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Введение
Тихоокеанский лосось горбуша Oncorhynchus gorbuscha в области гонадо- и 

гаметогенеза характеризуется рядом уникальных особенностей, которые выделяют 
его не только среди лососевых рыб, но и среди всех рыб мировой фауны. Во-первых, 
только у горбуши мейотические деления половых клеток начинаются в период эмбри-
онального развития [Персов, 1975], тогда как у всех остальных рыб, исследованных 
в этом плане, даже при наиболее коротком периоде полового созревания ооциты в 
гонадах появляются уже после вылупления [Selman et al., 1993]. Во-вторых, горбуша 
вместе с остальными видами тихоокеанских лососей является настоящим моноци-
кличным видом. Только у этих рыб, по крайней мере анадромных форм, в момент 
нереста отсутствуют половые клетки резервного фонда как у самок, так и у самцов 
[Сакун, Персов, 1963]. Такими истинно моноцикличными животными являются еще 
миноги [Kuznetsov et al., 2016]. В-третьих, среди лососевых рыб только у горбуши 
описан непрямой путь дифференцировки пола, при котором в момент вылупления у 
всех зародышей развиваются яичники и только в период от вылупления до подъема 
на плав примерно у половины особей яичники передифференцируются в семенники 
[Персов, 1960]. Еще одной особенностью репродуктивного развития горбуши является 
то, что фактически все половозрелые особи каждого поколения являются ровесниками 
и, следовательно, рыбы четных и нечетных лет в совместном нересте не участвуют. 
В результате производители двух генераций уже настолько отличаются друг от друга 
по разным параметрам [Салменкова и др., 1981; Животовский и др., 1989], что рядом 
исследователей фактически рассматриваются как разные виды [Dorofeeva et al., 2004]. 
Исключение из этого правила есть. Известны самцы, достигающие полового созревания 
через 3–4 мес. нагула в море [Foster et al., 1981; Точилина, Смирнов, 2015], а также 
самцы и самки в возрасте 2+, имеющие при этом выраженные нарушения в развитии 
гонад [Anas, 1959; Turner, Bilton, 1968; Лапко и др., 1994; Иванов, 1996]. В любом 
случае единичные особи не могут сохранить видовое единство между поколениями 
горбуши четных и нечетных лет.

Эти и ряд других особенностей развития горбуши определяют исследовательский 
интерес к ней с позиции фундаментальной биологии. Вместе с тем горбуша является 
объектом искусственного воспроизводства и промысла, который в России в среднем 
добывают больше, чем всех остальных тихоокеанских лососей вместе взятых [Шунтов, 
Темных, 2018]. Это обстоятельство определяет интерес к горбуше уже в прикладном 
плане. Есть основания полагать, что исследования горбуши всегда останутся актуаль-
ными, по крайней мере в режиме мониторинга природных и искусственно созданных 
промысловых стад.

С учетом уникальных особенностей гонадо- и гаметогенеза горбуши, а также того 
обстоятельства, что в последние годы в этой области получены новые данные, в том 
числе и нами, цель работы — обобщить максимум имеющихся в литературе сведений 
по развитию половых желез у горбуши и представить их в виде обзора.

Индифферентный период в развитии гонад
Первичные половые клетки (ППК) у зародышей горбуши были обнаружены 

уже через 9 сут (90 градусо-дней) после оплодотворения [Персов, 1975], с началом 
формирования головного отдела и первых пар сомитов. В ходе миграции ППК кон-
центрировались в области будущего расположения гонад, под первично-почечными 
(вольфовыми) протоками между 12- и 19-й парами сомитов. Через 12–15 сут после 
оплодотворения (108–135 градусо-дней) у зародышей за счет миграции клеток пе-
ритонеального эпителия начиналось формирование половых валиков и образование 
стромальной части будущих гонад. Как известно, число первичных половых клеток 
у рыб невелико; у горбуши в момент обособления половых желез их насчитывается 
около 50. Поскольку у зародышей этого вида не обнаружено ППК с полиморфными 
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ядрами, замедляющими начало их митотических делений, митозы ППК выявляли уже 
через 9–15 сут после оплодотворения [Персов, 1966].

Через 22 сут после оплодотворения (274,0 градусо-дня) в гонадах, полностью 
обособленных анатомически, ППК еще отмечали, но через 26 сут (314,7 градусо-дня) 
уже не обнаруживали. Фонд половых клеток при этом составляли только гонии первых 
порядков (см. рисунок, А).

