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РЕПРОДУКТИВНЫЙ ЦИКЛ И ШКАЛА СТАДИЙ  
ЗРЕЛОСТИ ГОНАД СЕВЕРНОЙ ДВУХЛИНЕЙНОЙ КАМБАЛЫ  

LEPIDOPSETTA POLYXYSTRA

На основании материалов предыдущих гистологических исследований, анализа 
сезонной встречаемости особей северной камбалы с гонадами на определенной стадии 
развития в сопоставлении с годовой динамикой гонадосоматического индекса разрабо-
тана шкала стадий зрелости гонад северной двухлинейной камбалы, сформированная 
в табличной форме. На основе ежегодных изменений в гонадах северной двухлиней-
ной камбалы выполнено описание ее репродуктивного цикла. Выяснено, что в нем 
выделяется 4 периода. Первый продолжается до достижения 4–5-летнего возраста и 
объединяет рыб до начала созревания половых клеток в гонадах рыб, остальные три 
периода носят циклический характер и повторяются ежегодно. Период восстановле-
ния гонад сопряжен с летне-осенним нагулом и длится 8–9 мес. За это время половые 
железы рыб регенерируют, и начинается созревание нового фонда половых клеток для 
предстоящего размножения. Период активного созревания начинается с момента рас-
хождения резервного и репродуктивного фондов половых клеток в гонадах самок. Его 
продолжительность составляет около 2–3 мес. Основные процессы, происходящие в 
гонадах рыб в этот период, — активное образование и накопление желтка в ооцитах и 
массовое оформление сперматозоидов в семенниках. Заканчивается период активного 
созревания нерестом, завершающим годовой репродуктивный цикл и длящимся не более 
1,0–1,5 мес., с пиком в апреле.
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The gonad maturity scale for rock sole Lepidopsetta polyxystra is presented in tabular 
form. Its reproductive cycle is described on the base of histological studies and analysis of 
seasonal occurrence of the species individuals with gonads at certain stages of maturity, in 
comparison with dynamics of the gonad-somatic index. Four phases are determined in the 
reproductive cycle. The first phase continues until the start of sexual cells maturing in the age 
4–5 years (maturity stages I and II) — these juvenile fish live in the coastal shallow waters and 
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are practically absent in trawl catches. Other three phases repeat annually. During the second 
phase, the rock sole gonads restore after previous spawning (stage VI) and begin the matur-
ing for the next one (stage III, with yolked oocytes appearance in female gonads). This phase 
continues 8–9 months, usually from March to November-December and associates with active 
feeding when fish refill their energetic losses. The third phase is the time of fast maturing of 
gonads (stage IV, with active yolk producing and accumulation in oocytes and mass forming 
of spermatozoids) during wintering, when accumulated energetic resources are transformed 
to maintenance of the reproductive system. This phase starts from the moment of divergence 
between the reserve and reproductive funds of sexual cells in female gonads and continues 
2–3 months. The fourth phase is the spawning (maturity stage V). It continues 1.0–1.5 months, 
usually with the peak of spawning in April.

Key words: rock sole, gonad, oocyte, maturity stage, reproductive cycle, scale of gonad 
maturity.

Введение
При современном уровне развития рыболовства и его высокой интенсивности 

решение задач управления промыслом массовых видов морских рыб с целью рацио-
нальной неистощительной эксплуатации трудноосуществимо без предварительного 
определения уровня репродуктивного потенциала популяций. 

Оценки скорости полового созревания и величин индивидуальной и популяцион-
ной плодовитости, наряду с параметрами, характеризующими рост особей, наиболее 
часто используются при модельных оценках запасов морских рыб, получивших в по-
следние десятилетия широкое распространение в мировой и отечественной практике 
прогнозирования их состояния. Изучение гаметогенеза и цикличности созревания 
половых желез, кроме того, необходимо для понимания функциональной структуры 
ареалов промысловых рыб, их пространственного распределения и этологических 
особенностей, определяющих перспективы лова и эффективность промысла.

Исследование процессов формирования плодовитости и выявление закономер-
ностей полового созревания рыб, как правило, основывается на визуальном (мак-
роскопическом), микроскопическом, гистологическом и цитологическом анализе 
репродуктивных органов рыб. Системная разработка вопросов биологии размножения 
включает выяснение особенностей начальных моментов развития половых клеток и 
гонад, анализа закономерностей гаметогенеза, процессов созревания и оплодотворения 
яйцеклеток. Впоследствии эти результаты могут быть рассмотрены уже и в эколого-
морфофизиологическом аспекте, с проверкой полученных данных в экспериментальных 
условиях.

Актуальность исследований процессов гаметогенеза обусловлена еще и при-
кладными запросами. Очевидно, что прогнозирование состояния запасов морских рыб 
сопряжено с необходимостью сбора большого количества биологического материала в 
полевых условиях, включающего в том числе оценку зрелости гонад рыб, без которой 
впоследствии невозможны определение доли половозрелых рыб в общем запасе и 
расчет численности производителей. 

Проведение микроскопических и гистологических исследований, позволяющих 
достоверно отделить половозрелых рыб от незрелых и впервые созревающих, в полевых 
условиях, как правило, затруднено или вовсе невозможно. Общепринятой практикой 
в данном случае является использование шкал зрелости гонад рыб.

Поскольку изменения, происходящие в гонадах рыб, видоспецифичны, априори 
предполагается, что оптимальным подходом является разработка индивидуальных 
шкал зрелости для каждого вида рыб. Существуют и универсальные шкалы, появле-
ние которых основывается на фундаментальном сходстве процессов созревания гонад 
разных видов. Примером такого рода являются шкалы, включающие по 6 стадий зре-
лости для самцов и самок, разработанные для видов с синхронным вителлогенезом и 
единовременным нерестом (Сакун, Буцкая, 1963; Алексеев, Алексеева, 1996).

Очевидно, что недостатки универсальных подходов являются продолжением их 
достоинств, поскольку в рамках одной шкалы невозможно учесть все многообразие 
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процессов созревания половых клеток в гонадах разных видов рыб, которые всегда 
специфичны и, с одной стороны, являются отражением приспособленности вида к оби-
танию в определенных условиях, а с другой — зависимы от воздействия целого ряда 
биотических и абиотических факторов, обусловливающих отклонения от усредненной 
картины в конкретный период времени. Например, в отношении универсальных шкал 
для рыб с единовременным нерестом в рамках одной стадии могут быть объединены 
рыбы, впервые созревающие для размножения и восстанавливающиеся после прошед-
шего нереста. Поэтому разработка видоспецифичных шкал зрелости на основе про-
ведения специальных исследований — актуальное и оптимальное решение проблемы.

Несмотря на довольно обширный круг отечественных исследований, посвящен-
ных репродуктивной биологии камбал дальневосточных морей России, какой-либо 
специализированной шкалы стадий зрелости для камбаловых рыб (или видоспеци-
фичной — для одного из их многочисленных видов), базирующейся на системном 
анализе гистологических, микро- и макроскопических изменений, происходящих в 
гонадах в течение жизненного цикла, к настоящему моменту разработано не было. В 
результате исследователи при визуальной оценке стадий зрелости используют универ-
сальные шкалы, упомянутые ранее (Сакун, Буцкая, 1963; Алексеев, Алексеева, 1996).

Северная двухлинейная камбала Lepidopsetta polyxystra — один из важных про-
мысловых видов камбал Северной Пацифики. В российских водах дальневосточных 
морей наибольшее промысловое значение имеет группировка, обитающая у юго-вос-
точного побережья Камчатки и северных Курильских островов. В годы исторического 
максимума ее промысловых запасов ее годовые уловы достигали 25 тыс. т (Золотов, 
Захаров, 2008). 

Несмотря на очевидный промысловый интерес к данному виду, сведений о репро-
дуктивной биологии северной двухлинейной камбалы опубликовано немного.

Данные о плодовитости и половом созревании ее особей ограничиваются со-
общением Ф.Г. Швецова (1979) по камбалам, обитающим с охотоморской стороны 
о-вов Парамушир и Шумшу, и работами В.И. Полутова (1975) и А.Ю. Дубининой, 
А.О. Золотова (2013) по группировке, населяющей тихоокеанский шельф п-ова Кам-
чатка и северных Курильских островов. 

Что касается общих вопросов гаметогенеза данного вида, то сведений в оте-
чественной печати нет, за исключением публикации, рассматривающей некоторые 
аспекты, влияющие на формирование конечной плодовитости (Дубинина, Золотов, 
2015). Отдельные иностранные авторы (Stark, Somerton 2002) при сравнительных ис-
следованиях особенностей нереста и созревания двухлинейных камбал L. polyxystra и 
L. bilineata, обитающих в зал. Аляска, раздельно использовали гистологические мето-
дики — для уверенной дифференциации половозрелых и неполовозрелых самок — и 
визуальный анализ (анатомическую классификацию) — для уточнения сроков нереста. 

