990), где суммируются результаты многих планк​тонных съемок в северной части Японского моря в 80-е гг., не вводились поправки, учитывающие суточные вертикальные миграции макро​планктона, к тому же облавливался только верхний 100-метровый слой. Все это не могло не привести к занижению концентраций планктона. По данным упомянутых авторов, биомасса макропланктона в северной части Японского моря составляет весной 45-72, в первой половине лета - около 83-140, во второй половине лета - 21-51, осенью - 63, зимой -31 г/м . Только данные за первую половину лета соответствуют анало​гичным показателям в Беринговом и Охотском морях, во всех осталь​ных случаях они ниже в 1,5-2,0 раза (табл. 39-41). Учитывая замеча​ния, относящиеся к методике расчетов плотности концентраций план​ктона в Японском море, можно, по-видимому, сделать предположение о том, что они приближаются к значениям, характерным для Берингова моря и тихоокеанских вод Камчатки.

Весьма существенным моментом с точки зрения оценки кормовых условий нектона в различных районах является состав макропланктона и его динамика. Например, доля эвфаузиид, являющихся одной из наиболее предпочитаемых групп кормовых объектов нектона, во все сезоны наиболее высокой бывает в эпипелагиали Охотского моря (см. табл. 40, рис. 100,101). По биомассе обычно они занимают первое место, лишь летом уступая копеподам. Вторыми эвфаузииды идут и в прикурильских водах океана, но здесь, а также в восточнокамчатских водах количественно даже летом преобладают сагитты. В Беринговом море на 1-2-х местах обычно стоят копеподы.

При сопоставлении данных табл. 39-41 хорошо видно, что в боль​шинстве крупных районов в эпипелагиали от лета к осенне-зимнему периоду уменьшается доля копепод, но вместе с тем увеличивается дол я эвфаузиид, амфипод и сагитт. Эта динамика является итогом наложе​ния по крайней мере трех процессов. Здесь можно уверенно говорить, например, о влиянии неодинаковых у разных групп амплитуд сезонных вертикальных миграций, а также темпа сезонного роста. Наконец, это связано с выеданием мирного планктона хищным, что, как известно, и образует один из важнейших механизмов сезонных сукцессии в сооб​ществах, в результате чего осенью количество первых уменьшается, а вторых возрастает.

О выедании планктона ниже пойдет специальный разговор, здесь же кратко коснемся динамики вертикального распределения планктона. Вся приведенная выше информация относится только к эпипелагиали. На шельфе при обловах слоя 0-200 м в принципе весь планктон должен находиться в зоне действия сети в любое время суток. Однако и здесь дневные уловы, как правило, заметно ниже. Это объясняется концент​рациями части планктеров непосредственно в придонных слоях, где их облов затруднен технически. Что касается больших глубин, то в этом случае значительная часть планктеров или уходит в светлое время суток из верхних слоев или вообще не поднимается в эпипелагиаль. При этом следует оговориться, что крупномасштабные миграции совершает только макропланктон (табл. 42).

Таблица 42

Изменение биомассы зоопланктона на разных глубинах и течение суток и южной част и Охотского моря в январе 1992 г. (суточная станция), мг/м3

Слой, м
Мелкий
Средний
Крупный


Ночь
День
Ночь
 День
Ночь
День

50-0
58
71
39
24
410
37

100-50
40
42
26
18
224
86

200-100
19
18
14
16
460
174

500-200
14
8
29
13
605
250

1000-500
23
17
40
32
1254
573

Как можно судить по данным табл. 43, наиболее активными мигран​тами являются эвфаузииды и амфиподы. Из этой таблицы также видно, что зимой наибольшие значения биомассы планктона даже ночью при​урочены к глубинам более 200 м. В другие сезоны переселение зооплан​ктона в темное время суток в эпипелагиаль имеет более четкий харак тер. Несколько ситуаций на этот счет демонстрируют приложения 17-19. Хорошо видно, что только в конце марта (приложение 19), т.е. в конце зимнего периода, максимальные биомассы планктона в ночное время бывают в подповерхностных слоях (50-200 м). В весенне-летне-осенние месяцы по величинам биомассы ночью выделяется слой 0-50 м. Но и в это время большое количество планктона продолжает концент​рироваться на глубинах более 200 м. Тем более это четко прослежива​ется зимой (см. табл. 42, 43, приложения 17-19).

Таблица 43

Изменение состава планктона в течение суток на различных глубинах в южной части Охотского моря в январе 1992 г., %

Глубина 1, м

Группа
50-0
100-50
200-100
500-200
1000-500


День
Ночь
День
Ночь
День
Ночь
День
Ночь
День
Ночь

Эвфаузииды
—
58,1
18,3
20,0
51,0
57,4
29,6
50,0
1,7
38,9

Мизиды
—
—
—
—
—
3,8
2,3
3,3
2,0
5,7

Декаподы
—
—
—
—
—
—
—
—
5,1
1,5

Амфиподы
+
21,8
10,6
41,2
26,3
30,2
15,6
5,7
5,1
2,7

Копеподы
45,9
19,6
23,1
30,0
11,1
5,7
17,9
15,6
48,6
19,9

Сагитты
47,6
+
44,2
7,6
11,1
2,1
33,1
24,1
35,5
29,2

Птероподы
1,6
0,3
3,9
1,2
0,5
0,4
0,4
0,3
+
0,1

Ойкоплевры
4,9
0,2
0,9
+
—
—
—
—
—
—

Остракоды
—
—
—
—
—
0,4
1,1
1,0
1,5
0,4

Полихеты
—
—
—
—
—
—
—
—
+
+

Медузы
—
—
—
—
—
—
—
—
0,5
0,6

Личинки рыб
—
—
—
—
—
—
—
—
—
1,0

Биомасса, мг/м3
61
449
104
250
190
474
263
634
605
1295

Описанные особенности вертикального распределения зоопланкто​на в суточном и сезонном аспектах накладывают существенный отпе​чаток на поведение и распределение минтая. Будучи весьма эврибатным видом, он свободно осваивает верхние несколько сот метров толщи воды. Тяготение значительной его части во время нагула к глубинам более 200 м можно в свете изложенного рассматривать как адаптацию к освоению богатых кормовых ресурсов планктона (и нектона) мезопелагиали. Вписывается в эту трактовку и факт более глубоководного обитания минтая в зимние месяцы, т.е. в то время, когда основная масса макропланктона находится глубже 200 м.

Приведенные выше данные о концентрациях и составе макропланк​тона (см. табл. 39-41) относятся к большим по площади акваториям. В то же время в пределах каждого крупного района наблюдаются замет​ные различия между конкретными, нередко смежными, участками. В эпипелагиали Охотского моря (см. рис. 100, 101) повышенными кон​центрациями макропланктона в летние месяцы отличаются глубоко​водная котловина, а также прикамчатские воды. Осенью на фоне общего снижения плотности концентраций повышенные их значения смеща​ются на север, если не считать богатые планктоном шельфовые воды зал. Терпения и Анива. Характерное для Охотского моря в целом пре​обладание эвфаузиид наблюдается, однако, не во всех районах моря. В среднем выше их доля в северных и сахалинских районах. Копеподы более многочисленны в глубоководных и прикамчатских водах. В этих же районах наблюдается повышенная доля сагитт, которая к тому же отчетливо увеличивается почти во всех районах осенью.

В океанских водах (рис. 102, 103) наиболее высокими концентраци​ями планктона летом выделяются районы, прилегающие к средним и северным Курильским островам, затем идут южнокурильскис и прикамчатские (шельф) воды. Осенью на всей обширной акватории от Командорских до южных Курильских островов биомассы макропланк​тона распределяются относительно равномерно. При анализе состава планктонного населения океанской эпипелагиали Курильских и Ко​мандорских островов обращает на себя внимание почти повсеместное преобладание сагитт. Их здесь много даже летом и, конечно, осенью. Только в южнокурильском районе явно больше эвфаузиид. Правда, при этом нужно иметь в виду, что абсолютные величины концентраций эвфаузиид (и копепод) имеют высокие значения и в водах средних и северных Курильских островов, где в процентном отношении они усту​пают сагиттам.

В Беринговом море летом более высокие концентрации макроплан​ктона в эпипелагиали наблюдаются в глубоководных котловинах (рис. 104). Осенью в этом плане несколько выделяются более северные рай​оны (рис.105).

Высокая доля эвфаузиид в западной части Берингова моря бывает в основном только в анадырско-наваринском районе, т.е. в северных шельфовых и присваловых водах (рис. 104-105). Судя по всему, анало​гичная картина наблюдается и в восточной части Берингова моря. По крайней мере данные табл. 36 как будто подтверждают это.

В эпипелагиали большинства районов Берингова моря преобладают копеподы и сагитты. Количество сагитт при этом особенно возрастает осенью, когда на их долю во всех районах юго-западной части моря и в глубоководных котловинах приходится более половины биомассы мак​ропланктона (рис. 104,105).

Данные табл. 39-41 и рис. 100-105, на которых основаны сделанные выше выводы, являются в общем генерализованными не только из-за осреднений по большим акваториям, но и в связи с тем, что они основа​ны на осреднении данных за несколько лет. В то же время даже в смежные годы в составе и количественном распределении планктона могут наблюдаться заметные различия. В качестве примера приводим данные выполненных в аналогичные сезоны съемок в Охотском и Бе​ринговом морях (рис. 106-109). При сравнении рис. 106 и 107 хорошо видно, что летом 1986 г. более высокие биомассы макропланктона были в южной части Охотского моря, а в 1988 г. - в северной. В то же время основные концентрации мелкого и среднего планктона тяготели в обоих случаях к северо-восточной части моря. Отчетливо видны в некоторых районах межгодовые различия и в соотношении основных групп план​ктона. В частности, в аянском и северо-западнокамчатском районах сильно изменялась доля эвфаузиид и копепод. В 1986 г. в западной части моря эти группы находились примерно в равном соотношении, а в северо-западнокамчатских водах преобладали эвфаузииды. В 1988 г. в аянском районе было больше эвфаузиид, а у Камчатки - копепод. В восточносахалинских водах в 1986 г. преобладали эвфаузииды, а в 1988 г. - копеподы. В то же время по некоторым районам (глубоководная и северная части моря) можно говорить о принципиальном сходстве в соотношении основных групп макропланктона в рассматриваемые го​ды.

При сравнении рис. 108 и 109 очень хорошо видно, что осенью 1986 г. как мелкого, так и крупного планктона в Беринговом море было значительно больше, чем осенью 1987г. Особенно отчетливо эти разли​чия видны в северных районах. Наблюдались некоторые различия в отдельных районах и в составе доминирующих групп.
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Рис. 106. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах Охотского моря в июле-сентябре 1986 г. Макронланктон: 1 - менее 1000 мг/м3, 2 - 1000-1500, 3 - 1500-2000, 4 - более 2000; мелкий и средний планктон: 5 - менее 250,6 - 250-500, 7 - 500-1000, 8 - более 1000 мг/м , 9 - эвфаузииды, 10 - копеподы, 11 - сагитты, 12 - прочие

Указанные и другие межгодовые различия являются результатом наложения и суммирования биомасс конкретных, в первую очередь массовых, видов планктеров, каждый из которых имеет свою динамику численности. К сожалению, на данный момент изученность экологии, в том числе жизненных циклов и экологических потребностей абсолют​ного большинства видов планктеров дальневосточных морей, находится в основном на начальных стадиях. В связи с этим даже предположитель​но трудно или невозможно назвать конкретные факторы, благоприят​ствующие или препятствующие воспроизводству того или иного вида. Хорошо же известных общих представлений о важности для количест​венного развития планктона таких факторов, как температурный ре​жим, интенсивность вертикальной и горизонтальной динамики вод, количество фитопланктона и т.д., здесь явно недостаточно. Отсюда неизбежны пока и просто констатация фактов и большие допущения, а также применение аналогов из других более изученных районов. Неиз​бежно, как и ранее, оперирование осредненными биомассами зооплан​ктона в целом, тем более что многие массовые рыбы демонстрируют большую пластичность в питании и свободно переходят с одного кормо​вого объекта на другой.
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Рис. 107. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах Охотского моря в июне-августе 1988 г. Обозначения как на рис. 106

