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В возрастном аспекте анализируются темпы смертности в популяциях рыб, подверженных селектив-
ному сетному промыслу (Камское и Воткинское водохранилища). Обнаружено повышение темпов 
смертности в средних и старших возрастах, наиболее интенсивно осваиваемых промысловыми ору-
диями лова. На примере популяции, для которой имеются оценки абсолютной численности (лещ), 
для модальных возрастных групп показано близкое соответствие коэффициентов смертности, полу-
чаемых на основе абсолютных и виртуальных численностей.
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ВВедение

Оценка темпов смертности является клю-
чевым моментом рыбопромысловых исследо-
ваний, направленных на изучение динамики 
численности рыб и прогнозирование допусти-
мых уловов [Никольский, 1965; Бивертон, 
Холт, 1969; Засосов, 1970; Бабаян и др., 
1984; Рикер, 1979; Бабаян, 2000; Васильев, 
2001; Зыков, 2005; Шибаев, 2007 и др.]. 
В зависимости от поставленных задач и ха-
рактера исходных данных на практике мо-
гут применяться различные методы оценки 
смертности, основанные как на анализе воз-
растной структуры, так и на различных попу-
ляционных характеристиках [Баранов, 1918; 
Бойко, 1964; Гулин, 1969, 1971; Тюрин, 1972; 
Борисов, 1978; Малкин, 1983; Бабаян и др., 
1984; Третьяк, 2000; Руденко, 1985, 2000; 
Бандура, Шибаев, 1986; Зыков, 1986, 2006; 
Печников, 1989; Булгакова, 2009; Beverton, 
Holt, 1957; Gundersen, 1980; Pauly, 1980; 

Peterson, Wroblewski, 1984; Chen, Watanabe, 
1989; Jensen, 1996 и др.]. В меньшей степени 
распространены способы вычисления коэф-
фициентов смертности путём сравнения за-
паса и вылова в смежные годы, что является 
наиболее трудоёмким, но в ряде случаев по-
зволяет произвести раздельную оценку про-
мысловой и естественной убыли [Гулин, 1971; 
Шибаев, 1987; Костицын, 1995 и др.].

Цель настоящей статьи — исследовать 
темпы смертности в популяциях длинноци-
кловых рыб, эксплуатируемых на протяжении 
нескольких десятилетий селективным сетным 
ловом. Перед автором стояли задачи: оценить 
распределение темпов смертности в возраст-
ном и многолетнем аспектах, исходя из биопро-
мысловых характеристик популяций выявить 
основные факторы, влияющие на распределе-
ние значений коэффициентов в старших воз-
растах и сравнить оценки смертности, получа-
емые различными методами.
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материал и методиКа

Исходными данными послужили размер-
но-возрастные ряды, полученные в ходе еже-
годных ихтиологических исследований на 
Камском и Воткинском водохранилищах, про-
водимые в последние десятилетия по общепри-
нятым методам [Чугунова, 1959; Правдин, 
1966; Зиновьев, Мандрица, 2003]. Рассма-
триваемые объекты представлены длинноци-
кловыми популяциями с невысоким темпом 
роста и созревания, предельный возраст рыб, 
как правило, не превышает 15 лет. Приводимые 
биопромысловые показатели рыб в основном 
характеризуют период трёх последних десяти-
летий. При анализе возрастных рядов в целях 
минимизации ошибок, связанных с определе-
ниями возраста у самых старых рыб, из рассмо-
трения исключены старшие возрастные группы.