Принципиально иное состояние половых желез выявили у зародышей через 37 сут 
после оплодотворения (425,0 градусо-дня). Помимо продолжающегося размножения 
гониев, в гонадах всех особей присутствовали ооциты периода ранней профазы мейоза 
(см. рисунок, Б) [Зеленников, 2021].

Вылупление зародышей началось через 44 сут после оплодотворения (494,4 
градусо-дня) при температуре 9,7–9,8 оС и за единичным исключением завершилось 
в течение трех суток. Следует подчеркнуть, что тотальная феминизация гонад у заро-
дышей горбуши осуществляется до вылупления не только при сравнительно высокой 
температуре в ходе лабораторного выращивания, но и при естественном температурном 
режиме как в бассейне Белого моря [Пахомова, Хлевная, 1977], так и на Дальнем Вос-
токе, например в условиях самого холодноводного в Сахалинской области Анивского 
рыбоводного завода [Зеленников, Федоров, 2005]. При этом в момент вылупления 
яичники у обычных самок и будущих самцов по размерам и состоянию фонда половых 
клеток не различаются. В завершении раздела отметим, что тотальная феминизация 
гонад у зародышей горбуши наследуется по женской линии. В экспериментах по реци-
прокному скрещиванию рыб разных видов развитие яичников у всех особей наблюдали 
в том варианте, где икру горбуши оплодотворяли спермой симы, тогда как в варианте, 
где икру симы оплодотворяли спермой горбуши, выявили прямое развитие яичников 
и семенников [Федоров, Зеленников, 2009].

Дифференцировка пола
Можно полагать, что инверсия пола у генетических самцов горбуши определяется 

наследственно и закладывается еще в период индифферентного развития гонад. На это 
указывает то, что слабое рентгеновское облучение, произведенное до начала феминиза-
ции гонад, в дальнейшем у двух групп зародышей привело к разным последствиям в их 
развитии [Персов, 1967]. Вместе с тем внешне определить срок начала инверсии пола у 
будущих самцов не представляется возможным, поскольку в яичниках у генетических 
самок и будущих самцов наблюдаются одинаковые процессы — митотическое размно-
жение гониев, вступление гониев в мейоз, вступление ооцитов периода ранней профазы 
мейоза в период превителлогенеза и резорбция части половых клеток [Пахомова, Хлевная, 
1977; Зеленников, 2021]. Если бы мы ориентировались только на резорбцию ооцитов, то 
вообще не смогли бы отличить яичники от будущих семенников, поскольку этот процесс 
у самок идет с не меньшей интенсивностью, чем у генетических самцов. Однако и по-
полнение фонда ооцитов у генетических самок осуществляется быстрее. В результате по 
состоянию гонад неизменно выявляются две группы особей, в которых число ооцитов 
и объем яичников у самок оказываются больше, чем у будущих самцов (см. рисунок, 
В, Г). Следует отметить, что эти две группы формируются постепенно. Первоначально 
можно видеть личинок с промежуточным состоянием гонад, среди которых могут быть 
как самки с индивидуально невысокой численностью фонда ооцитов, так и самцы с ин-
дивидуально замедленным темпом инверсии гонад. При этом момент окончания процесса 
дифференцировки пола можно определить весьма точно. С повышением температуры 
процесс дифференцировки пола ускоряется [Пахомова, Хлевная, 1978], но при любом 
температурном режиме резорбция ооцитов у самцов завершается в период личиночного 
развития до начала экзогенного питания [Зеленников, Федоров, 2005].

В период резорбции ооцитов у будущих самцов выявляется высокая активность 
стероидсекреторных клеток, локализованных в строме гонад [Мосягина, Зеленников, 
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Состояние гонад у молоди горбуши после оплодотворения при развитии в лабораторных 
условиях: А — через 26 сут (314,7 градусо-дня); Б — 37 сут (425,0 градусо-дня); В, Г — 71  сут 
(692,7 градусо-дня) и Д, Е — 85 сут (890,4 градусо-дня). Старшая генерация половых клеток 
представлена гониями (А, Д), мейоцитами (Б) и ооцитами периода превителлогенеза (В, Г, Е). 
Пояснение в тексте. Шкала А, Б — 20 мкм, В–Е — 50 мкм [Зеленников, 2021]

Figure. State of gonads of juvenile pink salmon developed under laboratory conditions in 26 
days (cumulative temperature 314.7 degree-days; A), 37 days (425.0 degree-days; Б), 71 days (692.7 
degree-days; В, Г), and 85 days  (890.4 degree-days; Д, E) after fertilization. The older generation of 
germ cells is represented by gonia (A, Д), meiocytes (Б), and oocytes of the previtellogenesis period 
(В, Г, Е) [Zelennikov, 2021]. See explanation in the text. Scale bar: A, Б — 20 µm, В–Е — 50 µm
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2019], что, впрочем, характерно и для других видов ювенильных протогинических 
гермафродитов в момент инверсии [Morrey et al., 1998].

