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ВЛИЯНИЕ ЭСТРАДИОЛА НА РАЗВИТИЕ ГОНАД  
У КАРЛИКОВЫХ САМЦОВ СИМЫ ONCORHYNCHUS MASOU 

Исследовали влияние эстрадиола, который задавали с гранулированным кормом в 
концентрации 100 мг/кг, на развитие гонад у карликовых самцов симы. Рыб в возрасте 0+ с 
исходной массой от 3,48 до 10,70 г обрабатывали гормоном 30 сут, после чего выращивали 
в течение 8 мес. Из 184 рыб контрольной группы, гонады которых за весь период про-
ведения эксперимента были исследованы гистологически, выявили 90 самок, 59 будущих 
проходных и 35 карликовых самцов. Среди рыб подопытной группы, взятых случайным 
образом, в течение 3,5 мес. после окончания гормонального воздействия обнаружили 
50 самок и 48 будущих проходных самцов; фонд половых клеток в гонадах последних 
составляли только гонии. Карликовых самцов, которые выделялись не только размерами 
семенников, но и наличием половых клеток разных состояний, выявили через 6 и 8 мес. 
после окончания гормонального воздействия. Доля этих рыб от общего числа самцов 
в подопытной и контрольной группах была сходной — соответственно 40,7 и 37,0 %.
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Effect of estradiol on development of gonads in resident form males of cherry salmon 
is investigated. The fish aged 0+ with initial weight of 3.48–10.70 g were treated with the 
hormone for 30 days, then reared for 8 months. Estradiol was given with pelleted food in 
concentration of 100 mg/kg. The gonads were examined histologically during entire period of 
the experiment. The control group included 184 specimens (90 females, 59 anadromous males 
and 35 males of resident form). The experimental group of 50 females and 48 males was taken 
randomly in 3.5 months after the end of hormonal exposure. The fund of germ cells in gonads 
of the experimental group consisted only of gonias. Males of resident form were identified in 
6 and 8 months after the end of hormonal exposure, they were distinguished by both size of 
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the testes and presence of germ cells at different stages. Portion of the males of resident form 
was similar in the control and experimental groups — 37.0 % and 40.7 % of total number of 
males, respectively.

Key words: Sakhalin region, cherry salmon, estradiol, male of resident form, gonad.

Введение
Хорошо известно, что у симы Oncorhynchus masоu среди всех видов тихоокеанских 

лососей формируется самое большое число карликовых самцов. Но если в природных 
популяциях число скороспелых рыб в каждом поколении определить невозможно из-
за разной доступности для отлова мигрирующих и резидентных особей [Крупянко, 
Скирин, 2001], то при выращивании в заводских условиях до двухлетнего возраста в 
поколении молоди удалось выявить 21,9 % карликовых самцов от общего числа рыб, 
или 37,9 % от числа самцов [Погодин и др., 2019]. Очевидно, что значительное число 
рыб, достигающих полового созревания при массе до 100 г, снижают эффективность 
рыбоводного усилия и делают симу еще менее привлекательной для промышленного 
рыбоводства. В связи с этим возникает вопрос, имеющий значение, по крайней мере, 
в исследовательском плане: можно ли, оказывая на молодь симы гормональное воз-
действие, повлиять на число карликовых самцов в генерации одновозрастных рыб?

После того как была показана сама возможность изменить направление половой 
дифференцировки у рыб с помощью половых стероидных гормонов [Yamamoto, 1953], 
было выполнено большое число научных исследований по их влиянию [Piferrer, 2001; 
Devlin, Nagahama 2002; и др.]. Исследовательский интерес определяется ярко выра-
женной практической значимостью полученных данных. С одной стороны, их широко 
используют для разработки биотехники получения однополых генераций рыб разных 
видов, широко востребованных в современной аквакультуре [Tzchori et al., 2004; Haugen 
et al., 2011; и др.]. С другой стороны, полученные сведения позволяют анализировать 
проблему массового нарушения половой дифференцировки рыб в условиях антропо-
генного воздействия, после того как выяснилось, что многие загрязняющие вещества 
и соединения обладают эстрогенной активностью [Raloff, 2000]. Для нас же важно, 
что накопленные данные, полученные в том числе и на молоди симы [Nakamura, 1981; 
Amano et al., 2004], позволяют сориентироваться со сроками, продолжительностью и 
интенсивностью гормонального воздействия.

