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ИЗУЧЕНИЕ ПРИЧИН ИЗМЕНЧИВОСТИ ВЕЛИЧИНЫ ОСТАТКА 
В НЕРЕСТОВЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ СЕМГИ (SALMO SALAR (L., 1758))

М. Ю. Алексеев, А. В. Ткаченко, А. П. Шкателов
Полярный филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии (ПИНРО им. Н. М. Книповича), Мурманск, Россия

объектом исследования служил атлантический лосось (семга), относящийся к по-
пуляциям четырех рек Мурманской области – Колы, Туломы, Поноя и варзуги. 
изучены причины динамики численности повторно нерестующих особей в нере-
стовых популяциях семги в перечисленных реках посредством поиска статисти-
чески значимых связей величины остатка с абиотическими факторами. в качест-
ве математического инструмента исследования использовали корреляционный 
анализ. Рассмотрены собственные и литературные данные о сроках ската валь-
чаков и возврате их на повторный нерест, а также возрастная структура остатка. 
сопоставление межгодовых изменений величины остатка в разных популяциях 
не выявило синхронности в динамике этого показателя, что навело на мысль о су-
ществовании особых, индивидуальных для каждой популяции факторов, регулиру-
ющих численность повторно нерестующих лососей. дальнейший анализ показал, 
что в одних случаях доля остатка демонстрировала слабую связь с температу-
рой воды в море, в других – с температурой и уровнем воды в реке. в частности, 
на долю остатка в реках Кола и варзуга большое влияние оказывает уровень воды, 
но это влияние знакопеременное: если в популяции семги реки Кола высокий уро-
вень паводковых вод увеличивает долю остатка, то в варзуге, напротив, снижает. 
объяснением этому служат разные гидрологические показатели рек: в мелковод-
ной варзуге высокий паводок приводит к ледовым заторам, которые способны 
привести к массовой гибели вальчаков. доля лососей, нерестящихся повторно, 
зависит от общего состояния воспроизводства: чем выше пресс антропогенного 
воздействия, тем меньше относительная величина остатка и проще возрастная 
структура нерестового стада.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: атлантический лосось; корреляционный анализ; повторный 
нерест; смертность; температура; уровень.

M. Yu. Alekseev, A. V. Tkachenko, A. P. Shkatelov. STUDY OF THE 
CAUSES OF VARIATION IN THE PROPORTIONS OF RE-SPAWNING 
INDIVIDUALS IN ATLANTIC SALMON POPULATIONS (SALMO SALAR (L., 
1758))

The Atlantic salmon belonging to populations of four rivers in the Murmansk Кegion – 
the Kola, the Tuloma, the Ponoy and the Varzuga, was the object of the study. The pa-
per investigates the reasons for the population dynamics of re-spawning individuals 
in the spawning salmon populations in the said rivers by searching for statistically sig-
nificant relationships between the proportion of re-spawning individuals and abiotic 
factors. Correlation analysis was used as the mathematical research tool. The authors 
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Введение

При изучении половозрелой части популяции 
принято выделять три типа ее структуры [Мо-
настырский, 1953]. Первый тип состоит только 
из впервые нерестующих рыб, нерестовая по-
пуляция второго типа состоит из впервые и по-
вторно нерестующих рыб, но величина остатка 
меньше величины пополнения. в нерестовых 
популяциях третьего типа величина остатка 
больше величины впервые нерестующих осо-
бей. Поскольку изменения численности попу-
ляции есть результат изменения соотношения 
интенсивности пополнения и убыли, то относи-
тельная величина остатка может вносить ощу-
тимый вклад в воспроизводство популяции.

атлантический лосось (Salmo salar (L., 1758)) 
в отличие от тихоокеанских лососей рода On-
corhynchus относится к нерестовой популяции 
второго типа, поскольку не погибает после пер-
вого нереста поголовно. часть отнерестивших-
ся производителей выживает, снова скатывает-
ся в море, нагуливается, после чего возвраща-
ется в реку, где повторно нерестится. Редкие 
особи возвращаются на нерест многократно.

интерес к этому явлению возник давно 
и был связан с попытками оценить его вклад 
в воспроизводство семги. в период первых 
исследований материал по повторно нересту-
ющим особям получали с помощью мечения 
вальчаков и сбора массовых проб [азбелев 
и др., 1956]. Уже на основании этих данных ста-
ло понятно, что доля повторно нерестующих 
лососей может значительно отличаться в попу-
ляциях разных рек. Попутно было установлено, 
что доля таких рыб в суточном улове в течение 
нерестового хода непостоянна.