Данная работа является продолжением исследований особенностей воспроизвод-
ства северной двухлинейной камбалы, результаты которых частично опубликованы в 
настоящем издании (Дубинина, Золотов, наст. том). В первой части работы было при-
ведено подробное описание сезонных изменений, происходящих в гонадах самцов и 
самок, на анатомическом, микроскопическом и гистологическом уровне.

Целью исследования было представить описание годового цикла размножения 
северной двухлинейной камбалы. Кроме того, предполагалось выяснить границы при-
менимости универсальных шкал зрелости гонад для рыб с единовременным нерестом 
к данному виду и, при необходимости, внести в них дополнения, позволяющие сфор-
мировать видоспецифичную шкалу стадий зрелости, пригодную для использования 
в полевых условиях.

Материалы и методы
Работа основана на данных о биологическом состоянии северной двухлинейной 

камбалы (иногда далее по тексту — двухлинейная) из снюрреводных и донных трало-
вых уловов на тихоокеанском побережье Камчатки и северных Курильских островов 
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в период 2005–2015 гг. Материал отбирали в ходе проведения стандартной процеду-
ры полного биологического анализа. Характеристика гистологических изменений в 
половых железах двухлинейной камбалы была подробно приведена в предыдущей 
публикации (Дубинина, Золотов, наст. том), поэтому в текущем исследовании при 
описании каждой из стадий зрелости гонад приводится лишь краткая гистологическая 
характеристика состава и структуры половых клеток и изменений, произошедших по 
сравнению с предыдущей стадией.

Гонады рыб взвешивали на весах с точностью 0,002 г. Гонадосоматический ин-
декс (ГСИ) рассчитывали как процентное отношение массы гонад к массе рыбы без 
внутренностей. Возраст определяли по обожженному поперечному слому саггиталь-
ного отолита (Золотов, 2006). Для анализа динамики созревания гонад двухлинейной 
камбалы использовали также архивные данные по биологическому состоянию рыб 
(число рыб для полного биологического анализа — 7287 экз.). 

В ходе предыдущих исследований было выяснено, что тип оогенеза у данного 
вида синхронный, прерывистый, а нерест — единовременный (Stark, Somerton, 2002; 
Дубинина, Золотов, 2013), поэтому при визуальной оценке половой зрелости половых 
желез руководствовались универсальной 6-балльной шкалой стадий зрелости гонад 
для единовременно нерестящихся рыб (Алексеев, Алексеева, 1996).

Результаты и их обсуждение

Особенности нереста и раннего онтогенеза северной двухлинейной камбалы
Представители рода Lepidopsetta — одни их немногих камбаловых Северной 

Пацифики, имеющих донную икру. Нерест у них происходит с января по июнь, с пи-
ком в марте-апреле (Полутов, Трипольская, 1954; Matarese et al., 1989; Norcross et al., 
1997; Orr, Matarese, 2000; Stark, Somerton, 2002; Hurst et al., 2010; Laurel, Blood, 2011; 
Золотов и др., 2012; Золотов, Дубинина, 2013). В пределах ареала наблюдается посте-
пенное смещение сроков массового нереста на более поздний период в направлении 
с юго-запада на северо-восток, однако в целом задержка составляет не более 2–4 нед 
(Перцева-Остроумова, 1961). 

Размножение приурочено к участкам дна с песчано-гравийными грунтами с по-
вышенным водотоком, на глубинах от 40 м (Stark, Somerton, 2002) до 200 м (Перцева-
Остроумова, 1961). Проведенные экспериментальные исследования по искусственному 
инкубированию икры и наблюдению за личинками северной двухлинейной камбалы 
при различных температурных режимах показали, что оптимальный диапазон для раз-
вития составляет 2–5 оС (Laurel, Blood, 2011). При росте температуры до 9–12 оС на 
фоне уменьшения продолжительности эмбриогенеза наблюдается снижение качества 
выклева, проявляющееся в большем числе погибших эмбрионов и появлении уродств 
у проклюнувшихся рыб. 

Развивавшиеся при повышенных температурах личинки отличались меньшей дли-
ной тела и желточным мешком больших размеров, среди них выделялось значительно 
большее число уродливых особей. Несмотря на высокий уровень энергетических за-
пасов за счет желтковых резервов, эти рано выклюнувшиеся мелкие личинки раньше 
начинали испытывать голод и погибать от истощения, чем развивавшиеся при более 
низких температурах (рис. 1). Вывод, сделанный исследователями (Laurel, Blood, 2011), 
что северная двухлинейная камбала, вероятно, имеет физиологическую адаптацию к 
максимальному использованию внутренних резервов при холодных условиях от 2 до 
5 оС, характерных для шельфовых вод Северной Пацифики, представляется довольно 
убедительным. 

Таким образом, в аквариальных условиях эмбриональное развитие северной 
двухлинейной камбалы при температуре воды 2 оС продолжается 30–37 сут (Laurel, 
Blood, 2011). Длина выклюнувшихся личинок изменяется от 4,2 до 5,2 мм. Полный 
переход на внешнее питание личинок происходит при увеличении длины тела до 
6,4 мм (Перцева-Остроумова, 1961). Личинки ведут пелагический образ жизни вплоть 
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до окончания метаморфоза, первые признаки которого заметны у особей длиной около 
12 мм (Matarese et al., 1989).

С середины июня подросшие примерно до 15,0–16,5 мм мальки начинают поки-
дать верхние слои и оседают на дне. Массовый переход к демерсальному образу жизни 
происходит, как правило, в июле. В этот период сеголетки локализуются на участках с 
глубинами менее 40 м с песчаными грунтами и температурой воды у дна не менее 4 оС 
(Norcross et al., 1997; Hurst et al., 2010). 

Весь летний сезон молодь нагуливается на мелководье. В ее основной рацион в 
этот период входят кумовые рачки, копеподы, мизиды, амфиподы и полихеты (Norcross 
et al., 1997). Приблизительно с середины сентября с началом выхолаживания мелко-
водья сеголетки начинают мигрировать в более глубокие воды. К этому времени их 
длина увеличивается до 40–62 мм. Дальнейшее индивидуальное развитие северной 
двухлинейной камбалы направлено в основном на соматический и линейный рост, 
сравнительно высокие темпы которого сохраняются вплоть до начала полового со-
зревания (Stark, Somerton, 2002; Золотов, Дубинина, 2012, 2013).

Морфологические изменения гонад и созревание половых клеток в онтогенезе 
северной двухлинейной камбалы

Ювенильные особи — стадия I (juv)
У рыб половая система закладывается на самых ранних этапах онтогенеза: в пери-

од, предшествующий замыканию бластопора, при формировании у эмбриона головного 
и туловищного отделов (Персов, 1972, 1975). Половые процессы начинаются с диффе-
ренциации и миграции первичных половых клеток, постепенно концентрирующихся 
в области первичных почечных (вольфовых) протоков, под которыми впоследствии 
и сформируются половые железы. Судя по имеющимся данным об эмбриональном 
развитии северной двухлинейной камбалы (Перцева-Остроумова, 1961), при средней 
температуре инкубации икринок 3,5 оС появление первичных почечных протоков при-
ходится на 5–6-е сут после оплодотворения. По всей видимости, этот период и может 
являться минимальной оценкой начала формирования фонда первичных половых 
клеток. 

Закладка гонад у разных видов рыб протекает сходным образом и происходит в 
ходе разрастания клеток перитонеального эпителия, за счет чего формируются половые 
тяжи, впоследствии преобразующиеся в половые валики (Персов, 1975). Без примене-
ния микроскопических либо гистологических методик визуально дифференцировать 

Рис. 1. Выживаемость личинок северной двухлинейной камбалы (%) в условиях отсутствия 
внешнего питания при различных температурных режимах: 1 — 2 оС; 2 — 5; 3 — 9; 4 — 12 оС 
(по: Laurel, Blood, 2011)

Fig. 1. Survival rate of rock sole larvae (%) without external feeding, under certain temperature: 
1 — 2оС; 2 — 5 оС; 3 — 9 оС; 4 — 12оС (from: Laurel, Blood, 2011)
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пол у рыб на ранних этапах онтогенеза можно лишь в том случае, когда появляются 
признаки развития гонад самок. У особей северной двухлинейной камбалы с длиной 
тела менее 14 см вследствие ничтожно малого объема генеративной ткани визуальная 
идентификация пола в полевых условиях практически невозможна, т.е. самцы и самки 
неразличимы. Такие рыбы считаются ювенильными (Алексеев, Алексеева, 1996), а 
степень развития их половых желез оценивается стадией I. Учитывая половые и гео-
графические различия в темпе роста самцов и самок северной двухлинейной камбалы 
(Золотов, Дубинина, 2012), возраст таких особей составляет 2–4 года. В течение всего 
года молодь предпочитает держаться на мелководье, вне пределов достигаемости 
тралов и снюрреводов, поэтому в промысловых и научных уловах она практически 
не встречается.