Межгодовые изменения в обилии планктона и его количественном распределении не могут не отражаться на распределении нектона и, конечно, такого массового вида как минтай. Тем не менее при элемен​тарных сопоставлениях биомасс рыб и планктона в большинстве случа​ев не удается заметить определенных закономерностей. По крайней мере ни одна из многочисленных экспедиций последних лет, по мате​риалам которых выше описано питание минтая и даны некоторые коли​чественные характеристики планктонных сообществ, не подтвердила широко распространенные схемы типа "много биогенов - много планк​тона - много рыбы" или "мало биогенов - мало планктона — мало рыбы" (Шунтов и др., 1988а, б, 1990а; Sobolevskiy et al., 1989; Ефимкин, Радченко, 1991). В этом смысле весьма характерны ситуации, показан​ные на рис. 110-112. При их анализе нужно иметь в виду, что в боль​шинстве районов среди рыб преобладает минтай.
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Рис. 108. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах западной части Бе​рингова моря в сентябре-октябре 1986 г. Обозначения как на рис. 106

Обращая внимание на отсутствие простых связей в системе "планк​тон - нектон", мы не имеем в виду вообще ставить под сомнение изве​стные общие закономерности формирования продуктивных зон и их влияние на численность и распределение нектона. В разделе о питании минтая уже приводились некоторые фактические данные в пользу выводов о важности для него не только обилия и состава кормовых объек​тов, но и других показателей, определяющих структуру кормовой базы. Одним из важных моментов здесь, по-видимому, является характер формирования кормовых полей и слоев с более высокими концентраци​ями кормовых организмов. Для более определенных суждений в таких вопросах конкретных данных пока мало, особенно информации о тон​кой структуре океанологических полей (мезо- и микрозавихрения, вто​ричные фронты и т.д.)., переносе и накоплении планктона в конкрет​ных локальных районах. Последнее обстоятельство, судя по всему, во​обще может играть в ряде случаев решающую роль в формировании скоплений планктона, а следовательно, и нектона. В первую очередь в этом плане необходимо назвать некоторые участки в зоне материкового склона: в Охотском море - западнокамчатский район и склоны впадины ТИНРО, а в Беринговом - наваринско-карагинский район. На этих участках в течение всего года держатся значительные концентрации неполовозрелого минтая, а временами и половозрелых особей. В то же время здесь далеко не всегда бывают высокими биомассы зоопланктона. Тем не менее скопления рыб не рассеиваются и не покидают эти участ​ки. Следовательно, планктон здесь должен постоянно пополняться за счет привноса со смежных акваторий. В зоне свала глубин процессу формирования кормовых полей несомненно способствуют фронтальные образования, которые благодаря орографическому эффекту должны занимать относительно стабильное положение. Кроме того, в водах материкового склона в связи с высокой динамикой вод создаются благо​приятные условия для развития и местного планктона.

В основном иная картина в смысле стабильности должна наблюдать​ся в глубоководных котловинах и на шельфах, где океанологические границы более размыты или подвижны. В такой ситуации и скопления рыб должны быть более подвижными, что и наблюдается в действитель​ности. Исключением могут быть только четкие океанологические разделы типа притауйского фронта или фронта по южной границе анадырско-матвеевского холодного пятна.
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Рис. 109. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах западной части Бе​рингова моря в сентябре-октябре 1987 г. Обозначения как на рис. 106
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Рис. 110. Соотношение плот​ности концентраций рыб и зоопланктона крупной и средней фракции в сентябре—октябре 1986 г. в Беринговом море (Шунтов и др., 1988а): 1-12 - районы как на рис. 62
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Рис. 111. Соотношение плотности кон​центраций рыб и зоопланктона крупной и средней фракции в ноябре-декабре 1986 г. в тихоокеанских водах Камчатки и Куриль​ских островов (Шунтов и др., 19886): 1-9 -районы как на рис. 60
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Рис. 112. Соотношение плот​ности концентраций макропланк​тона и рыб В эпипелагиали раз​личных районов Охотского моря в июне-августе 1988 г. (Шунтов и др., 1990а): 1 -13 - районы как на рис. 61

Изложенное выше в некоторой степени носит предположительный характер, так как проблема формирования планктонных кормовых поле, а точнее его механизмы, слабо изучены, а применительно к рассматриваемым нами районами вообще не известна. В связи с этим заметим, что пятнистость (скопления, агрегации, стаи) в распределение планктона не только может зависеть от гидродинамических факторов, но также формируется на базе поведенческих реакций и трофических отношений (Зеликман, 1977) В упомянутом здесь обзоре, например, описывается здесь скопления ойкоплевры шириной в несколько метров и длиной в несколько километров, возникающие в районе цветения воды фитопланктоном. Образования этих агрегаций связываются с действием мелкомасштабных горизонтальных циркуляций, возникающих на  линиях конвергенций. Ясно, что с энергетической точки зрения целенаправленное питание рыб в таких случаях бывает эффективным. Кстати, при описании питания минтая в северо-западнокамчатском районе похоже ситуация с переключением его на ойкоплевру уже упоминалась.

  Более изучена пятнистость распределения ракообразных и в первую очередь эвфаузиид. Рыбы, несомненно, обладают необходимым набором поведенческих адаптаций для поиска таких скоплений, при этом в качестве ориентиров вполне могут использовать различные гидродинамические и физико-химические факторы.

Для нектона, помимо плотности концентраций и наличия скоплений планктона, важное значение должны иметь объем общих планктонных ресурсов в том или ином районе или в море в целом. При больших запасах планктона, даже если они рассредоточены на обширных площадях или в больших объемах вод,  по-видимому, есть большие основания ожидать формирование кормовых поле при наличии определенных гидрологических ситуаций. Показательны в этом смысле некоторые соотношения, полученные при сравнении различных районов Охотского и Берингова морей и сопредельных с ними вод Тихого океана.

В эпипелагиали Охотского моря (таб. 44) летом примерно половины макропланктона (49-55%) и всего зоопланктона (48-51,6%) сосредоточена в глубоководной котловине (без впадин ТИНРО и Дерюгина). Осенью в связи со смещением продуктивных вод на север, а также уходом части планктеров из эпипелагиали в более низкие горизонты, доля биомассы в глубоководной котловине несколько уменьшается (макропланктон - 31,1-47,1%, а весь зоопланктон - 31,8-45,7%). Но и в этом случае эта доля измеряется цифрами, близкими к 100 млн. т и половины биомассы планктона сосредоточенно ниже 200 м, можно видеть исключительную масштабность планктонных ресурсов этой части моря. 

Таблица 44 

Общий запас зоопланктона и эпинелагиали различных районов Охотского моря

Объект
Шельф и материковый склон, районы 1-4, 7, 8, 10, 11
Впадины ТИНРО и Дерюгина, районы 5, 6
Глубоководная часть, районы 9, 12, 13
Всего

Июль-сентябрь 1989 г.

Макропланктон

 млн. т
76,5
39,5
142,1
258,1

%
29,7
15,3
55,0
100,0

Весь зоопланктон

 млн. т
107,3
48,0
165,6
320,9

%
33,4
15,0
51,6
100,0

Июнь-август 1988 г.

Макропланктон 

   млн. т
110,5
47,2
151,5
309,2

%
35,7
15,3
49,0
100,0

Весь зоопланктон

 млн. т
153,0
60,5
196,7
410,2

%
37,3
14,7
48,0
100,0

Октябрь-ноябрь 1984 г.

Макропланктон 

млн. т
88,7
30,0
53,4
172,1

%
51,5
17,4
31,1
100,0

Весь зоопланктон

млн. т
145,4
37,9
85,5
268,8

%
54,1
14,1
31,8
100,0

Сентябрь-ноябрь 1985 г.

Макропланктон 

млн. т
65,5
51,7
104,3
221,5

%
29,6
23,3
47,1
100,0

Весь зоопланктон

 млн. т
96,0
74,1
143,2
313,3

%
30,6
23,7
45,7
100,0

Октябрь 1987 г.

Макропланктон 

млн. т
85,9
42,7
72,7
201,3

%
42,7
21,2
36,1
100,0

Весь зоопланктон

 млн. т
122,7
67,3
104,3
294,3

%
41,7
22,9
35,4
100,0

Площадь, тыс. км2
630
280
592
1502

Примечание. Районы как на рис. 61.

Как будет показано ниже, здесь же обитает большое количество мезопелагических рыб и мелких кальмаров, которые входят в рацион минтая. Таким образом, формирование миграции значительного коли​чества минтая, который легко осваивает глубины не только всей эпипелагиали, но и мезопелагиали, в глубоководную котловину Охотского моря не может не быть связанным с масштабностью сосредоточенных здесь кормовых ресурсов. С другой стороны, весьма внушительные ве​личины планктонных ресурсов приходятся и на воды шельфа и матери​кового склона. При этом важно подчеркнуть, что здесь они распределе​ны в целом по меньшей толще вод, что, конечно, должно способствовать формированию участков слоев с более высокими концентрациями планктона. С этим хорошо соотносится широкое распространение мин​тая на большей части шельфа Охотского моря.

Несколько иная картина наблюдается в Беринговом море (табл. 45). В западной части моря в глубоководных котловинах сосредоточено бо​лее двух третей планктона от биомассы в слое 0-200 м. С учетом план​ктона глубже 200 м, можно говорить об абсолютном преобладании к Беринговом море планктонных ресурсов глубоководных котловин. Кро​ме планктона кормовую базу минтая здесь также формируют мелкие мезопелагические рыбы и кальмары. Таким образом, сравнительно ог​раниченный масштаб миграций минтая в Беринговом море в воды шель​фа, с одной стороны, а с другой,  преимущественное распространение мигрирующих половозрелых особей в глубоководные котловины, впол​не соотносятся с пространственным распространением его кормовых ресурсов.

В тихоокеанских водах Камчатки и Курильских островов, где зона шельфа и материкового склона в основном узкая, преобладание планк​тонных ресурсов глубоководных районов выражено особенно сильно. Если рассматривать только 200-мильную зону вдоль Камчатки и Ку​рильских островов, то в открытых водах здесь сосредоточено около 90-95 % и даже более от общей биомассы планктона в эпипелагиали (табл. 46, 47). В этих районах, особенно к востоку от Курильских ост​ровов, в связи со сложной циркуляцией вод и взаимодействием разнонаправленных течений формируется мозаичная картина микро- и мезозавихрений, а также фронтальных образований. Здесь нагуливаются и образуют значительные скопления лососи и такие высокочисленные виды рыб субтропического комплекса, как сайра, иваси и японский анчоус. Наконец, данный район известен большими концентрациями кальмаров, мезопелагических рыб, морских птиц и млекопитающих. По иному ведет себя в океанских районах минтай. Он как бы прижима​ется к материковому склону и в основном не выходит в открытые воды. Ограничивающим фоном в его распространении здесь является биото​пический фактор, т.е. минтай явно избегает нетрансформированных океанических вод.

Таблица 45 

Общий запас зоопланктона в эпипелагиали различных районов западной части Берингова моря 

Объект
Верхняя часть шельфа и районы 1-4, 6, 10
Нижняя часть шельфа,  материковый склон, районы 5, 7, 9, 11
Глубоководная часть,  районы 8, 12
Всего

Апрель-июнь 1990 г.

Макропланктон

млн. т
7,2
8,7
68,7
84,6

%
8,5
10,3
81,2
100,0

Весь зоопланктон

млн. т
10,0
9,6
72,6
92,2

%
10,8
10,4
78,8
100,0

Июнь-июль 1989 г.

Макропланктон

млн. т
8,3
8,6
64,6
81,5

%
10,2
10,6
79,2
100,0

Весь зоопланктон

млн. т
17,9
15,6
92,6
126,1

%
14,2
12,4
73,4
100,0

Сентябрь-октябрь 1986 г.

Макропланктон

млн. т
19,2
11,7
44,5
75,4

%
25,5
15,5
59,0
100,0

Весь зоопланктон

млн. т
26,2
14,9
54,2
95,3

%
27,5
15,7
56,8
100,0

Сентябрь-октябрь 1987 г.

Макропланктон

млн. т
8,7
7,0
50,1
65,8

%
13,2
10,6
76,2
100,0

Весь зоопланктон

млн. т
13,3
9,6
64,2
87,1

%
15,3
11,0
73,7
100,0

Октябрь-ноябрь 1990 г.

Макропланктон

млн. т
21,8
10,9
58,8
91,5

%
23,8
11,9
64,3
100,0-

Весь зоопланктон

млн. т
30,1
16,6
73,0
119,7

%
25,1
13,9
61,0
100,0

Площадь, тыс. км2
181
73
454
708

Примечание. Районы как на рис. 62.