во второй половине ХХ в. на крупных лососе-
вых реках Мурманской области был организо-
ван концентрированный лов семги при помощи 
рыбоучетных заграждений, чем обеспечивался 
наиболее полный количественный и качествен-
ный учет нерестовых мигрантов и сбор репре-
зентативных данных. Благодаря такому подхо-
ду удалось получить информацию о численно-
сти повторно нерестующей семги в ряде рек 
и тенденциях в ее динамике [алексеев, Криксу-
нов, 1999; Зубченко и др., 2007], выживаемости 
лососей после нереста и их миграциях, а также 
влиянии промысла [азбелев и др., 1956; Мель-
никова, 1962; Бакштанский, яковенко, 1976; 
антонова, чуксина, 1984].

несмотря на хорошую изученность отдель-
ных сторон жизни повторно нерестующих ло-
сосей, за рамками исследований остаются 
причины непостоянства численности остатка. 
Целью нашей работы стал поиск статистически 
значимых связей между динамикой доли по-
вторно нерестующих особей в нерестовых по-
пуляциях семги с межгодовыми изменениями 
ряда факторов среды обитания.

Материалы и методы

Материалом для работы служили нере-
стовые мигранты атлантического лосося. ис-
пользованы собственные и ретроспективные 
промыслово-биологические данные, собран-
ные в реках Тулома, Кола (бассейн Баренцева 
моря), варзуга и Поной (бассейн Белого моря) 
в период с 1987 по 2018 г. географическое по-
ложение рек приведено на карте-схеме (рис.).

сбор информации в реках Кола и варзуга 
осуществляли на рыбоучетных заграждениях, 

considered their own and literature data on the timing of downstream migration of kelts 
and their return to repeat spawning, as well as the age structure of the re-spawning sub-
population. Comparison of interannual changes in the proportion of re-spawning indi-
viduals in different populations did not reveal any synchronism in the dynamics of this 
indicator. This fact suggests there exist factors specific to each population that regulate 
the number of re-spawning salmon individuals. Further analysis showed that in some 
cases the proportion of re-spawning individuals demonstrated a weak correlation with 
water temperature in the sea, in other cases – with temperature and water level in the ri-
ver. In particular, water level has great influence on the proportion of re-spawning indi-
viduals in the Kola and Varzuga rivers, but this influence is alternating: while in the Kola 
River the number of re-spawning individuals in Atlantic salmon populations is increased 
by a high level of flood water, in the Varzuga River, on the contrary, it is decreased by 
this factor. The explanation lies in the different hydrological characteristics of the rivers: 
in the shallow Varzuga, high flood leads to ice clogging, which can cause a mass death 
of kelts. The number of re-spawning salmon depends on the overall state of reproduction: 
the higher the risk of anthropogenic impact, the smaller the relative number of re-spawn-
ing individuals, and the simpler the age structure of the spawning stock.

K e y w o r d s: Atlantic salmon; correlation analysis; repeated spawning; mortality; tem-
perature; level.
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ежегодно устанавливаемых в нижнем течении 
рек на протяжении всего нерестового хода, 
ежедневно либо через день-два. в р. Поной об-
щую численность семги и долю повторно нере-
стующих лососей определяли при осуществле-
нии любительского лова методом повторной 
поимки [Arnason et al., 1996]. отлов лососей 
в р. Тулома осуществляли на ловушке рыбопро-
пускного сооружения нижне-Туломской гЭс.

всю рыбу просчитывали, отбирали чешую 
для определения возраста. Повторно нересту-
ющих особей идентифицировали по наличию 
на чешуе так называемой «нерестовой мет-
ки» – узкой концентрической полосы «стертых» 
склеритов по бывшему краю чешуи [Мартынов, 
1987]. долю таких рыб определяли соотноше-
нием их числа к общей численности нерестово-
го стада ежегодно.