Неполовозрелые особи — стадия II
Половые железы неполовозрелых особей плотной консистенции, с прозрачной 

стромой. У самок это небольшие конические тяжи, слабо-розового или серого цвета, 
лишь самым концом острого угла уходящие вглубь тела. У самцов гонады полулунной 
формы, грязно-розового или серого цвета и прилегают к клейтруму (cleithrum). 

В уловах не достигшие половой зрелости особи двухлинейной камбалы встреча-
ются круглогодично, в среднем составляя порядка 33 % их общей численности (рис. 
2). В нерестовый период доля таких рыб минимальна: в январе-мае варьирует от 18 до 
28 %. Позднее, с окончанием размножения и началом нагула, прилов молоди достигает 
максимума, как правило, в июле уловы более чем наполовину состоят из неполовозре-
лых рыб. Впоследствии, осенью, их относительная численность постепенно снижается, 
и к декабрю их доля вновь близка к 30–40 %.

Рис. 2. Годовая динамика состояния гонад самок и самцов северной двухлинейной камбалы 
тихоокеанских вод Камчатки и северных Курильских островов на основе визуальной оценки 
их стадии зрелости (число проанализированных особей N = 7287 экз.)

Fig. 2. Annual dynamics of gonads condition for rock sole females and males in the Pacific wa-
ters at Kamchatka and northern Kuril Islands on the data of visual estimation of maturity (N = 7287)

В уловах неполовозрелые особи представлены самками длиной тела 14–29 см и 
возрастом 3–8 лет и самцами длиной 14–24 см 4–6-лет. Как мы уже упоминали, гонады 
неполовозрелой L. polyxystra крайне малы — настолько, что массу семенников наиболее 
молодых самцов не удается измерить (при точности весов до 0,002 г). Закономерно, 
что у особей с гонадами на II стадии зрелости ГСИ принимает наименьшие значения. 
В целом этот показатель варьирует в пределах 0,13–1,92 и остается неизменно низким 
в течение года, в среднем составляя 0,98 (рис. 3).
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Рис. 3. Изменение гонадосоматического индекса (ГСИ) особей двухлинейной камбалы в 
зависимости от степени развития их гонад

Fig. 3. Relationship between gonad-somatic index and gonad maturity stage for rock sole

Во внутреннем строении у самок лопасть яичника разделена на доли, компактно 
заполненные ооцитами. По периферии, прилегая к утолщенным яйценосным пласти-
нам, расположены самые большие клетки, а внутри долей — мелкие. 

У молодых самок (длиной 14–16 см и возрастом 3–4 года), кроме клеток синап-
тенного пути, присутствуют молодые ооциты первой ступени малого роста. В половых 
железах самок длиной 17–18 см и возрастом 4 года присутствуют ооциты всех ступеней 
малого роста. Дальнейшие онтогенетические изменения в превителлогенных ооцитах 
выражаются главным образом в увеличении их размеров. Репродуктивную ткань более 
старших неполовозрелых рыб, кроме клеток синаптенного пути, составляют преви-
теллогенные ооциты первой и четвертой ступеней.

Согласно гистологическим данным, на срезах семенников самцов возрастом 
3 года представлены крупные септы, заполненные формирующимися ампулами, в 
которых наблюдается активное деление сперматогоний. У старших самцов ампулы 
уже полностью сформированы. В наиболее крупных отмечаются сперматоциты 
первого и второго порядков.

Половозрелые самки, пропускающие предстоящий нерестовый сезон, —  
стадия II–III

Как уже было отмечено (Дубинина, Золотов, наст. том), стадия II–III выделена 
только для самок. Это половозрелые особи, пропускающие предстоящее икромета-
ние. Яичники у таких рыб ярко-оранжевого цвета, упругие, плотной консистенции, 
со слегка мутноватой стромой, чем походят на половые железы, характерные для 
следующей — III — стадии зрелости. 

Однако основной отличительной особенностью гонад, визуально диагностиру-
ющей это состояние, является незначительный размер яичников. Они расположены 
компактно, в средней доле брюшной полости, оставляя свободными ее переднюю и 
концевую части, занимая не более 1/5 общего объема. Как можно видеть (см. рис. 2), 
в уловах самки с гонадами на стадии зрелости II–III присутствуют круглогодично, 
частота их встречаемости изменяется мало. В среднем в течение года доля рыб, про-
пускающих предстоящий нерестовый сезон, составляет порядка 3 %. 

Размерно-возрастной диапазон проанализированных нами особей, состояние по-
ловых желез которых оценивалось стадией II–III, был довольно велик. Длина тела самок 
изменялась от 29 до 38 см, возраст — от 6+ до 12+ лет. Можно ожидать, что пропуск 
нереста происходит и у более взрослых рыб, не попавших в выборку. Вообще, исходя 
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из того, что самки на данной стадии в незначительных количествах присутствовали в 
уловах постоянно, возможно предположить, что для некоторого числа производителей 
северной двухлинейной камбалы пропуск сезона размножения является довольно обыч-
ным явлением. Выяснение причин, обусловливающих физиологические отклонения, не 
позволяющие половым клеткам отдельных особей достичь полноценного созревания 
для предстоящего нереста, требует отдельного исследования.

Поскольку генеративная ткань у рыб, пропускающих сезон размножения, на 
протяжении года в размерах почти не увеличивается, то и ГСИ таких самок остается 
стабильно низким, варьируя от 1,02 в мае до 2,29 в октябре, и незначительно превышает 
аналогичный показатель для неполовозрелых рыб, в среднем составляя 1,76 (рис. 3). 
Генеративная ткань яичников сложена превителлогенными ооцитами всех фаз периода 
малого роста и вителлогенными — периода раннего вителлогенеза. Количество вакуоли-
зированных ооцитов минимально (в среднем не более 9 %). Отмечаются ооциты разных 
стадий дегенерации, атретичные тела и запустевшие фолликулы. Атрезии при этом 
подвергаются преимущественно вакуолизированные, реже — оформленные ооциты.

Впервые и повторно созревающие особи — стадия III
Яичники созревающих самок существенно увеличены в размерах, острым углом 

разрастаясь вглубь брюшной полости, при этом не оставляя в ее дистальной части 
свободного пространства. Семенники самцов также значительно прибавляют в объеме 
и становятся хорошо заметными. 

На этой стадии в гонадах активизируются процессы созревания. Внешне это вы-
ражается в появлении у яичников сначала слабо-, а затем насыщенно-оранжевого, а у 
семенников — светло-розового оттенков. У повторно созревающих самок строма гонад 
вновь приобретает прозрачность, ее поверхность из матовой становится глянцевой. На 
данной стадии созревания сквозь строму невооруженным глазом становятся различимы 
отдельные наиболее крупные икринки.

Особи с гонадами на III стадии зрелости отмечаются в уловах круглогодично, 
их вклад по сравнению с остальными рыбами максимален, в среднем в течение 
года их доля по численности составляет порядка 40,3 %, хотя их встречаемость 
и подвержена определенной сезонной динамике. Так, в преднерестовый период, 
с января по апрель, их доля уменьшается с 34 до 15 %. По завершении периода 
массового размножения — в мае — вклад таких особей максимален, достигая 63 %, 
а впоследствии, вплоть до декабря, по мере развития новых генераций ооцитов к 
следующему нересту, он вновь уменьшается. Очевидно, постепенная трансформация 
гонад самцов и самок двухлинейной камбалы к следующей (IV) стадии созревания в 
основном происходит летом-осенью, в период нагула, вплоть до перехода к зимовке.

В наших пробах среди рыб с гонадами на стадии зрелости III были отмечены самки 
длиной тела от 28,5 до 36,5 см и возрастом 6–13 лет и самцы длиной тела 22,0–35,5 см 
и возрастом 5–20 лет, но, очевидно, что все половозрелые особи, за исключением про-
пускающих нерест, в течение года проходят через эту стадию. Для таких рыб отмечено 
увеличение не только абсолютной, но и относительной массы половых желез (рис. 3).

Наиболее выражено это у самцов двухлинейной камбалы, у которых, в сравнении 
с неполовозрелыми особями, ГСИ возрастает почти на порядок, достигая в среднем за 
год 3,72. У самок аналогичный показатель составляет 4,63. Отметим, что интенсивное 
увеличение ГСИ происходит в последние месяцы года, т.е. после сезона летнего от-
корма, тогда как в первом полугодии ГСИ самок с гонадами на данной стадии зрелости 
заметно ниже, составляя в среднем примерно 1,7.