Таблица 46 

Общий запас зоопланктона в эпипелагиали различных районов тихоокеанских вод

Камчатки

Объект
Шельф и материковый склон, районы 1-4
Открытые воды, районы 5,6
Всего

июль 1991 г.

Макропланктон 

млн. т
3,7
32,8
36,5

%
10,1
89,9
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
4,6
42,7
47,3

%
9,7
90,3
100,0

Ноябрь 1986 г.

Макропланктон 

млн. т
0,8
57,8
58,6

%
1,4
98,6
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
1,5
64,5
66,0

%
2,3
97,7
100,0

Октябрь-ноябрь 1987 г.

Макропланктон 

млн. т
2,1
47,2
49,3

%
4,3
95,7
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
3,0
59,9
62,9

%
4,8
95,2
100,0

Ноябрь-декабрь 1991 г.

Макропланктон 

млн. т
2,1
21,9
24,0

%
8,8
91,2
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
2,6
29,3
31,9

%
8,2
91,8
100,0

Площадь, тыс. км2
24
425
449

Примечание. Районы как на рис. 60.

Изложенная выше информация о биомассах планктона несомненно дает определенное представление о кормовой базе половозрелого минтая и его молоди. Основываясь на величине концентраций и составе планктона в том или ином районе, представляется возможным говорить о многих закономерностях его количественного распределения, харак​тере и путях миграций. Все это относится и к другим видам нектона, с которыми минтай может вступать в конкурентные отношения различ​ной напряженности. На этом уровне при обостренных отношениях и высокой численности некоторых видов реально действие фактора плот​ности. В то же время для оценки условий воспроизводства минтая подо​бные данные зачастую имеют только ограниченную ценность, хотя кормовая обеспеченность производителей во время созревания половых продуктов не может не влиять на качество будущего потомства. С точки зрения формирования урожайности поколений решающее значение, как известно, часто имеет кормовая обеспеченность личинок минтая, особенно во время их перехода на активное питание. Условия питания личинок определяются, судя по всему, не только обилием мелкого планктона в целом, но и характером его распределения. Кроме того, и это следует особенно подчеркнуть, при использовании мелкого планктона конкурентами личинок того или иного вида выступают не только ана​логичные возрастные группы других видов нектона, но и хищный план​ктон. Хищный планктон, в отличие от рыб, предпочитает мелких планктеров (Гиляров, 1982, 1990). А так как он более многочислен по срав​нению с рыбами, его влияние на мелкие виды или ранние стадии план​ктона является преобладающим. Все это при анализе функционирова​ния пелагических экосистем делает совершенно необходимым специ​альное рассмотрение не только видового и размерного состава планк​тонных сообществ, но также их продукционных свойств и трофической структуры.

Таблица 47

Общий запас зоопланктона в эпипелагиали различных районов прикурильских вод Ти​хого океана

Объект


Шельф и материковый склон


Открытые воды
Всего



Июль-август 1991 г.

Макропланктон 

млн. т
12,0
116,7
128,7

%
9,3
90,7
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
15,0
133,4
148,4

%
10,1
89,9
100,0

Декабрь 1986 г.

Макропланктон 

млн. т
3,8
59,3
63,1

%
6,0
94,0
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
6,2
68,4
74,6

%
8,3
91,7
100,0

Декабрь 1987 г.

Макропланктон 

млн. т
1,6
36,1
37,7

%
4,2
95,8
100,0

Весь зоопланктон 

млн. т
4,8
48,7
53,5

%
9,0
91,0
100,0

Площадь, тыс. км2
77
450
527

Несмотря на то что основу биомасс планктона слагает в общем огра​ниченное число видов, все же планктонные сообщества даже умеренных широт представляют собой сложные многовидовые системы с множест​вом связей между слагающими их популяциями гидробионтов. К этому нужно добавить, что многие экологические параметры большинства планктеров пока не изучены. В такой ситуации оправданно подразделять сообщества на экологические функциональные группировки или элементы со сходными обобщенными характеристиками (Виноградов, Шушкина, 1987).

Реализацией подобного подхода является приведенное выше разде​ление планктона на мелкую, среднюю и крупную фракции. С учетом изложенного при изучении трофической структуры целесообразно вы​деление групп с однотипным питанием. Из-за слабой изученности ра​ционов большинства планктеров мы ограничиваемся разделением сет​ного зоопланктона только на два элемента - хищные (в основном 3-й трофический уровень) и мирные (в основном 2-й трофический уровень) планктофаги. Такой подход при анализе функционирования экосистем дальневосточных морей авторами данной книги уже опробован и дал некоторые результаты (Шунтов и др., 1990а; Дулепова, 1991, 1993; Шунтов, Дулепова, 1991).

Основу биомасс хищного планктона почти повсеместно слагают Chaetognata - сагитты. Кроме них в эту группу включены Amphipoda, Coelenterata, Polychaeta, Euchaeta, Pareuchaeta, Scolecitrix, Oithona, Oncaea, Corycaeus, Scolecithricella. К группе мирного планктона отне​сены фитофаги и большая часть эврифагов. Основу биомасс мирного планктона слагают копеподы и эвфаузииды.

На рис. 113 и 114, а также в приложениях 20-22 приводятся накоп​ленные за последние годы осредненные данные о плотности концентра​ций мирного и хищного планктона в различных подрайонах дальнево​сточных морей. Хорошо видно, что количество и мирного и хищного планктона, а также их соотношение значительно различаются в разных районах.

В Охотском море (см. рис. 113, приложение 20) значительные кон​центрации нехищного планктона могут наблюдаться в принципе в лю​бом районе, что вполне вписывается в представления о том, что как в северной, так и южной частях этого водоема океанологические условия способствуют формированию высокопродуктивных зон (Чернявский, 1981; Чернявский и др., 1981; Шунтов, 1985). Из данных рис. 113 и приложения 20 также видно, что летом высокие значения биомассы мирного планктона бывают и на севере и на юге моря, осенью же в этом смысле выделяются северная и западная части моря. Вообще же выде​лить какие-либо конкретные районы с ежегодно высокими значениями биомассы трудно. Летом заслуживают упоминания в первую очередь воды у северо-западного побережья Камчатки (район 7) и глубоковод​ных котловин (9,12, 13), а осенью- северные шельфовые районы (1,4). Все это свидетельствует о большой межгодовой изменчивости в разви​тии и формировании планктона и его концентраций.
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Рис. 113. Средняя биомасса мирного зоопланктона в различных районах эпипелагиали Охотского, Берингова морей и сопредельных вод Тихого океана: 1- менее 100 г/м2, 2 - 100-150, 3 - 150-200, 4 - более 200 г/м2; черные кружки - лето, светлые - осень. То​чечные линии - районы осреднения значений биомассы (как на рис. 60-62)

Сходный вывод можно сделать и в отношении хищного планктона в Охотском море (рис. 114, приложение 20). При этом повышенные кон​центрации хищного и мирного планктона совпадают не всегда. Более часто высокие значения биомассы хищного планктона отмечаются в зал. Шелихова (1), прикамчатских водах (7, 8) и в глубоководной котловине (9, 12, 13). Кроме того, как биомасса, так и доля хищного планктона поступательно возрастают от лета к осени. В среднем для моря в рассматриваемый период доля хищного планктона летом нахо​дилась в пределах 13-15, а осенью-31-44 %.

Для формирования продукции планктонного сообщества большое значение имеют не только абсолютные значения мирного и хищного зоопланктона, но и их соотношение. Повышение доли хищного планктона от общей биомассы в Охотском море наблюдается в основном в тех же районах, где отмечены его повышенные концентрации (районы 1,8, 9, 12, 13), за исключением района 7.
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Рис. 114. Средняя биомасса хищного зоопланктона в различных районах эпипелагиали Охотского, Берингова морей и сопредельных вод Тихого океана: 1- менее 50 г/м2, 2 - 50-100, 3 - 100-150, 4 - более 150 г/м2. Остальные обозначения как на рис. 113

В Беринговом море плотность концентраций мирного зоопланктона во все сезоны ниже (в среднем 98 против 164 г/м2 летом и 64 против 110 г/м2  осенью), а хищного находится на уровне, характерном для Охот​ского моря (в среднем 43 против 39 г/м2  летом и 63 против 57 г/м2 осенью). Уже только это определяет несколько повышенную долю хищ​ного планктона в общей биомассе зоопланктона в Беринговом море. Правда, следует оговориться, что такая картина наблюдается не во всех случаях. Так, в весенне-летние периоды 1989 и 1990 гг. на хищный планктон в Беринговом море пришлось соответственно 22 и 19 %, т.е. на уровне значений для лета в Охотском морс. Но летом 1991 г. доля хищного составила очень большую для лета величину-57 %. В осенне-зимние месяцы в Беринговом море на хищный планктон в 1986-1992 гг. приходилось от 42 до 57 % (приложение 21).

Повышенными концентрациями мирного планктона в весенне-лет​ние месяцы в Беринговом море выделяются воды зоны материкового склона (районы 5, 7, 11) и глубоководных котловин (районы 8, 12), а осенью - Анадырский залив и в меньшей степени воды материкового склона (рис. 113, приложение 21). Хищный планктон в Беринговом море многочисленным чаще всего бывает летом в Анадырском заливе (3, 4) и в глубоководных котловинах (8, 12), а осенью- в водах матери​кового склона (5, 7) и в тех же котловинах (рис. 114, приложение 21). Однако только в некоторых из этих районов (3, 4, 8, 12) наблюдалась повышенная доля хищного планктона и в процентах.

В эпипелагиали тихоокеанских вод Камчатки биомасса мирного зоо​планктона в течение всех сезонов в принципе мало отличается от вели​чин, характерных для глубоководных котловин Берингова моря (рис. 113, приложение 22). В среднем она составила в последние годы 59 г/м2  летом и 50 г/м2 осенью. На этом же уровне (в среднем 52 г/м2) осенью находится и плотность концентраций планктона в прикурильских водах океана. Но летом в последнем районе биомасса мирного планктона сопоставима с охотоморской (в среднем 146 г/м2). Как биомассы, так и доля хищного планктона в океанских водах Камчатки и Курильских островов находятся в пределах, характерных для Берингова моря осенью (в водах Камчатки 63 г/м2, в прикурильском районе- 54 г/м2). Но летом они значительно более высокие по сравнению с Беринговым морем, не говоря уже об Охотском (67 г/м2  в водах Камчатки, 136 г/м2 в прикурильском районе). Из данных рис. 114 и приложения 22 видно, что в океанских водах при сравнении крупных районов затруднительно назвать участки с ежегодно повышенными значениями биомассы план​ктона. В одних случаях выше плотность концентраций была у побере​жий, в других - в открытом океане.

Как уже отмечалось, получаемая при краткосрочных съемках ин​формация о биомассах зоопланктона позволяет судить о состоянии кор​мовой базы нектона в основном применительно лишь к определенным отрезкам времени, а точнее, к периодам выполнения съемок. Более объемную картину гидробиологического окружения рыб могут дать дан​ные о продукции планктона. Хорошо известно, что общая продуктив​ность планктона бывает выше в тех ситуациях, когда в сообществах доминируют высокопродуктивные короткоцикловые виды. По этой причине градации районов по величине биомасс и продукции планктона могут не совпадать, хотя величины продукции во многом зависят, ко​нечно, и от биомасс планктона.

В связи с тем что продукционные характеристики даже массовых планктеров дальневосточных морей в основном не изучены, при расче​тах продукции в нашем случае использовались литературные данные об удельной продукции планктонных животных (Шушкина, 1977; Заика, 1983; Виноградов, Шушкина, 1985, 1987). С ними соотносилась конк​ретная информация о количественном составе и биомассах планктона, полученная во время съемок экспедиций ТИНРО. Методика расчетов как общей, так и реальной продукции сообществ уже описана одним из авторов настоящей работы на примере планктона Охотского и Беринго​ва морей (Дулепова, 1991, 1993). При этом как в мирном, так и в хищном планктоне выделялись сходные по размерам группы и в каждой из них определялись доминирующие виды, на основе продукционных характеристик которых рассчитывалась общая продукция этих групп. Реальная продукция определялась путем суммирования продукции всех групп за вычетом рациона планктонных хищников.

Обобщенные данные о продукции мирного и хищного планктона в различных районах Охотского, Берингова морей и северо-западной ча​сти Тихого океана даны на рис. 115-117 и в приложениях 23-25. При анализе их нужно иметь в виду, что приводимые цифры продукции рассчитывались в каждом случае для периода в 3 мес, т.е. они характе​ризуют сезон проведения съемки в целом.