для выявления причин, влияющих на отно-
сительную численность лососей, нерестующих 
повторно, использованы многолетние данные 
по среднегодовой температуре воды в Барен-
цевом море на разрезе «Кольский меридиан» 
в слое 0–50 м. Этот показатель уже длитель-
ное время широко используется в прогнозиро-
вании численности промысловых видов рыб, 
являясь интегральным фактором, определяю-
щим интенсивность биологических процессов 
во всех звеньях трофической цепи [ижевский, 
1964]. Кроме того, исследовано влияние сред-
немесячных показателей температуры и уровня 
воды в реках с использованием всех доступных 
данных, полученных от Мурманского областно-
го гидрометцентра.

Поиск математических зависимостей осу-
ществляли посредством корреляционного ана-
лиза, который является надежным методом для 
линейных связей. степень выраженности связи 

между изучаемым показателем и независимой 
переменной определялась коэффициентом 
корреляции r. Полагалось, что величина этого 
коэффициента в диапазоне от 0,1 до 0,5 соот-
ветствует слабой связи, значения r от 0,5 до 
0,7 соответствуют средней степени связи, а 0,7 
и выше указывают на сильную связь между пе-
ременными [лакин, 1968].

Результаты и обсуждение

чаще всего повторно нерестующие лососи 
заходят в реки в начале нерестовой миграции, 
вместе с крупными впервые нерестующими 
особями. наши наблюдения подтверждают-
ся и выводами зарубежных исследователей: 
в большинстве случаев повторно нерестую-
щие особи мигрировали в реку Тено и ее при-
токи раньше, чем их впервые нерестующие со-
братья [Niemela et al., 2006]. По этой причине 
в июньских уловах, реже в уловах первой де-
кады июля, возрастной состав семги наиболее 
разнообразен и может включать до 20 и более 
возрастных комбинаций. в популяциях рек 
Поной и варзуга, где основу нерестового ста-
да составляет «осенняя» раса (лососи, кото-
рые заходят в реку с конца августа до декабря 
и нерестятся на следующий год), экземпляры, 
идущие на нерест повторно, могут встречаться 
в течение всего периода миграции.

во всех популяциях доля остатка составля-
ет от долей процента до нескольких процен-
тов. чаще всего повторно нерестующие особи 
встречаются в нерестовом стаде ежегодно, 
но в отдельные годы они отсутствуют. Медиан-
ное значение изучаемого показателя состави-
ло в популяции семги р. Тулома 0,7 %, р. Кола – 
0,2 %, р. варзуга – 2,4 %, р. Поной – 2,0 %.

Полученные данные схожи с результата-
ми наблюдений ряда авторов. По сообщению 
Э. Йокикокко и Э. Ютила [Jokikokko, Jutila, 
2005], в р. симойоки (Финляндия, бассейн Бал-
тийского моря) средняя доля лососей, нере-
стящихся повторно, составляет от 0,5 до 2,8 % 
в разные периоды, а в р. лахаве (новая Шот-
ландия) колеблется в пределах 3–6 % [Hubley 
et al., 2008].

говоря о причинах малой доли повторно 
нерестующих лососей, следует помнить, что 
семга является анадромным видом и ей свой-
ственен сложный жизненный цикл: мальковый 
период она проводит в пресной речной воде, 
основной нагул и начало полового созрева-
ния – в соленой морской. По этой причине 
у семги, в отличие от жилых видов, выделяют 
два периода повышенной уязвимости. Первый 
совпадает по времени с ранним онтогенезом 

схема расположения рек Кола, Тулома, Поной 
и варзуга
Location of the Kola, Tuloma, Ponoy and Varzuga Rivers
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(инкубация, выклев, переход на экзогенное пи-
тание, первая зимовка), второй – с перестрой-
кой организма, направленной на обитание в ги-
перосмотической среде [алексеев, 2003]. При-
нято считать, что выживаемость семги на этапе 
от покатной до нерестовой миграции состав-
ляет 5–10 %. После нереста семга совершает 
миграцию в море, испытывая, как и смолты, пе-
рестройку водно-солевого обмена с гиперос-
мотического на гипоосмотический. вероятнее 
всего, этот процесс, сопряженный с повышен-
ной смертностью, переживают и скатывающи-
еся в море отнерестившиеся особи (вальчаки), 
что и объясняет невысокий процент остатка. 
По сообщению Э. л. Бакштанского и М. я. яко-
венко [1976], выживаемость семги после не-
реста в реке высокая: в р. варзуга скатывает-
ся 20–40 % от всех зашедших в реку лососей, 
выживаемость в море гораздо меньше – 3,7 %. 
основной причиной гибели является крайняя 
истощенность вальчаков после нереста.