Применительно к дифференцировке пола у молоди горбуши следует особо от-
метить два обстоятельства. Во-первых, изначально яичники у генетических самцов 
потенциально являются полноценными и способными к дальнейшему развитию. Во-
вторых, инверсия пола осуществляется на фоне дефицита гормонов эстрогенов. Эти 
два обстоятельства были проверены экспериментально. Даже однократная инъекция 
эстрадиола в желточный мешок зародышей останавливала у них процесс естественной 
инверсии пола на любом этапе его реализации [Мосягина, Зеленников, 2012]. Чем в 
более раннем возрасте делали инъекцию гормона, тем меньше яичники генетических 
самцов впоследствии отличались от яичников обычных самок [Зеленников, 2021].

Объясняя уникальный для лососевых рыб тип дифференцировки пола горбуши, 
Г.М. Персов [1975], открывший это явление, высказал гипотезу о том, что вставочный 
«самочий» этап в развитии семенников отсрочивал у самцов начало активного спер-
матогенеза и тем самым способствовал синхронизации полового созревания самцов 
и самок. В свете современных данных такое объяснение представляется неудовлет-
ворительным. Например, у радужной форели в условиях научной лаборатории при 
постоянной температуре около 16 оС [Зеленников, 1999] и рыбоводного хозяйства с 
естественным сезонным снижением температуры [Бабушкин, 1976] самцы достигали 
полового созревания в среднем в возрасте 20 мес., а стимулировало этот процесс на-
личие близких к половому созреванию самок. Однако волну активного сперматогенеза 
у всех лабораторных особей наблюдали не позднее возраста 12 мес., а в условиях 
рыбоводного хозяйства — не ранее 17 мес.

Объяснить специфичный для горбуши тип дифференцировки пола можно и с 
других позиций. Как было отмечено ранее, только у горбуши мейотические преобра-
зования в гонадах начинаются в период эмбрионального развития. Не исключено, что 
гормональный статус зародышей при значительном содержании в икре эстрадиола, 
оставшегося еще от материнского организма, что было показано, например, у заро-
дышей кижуча [Feist et al., 1990], предусматривает развитие половых желез только в 
направлении яичника. В этой связи последующая инверсия пола представляет собой 
обязательный механизм формирования половой структуры генерации и является об-
условленной генетически. При этом следует подчеркнуть, что в реализации наслед-
ственной программы дифференцировки пола могут наблюдаться сбои. По крайней 
мере, у производителей горбуши нет полного соответствия между морфобиологиче-
скими признаками и молекулярными маркерами пола. Иными словами, среди самцов 
горбуши встречаются особи, у которых нет Y-хромосомы, но при этом развиваются 
функциональные семенники. Такое же несоответствие показано и для самок горбуши 
[Брыков и др., 2010]. По мнению ряда авторов, это может объясняться тем, «… что 
гены, кодирующие факторы, способствующие превращению особи в самца, … имеются 
не только в Y-хромосоме горбуши, но также и в ее X-хромосоме» [Махров и др., 2018; 
стр. 362]. Вместе с тем такое же несоответствие между морфо-биологическими при-
знаками и молекулярными маркерами пола есть и у остальных видов тихоокеанских 
лососей [Брыков и др., 2010]. Однако развитие с инверсией мы наблюдаем только у 
горбуши, что косвенно свидетельствует в пользу высказанной нами гипотезы с объ-
яснением причины ее тотальной феминизации.