С учетом всех высказанных соображений цель нашей работы — установить, как 
воздействие экзогенным эстрадиолом может повлиять на развитие гонад у карликовых 
самцов симы.

Материалы и методы
Работа была проведена на молоди симы, которую в течение рыбоводного цик-

ла 2016–2017 гг. вырастили на Охотском лососевом рыбоводном заводе. Ее масса к 
моменту завершения выращивания 12 июля 2017 г. в среднем составила 5,49 г при 
варьировании от 2,17 до 8,36 г. Данные об условиях содержания рыб и динамике их 
роста были представлены ранее [Мякишев и др., 2019]. По завершении обычного 
рыбоводного цикла выращивание молоди этой группы было продолжено на Охотском 
ЛРЗ в режиме опытной работы.

Для проведения эксперимента из общей группы молоди случайным образом была 
отделена партия в 300 особей, которых разместили в соседнем бассейне. В период с 
1 по 30 августа подопытным рыбам с кормом задавали эстрадиол в концентрации 100 
мг/кг корма при рационе в 2 % от массы тела. В качестве гормонального препарата ис-
пользовали β-Эстрадиол, BioReagent, powder, suitable for cell culture (5 г), производства 
компании Sigma (Германия). Препарат растворяли в этиловом спирте; полученный рас-
твор смешивали с гранулированным кормом (фракция 2) производства компании «Aller 
Aqua» (Дания), после чего корм высушивали. После того, как гормональное воздействие 
было закончено, подопытных и контрольных рыб еще в течение 2,5 мес. содержали 
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раздельно. Затем у подопытных рыб отрезали жировые плавники и соединили с рыбами 
контрольной группы. Объединенную группу перевезли на Березняковский ЛРЗ, где их 
разместили в проточном бассейне и выращивали при температуре 5,3–12,0 оС. Экс-
периментальная работа продолжалась по 3 мая 2018 г. Отметим, что Березняковский 
ЛРЗ в современном виде построен в 1998 г. и также является тепловодным заводом, 
специализированным на воспроизводстве молоди кеты.

Для гистоморфологического исследования гонады рыб фиксировали в жидкости 
Буэна и обрабатывали с применением общепринятой методики [Микодина и др., 2009]. 
Препараты окрашивали железным гематоксилином по Гейденгайну. Для сравнения 
данных, полученных в группах контрольных и подопытных рыб, применяли критерий 
Манна-Уитни (p < 0,05).

Результаты и их обсуждение
Контроль. В момент начала гормонального воздействия масса рыб варьировала от 

3,48 до 10,70 г. У самок симы в яичниках массой от 5 до 15 мг уже была сформирована 
генерация сходных по размеру и внешнему облику ооцитов периода превителлогенеза 
диаметром 100–120 мкм так, как это и характерно для молоди тихоокеанских лососей 
[Коломыцев и др., 2018; Зеленников, Юрчак, 2019; Зеленников и др., 2020]. При этом 
у отдельных особей можно было увидеть и ооциты меньшего размера (рис. 1, а), что 
предположительно характерно для самок тихоокеанских лососей, имеющих более 
продолжительный период полового созревания [Зеленников, 2019]. В дальнейшем 
рост самок симы был сравнительно медленным, и средние значения их массы и длины 
в осенне-зимний период зависели от случайного попадания в исследуемую группу 
сравнительно крупных особей. Лишь в весенние месяцы увеличение массы тела по-
допытных самок проходило более интенсивно, и 3 мая масса рыб в среднем составила 
16,9 г при максимальном значении 25,9 г (см. таблицу).

В течение всего периода исследования с 1 августа по 3 мая старшую генерацию 
половых клеток у самок составляли ооциты периода превителлогенеза, диаметр кото-
рых увеличился до 200–220 мкм. О росте ооцитов наглядно можно судить по микро-
фотографиям, на которых изображение представлено при одном увеличении. Следует, 
впрочем, отметить, что масса самки, гонада которой представлена на левом снимке 
(рис. 1, а), была меньше среднего значения для рыб своего возраста — 3,91 г, а самка, 
яичник которой можно видеть на правом снимке (рис. 1, б), была самой крупной из 
исследованных в работе — 25,9 г.

Состояние гонад у самцов принципиально различалось как анатомически, так и 
по микроструктурной организации. У большего числа рыб семенники имели вид тон-
ких нитей, масса которых варьировала от 3 до 19 мг. Как правило, наиболее крупные 
гонады были у наиболее крупных особей. Гонады у таких рыб представляли малодиф-
ференцированные половые железы, фонд половых клеток в которых состоял только из 
немногочисленных гоний. Можно сделать вывод, что такие гонады были характерны 
для будущих проходных самцов. Длина и масса этих рыб в каждом возрасте были 
практически такими же, как и у самок (см. таблицу).