После нереста и зимовки скатывающие-
ся лососи имеют своеобразный внешний вид, 
отличающий их от анадромных лососей: они 
очень худые, на фоне прогонистого тела го-
лова и хвостовой плавник кажутся неестест-
венно большими. чешуя серебристого цвета, 
но не так легко отстает от тела, как у недавно 
зашедшего в реку лосося. начало ската валь-
чаков в р. варзуга наблюдается весной после 
ледохода и продолжается до июля. до конца 
июля отмечаются поимки меченых в р. варзуга 
вальчаков в пределах Белого моря. среди та-
ких рыб чаще встречаются самки [Мельникова, 
1962]. Значительная их часть в короткие сроки 
покидает Белое море, мигрируя вдоль Зимне-
го берега. Пути катадромной миграции валь-
чаков совпадают с путями миграции смолтов. 
вальчаки как бы повторяют свой прошлогодний 
путь к нерестилищам в обратном направле-
нии, стараются уйти через горло Белого моря 
на обычные для семги районы нагула в Барен-
цевом, реже в норвежском морях [Бакштан-
ский, яковенко, 1976]. с учетом того, что сред-
няя скорость миграции составляет 16 км/сут-
ки, за один месяц семга способна преодолеть 
расстояние в 500 км. Миграция вальчаков мо-
жет состояться не только весной, но и осенью, 
сразу после нереста. Так, по мнению финских 
ученых, время миграции вальчаков атлантиче-
ского лосося является результатом адаптив-
ного использования среды обитания в зависи-
мости от физического состояния по окончании 
нереста. особи с низкими запасами энергии 
рано мигрируют в опасную, но продуктивную 
морскую среду обитания, тогда как экземпляры 
с большими запасами энергии остаются в без-

опасной, но менее продуктивной среде обита-
ния [Halttunen et al., 2013].

возрастной состав повторно нерестующих 
лососей на первый взгляд достаточно разно-
образен за счет комбинаций разного речного 
и морского возраста рыб. но из всего этого 
многообразия можно выделить две основные, 
наиболее часто встречающиеся группы. К пер-
вой группе относятся лососи, скатившиеся 
после первого нереста в море весной, совер-
шившие непродолжительный морской нагул 
и вернувшиеся летом того же года. чаще все-
го это рыбы в возрасте: 2+1+Sm+, 3+1+Sm+, 
4+1+Sm+, 5+1+Sm+, 2+2+Sm+, 3+2+Sm+, 
4+2+Sm+, 5+2+Sm+. общее обозначение 
R+SW+SM+. Здесь R – речной мальковый пе-
риод, SW – период морского нагула, SM – не-
рестовая метка. доля таких рыб среди всех 
повторно нерестующих составляет 70–80 % 
в р. Тулома (наши данные) и 97–98 % в р. варзу-
га [лысенко, Берестовский, 1999]. вторая груп-
па объединяет производителей, которые после 
первого нереста и ската провели полный год 
в море, нагуливаясь в традиционных отдален-
ных районах северной атлантики. в этом слу-
чае обозначение возраста выглядит, например, 
так: 2+1+Sm+1+, 3+2+Sm+1+, а в общем виде 
R+SW+SM+1+. лососей в таком возрасте – от 2 
до 30 % от общей численности остатка. Край-
не редко в уловах встречаются лососи с двумя 
нерестовыми метками или с перерывом в два 
года между нерестами: R+SW+SM+1+SM+, 
R+SW+SM+2+.

на основании собственных и литературных 
данных мы обобщили информацию об особен-
ностях биологии атлантического лосося, доста-
точную для определения временных интерва-
лов, в течение которых повторно нерестующая 
семга может быть наиболее уязвима к тем или 
иным условиям среды.

Прежде всего мы предприняли попытку 
установить, не имеет ли многолетняя динами-
ка численности повторно нерестующих особей 
общих тенденций. Простое попарное сопостав-
ление исследуемого показателя не выявило 
статистически значимых связей и синхронно-
сти изменений доли остатка во всех четырех 
популяциях.