Генеративная ткань яичников сложена превителлогенными ооцитами всех фаз 
периода малого роста и вителлогенными периода раннего вителлогенеза. Количество 
вакуолизированных ооцитов минимально (в среднем не более 9 %). Отмечаются ооци-
ты разных стадий дегенерации, атретичные тела и запустевшие фолликулы. Атрезии 
при этом подвергаются преимущественно вакуолизированные, реже — оформленные 
ооциты. 
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В семенниках активизируются процессы спермиогенеза. На ранних этапах вну-
три ампул происходит освобождение отдельных цист от сперматид. Стенки ампул 
истончаются и разрушаются. Сперматиды концентрируются в семенных канальцах. 
На заключительных этапах в ткани наблюдаются многочисленные сперматиды, стен-
ки ампул исчезают, фолликулярный эпителий канальцев гипертрофирует, между его 
клетками наблюдаются сперматоциты второго порядка.

Созревающие преднерестовые производители — стадия IV
На протяжении этой стадии воспроизводительная система рыб проходит тер-

минальные изменения, подготавливающие их половые железы к акту размножения. 
Внешне эти преобразования проявляются в первую очередь в значительном увеличении 
размеров гонад: теперь они занимают большую долю брюшной полости. 

У самок цвет гонад варьирует от матового желтого до ярко-оранжевого. С нарас-
танием массы яичников строма значительно растягивается и становится прозрачной. 
Сквозь нее уверенно различимы отдельные икринки, что является главным диагности-
ческим критерием описываемой стадии. С внутренней стороны желез имеется хорошо 
развитая система кровеносных сосудов.

Семенники, разрастаясь, на 60–80 % закрывают ЖКТ, яичники впереди плотно 
примыкают к кишечнику, а острым углом уходят глубоко в дистальную часть брюшной 
полости. Железы самцов опаковых оттенков нежно-розового или молочного цвета, 
полулунной формы. 

Поскольку IV стадией характеризуется преднерестовое состояние репродуктив-
ных органов производителей, то, по понятным причинам, на протяжении года эти 
рыбы встречаются в уловах непостоянно (см. рис. 2). Наибольшее число таких особей 
встречается перед сезоном массового размножения, с января по апрель. Максимум на-
блюдается в феврале, когда уловы почти наполовину (около 45,3 % в среднем) состоят 
из преднерестовых производителей. 

В марте-апреле, по мере постепенного созревания, интенсификации нереста и 
перехода гонад рыб в постнерестовое состояние их доля сокращается, уже в мае со-
зревающие особи в уловах отсутствуют. На протяжении летнего нагула, практически 
до сентября, рыбы данной группы в уловах не отмечаются. С началом осени и вплоть 
до периода зимовки они появляются вновь, в среднем составляя около 11,4 % общей 
численности. В наших пробах среди рыб с гонадами на стадии зрелости IV были от-
мечены самки длиной от 28 до 48 см и возрастом от 6 до 28+ лет и самцы длиной 
24–33 см и возрастом 6–15+ лет. 

В репродуктивном цикле северной двухлинейной камбалы период перехода по-
ловых желез от III стадии к IV сопровождается наиболее активным генеративным ро-
стом. В большей степени это характерно для самок, у которых масса яичников кратно 
возрастает, составляя в среднем 98,8 г. ГСИ этих рыб по сравнению с предыдущей 
стадией увеличивается в несколько раз, составляя 18,45 (рис. 3).

Соответствующие показатели самцов изменяются меньше, оставаясь практически 
на прежнем уровне и в среднем составляя 9,4 г и 3,67. Генеративная ткань яичников 
сложена преимущественно превителлогенными и, в меньшей степени, вителлогенны-
ми и атретичными ооцитами. Вителлогенные ооциты в осенний период — это клетки 
разных фаз желтконакопления, в зимний — желтковые и вакуолизированные ооциты. 
Морфология последних не меняется, они представляют фонд нового репродуктивного 
цикла, который завершится нерестом следующего года.

По мере приближения нерестового сезона процесс желтконакопления в вителло-
генных ооцитах заканчивается. Клетки плотно заполнены желтковыми одноразмерными 
глобулами диаметром порядка 17–23 мкм.

В семенниках завершаются процессы активного спермиогенеза. На срезе в про-
светах семенных канальцев массово представлены свободные зрелые сперматозоиды и 
единичные сперматиды. У стенок фолликулярного эпителия отмечаются сперматоцисты 
с многочисленными сперматидами и сперматогониями разных порядков.
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Зрелые нерестовые производители — стадия V
Ближе к сезону размножения половые железы увеличиваются до максимальных 

размеров и занимают в брюшной полости все свободное пространство. Яичники, вслед-
ствие гидратации икринок, становятся глянцево-прозрачными и имеют насыщенно 
оранжевый цвет. Строма в такой степени растянута и истончена, что даже при слабом 
прикосновении рвется.

Семенники имеют опаковые оттенки молочного цвета с крупными фестонами по 
свободному краю. В целом гонады приобретают крайне нежную структуру и при на-
давливании легко повреждаются. Железы самцов при этом оплывают, а у самок через 
разрывы в строме свободно вытекают икринки.

Особи V стадии зрелости присутствуют в уловах сравнительно непродолжитель-
ное время, с января по май (см. рис. 2), в среднем составляя не более 3 % уловов по 
численности. Доля первых текучих рыб в начале нерестового сезона не превышает 
1,4 %. В феврале количество таких рыб возрастает до 5 %. 

В марте, когда происходит массовое воспроизводство северной двухлинейной кам-
балы, размножающиеся особи формируют примерно четвертую часть уловов (порядка 
23 %). В апреле нерестовая активность постепенно снижается, текучие производители 
составляют около 13 % общей численности, а в мае встречаются в уловах лишь единично.

Размножающиеся особи северной двухлинейной камбалы в нашей выборке были 
представлены самками размером 32,0–43,0 см и возрастом 7–13+ лет и самцами дли-
ной 24,0–34,5 см и возрастом 6–13+ лет. Вплоть до самого нереста генеративный рост 
самок продолжается. Так, к моменту наступления V стадии зрелости масса яичников 
в среднем увеличивается на 5 % и составляет 107,2 г. Как следствие, значительно 
возрастает ГСИ. Непосредственно перед икрометанием этот коэффициент у самок 
достигает максимального за весь репродуктивный цикл значения, равняясь 24,9 (рис. 
3). Аналогичные показатели самцов несущественно отличаются от показателей пре-
дыдущей стадии, составляя в среднем соответственно 7,20 и 2,83 г.

Генеративная ткань яичников сформирована превителлогенными и зрелыми или 
близкими к этому состоянию ооцитами. В вителогенных ооцитах по мере их полного 
заполнения желтком начинается постепенная миграция ядра к анимальному полюсу с 
одновременной гомогенизацией нуклеарного и плазматического содержимого, после 
чего начинается процесс гидратации. После гидратации зрелые ооциты овулируют в 
овариальную полость и готовы к вымету. К этому моменту на срезах единично про-
являются ооциты с вакуолизацией прикортикальной зоны.

Семенные канальцы в гонадах самцов заполнены семенной жидкостью с много-
численными сперматозоидами. На срезах отчетливо заметны потоки спермы. Соеди-
нительнотканные перегородки между септами разрушены или значительно истончены. 
У повторно размножающихся производителей в пристеночной части септ отмечаются 
сперматогонии разных порядков.

Посленерестовые производители — стадия VI
К моменту перехода к стадии VI репродуктивные органы производителей значи-

тельно уменьшаются в объеме. Яичники отнерестившихся самок плотно прилегают 
к уроневральным дугам туловищных позвонков. Железы опавшие и дряблые, с мно-
жественными гематомами. Внутри большой овариальной полости невооруженным 
глазом заметны невыметанные зрелые икринки. Цвет гонад варьирует от сизого до 
бордового. Покрывающая их строма довольно плотная, грубо структурированная, 
матово-белесого цвета.

Впоследствии, в процессе регенерации, гонады вновь становятся плотными и 
упругими, сгустки крови и кровоподтеки исчезают, репродуктивная ткань приобрета-
ет прозрачный, слабо-оранжевый цвет. При этом поверхность все еще очень плотной 
стромы, покрывающей железы, пока остается матовой, что отличает яичники стадии 
VI от следующей циклической стадии — III.
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Семенники отнерестившихся самцов также существенно уменьшены в объеме. Они 
утрачивают свою нежную структуру, поскольку покрывающая их соединительнотканная 
строма утолщается и загрубевает. Гонады приобретают грязно-розовый цвет опаковых 
оттенков, на краевых участках они имеют молочно-белые включения — остатки спермы. 
Репродуктивная ткань самцов в отличие от ткани самок достаточно быстро восстанав-
ливается после нереста, и в короткое время они переходят в созревающее состояние.