результаты и обсуждение

На Камском и Воткинском водохранили-
щах промысел рыбы осуществляется с момента 
их образования (1956 и 1964 гг.), максималь-
ные уловы составляли 737 т в первом водоёме 
(1960 г.) и 684 т (1988 г.) во втором. Основ-
ными орудиями лова как ранее, так и в настоя-
щий период являются ставные жаберные сети 
с преобладающим размером ячеи 65–70 мм 
(для крупночастиковых видов), в меньшей сте-
пени используются сети с шагом ячеи 60 мм 
и 80–100 мм. Для лова мелкочастиковых рыб 
(чехонь, синец, плотва, густера, окунь и др.) 
ранее на Камском применялись в основном сети 
с ячеей от 32 до 36 мм, на Воткинском — от 30 
до 34 мм. В последние годы в связи с введением 
«Правил рыболовства в водоёмах Волжско-Ка-
спийского рыбохозяйственного бассейна» 
[2009] и изменением мер регулирования прои-
зошло расширение ассортимента сетей по шагу 
ячеи, в частности изменились промысловая мера 
на ряд видов (в том числе на леща промысло-
вая мера снижена от 30 см до 25 см). Другие 
орудия лова использовались менее широко на 
различных этапах: плавные сети на Камском 
(в основном на верхнем участке для лова леща), 
донный трал (для лова леща на Воткинском), 
заколы и ставные ловушки на обоих водоёмах 
(для лова плотвы, окуня, налима и др.), в опыт-
ном порядке применялся электротрал в нижней 
части Камского (в разноглубинном варианте), 

закидные невода из-за засоренности ложа во-
дохранилищ применялись только на некоторых 
участках, что в итоге давало лишь незначитель-
ную часть в общем вылове.

В простейшем случае, если принять тож-
дественность кривых «населения» и улова для 
полностью облавливаемых возрастных групп 
при неселективном промысле, коэффициенты 
смертности могут оцениваться по показателям 
численности рыб в уловах в двух различных 
промежутках жизни особей рассматриваемой 
популяции [Баранов, 1918; Засосов, 1970]:

 Z N Nt t t= � +ln( / )1   (1)

В случае, когда на водоёме проводилась 
специальная оценка абсолютной численности 
популяции за ряд смежных лет (посредством 
тралового учёта или другими способами), ко-
эффициенты смертности могут быть рассчита-
ны более точно по непосредственным измене-
ниям численности рыб в поколениях:

 Z N Nt x t x t x, , ,ln( ) ln( ),= � + +1 1

где x — год промысла; t — возраст особей 
в поколении.

Данным способом осуществлена оценка ко-
эффициентов смертности леща с использова-
нием показателей тралового учёта за три по-
следовательных года [Костицын, 1992, 1995]. 
Коэффициенты смертности определялись пе-
ребором логарифмов численности каждой пары 
смежных возрастных групп:

 

Z N N
N N

t x t x t x

t x t x

, , ,

, ,

ln( )
ln( ).
= + �

� +
�

+ + +

1

1 1 1   (2)

В случае, когда сведения об абсолютной 
численности отсутствуют, но изучение воз-
растного состава уловов промыслового объек-
та проводилось систематически на протяжении 
периода, равного или большего продолжитель-
ности жизни рассматриваемого поколения, 
оценку смертности можно произвести, ис-
пользуя численность виртуальной популяции 
как сумму численностей уловов рыб поколения 
[Засосов, 1970]. Предполагая равномерный 
характер интенсивности промысла во времени, 
на основе виртуальных численностей мгновен-
ный коэффициент общей смертности (в нашем 
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случае он условно обозначен Zv) рассчитывали 
как величину разности логарифмов численно-
сти виртуальной популяции, которую она име-
ет в конце года t (которая равна численности 
в начале следующего года), и численности вир-
туальной популяции в начале года t:

  Zv = lnVt - lnVt+1.

Для оценки Zv могут быть использованы 
биопромысловые ряды наблюдений, вклю-
чающие состав промысловых уловов и сред-
ние навески по возрастным группам, что яв-
ляется составной частью когортных методов 
[Терещенко, 1917; Державин, 1922; Бойко, 
1964; Засосов, 1970; Рикер, 1979; Бабаян 
и др., 1984; Васильев, 2001; Шибаев, 2007; 
Fry, 1949; Murphy, 1965; Schumacher, 1970; 
Pope, 1972 и др.]. Мгновенные коэффициенты 
смертности в данном случае могут быть рас-
считаны из соотношения:

 Z V Vvt x t x t x, ln( / );, ,= � + +1 1   (3)

 V C C Ct x t x t x u z, , , ,... ,= + + ++ +1 1

где Zv — мгновенный коэффициент общей 
смертности; V — виртуальная численность 
рыб, Ct, x — численность рыб в промысловом 
улове в возрасте t в год исследований x.