Гонады у самцов второй группы развивались по карликовому типу, и в большин-
стве случаев идентификация таких рыб не представляла трудности. Их гонады занимали 
значительную или большую часть полости тела (рис. 1, в), находились в III стадии 
зрелости, имели массу более 20 мг, а при гистологической обработке можно было вы-
явить многочисленные половые клетки на разных этапах мейотического цикла (рис. 
1, г). Вместе с тем у отдельных рыб даже в ходе гистологической обработки оказалось 
затруднительно определить направление жизненной стратегии. Например, у одного из 
исследованных самцов при массе тела 6,97 г масса семенников составила всего 20 мг, т.е. 
была незначительно больше, чем гонады у рыб, которых мы отнесли к группе будущих 
проходных самцов. Однако при гистологической обработке мы выявили у этой особи 
сперматоциты, т.е. волну активного сперматогенеза, указывающую на путь развития в 
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Рис. 1. Состояние яичников у молоди симы 13.08.17 г. (а) и 3.05.18 г. (б) и семенников у 
карликовых самцов симы на анатомическом (в) и гистологическом (г) уровнях

Fig. 1. State of ovaries in juvenile cherry salmon on August 13, 2017 (а) and May 3, 2018 (б); 
state of testes in males of resident form at anatomical (в) and histological (г) levels. Both goni and 
mature sperm could be seen, the sex cells of older generation consist of previtellogenic oocytes

направлении карликового самца (рис. 2, а). У другого самца при массе тела 8,73 г масса 
семенников оказалась больше — 32 мг. Однако, несмотря на это, фонд половых клеток 
был представлен только гониями (рис. 2, б). Вместе с тем этого самца мы также отнесли 
к группе карликовых, руководствуясь анализом микроанатомической структуры ткани 
семенников, и в частности развитием семенных канальцев и незначительным числом 
гониев на сравнительно большой площади половой железы. С учетом выявленных 
особенностей мы полагаем, что у такого экземпляра в гонадах уже могли быть мейо-
тические преобразования, по крайней мере в виде хорошо известной для лососевых 
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рыб [Кузнецов, Мосягина, 2009] попытки сперматогенеза. У рыб, отнесенных нами к 
группе проходных самцов, более многочисленные гонии располагались компактнее, а 
в гонадах отсутствовали участки, лишенные половых клеток (рис. 2, в). Для сравнения, 
еще у одного самца в гонадах, масса которых также составила 32 мг, уже можно было 
увидеть волну активного сперматогенеза (рис. 2, г).

Рис. 2. Состояние фонда половых клеток у самцов симы при массе семенников 20 мг (а), 
32 (б), 11 (в) и 32 мг (г)

Fig. 2. State of the sex cell fund in the male of cherry salmon with testes of 20 (a), 32 (б), 11 
(в), and 32 mg (г) weight

Обобщая полученные данные, мы можем заключить, что среди 184 рыб контроль-
ной группы, гонады которых были исследованы гистологически, мы выявили 90 самок, 
59 будущих проходных и 35 карликовых самцов. Отметим также, что длина и масса 
карликовых самцов были больше, чем длина и масса самок и будущих проходных сам-
цов (см. таблицу). Несмотря на то что в связи с малым объемом выборок эти различия 
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практически во всех случаях были недостоверными, все-таки тот факт, что размеры 
резидентных самцов были больше размеров рыб двух других групп абсолютно в каж-
дом возрасте, косвенно указывает на выбор резидентной стратегии преимущественно 
доминантными особями.

Опыт. Во всех выборках рыб, взятых случайным образом в подопытной группе, 
оказалось 79 самок и 75 самцов. Масса самок увеличилась в среднем с 7,56 до 16,50 г 
при максимальном значении 25,2 г (см. таблицу), т.е. за период исследования изменилась 
в таком же диапазоне, как и масса рыб в контроле. У всех особей старшую генерацию 
составляли ооциты периода превителлогенеза (рис. 3, а).