На протяжении года отнерестившиеся производители отмечаются в уловах с ян-
варя по август (см. рис. 2). С ходом нереста их количество постепенно возрастает, так, 
в марте особи с гонадами на VI стадии зрелости составляют в среднем 16 % уловов. 
Сразу после пика воспроизводства, в апреле, вклад таких рыб достигает максимума 
на уровне 30 %, а затем начинает снижаться.

В наших выборках северная двухлинейная камбала с гонадами на стадии VI была 
представлена самками длиной 31,0–48,0 см и возрастом 7–24+ лет и самцами размерами 
25,5–33,0 см и возрастом 6–17+ лет. 

После икрометания у производителей масса половых желез снижается крайне 
резко. Так, средняя масса яичников отнерестившихся самок составляет около 27 г. При 
этом ГСИ таких особей принимает величины, близкие к аналогичным значениям для 
созревающих рыб, порядка 5,13 (рис. 3). У самцов масса гонад в среднем не превышает 
8,4 г, а их коэффициент зрелости циклично снижается до минимального среди зрелых 
производителей уровня, в среднем составляя 2,28.

Генеративная ткань яичников преимущественно сформирована клетками следу-
ющих генераций, в основном превителлогенными, доля которых составляет не менее 
половины. Зрелые ооциты, не выметанные в ходе нереста, встречаются единично, 
составляя не более 10 %. Кроме того, в значительном количестве представлены пост-
овулярные фолликулы (ПОФ), составляющие порядка 22 %. Как и невыметаннные 
зрелые ооциты, после икрометания они подвергаются атрезии (резорбции).

Основная часть сперматозоидов в гонадах самцов выметана вместе с семенной 
жидкостью. На срезах ткани семенников отмечаются лишь остаточные спермии, кото-
рые подвергаются постепенной деструкции. В пристеночной утолщенной части раз-
растающегося фолликулярного эпителия присутствуют многочисленные сперматиды 
и сперматогонии следующих генераций.

Краткие итоги исследований морфологических изменений гонад  
в онтогенезе северной двухлинейной камбалы и шкала стадий зрелости
Подводя краткие итоги изложенному, резюмируем, что все описанные выше 

стадии зрелости половых желез северной двухлинейной камбалы характеризуются 
определенным качественным и количественным составом и размерами половых клеток, 
общей массой гонад и пределами изменения ГСИ. 

Каждому из выделенных наборов признаков, как для самцов, так и для самок, соот-
ветствует визуально легко диагностируемое внешнее состояние гонад, свидетельствующее 
о протекающих в них процессах созревания. Указанные внешние признаки могут быть 
обобщены в шкалу стадий зрелости для северной двухлинейной камбалы (см. таблицу). 

В целом следует подчеркнуть, что предлагаемая шкала соответствует таковой, в 
универсальной форме разработанной ранее Ф.Е. Алексеевым и Е.И. Алексеевой (1996) 
для рыб с единовременным нерестом, с одним лишь нижеследующим уточнением: по 
результатам гистологического анализа для самок нами была дополнительно выделена 
стадия II–III, объединяющая половозрелых особей, которые не будут принимать участие 
в предстоящем сезоне размножения (Дубинина, Золотов, наст. том). 

Репродуктивный цикл северной двухлинейной камбалы  
тихоокеанского шельфа Камчатки и северных Курильских островов

Объединяя результаты проведенных исследований с данными, полученными нами 
ранее (Золотов, Дубинина, 2012; Дубинина, Золотов, 2015, наст. том), можно привести 
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на

ды
 д

ос
ти

га
ю

т м
ак

си
ма

ль
ны

х 
ра

зм
ер

ов
, з

ан
им

ая
 в

се
 св

об
од

но
е 

пр
ос

тр
ан

ст
во

 б
рю

ш
но

й 
по

ло
ст

и.
 С

е-
ме

нн
ик

и 
с к

ру
пн

ым
и 

фе
ст

он
ам

и 
по

 
св

об
од

но
му

 к
ра

ю
 и

ме
ю

т о
па

ко
вы

е 
от

те
нк

и 
мо

ло
чн

ог
о 

цв
ет

а. 
П

ри
 н

ад
ав

-
ли

ва
ни

и 
на

 ж
ел

ез
ы 

вы
де

ля
ет

ся
 сп

ер
-

ма
. П

ри
 р

аз
ре

зе
 го

на
д 

кр
ая

 р
аз

ре
за

 о
п-

лы
ва

ю
т. 

Ср
ед

ни
й 

ГС
И

 =
 2

,8
 %

С
ем

ен
ны

е 
ка

на
ль

цы
 за

по
лн

ен
ы

 с
ем

ен
но

й 
ж

ид
-

ко
ст

ью
 с

 м
но

го
чи

сл
ен

ны
ми

 с
пе

рм
ат

оз
ои

да
ми

. 
Н

а 
ср

ез
ах

 о
тч

ет
ли

во
 за

ме
тн

ы
 п

от
ок

и 
сп

ер
мы

. 
С

ое
ди

ни
те

ль
но

тк
ан

ны
е 

пе
ре

го
ро

дк
и 

ме
ж

ду
 с

еп
-

та
ми

 р
аз

ру
ш

ен
ы

 и
ли

 зн
ач

ит
ел

ьн
о 

ис
то

нч
ен

ы
. У

 
по

вт
ор

но
 р

аз
мн

ож
аю

щ
их

ся
 п

ро
из

во
ди

те
ле

й 
в 

пр
ис

те
но

чн
ой

 ч
ас

ти
 с

еп
т 

от
ме

ча
ю

тс
я 

сп
ер

ма
то

-
го

ни
и 

ра
зн

ы
х 

по
ря

дк
ов

Ст
ад

ия
 V

I
П

ос
ле

не
ре

ст
ов

ы
е 

 
ос

об
и

С
ам

цы
 д

ли
но

й 
от

 2
4 

см
, в

оз
ра

ст
ом

 
от

 6
 л

ет
. В

 у
ло

ва
х 

вс
тр

еч
аю

тс
я 

с 
ян

ва
ря

 п
о 

ав
гу

ст
. М

ак
си

ма
ль

на
я 

вс
тр

еч
ае

мо
ст

ь 
в 

по
сл

ен
ер

ес
то

вы
й 

пе
ри

од
 в

 а
пр

ел
е 

—
 о

ко
ло

 3
0 

%
 п

о 
чи

сл
ен

но
ст

и

Го
на

ды
 д

ря
бл

ы
е,

 с
ущ

ес
тв

ен
но

 у
ме

нь
-

ш
ен

ны
е 

в 
об

ъе
ме

. П
ок

ры
ва

ю
щ

ая
 и

х 
ст

ро
ма

 у
то

лщ
ае

тс
я 

и 
за

гр
уб

ев
ае

т. 
С

ем
ен

ни
ки

 п
ри

об
ре

та
ю

т 
гр

яз
но

-
ро

зо
вы

й 
цв

ет
 о

па
ко

вы
х 

от
те

нк
ов

, с
 

мо
ло

чн
о-

бе
лы

ми
 в

кл
ю

че
ни

ям
и 

ос
та

-
то

чн
ой

 с
пе

рм
ы

 н
а 

кр
ае

вы
х 

уч
ас

тк
ах

. 
С

ре
дн

ий
 Г

С
И

 =
 2

,3
 %

О
сн

ов
на

я 
ча

ст
ь 

сп
ер

ма
то

зо
ид

ов
 в

ме
ст

е 
с 

се
ме

н-
но

й 
ж

ид
ко

ст
ью

 в
ы

ме
та

на
. Н

а 
ср

ез
ах

 т
ка

ни
 

се
ме

нн
ик

ов
 о

тм
еч

аю
тс

я 
ли

ш
ь 

ос
та

то
чн

ы
е 

сп
ер

ми
и,

 к
от

ор
ы

е 
по

д-
ве

рг
аю

тс
я 

по
ст

еп
ен

но
й 

де
ст

ру
кц

ии
. В

 п
ри

ст
е-

но
чн

ой
 у

то
лщ

ен
но

й 
ча

ст
и 

ра
зр

ас
та

ю
щ

ег
ос

я 
фо

лл
ик

ул
яр

но
го

 э
пи

те
ли

я 
пр

ис
ут

ст
ву

ю
т 

мн
ог

оч
ис

-л
ен

ны
е 

сп
ер

ма
ти

ды
 и

 
сп

ер
ма

то
го

ни
и

П
ро

до
лж

ен
ие

 т
аб

ли
цы

Ta
bl

e 
co

nt
un

ie
d
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С
ам

ки

Ст
ад

ия
 II

Н
еп

ол
ов

оз
ре

лы
е 

 
ос

об
и

С
ам

ки
 д

ли
но

й 
14

–2
9 

см
, в

оз
ра

с-
то

м 
от

 3
 д

о 
7+

 л
ет

. В
 у

ло
ва

х 
вс

тр
е-

ча
ю

тс
я 

кр
уг

ло
го

ди
чн

о,
 с

ос
та

вл
яя

 
20

–4
0 

%
 п

о 
чи

сл
ен

но
ст

и.
 М

ак
си

-
ма

ль
на

я 
вс

тр
еч

ае
мо

ст
ь 

в 
ию

ле
 —

 
бо

ле
е 

50
 %

А
на

то
ми

че
ск

ая
 д

иф
фе

ре
нц

ир
ов

ка
 

за
ве

рш
ен

а,
 п

ол
 р

аз
ли

чи
м.