Лещ (Abramis brama) — лимнофильный 
эврибионтный вид, довольно быстро сформи-
ровавший промысловое стадо в Камском во-
дохранилище (максимальный улов достигнут 
на 13-м году после его образования — 314 т) 

и значительно медленнее в нижерасположен-
ном Воткинском, где на 23-м году существо-
вания водоёма составлял менее 1/5 общего 
вылова и лишь на 25-м году занял первое ме-
сто в уловах после чехони, когда вылов леща 
достиг 267 т. В Камском лещ является ос-
новной промысловой рыбой, составляющей 
до ¾ и более годового улова. Для популяций 
леща характерна сложновозрастная структу-
ра с невысоким индивидуальным темпом роста 
(2–4 см в год) и поздним половым созрева-
нием (в 7–12 лет). Отличительным свойством 
популяции является наличие в уловах рыб 
старших возрастов — максимальный воз-
раст в Камском водохранилище равен 22–24 
(26) лет, в Воткинском — 16–20 (до 23) лет, 
предельные размеры в том и другом достига-
ют 51–52 см, масса — более 3,5 кг. В уловах 
преобладают рыбы в возрасте 7–12 лет (Кам-
ское) и 6–11 лет (Воткинское). В Камском 
водохранилище самки леща в массе (50% и бо-
лее) созревают в возрасте 9+ лет (30–32 см), 
самцы — в 8+лет (29–30 см), в Воткинском 
самцы созревают в 6–7 лет (30–33 см), сам-
ки — в 7–8 лет (32–35 см).

Мгновенные коэффициенты общей смерт-
ности (Z), рассчитанные с помощью тралового 
учёта в 1989–1991 гг. (рис. 1, А) [Костицын, 
1992, 1995], имели максимальные значения 
в младших возрастах популяции, снижались 
к возрасту полового созревания, затем повы-
шались с началом промысловой убыли, после 
ослабления которой понижались в 16–18 лет 
и вновь повышались в самых старших возрас 

Рис. 1. Коэффициенты смертности леща, рассчитанные по индексам абсолютной (А, трал) и виртуальной 
численности (Б, ст. сети). Пунктир — естественная смертность
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тах под воздействием естественных причин, 
последнее подчинено общей закономерности 
возрастной динамики смертности в популяци-
ях рыб [Северцов, 1941; Тюрин, 1972; Рикер, 
1979; Шибаев, 2007 и др.].

Кривая коэффициентов смертности, рас-
считанных на основе виртуальных численно-
стей (Zv), характеризовалась плавной восхо-
дящей ветвью, начиная с возраста вступления 
рыб в промысел (рис. 1, Б). Наряду с этим 
в возрастных группах 10–13 лет обнаружен 
пик Zv, обусловленный воздействием селек-
тивных свойств промысловых орудий лова 
(см. рис. 1, Б).

Сравнение оценок смертности, рассчитан-
ных различными способами, показало, что 
использование виртуальных и абсолютных 
численностей для модальных возрастов дает 
близкие результаты (табл. 1).

Оценка ZV во времени позволила полу-
чить кривые мгновенных коэффициентов об-
щей смертности для пяти периодов промысла 
(рис. 2), при этом обнаружена тесная корреля-
ция мгновенного коэффициента общей смерт-
ности со степенью промысловой эксплуатации 
популяции. Наиболее высокие значения ZV ха-
рактерны для периода максимального исполь-
зования популяции в конце 1980-х — начале 
1990-х гг. (ZV = 0,65), наименьшие пришлись 
на фазу начала подъёма численности популя-
ции и низких уловов в конце 1970-х — начале 
1980-х гг. (ZV = 0,36–0,37), средние и бо-
лее высокие значения характерны для фазы 
популяционного спада конца 1990-х — пер-
вой половины 2000-х гг. (ZV = 0,58) и роста 
численности популяции в последнее пятилетие  
(ZV = 0,62) (рис. 3).