В Охотском море повышенной продукцией мирного планктона как летом, так и осенью обычно выделяются районы 1, 2, 7, 9, 12 и 13 (приложение 23). При сравнении данных рис. 113 и 115 и приложений 20 и 23 видно, что высокие значения продукции наблюдаются и в райо​нах, где биомассы планктона не были пропорционально высокими, и наоборот (например, районы 1, 4, 6, 7). Районы с высокими биомассой и продукцией хищного планктона в Охотском море в основном совпада​ют чаще (1, 7, 8, 9, 11, 12, 13), что связано с тем, что в хищной части планктонного сообщества повсеместно доминирует (по биомассе) один вид - Parasagitta elegans. Однако и в этом случае говорить об абсолют​ности правила не приходится. Даже при полном преобладании в хищ​ном планктоне указанной сагитты величина продукции во многом за​висит от ее размерно-возрастного состава.

В Беринговом море повышенная продукция мирного планктона бо​лее часто отмечалась в водах материкового склона (5, 7, 11), глубоко​водных котловин (8, 12) и Анадырского залива (3). Кроме Анадырского залива эти районы выделялись и по биомассам планктона. Районы с высокими биомассой и продукцией хищного планктона в Беринговом морс, как и в Охотском, совпадают не всегда. Высокая продукция хищ​ного планктона в среднем чаще отмечалась летом в Анадырском заливе (районы 3, 4), в глубоководных котловинах (8, 12) и местами в водах материкового склона (7), а осенью также в наваринском районе (5).

[image: image17.png]150G

4C

130





Рис. 115. Средняя продукция мирного зоопланктона в различных районах эпипелагиали Охотского, Берингова морей и сопредельных вод Тихого океана в летний период: 1 - менее 200  г/м2, 2 - 200-500, 3 - 500-750, 4 - более 750 г/м2.
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Рис. 116. Средняя продукция мирного зоопланктона в различных районах эпипелагиали Охотского, Берингова морей и сопредельных вод Тихого океана в осенний период: 1- менее 100 г/м2, 2 - 100-200, 3 - более 200 г/м2.
Средняя продукция мирного планктона на единицу площади в Бе​ринговом море во все сезоны ниже, чем в Охотском (соответственно летом 318 и 618, осенью - 108 и 172 г/м2). По продукции хищного планктона, как и по биомассам, эти моря почти не различаются: летом в Беринговом море 124  г/м2, в Охотском - 130  г/м2, осенью соответст​венно 56 и 55  г/м2.

В тихоокеанских подах Камчатки и Курильских островов по величи​на продукции планктона летом выделяются прибрежные районы (1-4, 7,9). Однако осенью, как и по биомассам планктона, картина выравнивается (рис. 115, 116, приложение 25). Заслуживает специального упо​минания только район 9, т.е. воды, непосредственно примыкающие к южным Курильским островам. Здесь в течение всего периода наблюде​ний была самая низкая из всех океанских районов продукция хищного планктона.

Если рассматривать продукцию в целом для крупных океанских районов, можно увидеть некоторое их своеобразие по сравнению с мо​рями. Продукция мирного планктона в прикурильских водах летом находится на уровне с Охотским морем (в среднем 637 г/м2), а в океан​ских водах Камчатки даже ниже, чем в Беринговом море (208 г/м2). Осеннее уменьшение продукции мирного планктона в эпипелагиали океанических районов гораздо более значительное по сравнению с мо​рями: в камчатских водах в среднем 66, в прикурильских - 72 г/м2. 
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Рис. 117. Средняя продукция хищного зоопланктона в различных районах эпипела​гиали Охотского, Берингова морей и сопредельных вод Тихого океана: 1- менее 50 г/м2, 2 - 50-100, 3 - 100-200, 4 - более 200 г/м2 ; черные кружки - лето, светлые - осень

Продукция хищного планктона в эпипелагиали океанических райо​нов и особенно в прикурильских водах гораздо выше, чем в смежных морях. В камчатских водах, по нашим данным, она составляет летом 193, а в прикурильских - 443 г/м2. Зато осенью она снижается по имеющимся данным до значений, ниже наблюдаемых в морях: в водах Камчатки - 49, у Курильских островов — 43 /м2. Констатируя эти значения, тем не менее можно предположить, что осенняя продукция как мирного, так и хищного планктона в океане и глубоководных кот​ловинах, если иметь в виду пелагиаль в целом, не должна заметно различаться. Во-первых, все съемки в океанских водах пришлись на вторую половину осени, когда повсеместно происходит уменьшение количества планктона. Во-вторых, с морями сравниваются в целом более глубоководные районы, следовательно, при осенних съемках эпипелагиали значительная часть планктона не учитывалась, так как на​ходилась уже в глубоководных слоях.

При сопоставлении по районам значений биомассы и продукции мирного и хищного планктона на рис. 113-117 и в приложениях 20-25 можно видеть различные сочетания этих показателей. Все это, несом​ненно, в конечном счете сказывается на формировании уровня реаль​ной продукции. Реальная продукция в принципе должна быть выше в районах с высокой вторичной продукцией (т.е. продукцией мирного планктона), но конечные значения реальной продукции во многом за​висят от количества хищного планктона. Точнее говоря, здесь важны не только величины биомасс хищного планктона, но и соотношение био​масс мирного и хищного планктона, т.е. чем выше пресс хищного план​ктона, тем ниже реальная продукция и наоборот.

В табл. 48-50 приведены результаты расчетов реальной продукции в различных районах дальневосточных морей и сопредельных вод океана. Отправной информацией при этом послужили данные приложений 20-25. Сразу заметим, что по многим районам результаты оказались нео​жиданными. В первую очередь мы имеем в виду отрицательные значе​ния реальной продукции в некоторых районах во все сезоны года. Поэ​тому здесь необходимы пояснения. При расчетах совершенно не учиты​вался несомненно происходящий перенос планктона из района в район. Каждый район обсчитывался автономно, при этом полученные при съемке данные переносились на целый сезон - 90 сут. Допускалось также, что пищевые связи хищного планктона полностью замыкаются на выделенную группу мирного планктона. Все эти допущения вынуж​денные, по причине слабой изученности экологии как конкретных ви​дов, так и планктона в целом. Действительно, хищный планктон пита​ется в основном мелкими формами и ранними стадиями различных зоопланктеров. Содержатся такие данные, в частности, и в многочис​ленной литературе по самой массовой хищной группе - сагиттам (Косихина, 1982; Максименков, 1985; Раймонт, 1988а, б). В то же время хорошо известно, что за некоторыми исключениями большинству видов планктона в той или иной степени свойственно смешанное питание. Кроме того, сравнительно недавно была установлена исключительно важная роль в продуктивности и метаболизме планктонных сообществ бактерий и простейших (Сорокин, 1982). Сагитты к тому же часть своих трофических потребностей могут, по-видимому, компенсировать путем всасывания через поверхность тела растворенного органического веще​ства. С учетом изложенного масштабы выедания мезопланктона (в на​шем случае группа мирного планктона) хищным планктоном должны быть меньшими, а значит, несколько иные значения должна иметь и величина реальной продукции. На данном этапе изученности планк​тонных сообществ дальневосточных морей какие-либо корректировки в этом плане вносить пока трудно или даже невозможно. Приведенные же в табл. 48-50 цифры следует рассматривать как относительные. И что в такой ситуации весьма существенно — это их сравнимость, если сопоставлять сезоны, годы и районы (эффект стандартной ошибки).

Первое, что сразу замечается, это высокие значения реальной про​дукции в Охотском море по сравнению с Беринговым и особенно океан​скими водами (табл. 48-50). Данный факт хорошо перекликается с соотношением в этих районах мирного и хищного планктона. В Охот​ском море на долю хищного планктона от общей биомассы приходится 19 % летом и 34 % осенью, в Беринговом море соответственно 30 и 50 %, в океанских водах Камчатки - 53 и 56 %, в прикурильских водах -48 и 51 %. Можно также вполне обоснованно предположить, что замет​но более высокая доля хищного планктона в океанских водах связана в среднем с меньшей плотностью концентраций здесь нектона. Достовер​ность этого предположения усиливается специфической картиной в южнокурильских водах (район 9). Из всех рассматриваемых океанских районов - это самый рыбный. Хорошо известны здесь промысловые скопления эпипелагических рыб (сардина иваси, сайра, японский анчо​ус) и кальмаров во время летнего нагула, а также рыб материкового склона - макрурусов и лемонемы. Круглогодично в южнокурильских водах держатся значительные скопления минтая (в основном молоди). Из материалов главы 1 видно, что суммарная биомасса минтая в период исследований превышала в южнокурильском районе 1 млн. т. В тихоо​кеанских водах средних и северных Курильских островов, а также Кам​чатки известны значительные ресурсы рыб (минтай, мезопелагические рыбы) и кальмаров, но по масштабности (на единицу площади) они уступают южнокурильским. Результатом повышенного пресса нектона на ресурсы зоопланктона, в том числе хищного, скорее всего, и является тот факт, что только в южнокурильских водах (район 9) из всех океан​ских районов постоянно наблюдаются положительные значения реаль​ной продукции планктонных сообществ (табл. 50).

В Охотском море в среднем при наиболее высоких значениях реаль​ной продукции зоопланктона (см. табл. 48), с одной стороны выделяют​ся районы, в которых постоянно, а точнее, более часто наблюдаются высокие значения реальной продукции, а с другой - низкие и даже отрицательные. Повышенным уровнем реальной продукции в первую очередь характеризуются воды северо-восточной части моря — районы 7, 1, 2. В то же время в этой части моря есть участки с большой межгодовой изменчивостью реальной продукции, в том числе с почти постоянно низкими, даже отрицательными значениями продукции планктонного сообщества - районы 8, 6. Напомним, что районы 2, 6, 7 и 8 являются местом концентраций большей части пополнения североохотоморской суперпопуляции минтая.

Таблица 48
Реальная продукция зоопланктона в эпипелагиали Охотского моря, г/м2

Район


Июнь-август 1988г. (лето)
Июнь-август 1987г. (лето)
Июль-сентябрь 1986г.(лето)
Июль-август 1991 г. (лето)
Октябрь-ноябрь 1984г. (осень)
Сентябрь ноябрь 1985г. (осень)
Сентябрь-октябрь 1987г. (осень)
Ноябрь-декабрь 1990г. (осень)
Октябрь-ноябрь 1991 г. (осень)
Февраль-март 1990г. (зима)
Январь-февраль 1992г. (зима)

1
635
?
334
?
86
117
86
?
?
?
?

2
730
?
374
?
90
61
49
?
?
?
150

3
197
?
587
?
144
67
97
?
?
?
?

4
409
?
101
?
136
137
122
?
?
?
?

5
179
296
459
?
20
86
225
37
?
?
?

6
-56
97
383
-173
74
289
32
120
?
292
39

7
1742
550
1301
316
-23
378
108
20
?
7
-48

8
-277
39
345
-244
-31
151
-8
10
-116
-78
-159

9
631
91
656
-46
98
115
196
-15
-38
7
-33

10
36
59
106
-223
-34
56
33
-317
0
?
?

11
239
149
123
765
98
244
170
?
215
?
?

12
545
1162
460
152
121
116
-11
-12
-51
13
93

13
-145
333
150
255
30
71
53
-26
1
6
?

Все районы
366
191
231
139
66
125
133
-21
-17
17
23

Примечание. Районы как на рис. 61.
Таблица 49 
Реальная продукция зоопланктона в эпипелагиали западной части Берингова моря, г/м2
Район
Апрель-июнь 1990г. (весна)
Май-июль 1989г. (лето)
Июнь-июль 1991 г. (лето)
Сентябрь-октябрь 1986г. (осень)
Сентябрь-октябрь 1987г. (осень)
Октябрь-ноябрь 1990г. (осень)
Ноябрь-декабрь 1988г. (осень)
Декабрь 1991 г. -январь 1992г.(зима)

1
65
-3
?
170
29
-160
?
?

2
-5
36
?
196
36
-114
?
?

3
-29
-67
?
136
-8
-48
?
?

4
-122
-119
?
-28
-44
-157
?
?

5
199
344
?
131
62
39
-86
-6

6
103
22
?
113
46
39
17
?

7
646
858
?
-180
125
-127
2
-21

8
126
602
-603
-86
-69
-179
-36
-38

9
37
240
47
24
-37
15
1
25

10 
?
28
-115
53
-34
-102
2
?