следующим шагом стал поиск статисти-
чески значимых связей между долей остатка 
и среднегодовой температурой в Баренцевом 
море в слое 0–50 м в год, предшествующий по-
вторному нересту. Результат приводится в та-
блице. в популяциях лосося рек Кола, Тулома 
и Поной коэффициенты корреляции оказались 
небольшими (0,19, 0,18 и –0,37 соответст-
венно), а в популяции р. варзуга наблюдалась 
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средняя связь (r = –0,65). Температура моря 
в год нерестовой миграции и нереста оказыва-
ет почти такой же эффект: в одной лишь попу-
ляции лосося реки варзуга выявлена статисти-
чески значимая связь величины доли остатка 
с этой переменной (r = –0,57).

интересно, что зависимость обратная, 
то есть по мере повышения температуры 
уменьшается доля лососей, возвращающихся 
на нерест повторно. изначально мы полагали, 
что выживаемость вальчаков, по аналогии с вы-
живаемостью смолтов, положительно связана 
с температурными условиями в море.

Речные температуры также не оказывают 
выраженного влияния на динамику доли остат-
ка (см. табл.). Только в р. Кола июльская тем-
пература в год нереста продемонстрировала 
средней силы связь с зависимой переменной 
(r = 0,53). возможно, обнаруженная зависи-
мость носит случайный характер. У атланти-
ческого лосося р. Кола к концу второго деся-
тилетия 2000-х годов наблюдаются заметные 
изменения большинства популяционных ха-
рактеристик. негативную роль в выявленных 
изменениях популяционных характеристик иг-
рают антропогенные факторы, такие как неза-
конный лов и искусственное воспроизводство. 
совокупное воздействие этих факторов могло 
привести к нарушению структуры популяции 
и изменению сроков миграции [Зубченко и др., 
2003; алексеев и др., 2018].

самое выраженное влияние на динамику 
доли повторно нерестующей семги оказывает 
уровневый режим. высота уровня реки в ве-
сенний период отражает интенсивность па-
водка. Как правило, паводок в реках бассейна 

Баренцева моря приходится на май, в реках 
бассейна Белого моря, расположенных юж-
нее, – на апрель. сила паводка определяет 
интенсивность схода льда. в р. Кола обнару-
жена средняя положительная корреляционная 
связь величины остатка и уровня воды в мае 
в год нереста (r = 0,60), в р. варзуга связь так-
же была выраженной, но только с уровнем 
реки в апреле и с обратным знаком (r = –0,65)  
(см. табл.).

объяснение разнонаправленному влиянию 
паводка на динамику доли остатка следует ис-
кать в гидрологических особенностях рек. Кола 
в верхнем течении представляет собой корот-
кие и сильно порожистые протоки, соединяю-
щие русловые озера; здесь пороги следуют не-
прерывно, лишь изредка разъединяясь неболь-
шими плесами. среднее и нижнее течение реки 
характеризуется протяженными порожисты-
ми участками и глубокими плесами [Зубченко 
и др., 2003]. Холмистый ландшафт приводит 
к резкому подъему воды в паводок и быстрому 
сходу льда. Это обстоятельство можно рассма-
тривать в качестве благоприятного фактора, 
поскольку вальчаки используют энергию пото-
ка для скорейшего ската в море. Кроме того, 
эстуарная зона Кольского залива, куда впадает 
р. Кола, за счет большого количества речной 
воды распресняется, что способствует посте-
пенному переходу на гипоосмотический тип 
водно-солевого обмена.

варзуга отличается особым гидрологиче-
ским режимом. на большем протяжении ру-
сло этой реки мелководное, состоит из чере-
ды мелких перекатов, которые перемежаются 
с неглубокими плесами. в период весеннего 

Коэффициенты корреляционной связи доли остатка с гидрологическими показателями
Coefficients of the correlation relationship of the re-spawners to hydrological indicators

Фактор среды
Environmental factor

Коэффициенты корреляции
Correlation coefficients

Кола
Kola

Тулома
Tuloma

Поной
Ponoy

варзуга
Varzuga

Температура моря в год нереста /
Temperature of the sea in the year of spawning (°с) –0,19 0,00 –0,07 –0,57

Температура моря в предшествующий нересту год /
Temperature of the sea in the year preceding spawning (°с) 0,19 0,18 –0,37 –0,65

Температура реки в июне в год нереста /
Temperature of the river in June in the year of spawning (°с) 0,26 0,25 –0,40 –0,24

Температура реки в июле в год нереста /
Temperature of the river in July in the year of spawning (°с) 0,53 –0,20 –0,18 0,42