Кривая с наиболее высоким пиком харак-
теризует 1988–1996 гг., когда на водоёме 
активно применялся плавной лов, являющий-
ся традиционным видом промысла, которым 
в отдельные годы в апреле на Камском водо-
хранилище добывалось до четверти годового 
вылова леща [Костицын, 2001]. На плавном 
лове в те годы использовались плавные сети 
с шагом ячеи 70 мм, которые отбирали леща 
длиной 30–35 см в возрасте 10–13 лет.

В многолетнем аспекте кривая коэффици-
ентов смертности леща обнаруживает цикличе-
ские изменения с тенденцией к росту ZV в по-
следние десятилетия (см. рис. 3). Подобные 
циклические изменения ZV по периодам про-
мысла, по мнению некоторых исследователей, 
уже сами по себе косвенно свидетельствуют об 
увеличении промысловой нагрузки на водоёме 
[Засосов, 1970].

Судак (Sander lucioperca) — крупный при-
русловой хищник, постепенно сформировавший 
промысловые запасы в условиях малочислен-
ности пищевых конкурентов на глубоководных 
участках водохранилищ. Максимальные уло-
вы судака были достигнуты в 1963 г. в Кам-
ском (46,8 т, до 14,4% в отдельные годы) 
и Воткинском (28 т, 9,5%). Предельный воз-
раст судака равен 15+ годам в первом водо-
ёме, и 16+ во втором. В том и другом водо-
ёме в младших возрастах доля самцов выше, 
чем самок,, в возрасте 6+ и старше возрастает 
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Рис. 2. Мгновенные коэффициенты общей 
смертности леща в Камском водохранилище по 

периодам: 1 — 1971–1978 гг. (ср. Zv = 0,37); 2 — 
1979–1987 гг. (Zv = 0,36); 3 — 1988–1996 гг. 

(Zv = 0,70); 4 — 1997–2005 гг. (Zv = 0,61);  
5 — 2006–2011 гг. (Zv = 0,62)

Таблица 1. Оценка мгновенного коэффициента общей 
смертности, полученная тремя способами

Показатель
Способ оценки Z

Z по (1) Z по (2) Zv по (3)

Оценка общей смерт-
ности в модальной 
возрастной группе  
(11 лет)

0,61 0,62 0,62

Среднее значение 
общей смертности  
(8–12 лет)

0,45 0,46
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доля самок. Возраст массового полового созре-
вания самок равен 5+ в Камском и 4+ в Вот-
кинском.

Возрастное распределение значений коэф-
фициентов смертности судака в Камском во-
дохранилище обнаружило два пика: первый 
пришелся на возраст 8 лет, второй — на 10 
(рис. 4). Анализ данных о темпах созревания 
рыб и селективности ставных сетей, приме-
няемых для лова судака, показал, что первое 
увеличение Zv может быть объяснено после-
нерестовым стрессом и в наибольшей мере от-
носится к естественной смертности, тогда как 
последующий рост Zv обусловлен воздействи-
ем селективных орудий лова и большей частью 
должен быть отнесен на счёт промысловой 
смертности.

Анализ распределения темпов роста коэф-
фициента общей смертности судака по перио-
дам промысла свидетельствует об увеличении 
Zv на протяжении последних трёх десятилетий 
(рис. 5). Высокий рост данного коэффициента 
наблюдался в начальной фазе формирования 
популяции, когда численность судака в водо-

хранилище была низка. К первой половине 
1980-х гг. Zv снизился, что было обусловлено 
ростом численности судака в водохранилище 
и слабым освоением запасов промыслом в ус-
ловиях реорганизации производственной базы 
Пермского рыбокомбината в те годы [Кости-
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цын, 1992, 1995]. Впоследствии коэффициен-
ты смертности судака существенно колебались 
по годам, при этом наблюдалось увеличение 
амплитуды колебаний в последние десятиле-
тия в зависимости от численности поколений 
и применяемой на водоёме промысловой базы 
(рис. 5).