 Я
ич

ни
ки

 
не

бо
ль

ш
ог

о 
ра

зм
ер

а 
—

 в
 в

ид
е 

дв
ух

 
ко

ни
че

ск
их

 т
яж

ей
 с

 п
ро

зр
ач

но
й 

ст
ро

мо
й,

 д
ор

са
ль

ны
м 

ко
нц

ом
 н

ез
на

-
чи

те
ль

но
 за

хо
дя

щ
их

 в
 п

ол
ос

ть
 т

ел
а.

 
С

ве
тл

о-
ро

зо
во

го
 и

ли
 с

ве
тл

о-
се

ро
го

 
цв

ет
а.

 С
ре

дн
ий

 Г
С

И
 =

 1
,1

 %

Ло
па

ст
ь 

яи
чн

ик
а 

ра
зд

ел
ен

а 
на

 д
ол

и,
 к

ом
па

кт
но

 
за

по
лн

ен
ны

е 
оо

ци
та

ми
. П

о 
пе

ри
фе

ри
и,

 п
ри

ле
га

я 
к 

ут
ол

щ
ен

ны
м 

яй
це

но
сн

ы
м 

пл
ас

ти
на

м,
 р

ас
по

-
ло

ж
ен

ы
 с

ам
ы

е 
бо

ль
ш

ие
 к

ле
тк

и,
 а

 в
ну

тр
и 

до
ле

й 
—

 м
ел

ки
е.

 У
 м

ол
од

ы
х 

са
мо

к 
(д

ли
но

й 
14

–1
6 

см
 и

 
во

зр
ас

то
м 

3–
4 

го
да

), 
кр

ом
е 

кл
ет

ок
 с

ин
ап

те
нн

ог
о 

пу
ти

, п
ри

су
тс

тв
ую

т 
мо

ло
ды

е 
оо

ци
ты

 п
ер

во
й 

ст
уп

ен
и 

ма
ло

го
 р

ос
та

. В
 п

ол
ов

ы
х 

ж
ел

ез
ах

 с
ам

ок
 

дл
ин

ой
 1

7–
18

 с
м 

и 
во

зр
ас

то
м 

4 
го

да
 п

ри
су

тс
тв

ую
т 

оо
ци

ты
 в

се
х 

ст
уп

ен
ей

 м
ал

ог
о 

ро
ст

а.
 Д

ал
ьн

ей
ш

ие
 

он
то

ге
не

ти
че

ск
ие

 и
зм

ен
ен

ия
 в

 п
ре

ви
те

лл
ог

ен
ны

х 
оо

ци
та

х 
вы

ра
-ж

аю
тс

я 
гл

ав
ны

м 
об

ра
зо

м 
в 

ув
ел

ич
ен

ии
 и

х 
ра

з-
ме

ро
в.

 Р
еп

ро
ду

кт
ив

ну
ю

 т
ка

нь
 

бо
ле

е 
ст

ар
ш

их
 н

еп
ол

ов
оз

ре
лы

х 
ры

б,
 к

ро
ме

 к
ле

то
к 

си
на

пт
ен

но
го

 п
ут

и,
 с

ос
та

вл
яю

т 
пр

ев
ит

ел
ло

ге
нн

ы
е 

оо
ци

ты
 п

ер
-в

ой
 и

 ч
ет

ве
рт

ой
 с

ту
пе

не
й

Ст
ад

ия
 II

–I
II

П
ол

ов
оз

ре
лы

е 
ос

об
и,

 
пр

оп
ус

ка
ю

щ
ие

 
пр

ед
ст

оя
щ

ий
 

не
ре

ст
ов

ы
й 

се
зо

н

С
ам

ки
 д

ли
но

й 
29

–3
8 

см
, в

оз
ра

с-
то

м 
от

 6
 д

о 
12

+ 
ле

т. 
В

 у
ло

ва
х 

вс
тр

еч
аю

тс
я 

кр
уг

ло
го

ди
чн

о.
 Ч

ас
-

то
та

 в
ст

ре
ча

ем
ос

ти
 п

ра
кт

ич
ес

ки
 

не
 и

зм
ен

яе
тс

я,
 с

ос
та

вл
яя

 п
ор

яд
ка

 
3 

%
 ч

ис
ле

нн
ос

ти

П
ол

ов
ы

е 
ж

ел
ез

ы
 н

еб
ол

ьш
ог

о 
ра

зм
ер

а,
 в

 в
ид

е 
дв

ух
 к

он
ич

ес
ки

х 
тя

ж
ей

, з
ан

им
аю

щ
их

 с
ре

дн
ю

ю
 ч

ас
ть

 
бр

ю
ш

но
й 

по
ло

ст
и,

 о
ст

ав
ля

я 
св

об
од

-
ны

ми
 е

е 
пе

ре
дн

ю
ю

 и
 за

дн
ю

ю
 ч

ас
ти

. 
П

о 
да

нн
ом

у 
пр

из
на

ку
 го

на
ды

 с
хо

дн
ы

 
с 

та
ко

вы
ми

 у
 н

еп
ол

ов
оз

ре
лы

х 
ры

б.
 

Я
ич

ни
ки

 я
рк

о-
ор

ан
ж

ев
ог

о 
цв

ет
а,

 
уп

ру
ги

е,
 п

ло
тн

ой
 к

он
си

ст
ен

ци
и,

 
со

 с
ле

гк
а 

му
тн

ов
ат

ой
 с

тр
ом

ой
, ч

ем
 

сх
од

ны
 с 

по
сл

ед
ую

щ
ей

 —
 II

I —
 ст

ад
ие

й 
зр

ел
ос

ти
. С

ре
дн

ий
 Г

СИ
 =

 1
,8

 %

Ге
не

ра
ти

вн
ая

 т
ка

нь
 я

ич
ни

ко
в 

сл
ож

ен
а 

пр
ев

ит
ел

-
ло

ге
нн

ы
ми

 о
оц

ит
ам

и 
вс

ех
 ф

аз
 п

ер
ио

да
 м

ал
ог

о 
ро

ст
а 

и 
ви

те
лл

ог
ен

ны
ми

 —
 п

ер
ио

да
 р

ан
не

го
 

ви
те

лл
ог

ен
ез

а.
 К

ол
ич

ес
тв

о 
ва

ку
ол

из
ир

ов
ан

ны
х 

оо
ци

то
в 

ми
ни

ма
ль

но
 (в

 с
ре

дн
ем

 н
е 

бо
ле

е 
9 

%
). 

О
тм

еч
аю

тс
я 

оо
ци

ты
 р

аз
ны

х 
ст

ад
ий

 
де

ге
не

ра
ци

и,
 а

тр
ет

ич
ны

е 
те

ла
 и

 за
пу

ст
ев

ш
ие

 
фо

лл
ик

ул
ы

. А
тр

ез
ии

 п
ри

 э
то

м 
по

дв
ер

га
ю

тс
я 

пр
еи

му
щ

ес
тв

ен
но

 в
ак

уо
ли

зи
ро

ва
нн

ы
е,

 р
еж

е 
—

 
оф

ор
мл

ен
ны

е 
оо

ци
ты
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О
ко

нч
ан

ие
 т

аб
ли

цы
Ta

bl
e 

fin
is

he
d

Ст
ад

ия
 зр

ел
ос

ти
О

бщ
ая

 х
ар

ак
те

ри
ст

ик
а

В
ст

ре
ча

ем
ос

ть
 в

 у
ло

ва
х 

 
в 

те
че

ни
е 

го
да

М
ор

фо
ло

ги
че

ск
ие

 п
ри

зн
ак

и 
 

по
ло

вы
х 

ж
ел

ез
Ги

ст
ол

ог
ич

ес
ка

я 
ха

ра
кт

ер
ис

ти
ка

С
ам

ки

Ст
ад

ия
 II

I
В

пе
рв

ы
е 

и 
по

вт
ор

но
 

со
зр

ев
аю

щ
ие

 о
со

би

С
ам

ки
 д

ли
но

й 
от

 2
9 

см
, в

оз
ра

с-
то

м 
от

 6
 л

ет
. В

ст
ре

ча
ю

тс
я 

кр
уг

ло
-

го
ди

чн
о,

 с
ос

та
вл

яя
 б

ол
ее

 4
0 

%
 

по
 ч

ис
ле

нн
ос

ти
. М

ак
си

ма
ль

на
я 

вс
тр

еч
ае

мо
ст

ь 
в 

ма
е 

—
 о

ко
ло

 6
3 

%

В
 о

тл
ич

ие
 о

т 
ст

ад
ии

 II
–I

II
, я

ич
ни

ки
 

су
щ

ес
тв

ен
но

 у
ве

ли
че

ны
 в

 р
аз

ме
ра

х,
 

до
рс

ал
ьн

ой
 ч

ас
ть

ю
 р

аз
ра

ст
ая

сь
 

вг
лу

бь
 б

рю
ш

но
й 

по
ло

ст
и,

 п
ри

 э
то

м 
не

 о
ст

ав
ля

я 
в 

ее
 д

ис
та

ль
но

й 
ча

ст
и 

св
об

од
но

го
 п

ро
ст

ра
нс

тв
а.