Уровень реки в апреле в год нереста
River level in April in the year of spawning 0,48 н/д

no data
н/д

no data –0,65

Уровень реки в мае в год нереста
River level in May in the year of spawning 0,60 н/д

no data
н/д

no data –0,44

Уровень реки в июне в год нереста
River level in June in the year of spawning 0,40 н/д

no data
н/д

no data –0,30
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паводка при высоком уровне воды массы льда 
часто образуют значительные заторы. во избе-
жание наводнений в черте села варзуга часто 
разрушают лед при помощи взрывов. соглас-
но наблюдениям ряда авторов, возврат в реку 
семги на повторный нерест зависит от силы 
весеннего ледохода: если ледоход мощный, 
то погибает много отнерестившейся и осла-
бленной рыбы. например, от нерестового ста-
да 1981–1982 гг. численностью 12,9 тыс. экз. 
на повторный нерест пришло 6,6 %, а от отне-
рестившихся в 1987–1988 гг. лососей числен-
ностью 85,0 тыс. экз. – только 1,8 % [лысенко, 
1994]. в 1997 г. от богатого по численности 
отнерестившегося стада повторно вернулись 
в реку всего 0,5 % производителей [лысенко, 
Берестовский, 1999]. с. М. Калюжин [2004] 
также называет ледовые явления причиной 
высокой смертности отнерестившейся семги. 
По свидетельству автора, часто рыба гибнет 
весной следующего после нереста года по при-
чине движения льда. на других реках подобных 
экстремальных ледовых явлений почти никогда 
не наблюдается.

вероятнее всего, доля остатка среди нере-
стового стада атлантического лосося зависит 
от общего состояния воспроизводства. в по-
пуляциях, которые не испытывают значитель-
ного пресса промысла и не подвержены иным 
вредным воздействиям антропогенного харак-
тера, наблюдается большее разнообразие воз-
растной структуры: присутствуют впервые не-
рестующие лососи старших возрастов и рыбы, 
нерестующие повторно, иногда многократно. 
например, высокая доля повторных произво-
дителей наблюдается в популяциях атланти-
ческого лосося наиболее протяженных и про-
дуктивных в отношении лосося рек Мирамичи 
(Канада) [Reid, Chaput, 2012], Тено (Финлян-
дия, норвегия) [Niemela et al., 2006]. напротив, 
уменьшение вплоть до полного исчезновения 
лососей, нерестящихся повторно, наблюдае-
мое в реке Умба, является отражением глубо-
кой и длительной депрессии численности это-
го вида вследствие пресса незаконного лова 
[алексеев, Криксунов, 1999; веселов и др., 
2006; Зубченко и др., 2007].

в силу редкой встречаемости повторно не-
рестующие особи обычно не учитываются при 
разработке моделей прогноза численности 
[алексеев, 2003]. Между тем известно, что при 
благоприятных условиях от одной отнерестив-
шейся самки может вернуться до 15 потом-
ков [азбелев, 1958]. Поскольку практические 
действия по восстановлению запасов семги 
должны быть направлены на увеличение чи-
сла производителей, в первую очередь самок 

[алексеев, Зубченко, 2017], роль повторно не-
рестующих особей, представленных в основ-
ном самками, в воспроизводстве популяции 
атлантического лосося может быть очень 
весомой.

Заключение

современное соотношение повторно нере-
стующей семги (остатка) и производителей, 
впервые мигрирующих на нерест (пополне-
ния), в нерестовом стаде в реках Мурманской 
области представляется типичным для этого  
вида.

отсутствие синхронности в динамике воз-
врата на повторный нерест лососей в разные 
реки свидетельствует о наличии индивидуаль-
ных для каждой реки факторов, ответственных 
за формирование величины остатка. не полу-
чено убедительных доказательств одинаково-
го влияния речных и океанических температур, 
как и уровня воды в реках, на динамику доли 
повторно нерестующих особей в изучаемых по-
пуляциях, поскольку обнаруженные корреляци-
онные связи не являются в одинаковой степени 
выраженными и однонаправленными для всех 
четырех рассмотренных популяций.

доля остатка в нерестовом стаде семги за-
висит от общего состояния воспроизводства. 
в популяциях, наименее подверженных антро-
погенному воздействию, наблюдается бóльшая 
доля повторно нерестующих лососей.
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