Соотношение полов
Вопрос о соотношении полов в генерациях горбуши очень редко становился пред-

метом отдельного исследования. Чаще он рассматривается в литературе как дополнение 
к основной теме работы. Вероятно, именно поэтому данные зачастую оказываются 
противоречивыми или недостаточно обоснованными. Например, в 1962 г. на Соколовском 
рыбоводном заводе доля самцов в партиях молоди горбуши по данным одного автора 
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была равна 57,8 % [Канидьев, 1967], а по данным другого автора — 44,2 % [Персов, 
1964]. Предположив, что выявленные противоречия могли объясняться в первую очередь 
небольшим объемом выборки, мы провели специальное исследование. В ходе работы 
установили, что выборки в 100–200 мальков, взятых одномоментно, не являются ин-
формативными для выявления соотношения полов в генерации [Зеленников, Вараксин, 
2018]. По нашим данным репрезентативными стали выборки в одном варианте в 208 экз., 
а в другом — 241 экз. молоди. Оценивая соотношение числа рыб разного пола в стадах 
производителей, необходимо учесть, что от начала к концу нерестового хода доля самцов 
постепенно уменьшается, а доля самок, напротив, возрастает.

Полученные нами данные не подтверждают, что в генерациях молоди горбуши 
в нечетные годы преобладают самцы, а в четные годы — самки [Зеленников, Варак-
син, 2018]. Можно полагать, что этот вывод, равно как и противоречия в полученных 
данных [Персов, 1964; Канидьев, 1967; Ландышевская, 1967], объясняется небольшим 
объемом выборок. Также представляется недостаточно обоснованным и тезис о том, 
что в заводских стадах горбуши увеличивается доля самцов. Он может базироваться на 
разном подходе к оценке сравниваемых групп [Алтухов и др., 1989] и на недостаточном 
объеме выборки [Воловик и др., 1972]. В литературе также есть сведения, опубликован-
ные, впрочем, только в виде тезисов, что доля самцов в потомстве увеличивается, во-
первых, при увеличении численности родителей, во-вторых, при уменьшении их массы 
[Чебанов, 1990]. Эти сведения следует принять во внимание, однако они не снабжены 
достаточным объемом фактических данных, а также попыткой биологического объ-
яснения связи между численностью самцов и численностью и массой производителей.

По нашим данным в генерациях молоди, как выпускаемых с рыбоводных за-
водов, так и скатывающихся с природных нерестилищ, незначительно преобладают 
самцы [Зеленников, Федоров, 2005; Зеленников, Вараксин, 2018], что представляется 
обоснованным с общебиологических позиций. Мы знаем, что у горбуши не бывает 
карликовых самцов. Таким образом, некоторым преобладанием самцов в генерациях 
молоди горбуша «решает» для своего вида известную общебиологическую пробле-
му — пониженную жизнеспособность мужских особей у позвоночных животных 
[Одум, 1975].

Развитие семенников
После окончания инверсии пола семенники у самцов горбуши представляют собой 

мало дифференцированные железы с крупным кровеносным сосудом в районе мезор-
хия, на поперечных срезах которых присутствуют 3–7 гониев (см. рисунок, Д). Именно 
такое состояние семенников характерно для молоди в период ската с естественных не-
рестилищ и выпуска с рыбоводных заводов. В строме таких гонад уже присутствуют 
функционально активные стероидсекреторные клетки [Мосягина, Зеленников, 2006], 
занимая то положение, которое они имеют и у половозрелых рыб [Арбузова, 1995а].

В мейоз гонии вступают уже в период нагула рыб в море. При этом, как было 
отмечено ранее, у горбуши хорошо известны самцы, которые достигают полового 
созревания в возрасте 0+, проведя в море около 3–4 мес. Вместе с тем такие особи 
являются настолько редкими, что практически каждое их обнаружение до сих пор 
является основанием для написания отдельной научной статьи [Иванков и др., 1975, 
1987; Ефанов, Кочнева, 1980; Никифорова, 1996; Точилина, Смирнов, 2015]. Учитывая 
уникальную редкость скороспелых самцов, вероятно, не стоит искать в их появлении 
какой-либо биологический смысл. Можно полагать, что раннее половое созревание объ-
ясняется индивидуально высокой гонадотропной активностью таких самцов в общем 
ряду изменчивости по этому признаку. По крайней мере, воздействуя гонадотропином 
чавычи на самцов горбуши, удалось опытным путем добиться их полового созревания 
в возрасте менее одного года [Funk, Donaldson, 1972; MacKinnon, Donaldson, 1976] при 
высоком рыбоводном качестве спермы [Donaldson et al., 1972].