 О
кр

ас
ка

 
сн

ач
ал

а 
сл

аб
о-

, а
 за

те
м 

на
сы

щ
ен

но
-

ор
ан

ж
ев

ог
о 

от
те

нк
а.

 У
 п

ов
то

рн
о 

со
зр

ев
аю

щ
их

 с
ам

ок
 п

ос
ле

 н
ер

ес
та

 
ст

ро
ма

 го
на

д 
вн

ов
ь 

пр
ио

бр
ет

ае
т 

пр
оз

ра
чн

ос
ть

. Е
е 

по
ве

рх
но

ст
ь 

из
 

ма
то

во
й 

ст
ан

ов
ит

ся
 гл

ян
це

во
й.

 
П

ри
 в

из
уа

ль
но

м 
об

сл
ед

ов
ан

ии
 

яи
чн

ик
ов

 п
ро

яв
ля

ет
ся

 зе
рн

ис
то

ст
ь 

их
 с

од
ер

ж
им

ог
о.

 С
кв

оз
ь 

ст
ро

му
 н

е-
во

ор
уж

ен
ны

м 
гл

аз
ом

 р
аз

ли
чи

мы
 

от
де

ль
ны

е 
на

иб
ол

ее
 к

ру
пн

ы
е 

ик
ри

н-
ки

. С
ре

дн
ий

 Г
С

И
 =

 4
,6

 %

Ге
не

ра
ти

вн
ая

 т
ка

нь
 я

ич
ни

ко
в 

сл
ож

ен
а 

пр
ев

ит
ел

-
ло

ге
нн

ы
ми

 о
оц

ит
ам

и 
вс

ех
 ф

аз
 п

ер
ио

да
 м

ал
ог

о 
ро

ст
а 

и 
ви

те
лл

ог
ен

ны
ми

 —
 п

ер
ио

да
 р

ан
не

го
 

ви
те

лл
ог

ен
ез

а.
 К

ол
ич

ес
тв

о 
ва

ку
ол

из
ир

ов
ан

ны
х 

оо
ци

то
в 

ми
ни

ма
ль

но
 (в

 с
ре

дн
ем

 н
е 

бо
ле

е 
9 

%
). 

О
тм

еч
аю

тс
я 

оо
ци

ты
 р

аз
ны

х 
ст

ад
ий

 
де

ге
не

ра
ци

и,
 а

тр
ет

ич
ны

е 
те

ла
 и

 за
пу

ст
ев

ш
ие

 
фо

лл
ик

ул
ы

. А
тр

ез
ии

 п
ри

 э
то

м 
по

дв
ер

га
ю

тс
я 

пр
еи

му
щ

ес
тв

ен
но

 в
ак

уо
ли

зи
ро

ва
нн

ы
е,

 р
еж

е 
—

 
оф

ор
мл

ен
ны

е 
оо

ци
ты

Ст
ад

ия
 IV

С
оз

ре
ва

ю
щ

ие
 

пр
ед

не
ре

ст
ов

ы
е 

ос
об

и

С
ам

ки
 д

ли
но

й 
от

 2
8 

см
, в

оз
ра

ст
ом

 
от

 6
 л

ет
. В

 у
ло

ва
х 

вс
тр

еч
аю

тс
я 

с 
се

нт
яб

ря
 п

о 
ап

ре
ль

. Н
аи

бо
ле

е 
мн

ог
оч

ис
ле

нн
ы

 в
 п

ре
дн

ер
ес

то
вы

й 
пе

ри
од

, в
 ф

ев
ра

ле
 —

 б
ол

ее
 4

5 
%

Яи
чн

ик
и 

за
ни

ма
ю

т б
ол

ьш
ую

 ч
ас

ть
 

бр
ю

ш
но

й 
по

ло
ст

и.
 О

кр
ас

ка
 ва

рь
ир

уе
т 

от
 м

ат
ов

ог
о 

же
лт

ог
о 

до
 яр

ко
-о

ра
н-

же
во

го
. С

 н
ар

ас
та

ни
ем

 м
ас

сы
 и

 
ра

зм
ер

ов
 го

на
д 

по
кр

ыв
аю

щ
ая

 и
х 

ст
ро

ма
 зн

ач
ит

ел
ьн

о 
ра

ст
яг

ив
ае

тс
я и

 
ис

то
нч

ае
тс

я, 
ос

та
ва

яс
ь п

ло
тн

ой
 то

ль
ко

 у
 

вы
во

дн
ых

 п
ро

то
ко

в.
 С

кв
оз

ь п
ро

зр
ач

ну
ю

 
ст

ро
му

 в
из

уа
ль

но
 о

тч
ет

ли
во

 р
аз

ли
чи

мы
 

ик
ри

нк
и.

 С
 в

ну
тр

ен
не

й 
ст

ор
он

ы
 

яи
чн

ик
ов

 за
ме

тн
а х

ор
ош

о 
ра

зв
ит

ая
 си

с-
те

ма
 к

ро
ве

но
сн

ых
 со

су
до

в.
 С

ре
дн

ий
 

ГС
И

 =
 1

8,
5 

%

Ге
не

ра
ти

вн
ая

 тк
ан

ь 
яи

чн
ик

ов
 сл

ож
ен

а п
ре

им
ущ

ес
т-

ве
нн

о 
пр

ев
ит

ел
ло

ге
нн
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следующие соображения. Схема изменений, происходящих в гонадах рыб, как в онто-
генезе, так и в сезонном аспекте, представлена на рис. 4. В целом же репродуктивный 
цикл северной двухлинейной камбалы условно может быть разбит на 4 периода:

— период до начала полового созревания (неполовозрелых рыб);
— период посленерестового восстановления и медленного созревания половых 

клеток в ходе летне-осеннего нагула;
— период активного созревания (у самок — активное накопление желтка в оо-

цитах, у самцов — формирование сперматозоидов);
— период размножения, включающий время, непосредственно предшествующее 

нересту, и завершающийся с выметом икры.

Рис. 4. Схема репродуктивного 
цикла северной двухлинейной камбалы 
тихоокеанского шельфа Камчатки и 
северных Курильских островов

Fig. 4. Scheme of reproductive cy-
cle for rock sole from the Pacific waters 
at Kamchatka and northern Kuril Islands

Как можно видеть, первый период не носит циклического характера и объеди-
няет ювенильных и неполовозрелых рыб. Как уже отмечалось, ювенильная стадия у 
северной двухлинейной камбалы продолжается в течение первых 2–4 лет жизни. У 
неполовозрелых самок половые клетки представлены превителогенными ооцитами 
всех ступеней малого роста, у самцов наблюдается активное деление сперматогоний, а 
у особей, близких к началу созревания, наблюдаются сперматоциты первого и второго 
порядков.

Согласно данным предыдущих исследований (Дубинина, Золотов, 2013), самцы 
двухлинейной камбалы, обитающие на тихоокеанском шельфе Камчатки и северных 
Курильских островов, впервые начинают созревать при длине 20–22 см на 4-м году 
жизни, самки — при длине 24–26 см на 5-м году. При возрасте соответственно 5,2 и 
7,3 года созревают 50 % самцов и самок, а к 10–11-му у первых и к 11–13-му году у 
вторых половозрелыми становятся около 90 % особей.

Таким образом, в первом приближении можно заключить, что первый период в 
репродуктивном цикле северной двухлинейной камбалы завершается к 4–5-му году 
жизни с началом созревания. Три дальнейших периода воспроизводительного цикла 
носят циклический, ежегодно повторяющийся характер.

Второй период, или период восстановления и медленного созревания, по сути 
дела, является началом годового репродуктивного цикла северной двухлинейной кам-
балы. Он объединяет только отнерестившихся особей, чьи гонады проходят стадию 
восстановления после размножения (стадия VI), и рыб, в половых железах которых 
начинают созревать клетки для последующего нереста (стадия III). У самок в этот 
период в яичниках появляются ооциты с признаками раннего вителлогенеза, у самцов 
в семенниках — сперматиды. В целом этот период ассоциируется с летне-осенним на-
гулом, когда рыбы интенсивно откармливаются, сначала восстанавливая энергетические 
затраты, понесенные в ходе размножения, а затем закладывая базис для следующего 
репродуктивного сезона. 