Масса самцов была сопоставима с массой самок в каждом возрасте. У всех 48 
самцов, зафиксированных 13 сентября, 13 октября, 15 ноября и 17 декабря, семенни-
ки представляли собой малодифференцированные половые железы, масса которых 
варьировала от 2 до 16 мг, а фонд половых клеток был представлен только гониями. 
Микроанатомическое состояние гонад у некоторых рыб позволяло предположить, 
что в их гонадах уже осуществлялся мейоз половых клеток. В частности, в таких се-
менниках были малочисленные и редко расположенные гонии (или группы гониев), а 
значительную часть гонад на срезах занимали оптически пустые участки (рис. 3, б).

Рис. 3. Состояние гонад у молоди симы подопытного варианта: старшая генерация половых 
клеток в яичниках, представленная ооцитами периода превителлогенеза (а), и семенники отдель-
ных особей с редко расположенными гониями и обширными участками гонад между ними (б)

Fig. 3. State of gonads in juvenile cherry salmon from the experimental group: the oldest 
generation of sex cells in ovaries represented by previtellogenic oocytes (a) and testes of some males 
with sparsely located gonias and vast areas of gonads between them (б)

Иную картину выявили в группе рыб, зафиксированных 22 февраля. У 8 самцов 
масса гонад по-прежнему составляла 3–5 мг, а фонд половых клеток был представлен 
гониями. Вместе с тем у 4 особей гонады были значительно крупнее — от 34 до 86 мг, 
и в них осуществлялись мейотические преобразования, характерные для карликовых 
самцов. У рыб, зафиксированных 3 мая, процессы формирования группы резидентных 
особей были еще более выраженными. Если 8 рыб, исследованных в этом возрасте, 
мы отнесли к группе будущих проходных самцов, то 7 особей развивались по рези-
дентному типу. В их гонадах, масса которых варьировала в наиболее широком диа-
пазоне — от 26 до 5655 мг (см. таблицу), наблюдали волну активного сперматогенеза. 
Как и в контроле, в подопытной группе карликовые самцы в среднем также во всех 
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фиксациях были крупнее и самок, и будущих проходных самцов во всех возрастных 
группах. И хотя эти различия были достоверными только у рыб, зафиксированных 3 
мая, явно проявляется тенденция более быстрого темпа роста резидентных самцов. 

По совокупности полученных данных мы установили, что число карликовых 
самцов среди контрольных рыб составило 19,0 % от общего числа мальков и 37,2 % от 
общего числа самцов. Следует отметить, что масса гонад у резидентных особей варьи-
ровала в очень широком диапазоне, и нельзя исключать, что в определении жизненной 
стратегии рыб, имеющих относительно некрупные семенники, мы, даже имея гистоло-
гические препараты, могли ошибиться, отнеся их в группу карликовых самцов. Однако 
ошибиться мы могли только в 3 случаях из 35, поскольку у остальных рыб, помимо 
гониев, присутствовали половые клетки разного состояния вплоть до зрелых спермиев. 
В отличие от контроля, ни у одного из самцов подопытной группы, исследованных до 
17 декабря включительно, не удалось выявить мейотических преобразований в гона-
дах. При анализе микроанатомической структуры гонад отдельных особей мы можем 
полагать, что такие преобразования ранее осуществлялись, особенно если учесть, что 
по состоянию гонад будущие резидентные особи выделяются при массе от 4 г [Utoh, 
1977]. В момент начала гормонального воздействия масса абсолютного большинства 
подопытных рыб была больше. При этом и сама масса рыб соответствовала массе симы 
на юге Сахалинской области [Никифоров, Игнатьев, 2008], и динамика их роста, за-
медленная в летне-осенний период, также соответствовала темпу роста молоди симы 
в естественных условиях [Takami et al., 1998].

Необходимо отметить, что даже среди тихоокеанских лососей, которые являются 
одними из самых изучаемых рыб в мире, сима выделяется исследовательским интересом 
к ней, непропорциональным ее относительной малочисленности. Этот интерес в значи-
тельной мере объясняется самой высокой степенью внутривидовой дифференциации 
симы [Kato, 1991; Иванков и др., 2003] в пределах ее самого узкого ареала по сравне-
нию с близкородственными видами. Много работ посвящено и карликовым самцам, у 
которых исследовали роль преоптического ядра в ускоренном созревании [Aida, Amano, 
1995], динамику гонадотропных и половых стероидных гормонов [Amano et al., 2001], 
влияние на ускоренное развитие воздействия тестостерона и фотопериода [Amano et al., 
2004] и др. Вместе с тем использование гормонов эстрогенов для подавления активной 
волны сперматогенеза у карликовых самцов обнаружить не удалось, хотя есть работы 
с анализом синтеза эстрадиола стероидсекреторными клетками [Kagava et al., 1982] и 
феминизации самцов при использовании эстрадиола [Nakamura, 1981].