В Воткинском водохранилище при анализе 
возрастного распределения темпов смертно-
сти судака в средней части возрастного ряда 
обнаружился пик, приходящийся на 7–8 лет, 
которые являются модальными возрастными 
группами в промысловых уловах (рис. 6).

Щука (Esox lucius) — хищник прибреж-
ной зоны, давший вспышку численности на 
начальных этапах формирования камских во-
дохранилищ, которая проявилась в меньшей 
степени в Воткинском (уловы щуки достигали 

150 т на 5-м году после затопления, доля в об-
щем вылове 46%), чем в других водохранили-
щах, в том числе в Камском, где максимальный 
улов щуки получен на 4-м году после затопле-
ния (394,9 т, 64,6% общего вылова).

Предельный возраст щуки в Камском во-
дохранилище равен 17 годам, в Воткинском — 
15 лет, длина 108 см, вес — 12,5 кг. Самцы 
созревают на 3-м году жизни по достижении 
длины свыше 30 см, самки — на год позд-
нее. Самцы щуки по численности преобладают 
в младших возрастах (2+ — 3+), составляя 
52,4–52,9% от всех рыб в Воткинском, сам-
ки щуки обычно крупнее самцов, преобладают 
в популяции в возрасте 4+ и старше (50,5% 
и более).

При анализе возрастного распределения 
коэффициентов смертности щуки обнаружен 
пик, приходящийся на модальные возрастные 
группы в уловах (4–7 лет). В более старших 
возрастах, когда воздействие орудий лова на 
рыб ослабевает, происходит некоторое сниже-
ние темпов смертности, а их увеличение вновь 
наблюдается в самых старших возрастных 
группах — уже под воздействием естествен-
ных причин (рис. 7).

В Воткинском водохранилище наблюдает-
ся аналогичное распределение коэффициентов 
смертности у щуки с увеличением возраста, 
с тем отличием, что максимум кривой приу-
рочен к более старшим возрастам (6–8 лет) 
(рис. 8), что обусловлено применением при 
промысле расширенного набора сетей по ячее 
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(на лову используются как крупноячейные, 
так и мелкоячейные сети). Максимум значе-
ний ZV приходится на возраст 7 лет, в кото-
ром рыбы в наибольшей степени представлены 
в сетных уловах. К 10 годам происходит сни-
жение темпов смертности и их последующий 
рост в самых старших возрастах под влиянием 
естественной смертности.

Синец (Abramis  ballerus) — единствен-
ный в камских водохранилищах облигатный 
планктофаг рода Abramis. Предельный воз-
раст синца в Камском водохранилище равен 
14+, длина — 35 см, масса — 720 г и более. 
Возраст массового полового созревания син-
ца в последние десятилетия снизился и сейчас 
приходится на 4–5 лет. Максимальный улов 
составлял 23,1 т (1993 г.), доля в уловах до-
стигала 6,6% (2000 г.). Синец при промысле 

изымается ставными сетями с ячеей 36–45 мм, 
основу уловов составляют 5–9-годовики.

Анализ возрастного распределения коэф-
фициентов смертности синца (рис. 9) свиде-
тельствует о наличии отчётливо выраженно-
го максимума, приходящегося на возрастные 
группы 6–9 лет, которые являются модальны-
ми в промысловых орудиях лова. В возрасте 
10 лет происходит снижение ZV и последую-
щее его увеличение в самых старших возрастах 
под воздействием естественных причин.

результаты и обсуждение

Влияние селективных свойств орудий лова 
на структуру облавливаемых популяций рыб 
ранее исследовано на эмпирическом уров-
не [Никольский, 1958, 1961, 1975; Пушкин, 
1963; Борисов, 1978 и др.], а также при моде-
лировании динамики эксплуатируемого стада 
[Трещев, 1974; Шибаев, 1986, 2007 и др.]. 
В то же время в литературе практически отсут-
ствуют факты о непосредственном влиянии се-
лективного промысла на характер смертности 
рыб в эксплуатируемых популяциях и измене-
ния коэффициентов смертности в возрастном 
и многолетнем аспектах.