Очевидно, к этой же группе следует отнести и рыб, по тем или иным причинам 
пропускающих предстоящий нерестовый сезон (самки, стадия II–III). В данном случае 
речь также идет о восстановлении и медленном созревании для последующего вос-
производства, с той лишь разницей, что данные процессы, в силу текущего физиоло-
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гического состояния, в значительной мере замедляются и репродуктивный потенциал 
особи не может быть реализован в ходе предстоящего нереста. Как было показано, доля 
таких рыб приблизительно постоянна в течение всего года и в среднем не превышает 
3 % общей численности самок.

Очевидно, что созревание гонад отдельных особей — процесс индивидуальный и 
априори асинхронный, поэтому границы циклических периодов размножения в целом 
для группировки несколько перекрываются. Но если обобщить, с некоторой долей 
условности начало периода восстановления и медленного созревания можно вести от 
апреля (см. рис. 2), когда наблюдается максимум посленерестовых рыб с гонадами на 
стадии VI. Вполне объяснимо, что это происходит сразу после пика нереста в марте.

Число особей с восстанавливающимися гонадами постепенно уменьшается, и в 
сентябре такие рыбы уже не встречаются (рис. 5), напротив, количество самцов и самок 
с половыми железами на стадии III в мае становится максимальным, превышая 60 % 
общей численности рыб в уловах. В яичниках в этот период происходит интенсификация 
процессов вакуолизации ооцитов, заканчивающаяся появлением в ооплазме желтка. 
Кроме того, наблюдается увеличение размеров половых клеток, развивающихся для 
предстоящего икрометания.

Рис. 5. Встречаемость особей северной двухлинейной камбалы тихоокеанского шельфа 
Камчатки и северных Курильских островов с гонадами на разных стадиях развития в течение 
года. Заштрихованные прямоугольники — встречаемость более 10 % общей численности, 
линии — менее 10 %

Fig. 5. Occurrence of rock sole with gonads at certain stages of maturing on the Pacific shelf of 
Kamchatka and northern Kuril Islands in the annual cycle. Rectangles — occurrence > 10 % of total 
number of the species, line — occurrence < 10 % of the total number

Несмотря на то что особи с гонадами на стадии III встречаются в уловах круглого-
дично, об окончании периода медленного созревания с определенной долей уверенности 
можно судить по срокам отделения фонда желтковых ооцитов, которые впоследствии 
будут выметаны в виде икринок, от резервного фонда превителлогенных клеток, со-
ставляющих репродуктивный потенциал для последующего воспроизводства.

Проведенный ранее анализ размерного состава ооцитов северной двухлинейной 
камбалы (Дубинина, Золотов, 2013) показал, что перед началом нерестового сезона 
существует явный разрыв в распределении диаметров превителлогенных ооцитов, со-
ставляющих резервный фонд, и желтковых ооцитов, которые будут выметаны в ходе 
предстоящего нереста. В сентябре-октябре, когда гонады большинства самок находятся 
на III стадии развития, эти две группы еще составляют единый фонд с непрерывным 
характером распределения диаметров.

Однако уже к ноябрю-декабрю, по достижении стадии IV, когда средний диаметр 
желтковых ооцитов составляет 639 мкм, происходит разделение. В дальнейшем на 
протяжении периода размножения характер распределения и средние размеры клеток 
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резервного фонда существенно не изменяются. Напротив, средний диаметр желтковых 
ооцитов от декабря к марту постепенно увеличивается, достигая максимума непо-
средственно перед нерестом. Таким образом, условная граница окончания периода 
восстановления и медленного созревания половых клеток в гонадах двухлинейной 
камбалы приходится на ноябрь-декабрь, а общая его продолжительность составляет 
около 8–9 мес.

Третий период, или период активного созревания, объединяет особей на IV стадии 
зрелости. В календарном цикле двухлинейной камбалы это время приходится на период 
зимовки, когда накопленные в ходе нагула энергетические ресурсы в ходе метаболизма 
трансформируются для обеспечения дальнейшего функционирования репродуктивной 
системы особей. Основные процессы, протекающие в гонадах на клеточном уровне в 
этот период, — это активное образование и накопление желтка в вакуолизированных 
ооцитах и массовое оформление сперматозоидов в семенниках.

Несмотря на то что особи с половыми железами на данной стадии встречаются 
в уловах с сентября по апрель, с учетом изложенного выше начало данного периода, 
видимо, логично вести от ноября-декабря, когда происходит разделение резервного и 
репродуктивного фонда ооцитов текущего сезона. У двухлинейной камбалы, обитаю-
щей на шельфе восточной Камчатки и северных Курильских островов, по времени это 
примерно совпадает с периодом перехода от осеннего нагула к зимовке.

Максимум встречаемости особей двухлинейной камбалы с гонадами на IV стадии 
зрелости приходится на январь-февраль, когда их доля в уловах по численности со-
ставляет соответственно около 32 и 45 %. Окончание периода активного созревания, 
видимо, логично ассоциировать со временем, предшествующим массовому нересту, 
который, как уже было отмечено, в данном районе приходится на март, т.е. с февралем. 
С учетом асинхронности созревания гонад на индивидуальном уровне в целом про-
должительность активного периода созревания у двухлинейной камбалы может быть 
оценена на уровне 2–3 мес.

Самый непродолжительный и скоротечный четвертый период, или период раз-
множения, в котором созревшие особи нерестятся, завершает годовой репродуктивный 
цикл северной двухлинейной камбалы. Несмотря на то что рыбы с текучими половыми 
продуктами встречаются в уловах с января по май, наиболее активное воспроизводство 
наблюдается с середины марта, с пиком в апреле. 

Хотя год от года сроки массового нереста могут несколько смещаться в ту или 
иную сторону, больших вариаций во времени его наступления не наблюдается. С одной 
стороны, это обусловлено тем, что северная двухлинейная камбала — выраженный 
стенобионт по температуре обитания (Золотов и др., 2012) и размножения (Laurel, 
Blood, 2011). В течение всего периода зимовки и размножения взрослые особи пред-
почитают придерживаться придонных слоев со стабильными температурами 2–4 оС, 
также являющихся оптимальными для развития икринок. Такие слои у юго-восточного 
побережья Камчатки и северных Курильских островов в своем происхождении связаны 
с глубинными выходами тихоокеанских теплых водных масс по кромке материкового 
склона. Их расположение в данном районе относительно стабильное, поэтому предне-
рестовым рыбам нет особой необходимости в поиске пригодных участков для размно-
жения и нет, соответственно, причин для возможных задержек с наступлением сезона 
воспроизводства, связанных с неблагоприятным внешним температурным фоном.

С другой стороны, единовременный нерест, присущий северной двухлинейной 
камбале, не предполагает его растянутости из-за вымета отдельных порций, поэтому 
и период массового воспроизводства у данного вида довольно скоротечен. В целом 
продолжительность четвертого периода в годовом цикле размножения двухлинейной 
камбалы составляет около 1,0–1,5 мес.

Заключение
В результате исследований показано, что в ходе репродуктивного цикла гонады 

самцов и самок северной двухлинейной камбалы проходят ряд стадий, характеризую-



77

щихся определенным качественным и количественным составом и размерами половых 
клеток, структурой половых желез, пределами изменения массы гонад и ГСИ. Каждому 
из выделенных наборов признаков, как для самцов, так и для самок, соответствует 
визуально легко диагностируемое внешнее состояние гонад, свидетельствующее о 
протекающих в них процессах созревания. Данные внешние признаки обобщены 
в шкалу стадий зрелости для северной двухлинейной камбалы, сформированную в 
табличной форме.

На основе выделенных стадий описан репродуктивный цикл северной двухли-
нейной камбалы. Его можно разделить на 4 периода, первый из которых продолжается 
до достижения 4–5-летнего возраста и объединяет рыб до начала созревания половых 
клеток в гонадах рыб.

Остальные три периода носят циклический характер и повторяются ежегодно. 
Выделяется период восстановления и медленного созревания, приходящийся на период 
летне-осеннего нагула и длящийся 8–9 мес., за время которого половые железы рыб 
восстанавливаются после предыдущего нереста и начинается созревание нового фонда 
половых клеток для предстоящего размножения.

Период активного созревания начинается с момента расхождения резервного и 
репродуктивного фондов половых клеток в гонадах самок. Его продолжительность со-
ставляет около 2–3 мес., а основные процессы в этот период — активное образование 
и накопление желтка в ооцитах и массовое оформление сперматозоидов в семенниках. 
Заканчивается период активного созревания нерестом, завершающим годовой репро-
дуктивный цикл и длящимся не более 1,0–1,5 мес., с пиком в апреле.
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