11
15
898
74
222
-79
21
0
?

12
65
15
-324
-40
-49
-201
-31
-69

Все районы
88
234
-316
4
-24
-146
-36
-44

Примечание. Районы как на рис. 62.
Таблица 50

Реальная продукция зоопланктона в эпипелагиали тихоокеанских вод Камчатки и Курильских островов, г/м2

Район
Июль-август 
1991 г.
Ноябрь-декабрь 1986г.
Ноябрь-декабрь 1987г.
Ноябрь-декабрь 1991 г.

1
-57
-23
26
-124

2
-57
-2
16
-124

3
-57
-12
-118
-104

4
-57
20
7
-104

5
-205
-133
-7
-61

6
-357
-132
1
-34

Все районы
-288
-125
-3
-78

7
-313
-128
10
-16

8
-672
-128
10
-33

9
194
21
46
23

10
-641
-83
-12
-16

Все районы
-501
-97
8
-20

Примечание. Районы как на рис. 60. В 1986 и 1987 гг. ноябрь - воды Камчатки, декабрь - воды Курильских островов.

В западной части Охотского моря и в глубоководных котловинах также выделяются, с одной стороны, районы с относительно стабильной и высокой реальной продукцией планктона (4, 11, 12), а с другой, - с низкой (10) или заметно меняющейся в межгодовом аспекте (9, 13).

В западной части Берингова моря в среднем при более низкой про​дукции планктонного сообщества, что не является неожиданным, если учесть повышенную долю в сообществах хищного планктона и пони​женный уровень продукции мирного планктона, по существу трудно назвать район с постоянно высокими значениями реальной продукции (табл. 49). В некоторой степени исключением являются в этом смысле воды корякского прибрежья (район 6), кромки шельфа и материкового склона (районы 5, 7, 9, 11). В других районах, в том числе в эпипелаги​али глубоководных котловин (8, 12), наблюдается большая межгодовая изменчивость или постоянно низкие значения реальной продукции. Таким районом, в частности, является карагинско-олюторский шельф (район 10), где концентрируется основная масса пополнения минтая.

3 следующей главе при анализе динамики численности минтая дан​ные по продукции планктонных сообществ будут сопоставляться с уро​жайностью конкретных поколений минтая. Такие сопоставления, кста​ти, по западнокамчатскому и олюторско-карагинскому районам уже делались, правда, только по отдельным годам, но обнаружили как будто неплохую согласованность данных (Шунтов и др., 19906). В то же время определенно говорить о четких закономерностях в межгодовой динами​ке биомассы, продукции и структуре планктонных сообществ не пред​ставляется возможным из-за слабой изученности экологии и жизнен​ных циклов массовых видов планктеров. Кроме того, и выше на это обращалось специальное внимание, современные методы массовых сбо​ров планктонных проб не дают всей необходимой информации для суждения о многих важных деталях формирования как кормовых по​лей, так и в целом кормовой базы личинок, молоди и взрослых рыб.

На одно обстоятельство, однако, обратить внимание следует. Как видно из данных приложений 26 и 27, в 90-е гг. в дальневосточных морях заметно увеличилось количество хищного планктона (в основном все те же сагитты). Это в свою очередь вызвало снижение продукции планк​тонных сообществ в целом (реальная продукция). Эти изменения в структуре планктонных сообществ, по-видимому, следует рассматри​вать в контексте начавшейся перестройки в климато-океанологических процессах, о чем более подробно будет сказано в главе 5.

Для характеристики кормовой базы рыб приведем пример, свиде​тельствующий о важности еще одного фактора, а именно: внутрисезонных изменений в планктонных сообществах. На рис. 118 и 119 приведе​ны данные о биомассах и составе зоопланктона в западнокамчатских водах, полученные во время двух летних съемок, выполненных с двух​недельным интервалом, при этом на каждой станции облавливалась вся толща эпипелагиали и отдельно верхняя эпипелагиаль -Ом- слой скачка (14-24 м, в среднем 20 м). В период июльской съемки (рис. 118) общая биомасса зоопланктона была оценена в 42,2 млн. т, а в верхнем слое - в 5,9 млн. т. Во время августовской съемки общее количество планктона несколько снизилось (36,8 млн. т), зато в верхней эпипела​гиали увеличилось примерно в 1,5 раза (8,4 млн. т). Тем не менее, как' будет показано в следующем разделе, количество минтая в верхней эпипелагиали в августе уменьшилось почти в два раза (297,65 и 165,03 тыс. т). Возможно, это в некоторой степени было связано с тем, что увеличение концентраций планктона в верхних слоях произошло в основном за счет сагитт (рис. 118 и 119). Интересно, что за небольшим исключением плотность концентраций планктона в верхних слоях пелагиали была более высокой, хотя общие ресурсы планктона здесь не превышали 20-25 % общей биомассы планктона в эпипелагиали.

В заключение данного раздела кратко остановимся на оценках сум​марных планктонных ресурсов в рассматриваемых районах. По Охотскому и Берингову морям такие попытки уже делались ранее, в том числе авторами настоящей работы (Шунтов, Дулепова, 1993, в печати). Во всех случаях за исходные принимались данные по эпипелагиали.
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Рис. 118. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах прикамчатских вод Охотского моря 16-31 июля 1992 г.: А - вся толща эпипелагиали, Б - 0 м - слой темпера​турного скачка; 1 - менее 500 мг/м3, 2 - 500-1000, 3 - 1000-2000, 4 - более 2000 мг/м3; 5 — копеподы, 6 — сагитты, 7 — прочие; темные кружки — мелкий и средний планктон, кружки со штриховкой - макропланктон; сплошные линии - изобаты 200, 500, 1000 м, точечные линии - границы районов
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Рис. 119. Средняя биомасса зоопланктона в различных районах прикамчатских вод Охотского моря 1-12 августа 1992 г. Обозначения как на рис. 118

По данным Мотоды и Миноды (Motoda, Minoda, 1974), биомасса зоопланктона в сырой массе в 50-60-е гг. составила в Беринговом море 36,8 г/м в слое 0-80 м. По оценкам этих авторов, в слое 0-80 м сосре​доточено 80 % планктона от его биомассы в слое 0-150 м. При такой плотности биомасса зоопланктона в эпипелагиали Берингова моря дол​жна составлять 105 млн. т. По А.Ф. Волкову и В.И. Чучукало (1985а), среднемноголетняя биомасса сестона в слое 0-100 м составляет в Берин​говом море: весной - 250, летом - 100, зимой - 25 млн. т, а, по оценкам Н.П. Маркиной (1986), среднегодовая биомасса мезопланктона состав​ляет 184 млн. т. В связи с плохой уловистостью обычных сетей микро- и макропланктона Н.П. Маркина увеличила полученную величину до 551,4 млн. т. Судя по всему, в эту гипотетическую цифру оказались включенными и микрогетеротрофы.

В связи с тем что при наших исследованиях вводилась поправка на уловистость планктонных сетей, полученные таким путем оценки ре​сурсов планктона в основном мало сравнимы с литературными. По данным пяти съемок, выполненных в 80-е гг. в западной части моря, биомасса планктона в слое 0-200 м в разные сезоны изменяется здесь от 44,8 до 121,8 млн. т (Шунтов, Дулепова, в печати).

Высказывались мнения о том, что количество планктона на единицу площади в западной части Берингова моря в 1,5 раза выше, чем в восточной (Маркина, Хен, 1990). Однако судя по схемам среднемноголетнего распределения планктона (Motoda, Minoda, 1974; Волков, Чучукало, 1985а), а также другим данным (Шунтов, Дулепова, в печати), концентрация планктона в западной и восточной частях моря в целом не различается. Это дало возможность перенести наши многочисленные данные по западной части Берингова моря на всю его площадь. При таком подходе биомасса зоопланктона без микрогетеротрофов в эпипелагиали всего моря в разные сезоны должна составлять от 103 до 401 млн. т (Шунтов, Дулепова, в печати).          

Выше уже говорилось о том, что наши данные суточных станций (приложения 17-19) в общем не противоречат глобальным выводам М.Е. Виноградова и Э.А. Шушкиной (1987) о том, что летом на глубинах 200-500 м концентрируется 30-40 %, а зимой 75 % планктона от его биомассы в слое 0-500 м. Так, весной в Беринговом море в горизонте 200-500 м было учтено ночью 51,7 %, а днем 66,5 % от общего количе​ства планктона в слое 0-500 м, а осенью соответственно 31,3 и 53,4 %, Напомним также, что по оценкам М.Е. Виноградова (1968) в океане в верхних 500 м в среднем содержится около 65 % биомассы планктона в слое 0-4000 м. С учетом таких добавлений суммарная биомасса зоо​планктона в Беринговом море определена весной в 453, летом - 601, осенью - 459 млн. т (Шунтов, Дулепова, в печати).

Диапазон оценок суммарного запаса зоопланктона в Охотском морс также весьма широк -от 110 до 620 млн. т (Маркина и др., 1982; Волков, Чучукало, 1985а; Шунтов, 1985; Маркина, 1986; Моисеев, 1989а). Не​которые из этих оценок не могут быть приняты, так как или относятся только к верхним слоям моря, или получены на основе больших допу​щений, или относятся к сестону в целом. 

В период комплексных съемок в 80-е гг. общая биомасса зоопланк​тона Охотского моря оценивалась в 325-410 млн. т для летнего и 250-325 млн. т для осеннего периода (Горбатенко, Чеблукова, 1990; Шунтов и др., 1990а; Шунтов, Дулепова, 1993, в печати). С учетом поправок на вертикальное распределение планктона глубже 200 м (глубоководные котловины) приведенные выше цифры можно увеличить до 530-650 млн. т для лета и 347-500 млн. т для осени.

Суммарная биомасса зоопланктона в тихоокеанских водах Камчат​ки в пределах рассматриваемой в настоящей работе акватории по дан​ным комплексных съемок оценивалась в 47,3 млн. т летом и 32-66 млн. т осенью (табл. 46), а в прикурильских водах океана 148,4 млн. т летом и 53,5-74,6 млн. т осенью (табл. 47). С учетом поправок на количество планктона на глубинах более 200 м для восточнокамчатского района получим 104 млн. т летом и 71-146 млн. т осенью, а для прикурильских вод соответственно 329 и 117-167 млн. т.

Оценки ресурсов зоопланктона в Японском море располагаются в диапазоне от 40 млн. т для всего моря (Волков, Чучукало, 1985в) до 57-62,3 млн. т только для экономической зоны России, занимающей примерно третью часть площади моря (Моисеев, 1989а; Лапшина и др., 1990). Последние оценки делались с учетом уловистости планктонных

сетей. Перенеся эти объемы на всю площадь моря, получим 171-187 млн. т. Следует, однако, оговориться, что полученные цифры относятся только к эпипелагиали. Глубинные слои Японского моря обеднены планктоном. Здесь нет и настоящей глубоководной фауны, а основу биомассы нижних слоев составляют верхнеинтерзональные виды (Ви​ноградов, 1968). Поэтому сугубо ориентировочно допускаем, что вряд ли общий запас планктона в Японском море превышает 250 млн. т.

Если соотнести полученные оценки ресурсов планктона на единицу площади, получим следующую градацию районов по суммарному оби​лию зоопланктона. В Охотском море и прикурильских водах Тихого океана  средние биомассы в летний период укладываются в 400-460 т/км2. а в Беринговом, Японском морях и тихоокеанских водах Камчатки в 230-260 т/км2. Эти данные в общих чертах, конечно, характеризуют продукционную мощь пелагиали рассматриваемых районов. Однако на кормовую базу нектона помимо этого большой отпечаток накладывают продукционные особенности планктона, слагающего второй трофический уровень, а также состав и структура планктонных сообществ и, наконец, формирующаяся циркуляционной системой вод структура кормовых полей.

Состав ихтиоценов и доля в них минтая. К настоящему времени опубликовано много работ, свидетельствующих о доминировании мин​тая в пелагических и донных ихтиоценах дальневосточных морей и сопредельных водах Тихого океана. Однако о конкретной его доле в биомассе рыб различных районов из опубликованных данных зачастую судить затруднительно по целому ряду причин. Дело в том, что в боль​шинстве публикаций при расчетах биомасс рыб не вводились поправки на уловистость, кстати не одинаковую у разных видов и размерных групп. При донных съемках происходит недоучет рыб, тяготеющих к толще воды, а при пелагических съемках из учетов в основном выпада​ют рыбы, обитающие у дна. На результаты оценок биомассы и соотно​шения видов в ихтиоценах большой отпечаток накладывают и сроки съемок. Это связано с тем, что большинство пелагических рыб соверша​ют довольно протяженные сезонные миграции.              