Можно предположить, что с учетом имеющихся в литературе данных нам удалось 
применить желательный режим гормонального воздействия, чтобы не допустить пере-
определение пола у самцов. В частности учитывали, что для передифференцировки 
семенников в яичники в большей степени имеет значение не концентрация гормональ-
ного препарата, а продолжительность гормонального воздействия [Гомельский, 1980; 
Piferrer, 2001]. Состояние яичников контрольных и подопытных рыб было сходным, а 
гонии, мейоциты и ооциты самого начала периода превителлогенеза, присутствовавшие 
в гонадах тех и других, являются обычными для самок тихоокеанских лососей с дли-
тельным периодом речного развития. Ранее было показано, что размножение гониев у 
самок, по крайней мере до окончания пресноводного периода жизни, не прекращается 
и не ослабевает [Зеленников, 2019].

Вместе с тем гормональное воздействие явно оказало влияние на развитие се-
менников. И если у будущих проходных самцов семенники представляли собой мало-
дифференцированные половые железы и влияние на них гормонального препарата 
оказалось не очевидным, то отсутствие карликовых самцов среди подопытных рыб 
мы, безусловно, связываем с гормональным воздействием.

Почему же последствия воздействия эстрадиолом оказались кратковременными? 
Для ответа на этот вопрос вспомним, что самцы-резиденты становятся карликовыми 
только после того, как самки и проходные самцы выходят в морскую среду и темп их 
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роста относительно ускоряется. При совместном же выращивании в пресной воде ре-
зидентные самцы в среднем всегда крупнее будущих проходных особей обоих полов 
[Погодин и др., 2019]. И в нашем случае карликовые самцы в каждом возрасте были 
крупнее будущих проходных рыб. Следует также учесть, что резидентную стратегию 
развития у лососевых рыб выбирают доминантные или наиболее социально успешные 
особи, которые при совместном выращивании занимают наиболее комфортные условия, 
вытесняя на периферию менее успешных самцов, и, в конечном итоге, фактически вы-
нуждая их совершить миграцию в море [Павлов и др., 2012]. Можно предположить, 
что резидентные особи не теряли своего доминирующего положения и после того, как 
воздействие гормонального препарата закончилось, и у них вновь начался активный 
сперматогенез.

То, что гормональное воздействие лишь кратковременно предотвращает мей-
отические преобразования в гонадах резидентных самцов, снижает возможности 
практического использования. Как известно, наиболее продуктивно молодь симы на 
рыбоводных заводах выращивать до крупной сеголетки или годовика [Irvine et al., 
1996], т.е. выпускать задолго до ее покатной миграции. Не исключено, что более дол-
гий эффект может быть получен при совместном использовании гормонального воз-
действия и изменения фотопериода [Amano et al., 2004]. Представляется возможным 
также добиться с использованием гормонального воздействия тотальной миграции 
самцов при их акселерированном выращивании. Например, на Малкинском ЛРЗ, при-
меняя геотермальные воды, стимулируют смолтификацию молоди чавычи и нерки в 
возрасте 0+ [Попова и др., 2005].

Заключение
По совокупности полученных данных мы можем заключить, что экзогенный эстра-

диол, заданный с кормом, не оказав видимого влияния на самок и будущих проходных 
самцов симы, повлиял на формирование карликовых самцов. В течение по крайней мере 
3,5 мес. после завершения гормонального воздействия из 48 самцов мы не выявили ни 
одной особи, у которой в гонадах осуществлялись бы мейотические преобразования. В 
контрольной группе среди 50 самцов, обследованных в этот период, таких было 38,0 %. 
Таким образом, гормональное воздействие предотвратило мейотические преобразо-
вания в гонадах самцов. В практическом плане не исключено, что молодь, у которой 
период начала миграции в море совпадет с физиологической невозможностью избрать 
резидентную стратегию развития, выйдет в прибрежье. Это вероятно, даже если ранее 
у нее осуществлялись мейотические деления. Ведь мысль о том, что молодь симы, 
достигнув полового созревания в пресной воде, затем совершает морскую миграцию, 
ранее уже высказывалась неоднократно [Крыхтин, 1962; Tsiger et al., 1994].
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