Как оказалось на примере камских популяций, 
при продолжительном использовании однотип-
ного набора орудий лова промысел может ока-
зывать существенное влияние на структуру попу-
ляций рыб и в конечном итоге на коэффициенты 
смертности, обусловливая их повышение в интен-
сивно облавливаемых возрастных группах.

Подводя итоги анализа возрастного распре-
деления коэффициентов смертности, следует 
сделать вывод о более интенсивном влиянии 
селективных свойств орудий лова на популя-
ции в Камском водохранилище по сравнению 
с Воткинским. Главным образом это обуслов-
лено узким ассортиментом применяемых ору-
дий лова (по ячее) на первом водоёме, высокой 
интенсивностью промысла, низкими темпами 
роста и созревания рыб, а также более длин-
ным возрастным рядом популяций.

Коэффициенты смертности в популяци-
ях варьируют по периодам промысла, причём 
у леща и судака обнаружен циклический ха-
рактер временно €й динамики Zv, что само по 
себе может указывать на рост интенсивности 
промысла. В целом у основных видов проя-
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вилась тенденция увеличения коэффициентов 
смертности в последние десятилетия, что свя-
зано с развитием рыболовства.

Коэффициенты смертности в эксплуатиру-
емых популяциях варьируют в зависимости от 
величины применяемой промысловой нагрузки 
и флуктуаций численности поколений. Анализ 
изменений коэффициентов смертности у леща, 
судака и щуки по периодам промысла свиде-
тельствует о том, что наиболее высокие зна-
чения ZV приходились на фазу падения чис-
ленности популяции, в то время как наиболее 
низкие — на фазы роста и популяционного 
максимума.

Выявленный характер динамики смертно-
сти в некоторых случаях позволяет произве-
сти оценку естественной смертности в экс-
плуатируемых возрастах. В тех случаях, когда 
известно, что повышение темпов смертности 
обусловлено селективными свойствами приме-
няемых орудий лова, путём экстраполяции зна-
чений коэффициентов можно ориентировочно 
оценить уровень естественной смертности.

заКлючение. В популяциях рыб камских 
водохранилищ, подверженных селективному 
сетному лову, происходит повышение коэффи-
циентов смертности в старших возрастах. Се-
лективность промысла, при продолжительном 
использовании однотипных орудий лова, ока-
зывает влияние на структуру популяций рыб 
и на коэффициенты смертности, в наибольшей 
степени обусловливая повышение ZV в интен-
сивно эксплуатируемых возрастных группах.

В последние десятилетия среди коммерче-
ских видов рыб наблюдается тенденция роста 
коэффициентов смертности, что обусловлено 
увеличением количества рыбаков и сетей на во-
доёме. Рост рыболовных усилий обусловливает 
циклический характер динамики Zv, что отчёт-
ливо прослеживается на примере леща и судака.

При резких колебаниях популяции по пе-
риодам промысла наблюдается увеличение Zv 
в фазах снижения численности, и уменьшение 
коэффициента смертности в фазах роста чис-
ленности промыслового стада.

Мгновенный коэффициент общей смертно-
сти, рассчитанный на основе виртуальных чис-
ленностей (Zv), приемлемо описывает дина-
мику смертности в возрастном и многолетнем 
аспектах в том случае, если промысел на водо-

ёме достаточно интенсивен. Сравнение оценок 
коэффициентов смертности, полученных на ос-
нове виртуальной и фактической численностей, 
определённых траловым учётом, показало их 
близкое соответствие для модальных возраст-
ных групп.

Характеристика Zv может применяться 
в практических целях при исследовании попу-
ляций, в которых промысловая убыль является 
существенной.
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Assessment of the Dynamics of Fish Mortality in 
Exploited Populations (Cases of Selective Fisheries)

V. G. Kostitsyn
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Dynamics of mortality estimates in fish populations exposed to selective fishing netting (Kama and Votkinsk 
reservoirs) is analysed. It is found that mortality rates increase in middle and older age groups which are 
fished most strongly. On the example of a population for which there are estimates of absolute abundance 
(bream), near correspondence of mortality rates obtained on the basis of absolute abundance and by virtual 
calculations for modal age groups is demonstrated.
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