Учитывая изложенные и другие обстоятельства, при выполнении комплексных съемок дальневосточных морей учетные работы стандар​тизировались, при этом при обработке результатов учетов в обязатель​ном порядке вводились поправки на уловистость*(*Для различных донных рыб использовались коэффициенты уловистости от 0,3 до 0,5, для пелагических объектов от 0,1 до 0,5 (минтай и сельдь - 0,4, лососи и акулы - 0,3, мелкие глубоководные рыбы, кальмары, песчанка, мойва, сеголетки разных видов -0,1).). В течение 80-х гг. вся дальневосточная экономическая зона России за исключением непос​редственно прибрежных вод была охвачена серией съемок, что впервые позволило определиться в объемах рыбных ресурсов этого региона (Шунтов, 1985-1987; Шунтов и др., 19906).

Рыбы, как известно, более подвижны, чем планктеры, и значитель​ная часть их видов свободно переходит из одного биотопа в другой. В частности, трудно, а точнее, невозможно назвать какой-либо другой вид, который мог бы сравниться в этом смысле с минтаем. Поэтому границы различных экологических групп рыб не обязательно всегда должны совпадать с границами планктонных сообществ. Тем не менее на основании распространения видов, тяготеющих к определенным ши​ротным и вертикальным зонам моря, водным массам и глубинам, пред​ставляется возможным говорить об ихтиоценах прибрежья, шельфа, материкового склона, эпипелагиали, мезопелагиали, батиали и т.д.

Несмотря на многолетний период исследований экологии рыб даль​невосточных морей, структура ихтиоценов, динамика их границ, а так​же место и иерархия в системе макросообществ в основном не исследо​ваны. Поэтому на данном этапе при обработке учетных съемок осред​нение информации о составе и биомассах нектона, как и планктона, нами проводилось в основном по районам, показанным на рис. 60-62.

Более объемная информация о составе сообществ нектона накоплена к настоящему времени по Охотскому и Берингову морям, где к тому же съемками были охвачены все сезоны года. Эти моря представляют собой как бы сдвоенный центр обилия минтая. В эпипелагиали Охотского и Берингова морей минтай бесспорно преобладающий во все сезоны года вид. Его доля в общей биомассе рыб эпипелагиали Охотского моря в последние десять лет оценивалась во время разных съемок в пределах 75-85 %, а в западной части Берингова моря - от 85 % и выше (табл. 51). Лишь в самое последнее время, в связи с уменьшением численности восточноберинговоморского минтая и уменьшением масштаба его миг​раций в западную часть моря, его доля здесь заметно снизилась, но и в этом случае по биомассе он остался первым видом.

В общем сходная ситуация наблюдается и в восточной части Берин​гова моря. В конце 80-х гг. промысловый запас донных и придонных рыб (камбалы, треска, окуни, палтусы) вместе с минтаем оценивался здесь примерно в 13,8 млн. т, из них на долю минтая приходилось около 47 % (Bakkala et al., 1989). Аналогичной (около 45 %) оказалась доля минтая и в рассчитанной с помощью одной из моделей уравновешенной биомас​сы рыб (33,34 млн. т) в восточной части Берингова моря (Левасту, Ларкинз, 1987). При оценках соотношения видов во время траловых съемок в американской части Берингова моря доля минтая  варьировала, в зависимости от методики учетов. Так, во время детальной донной траловой съемки в 1980 г., проводившейся совместными усилиями США и Япо​нии, биомасса рыб в водах Алеутских островов на глубинах до 900 м была оценена в 1,8 млн. т, при этом на долю минтая пришлось 23,5 % (Ronholt et al., 1986). При аналогичной съемке в 1979 г. на шельфе и материковом склоне восточной части Берингова моря биомасса рыб определена в 9 млн. т, из них на долю минтая пришлось 39,4 %. В то же время в пелагиали было учтено еще 7,5 млн. т минтая. С учетом этих данных доля минтая в суммарной биомассе рыб составила 67,3 % (Bakkala et al., 1985a), правда, здесь нужно иметь в виду, что для всех рыб принималась одинаковая уловистость. Любопытно, что работавшие синхронно японские и американские суда не всегда имели сходные результаты как по уловам, так и по численности части видов рыб. Это обстоятельство дополнительно подтверждает большое значение конк​ретных условий при учетных работах.

Таблица 51 

Состав (%) и биомасса рыб в эпипелагиали Охотского и западной части Берингова морей (Шунтов и др., 1990б с дополнениями)

Вид и

группа


Охотское море
Берингово море


Октябрь-ноябрь 1984г.
Сентябрь-ноябрь 1985г.
Август-октябрь 1986г.
Июль-август 1988г.
Ноябрь -1990-январь 1991 г.
Сентябрь-октябрь 1986г.
Август-октябрь 1987г.
Июнь-июль 1989г.
Май-июнь 1990г.
Октябрь-ноябрь 1990г.

Минтай
75,0
76,8
82,1
78,5
84,3
85,0
89,9
92,7
86,3
54,2

Сельдь
7,9
8,0
9,7
3,5
9,6
2,0
2,9
0,1
0,4
0,3

Лососи
1,7
2,0
1,3
0,1
1,2
2,0
1,2
0,2
+
1,5

Мойва
1,4
3,0
0,5
0,1
0,9
1,4
1,1
0,4
0,5
1,8

Мезопелагические рыбы
10,1
1,2
1,2
17,1
2,7
7,2
3,8
2,8
8,0
39,3

Иваси
1,0
6,5
2,6
-
-
-
-
-
-
-

Прочие рыбы
2,9
2,5
2,6
0,7
1,3
2,4
1,1
3,8
4,8
2,9

Все рыбы, млн. т
9,88
11,56
11,46
14,34
4,28
6,51
7,76
2,16
2,71
1,50

При значительном доминировании минтая над другими рыбами Охотского и Берингова морей в целом доля его в различных участках и зонах морей может значительно различаться. Явно подчиненное поло​жение имеет минтай в ихтиоценах непосредственно прибрежной зоны. Его количество резко возрастает в средней части шельфа. В пелагиали шельфовых районов Охотского моря за некоторыми исключениями он абсолютно преобладает над другими видами. Обычной может считаться ситуация, когда на минтая приходится 80-90 % и более от учтенной биомассы всех рыб (табл. 52, рис. 120-121).

В шельфовых районах северной части моря (1-3) некоторое пониже​ние доли минтая связано в основном с обитанием здесь двух популяций сельди (охотской и гижигинско-камчатской) и частично мойвы. В ре​дких случаях сельдь может даже занимать по биомассе первое место, как это происходило, например, в районе 3 осенью 1985г. (рис. 121). На западнокамчатском шельфе небольшое снижение доли минтая также связано с обитанием здесь мойвы и сельди гижигинско-камчатской по​пуляции. При обильном ходе лососей в течение короткого времени эти рыбы также могут преобладать на отдельных участках прикамчатских вод. Такая ситуация была отмечена, в частности, в районе 8 в 1986 г. (табл.52).

При определенных сроках учетных работ на шельфе у юго-западного побережья Сахалина могут значительно преобладать над минтаем и другими рыбами сардина иваси, сельдь и лососи (табл. 52, рис. 121).

Таблица 52

Состав и соотношение биомассы пелагических рыб в различных районах Охотского моря в июле-сентябре 1986 г. (Горбатенко, Чеблукова,1990), %

Вид
Районы


1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13

Минтай 
95,74
61,26
88,82
97,84
99,94
99,66
93,64
32,80
96,86
99,45
0,64
65,28
57,29

Сельдь
3,57
38,48
8,68
1,94
0,03
—
+
—
—
0,47
48,30
0,08
—

Мойва
0,07
+
0,02
0,06
—
—
2,27
0,44
—
+
2,22
—
—

Серебрянка
—
—
—
—
—
0,13
—
—
1,73
—
—
29,93
39,71

Сардина иваси
—
—
—
—
—
—
—
—
—
+
12,65
0,26
1,59

Кета
0,01
—
0,04
0,01
0,01
0,03
0,37
2,32
+
—
0,83
—
0,06

Горбуша
—
—
—
—
—
—
0,29
44,27
0,02
—
0,09
—
0,18

Чавыча
—
—
0,06
—
—
0,01
0,02
0,35
—
0,02
—
—
0,02

Кижуч
—
—
—
—
—
—
0,03
+
—
—
—
—
—

Сима
—
—
+
—
—
—
0,07
0,05
—
—
0,02
—
—

Гольцы
—
—
—
—
—
—
0,01
0,36
+
—
—
—
+

Терпуг
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
0,22
0,01
+

Акулы
0,40
—
0,67
—
—
—
0,60
—
—
—
34,42
—
0,01

Прочие
0,21
9,26
1,71
0,15
0,02
0,17
2,60
19,41
1,39
0,06
0,61
4,44
1,14

Биомасса пелагических рыб, тыс. т
980
1812
1056
936
1393
1435
510
91
2455
725
265,3
684
1415

Примечание. Районы как на рис. 61.
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Рис. 120. Плотность концентраций и биомасса (цифры - по районам осреднения, млн. т) рыб в эпютелагиали различных районов Охотского моря в июне-августе 1988 г.: 1-менее 5 т/км2 ,2 -5-10, 3- 10-20, 4 -более 20 т/км2. Доля минтая - светлые секторы

В эпипелагиали глубоководной части Охотского моря (районы 9, 12, 13) количество минтая обычно уступает суммарной биомассе других рыб. Это связано с обилием здесь мезопелагических рыб (в ночное время), а точнее, главным образом серебрянки (Leuroglossus schmidti).

В южной части моря (районы 12 и 13) кроме серебрянки в летне-осенние месяцы в 80-е гг. была также многочисленна иваси. За исключением зимне-весеннего периода в эпипелагиали Охотского моря, в том числе в его глубоководной части, заметны лососи и их молодь.

Доля минтая в эпипелагиали глубоководных котловин наиболее низ​кой бывает в зимне-весенние месяцы, когда нагуливавшиеся здесь по​ловозрелые особи отходят к нерестилищам (табл. 53, 54). Основу сум​марной биомассы рыб в это время слагает серебрянка, а на отдельных участках южной части моря — молодь лососей (табл. 54). Попутно заме​тим, что факт обитания значительного количества молоди лососей (гор​буша и кета) зимой в Охотском море оказался совершенно новым (Радченко и др., 1991). По существующим представлениям (Бирман, 1985; Takagi et al., 1981;Heard, 1991), зимой лососи, и в частности горбуша, мигрируют за пределы Охотского моря в воды северо-западной части Тихого океана.
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Рис. 121. Плотность концентраций и биомасса рыб в эпипелагиали различных райо​нов Охотского моря в сентябре-ноябре 1985 г. Обозначения как на рис. 120

В отдельные годы в глубоководной котловине Охотского моря в боль​шом количестве появляется еще один вид, а именно: молодь южного одноперого терпуга. Так, в июле-августе 1992 г. здесь было учтено 2,9 млрд. экз. (около 40 тыс. т) сеголеток этого вида. Заметим, однако, что такие ситуации бывают нечасто и наблюдаются только при появлении высокоурожайных поколений.

Сардина иваси в Охотском море бывает только в летне-осенний период (август-октябрь), при этом лишь в эпохи ее высокой численно​сти, когда она и предпринимает массовые нагульные миграции в уме​ренные широты. В такую эпоху, кстати, входило и все десятилетие 80-х гг. На количестве учитываемой при съемках иваси (а также лососей) отражается даже очередность выполнения разрезов. Если, к примеру, осенняя съемка выполняется сначала на севере моря, то к моменту выполнения разрезов на юге моря сардины в связи с ее откочевкой в воды Японии здесь уже нет. Напротив, если съемка начинается с юга, иваси учитывается полно.

В зимние месяцы, по существу, вся западная и северная часть Охот​ского моря покрывается льдами. Судя по данным, полученным на сво​бодных ото льда районах моря (табл. 53, 54), принципиальных измене​ний в составе и соотношении видов в ихтиоценах эпипелагиали зимой в общем-то не происходит, хотя известно, что в это время некоторые рыбы (сельдь, мойва) держатся в целом глубже. Данные табл. 54 иллю​стрируют, в частности, ситуацию, когда в зоне съемки оказалась часть зимовальных скоплений охотской популяции сельди (район 6).

Еще раз подчеркнем, что даже при детальной и качественно выпол​ненной съемке, по существу, невозможно получить полностью сопоста​вимые данные по всем рыбам. Так, при косых ловах или акценте при съемке на виды, обитающие по всей толще эпипелагиали, происходит занижение данных по лососям, тяготеющим к верхней части эпипела​гиали. В качестве примера приводим табл. 55, основанную на данных учетов только в верхней (0-50 м) части эпипелагиали. Съемка пришлась на время массового прохода через Охотское море лососей (в первую очередь горбуши) на нерест. Столь высокой доли лососей в общей био​массе рыб, как это происходило в некоторых районах (9, 10, 11, 13), ни разу не отмечалось при выполнении макросъемок, когда учетными ра​ботами охватывалась вся эпипелагиаль.

Таблица 53

Состав (%) и биомасса рыб и кальмаров в эпипелагиали Охотского моря в феврале— марте 1990 г.

Вид и группа

рыб
Районы


6
7
8
9
12
13

Минтай
91,9
99,9
98,3
93,6
22,1
63,4

Рыба-лягушка
0,2
0,1
0,1
0,2
3,2
0,4

Горбуша
—
—
—
—
6,7
—

Кета
—
—
—
—
6,6
—

Серебрянка
7,7
—
0,7
6,0
58,5
35,5

Прочие рыбы
0,2
—
0,9
0,2
2,9
0,7

Общая биомасса рыб, тыс. т
269,6
252,5
524,3
531,6
9,5
37,6

Общая биомасса кальмаров, тыс. т
0,8
—
12,9
4,2
2,2
4,2

Примечание. Районы как на рис 61; съемка проводилась только на свободной от льда восточной части моря.

Таблица 54 

Состав (%) и биомасса рыб в эпипелагиали Охотского моря в январе-марте 1992 г.

Вид и группа
Районы, февраль - март
Южная

часть моря, январь


2
6
7
8
9
12, 13


Минтай
59,2
7,6
98,0
11,7
22,2
—
0,2

Сельдь
0,6
84,6
+
—
—
—
—

Лососи
—
—
—
+
—
5,5
93,6

Мойва
0,7
0,1
0,1
25,1
—
—
—

Зубастая корюшка
—
—
1,3
5,2
—
—
—

Рыба-лягушка
+
0,3
0,1
3,4
2,0
0,5
0,1

Круглоперы
10,2
3,0
0,1
+
—
—
—

Мезопелагические рыбы
29,1
4,3
0,3
45,7
75,8
94,0
6,1

Прочие рыбы
0,2
0,1
0,1
8,9
—
—
+

Все рыбы, тыс. т
31,5
412,4
815,4
10,3
56,3
24,9
96,1

Примечание. Районы как на рис 61; съемка проводилась только на свободной от льда восточной части моря.

Тихоокеанские лососи вместе с сардиной иваси, японским анчоусом и акулами (в настоящее время наиболее многочисленна сельдевая акула - Lamna ditropis) присутствуют в ихтиоценах Охотского моря только часть года. Но если молодь лососей многочисленна в охотоморских водах по крайней мере полгода (Шунтов, 1989а; Радченко и др., 1991), то время массового хода идущих на нерест половозрелых лососей в два—три раза меньше. И хотя при высокой численности мигрирующих лососей они на короткое время могут заметно изменить количественное соотношение видов в ихтиоценах на путях основных миграций, их ко​личество буквально в смежные недели может изменяться в несколько раз. Такая ситуация отражена в табл. 56, в которой обобщены данные съемок, выполненных в западнокамчатском районе с двухнедельным интервалом. Кстати, результаты этих съемок частично уже затрагива​лись выше при анализе внутрисезонной динамики в планктонных сооб​ществах. При этом обращалось внимание на то, что и количество мин​тая, постоянно и в массе концентрирующегося в западнокамчатских водах, в верхней эпипелагиали подвержено значительной и быстрой изменчивости.

Таблица 55

Состав (%) и биомасса рыб и кальмаров в верхней эпипелагиали (0-50 м) Охотского моря в июле-августе 1991 г. (Шунтов и др., 1993а, с дополнениями)

Вид и группа
Районы


6
7
8
9, южная часть
10, южная часть
11
12
13, южная часть
13, северная часть

Минтай
97,4
89,5
68,0
11,2
4,9
0,1
0,6
0,5
76,6

Горбуша
0,6
0,7
0,9
80,9
39,3
20,3
12,8
1,3
18,7

Кета
0,7
2,2
1,4
4,8
1,1
0,2
2,2
0,3
2,0

Прочие лососи
0,5
+
0,6
1,2
0,6
1,3
0,4
0,1
1,1

Сельдь
+
4,5
1,0
—
+
+
—
—
—

Сардина иваси
—
—
—
0,5
3,6
51,2
79,1
77,8
—

Серебрянка
0,8
—
24,3
0,6
42,2
0,7
0,9
12,8
1,5

Сельдевая акула
—
—
—
—
—
10,3
1,5
6,7
—

Прочие рыбы
+
3,1
4,8
0,8
8,3
15,9
2,5
0,5
0,1

Все рыбы, тыс. т
477,8
220,4
112,7
95,9
26,6
39,7
264,3
97,8
171,4

Кальмары, тыс. т
1,84
0,28
2,97
4,7
0,05
0,26
5,5
1,02
32,5

Примечание. Районы как на рис. 61.

Таблица 56 

Состав (%) и биомасса (тыс. т) рыб в верхней эпипелагиали западнокамчатского райо​на в июле и августе 1992 г.

Вид
16-31 июля
1 - 12 августа


тыс. т
%
тыс. т
%

Минтай
297,65
51,3
165,03
56,2

Кета
59,72
10,3
16,97
5,8

Горбуша
31,47
5,4
13,57
4,6

Нерка
0,27
+
1,01
0,3

Кижуч
1,60
0,3
6,23
2,1

Чавыча
1,11
0,2
0,84
0,3

Мальма
3,73
0,6
6,96
2,4

Сельдь
124,14
21,3
36,91
12,6

Волосозуб
1,46
0,3
6,96
2,4

Северный одноперый терпуг
0,28
+
17,98
6,1

Сахалинская лиманда
56,09
9,6
17,46
5,9

Сельдевая акула 
3,01
0,5
2,42
0,8

Прочие виды
1,69
0,2
1,57
0,5

Все виды,тыс. т
582,22
100,0
293,91
100,0

В ихтиоценах эпипелагиали Берингова моря при несомненном пре​обладании минтая в целом (табл. 51) картина все же несколько иная по сравнению с Охотским морем. В верхней половине шельфа (районы 1-4, 6, 10), где встречается в основном молодь минтая, он обычно уступает суммарной биомассе других рыб (рис. 122, 123, табл. 57, 58). Из обита​ющих здесь рыб в первую очередь следует назвать мойву, сельдь, пес​чанку, лососей, а в Анадырском заливе также сайку (Boreogadus saida). Заметным элементом в ихтиоценах пелагиали шельфовых районов Бе​рингова моря, как, впрочем, и Охотского, является молодь донных рыб. Поднимаются в толщу и взрослые особи многих донных видов. Заслу​живает, в частности, упоминания сахалинская лиманда (Limanda sakhalinensis), которая в пелагиали в массовом количестве встречается в любое время суток.
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Рис. 122. Плотность концентраций и биомасса (цифры - по районам осреднения, млн. т) рыб в эпипелагиали различных районов западной части Берингова моря в сентяб​ре-октябре 1987 г.: 1 - менее 1 т/км2, 2-1-5, 3-5-10, 4- более 10 т/км2. Доля минтая -светлые секторы

В эпипелагиали внешней части шельфа и в водах материкового скло​на (районы 5, 7, 9, 11) в Беринговом море, как и в Охотском, почти всегда и везде над всеми видами преобладает минтай (рис. 122, 123, табл. 57,58). Уменьшение его доли в некоторых случаях бывает связано с присутствием сельди (районы 7 и 9) или мезопелагических рыб (район 7). Доминирует минтай и в эпипелагиали глубоководных котловин Бе​рингова моря. Поднимающиеся здесь в темное время суток в верхние слои мезопелагические рыбы также довольно многочисленны. Однако размах вертикальных миграций этих рыб в Беринговом море, по-види​мому, меньше, чем в Охотском.
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Рис. 123. Плотность концентраций и биомасса рыб в эпипелагиали различных райо​нов западной части Берингова моря в июне-июле 1989 г. Обозначения как на рис. 122

Верхняя эпипелагиаль глубоководных котловин Берингова моря яв​ляется важным районом нагула и миграций не только всех видов лососей местных популяций, но также значительного количества этих рыб (в основном кета и нерка) из других, даже не всегда смежных, районов (French et al., 1976; Neave et al., 1976; Бирман, 1985; Шунтов, 19896; Burgner, 1991; Salo, 1991). Правда, при высокой численности минтая в 80-е гг. их доля от общей биомассы рыб эпипелагиали была сравнитель​но невысокой, а точнее, частично маскировалась. К тому же при охвате тралениями всей толщи эпипелагиали (как косыми, так и ступенчаты​ми тралениями) происходил недоучет лососей. В некоторые периоды, а именно на путях основных миграций к берегам, они могут преобладать по биомассе над другими рыбами, правда, только в верхней части эпи​пелагиали. Такая картина для Командорской котловины и зоны свала глубин в Карагинском заливе отражена, в частности, в табл. 59 по материалам съемки в июне-июле 1991 г.

В эпипелагиали сопредельных с Охотским и Беринговым морями районов северо-западной части Тихого океана и Японского моря минтай доминирует в ихтиоценах далеко не везде и не всегда. Так, в Японском море в 80-е гг., когда в его северную часть летом перемещались огром​ные массы иваси, эта рыба абсолютно преобладала в ихтиоценах почти по всей северной части моря (табл. 60). В другие сезоны биомасса мин​тая здесь превышала суммарную биомассу остальных пелагических рыб.

Таблица 57 

Состав (%) и биомасса рыб в эпипелагиали западной части Берингова моря в сентябре-октябре 1986 г. (Шунтов и др., 1988а)

Вид

и группа
Paйоны
Всего


1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12


Минтай
1,1
6,0
99,4
21,9
99,0
61,1
75,9
59,1
94,9
57,9
99,4
88,5
85,0

Миктофиды
—
—
—
—
—
—
—
32,5
—
—
+
8,3
6,7

Сельдь
0,1
0,3
+
1,0
1,0
0,3
23,4
—
3,6
5,1
+
—
2,0

Мойва
41,5
42,1
+
17,7
—
20,1
—
—
0,2
5,7
+
—
1,4

Кета
51,8
31,8
0,3
58,3
+
1,6
0,7
2,3
0,4
1,6
0,3
0,3
1,3

Горбуша
—
—
—
—
—
—
+
+
—
+
+
1,1
0,4

Серебрянка
—
—
—
—
—
—
—
3,7
—
—
+
0,4
0,5

Нерка
—
—
—
—
—
—
+
0,9
—
+
+
0,5
0,3

Северный одноперый терпуг
—
—
—
—
—
—
—
0,1
+
+
+
0,7
0,3

Сельдевая акула
4,8
4,9
0,3
—
—
—
—
—
0,7
0,5
+
—
0,1

Прочие рыбы
0,7
14,9
+
1,1
+
16,9
+
1,4
0,2
29,2
0,3
0,2
2,0

Все рыбы, тыс. т
45,5
46,8
708,4
9,6
966,0
165,5
429,0
714,5
222,0
249,0
489,3
2460,0
6505,6

т/км2
1,0
0,9
18,0
0,3
27,0
11,5
35,2
3,7
25,0
9,2
29,7
9,4
9,3

Таблица 58 

Состав (%) и биомасса рыб и кальмаров в эпипелагиали Берингова моря в апреле-июне 1990 г.

Вид

и группа
Районы


1
2
3
4
5
6
7
8
9
11
12
13

Минтай
—
1,7
16,5
—
98,0
66,5
97,0
77,6
99,4
93,2
38,6
86,2

Сельдь
+
—
1,3
+
+
—
—
—
+
2,1
—
—

Мойва
9,1
82,9
18,7
18,8
1,4
8,9
+
—
+
0,3
+
—

Сайка
27,3
8,5
6,2
75,2
—
—
—
—
—
—
—
—

Песчанка
9,1
0,2
43,6
0,3
+
12,2
—
—
—
—
—
—

Серебрянка
—
—
—
—
+
—
1,1
3,3
—
—
16,3
0,8

Охотский батиляг
—
—
—
—
+
+
+
0,3
0,1
—
1,7
0,1

Светлоперый лампаникт
—
—
—
—
—
—
0,6
16,0
0,1
—
27,9
2,4

Прочие мезопелагические рыбы
—
—
—
—
—
—
+
0,1
1
—
4,4
+

Прочие рыбы
54,5
6,7
13,7
5,7
0,6
9,1
1,3
2,7
0,4
4,4
11,1
0,1

Все рыбы,тыс. т
0,11
5,91
3,21
3,72
416,3
9,03
155,5
799,1
161,1
461,6
77,4
620,4

Кальмары, тыс. т
—
—
0,01
—
1,3 
0,6
6,1
27,9
1,0
2,4
46,3
30,4

Примечание. Районы как на рис. 62. Район 10 был закрыт льдами.

Таблица 59

Состав (%) и биомасса рыб и кальмаров в верхней (0-50 м) эпипелагиали юго-западной части Берингова моря в июне-июле 1991 г. (Шунтов и др., 19936, с дополнениями)

Вид и группа
Районы
Всего


8
9
10
11
12


Минтай
77,6
76,7
24,9
5,2
38,4
42,1

Горбуша
1,1
—
0,1
63,2
34,2
25,8

Кета
8,6
—
1,1
23,3
18,0
14,7

Прочие лососи
0,7
—
0,8
3,5
3,9
3,1

Сельдь
—
+
42,3
+
—
4,8

Мойва
—
7,0
30,3
0,3
—
3,5

Сельдевая акула
—
—
—
—
4,7
3,4

Рыба-лягушка
3,3
9,3
—
—
0,6
0,9

Прочие рыбы
8,7
7,0
0,5
4,5
0,2
1,7

Все рыбы, тыс. т
53,0
0,4
42,3
4,5
268,8
369,0

Кальмары, тыс. т
3,7
0,01
—
0,03
66,4
70,1

Таблица 60

Состав (%) и биомасса рыб в пелагиали северной части Японского моря в 1985 и 1991 гг.

Вид и группа
Июль 1985г.
Август-сентябрь 1985г.
Январь -март 1991 г.


0-70 м
0-70 м
0-200 м
200-1000 м

Сардина иваси
90,8
79,2
—
—

Минтай
5,9
5,3
68,9
23,2

Сельдь
2,5
10,9
—
—

Мойва
0,1
1,2
18,8
—

Лососи
0,1
+
9,6
—

Сельдевая акула
0,4
0,6
—
—

Прочие акулы
+
0,1
—
—

Скумбрия
+
2,1
—
—

Южный одноперый терпуг
+
+
+
—

Минога
+
+
—
—

Японский анчоус
+
+
—
—

Треска
+
+
—
—

Мягкий бычок
—
—
—
69,4

Рыба-лягушка
—
—
—
6,9

Прочие
0,2
0,6
2,7
0,5

Все виды,тыс. т
4559,5
3071,9
41,04
20,36

Примечание. В январе-марте 1991 г. выполнялись косые ловы без охвата придонных концентраций пелагических рыб.

Аналогичная картина наблюдается и в южнокурильском районе, в воды которого в летние месяцы проникает много субтропических видов рыб с юга. К примеру, в июле-августе 1991 г. в верхнем 50-70-метровом слое здесь (районы 3 и 4) суммарная биомасса рыб была оценена в 213,8 тыс. т, которые слагали примерно в равных соотношениях субтропиче​ские виды (иваси, японский анчоус, сайра, морской лещ и др.), мезопелагические рыбы и лососи (Шунтов и др., 1993а). Минтай встречался в этом слое буквально единично, а основные концентрации его распола​гались над свалом глубин на границе эпи- и мезопелагиали. В холодные месяцы года минтай в рассматриваемом районе по-прежнему избегает верхней эпипелагиали. Однако в связи с уходом на юг субтропических рыб он начинает доминировать над другими пелагическими рыбами, но только в зоне шельфа и материкового склона, где на его долю приходит​ся до 98,5 % общей биомассы рыб. За пределами свала глубин в откры​тых водах океана в эпипелагиали абсолютно преобладают мезопелагические рыбы и лососи (Шунтов и др., 19886).

Севернее в водах камчатско-командорского района состав ихтиоценов эпипелагиали более стабилен. Сюда в основном не проникают южные виды, а наиболее изменчивым в сезонном аспекте элементом являются лососи. На шельфе и в водах материкового склона абсо​лютно преобладает минтай (табл. 61). В периоды высокой численно​сти его производителей он бывает многочисленным и в открытом океа​не, но только в пределах нескольких десятков миль от шельфа. Такая ситуация наблюдалась, например, осенью 1986 г. (табл. 61). Но на основной площади океанических районов южнее Командорских ост​ровов преобладают лососи и поднимающиеся в эпипелагиаль мезопелагические рыбы (табл. 61). Доминирование лососей здесь наиболее яв​ным бывает летом, особенно если говорить о верхней эпипелагиали. Так, в июле 1991 г. на всей площади океанских вод камчатско-коман​дорского района в верхнем 50-метровом слое на долю лососей от общейбиомассы рыб приходилось по подрайонам от 90 до 98 % (Шунтов и др., 1993а).

Таблица 61

Состав (%) и биомасса рыб и кальмаров в эпипелагиали тихоокеанских вод Камчатки в ноябре 1986г. (Шунтов и др., 1988б)

Вид и группа
Районы


1
2
3
4
5
6

Минтаи
99,8
99,7
99,9
99,4
85,3
12,5

Кета
+
+
—
—
0,1
14,3

Нерка
+
—
—
—
0,3
17,9

Горбуша
+
—
—
—
0,2
47,4

Чавыча
+
+
+
+
0,2
2,1

Миктофиды
—
—
—
—
13,6
2,7

Прочие рыбы
0,2
0,3
0,1
0,6
0,3
2,5

Все рыбы, тыс. т
170,2
278,8
265,0
287,4
274,7
51,8

Кальмары, тыс. т
+
+
0,5
—
65,3
108,0

Примечание. Районы как на рис. 60.

Выше уже обращалось внимание на то, что в зоне шельфа и верхней части материкового склона значительное количество минтая держится в придонных слоях воды. Часть его особей вообще ведет донный образ жизни. Обитающий у дна минтай должен рассматриваться как "закон​ный" элемент донных сообществ. Сам он при этом потребляет многих донных гидробионтов, а его молодью питаются донные и придонные хищники.

О точной доле минтая в донных ихтиоценах говорить затруднитель​но. В уловах донных тралений его количество во многом зависит от вертикального раскрытия трала. К тому же при дневных тралениях в уловах оказываются и особи минтая, которые опустились в придонный слой только на наиболее светлое время.

Как видно из данных табл. 62, в различных районах Японского моря в пределах шельфа и свала глубин до 500 м на долю минтая в донных ихтиоценах, как правило, приходится около 30-50 %. Это больше вкла​да в общую биомассу любой другой группы рыб. Исключением являются только мелководные участки зал. Петра Великого, где по биомассе до​минируют камбалы и керчаки.

Еще более значительно присутствие минтая в донных шельфовых ихтиоценах других районов дальневосточных морей. Ситуацию в Охот​ском море в этом смысле демонстрируют данные табл. 63. Аналогичная картина наблюдается в Беринговом море за исключением внутренних районов Анадырского залива, а также Карагинского залива (прол. Литке и смежные мелководные заливы).

За небольшим исключением в пределах всей экономической зоны России в 80-е гг. минтай доминировал по биомассе и в донных сообще​ствах верхней части материкового склона (табл. 64). Кстати, из данных табл. 64 видна относительно небольшая его доля на свале глубин Япон​ского моря. И это, на первый взгляд, противоречит данным табл. 62. Однако подчеркнем, что более высокий процент минтая в последнем случае объясняется включением в расчеты и шельфа, где минтай более многочислен.

Имея широкий вертикальный диапазон обитания, минтай в большом количестве проникает и в глубоководную пелагиаль. При этом если над свалом глубин круглогодично обитают все возрастные группы, то в открытые воды глубоководных котловин проникают в основном поло​возрелые особи.

Если на материковом склоне минтай в норме опускается на глубины 600-700 м, а местами (Корейский залив, Курильские проливы) до 800 - 900 м, то, судя по эхозаписям в открытых водах глубоководных котло​вин, основная его масса держится на глубинах до 300 м.

Таблица 62

Состав (%) и биомасса донных и придонных рыб на шельфе и материковом склоне (20-500 м) в Японском море в 80-е гг. (Гаврилов и др., 1988)

Семейство
Воды Приморья
Татарский

пролив, ноябрь 1985г.
Воды

юго-западного побережья Сахалина, октябрь 1985г.
Зал. Петра Великого


Ноябрь-декабрь 1985г.
Сентябрь-октябрь 1986г.
Декабрь 1986-апрель 1987г.


Июнь-октябрь 1984г.
Летне-осенние периоды 1985-1986 гг.

Скатовые
2,4
1,4
0,7-1,1
0,8
0,7
0,1-0,3
0,4-0,6

Тресковые
60,8
61,4
56,2-61,5
65,2
73,2
17,9-24,5
25,8-31,4

(в т. ч. минтай)
(31,6)
(48,4)
(39,8-52,6)
(30,3)
(39,2)
?
?

Стихеевые
0,1
0,1
0,2-0,5
0,2
0,4
—
—

Бельдюговые
0,4
0,3
0,2-0,6
1,2
0,5
+
+

Скорпеновые
0,8
7,1
1,0-1,9
+
0,4
+
+

Терпуговые
7,5
4,7
4,9-12,2
0,2
0,3
4,9-7,9
4,4-18,5

Керчаковые
6,5
5,0
5,8-11,7
2,4
3,1
27,1-27,5
17,5-19,6

Психролютовые
0,2
—
0,1
0,3
0,8
0,1
+

Лисичковые
+
+
0,1-0,3
0,1
0,1
0,8-0,9
0,5-2,6

Пинагоровые
+
+
0,1-0,8
+
+
+
0,6

Камбаловые
20,8
19,5
16,0-26,7
27,9
19,6
38,5-49,0
37,2-45,5

Липаровые
0,5
0,5
0.3-0,6
1,7
0,6
0,2-0,3
0,1

Общая биомасса, тыс. т
243,2
194,0
101,2-131,3
190,4
244,2
62,7-67,0
78.8-92.9

Примечание. Съемки выполнялись донными тралами.

Таблица 63

Состав (%) и биомасса рыб в донных шельфовых ихтиоценах в Охотском море (Борец, 1985, 1988, 1990; Шунтов и др., 1990б)

Семейство


Северо-охотоморский шельф
Западнокамчатский шельф


1988г.
1982г.
1986г.
1989г.

Скатовые
2,4
0,1
0,4
1,0

Тресковые
80,9
88,9
85,3
61,0

(в т. ч. минтай)
(76,1)
(83,3)
(78,3)
(55,8)

Бельдюговые
1,5
0,1
0,1
0,5

Рогатковые
1,5
2,3
3,3
11,1

Лисичковые
+
0,2
0,2
0,7

Липаровые
2,3
0,1
0,1
0,9

Камбаловые
9,0
8,2
10,6
23,9

Прочие
2,4
0,1
+
0,9

Всего, тыс. т
2312,3
4421,6
5919,4
3522,2

В табл. 65-69 приводятся оценки биомасс и соотношения различных видов и групп в горизонте 200-500 м, при этом как над свалом глубин, так и в открытых водах. При сопоставлении данных этих таблиц с аналогичными данными по эпипелагиали приходим к выводу о том, что доля минтая в мезопелагиали снижается, хотя и остается весьма замет​ной. В Охотском море (табл. 65, 66) более высокий процент минтая, по .существу, всегда бывает в его северо-восточной части, т.е. в камчатских водах и над впадиной ТИНРО. Особенно это бывает заметным зимой, когда образуются преднерестовые, а затем и нерестовые концентрации половозрелых рыб в дополнение к постоянно обитающей здесь в массе молоди.

В течение всех 80-х гг. численность минтая в Охотском море нахо​дилась на высоком уровне, но даже в это время в целом в глубоководной пелагиали преобладали мелкие мезопелагические рыбы с абсолютно доминирующим среди них видом - серебрянкой Leuroglossus schmidti.