505

Гаметогенез тихоокеанских лососей. 1. Горбуша Oncorhynchus gorbuscha

У остальных самцов волна активного сперматогенеза начинается незадолго до 
начала нерестовой миграции. По крайней мере, при экспериментальном выращивании 
молоди в морских садках в течение 10 мес. мейотических преобразований в семенниках 
не обнаружили [Хлевная, Карачун, 1981]. В момент захода производителей в пресную 
воду в семенниках еще продолжаются митотическое размножение гониев и иниции-
рование новых мейотических циклов [Иванова, 1956]. Прекращается размножение 
гониев лишь непосредственно в ходе нереста [Сакун, Персов, 1963]. 

Зрелые спермии горбуши по своей микроанатомической организации в основных 
чертах не отличаются от строения спермиев других костистых рыб. Отметим лишь, что 
в спермиях горбуши есть единственная митохондрия, кольцом охватывающая основание 
головки, и пара боковых лопастей на жгутике, расположенных в той же плоскости, что 
и две центральные микротрубочки [Дроздов и др., 1981].

Находясь на нерестилище, самцы горбуши участвуют в нересте несколько раз с 
разными самками. При этом наиболее продуктивным оказывается нерест с одной самкой 
сразу нескольких самцов. Для обеспечения многократного нереста сперма у самцов 
горбуши продуцируется несколькими порциями [Смирнов, 1963] и высвобождается из 
семенника в краниально-каудальном направлении. При этом часть спермы сохраняется 
в семеннике и после гибели рыб [Дроздов и др., 1981]. Интересно отметить, что после 
нереста, фактически в период гибели, в стероидсекреторных клетках наблюдаются 
процессы регенерации, подобные тем, что отмечают у полицикличных рыб. Этот факт 
рассматривается как дополнительное свидетельство в пользу вторичности моноциклии 
тихоокеанских лососей [Арбузова, 1995б].

В последние годы появилась серия публикаций, в которых отмечается явное от-
клонение в строении семенников от их обычного вида. Причем число особей с такими 
отклонениями составляет от 7 до 49 % [Евсеева, 2009; Углова и др., 2017]. Впрочем, 
авторы не связывают такие отклонения с ухудшением репродуктивного потенциала 
мужской части популяций и не исключают, что многие из этих отклонений могут быть 
проявлением нормы в развитии семенника [Смирнов и др., 2011]. Вполне возможно, 
что само выявление этих отклонений объясняется более пристальным вниманием к 
таким гонадам в последние годы.

Развитие яичников
В яичниках после завершения дифференцировки пола фонд половых клеток со-

ставляют ооциты периода превителлогенеза, которые первоначально могут развиваться 
с заметной асинхронностью (см. рисунок, Е), а также гонии и ооциты периода ранней 
профазы мейоза (мейоциты) [Персов, 1966]. К периоду ската природной и выпуска 
заводской молоди гониии и мейоциты в гонадах встречаются единично [Зеленников, 
Федоров, 2005], а после выхода молоди в прибрежье фактически уже не обнаружива-
ются. При этом старшая генерация ооцитов становится единственной, предназначенной 
для единственного в жизни нереста, а развитие самих ооцитов синхронизируется. 
Следует, впрочем, отметить два обстоятельства. Во-первых, у мальков, задержанных 
в пресной воде или в условиях лабораторного выращивания, размножение гониев и 
инициирование новых мейотических циклов продолжается. При этом вновь появив-
шиеся гонии и ооциты старшую, сформированную ранее, генерацию половых клеток 
не пополняют и подвергаются тотальной резорбции [Зеленников, 2019]. Во-вторых, 
как редчайшее исключение, среди природных и заводских самок встречаются особи 
с крайне замедленным развитием яичников [Зеленников, Юрчак, 2019]. А посколь-
ку хорошо известна связь между темпом роста ооцитов у самок лососей в раннем 
возрасте и возрастом полового созревания [Мурза, Христофоров, 1991], нельзя ис-
ключать, что отдельные самки могут достигать полового созревания в возрасте 2+ и 
при функционально развитых гонадах. До настоящего времени нам такие факты не 
известны, а более продолжительный период жизни определяется стерилизацией от-
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дельных особей, атрофией яичников или тотальной резорбцией ооцитов [Персов и 
др., 1967; Иванов, 1996].

Стероидсекреторные клетки в яичниках у молоди в период завершения пресно-
водного этапа жизни выявляются действительно повсеместно — среди стромальных 
клеток, а также клеток гранулезы и теки [Мосягина, Зеленников, 2006]. При этом наи-
более активные клетки локализованы в составе теки, т.е. именно там, где они распола-
гаются в яичниках у половозрелых самок [Hoar, Nagahama, 1978; Nagahama et al., 1978].

Через 4–5 мес. после выхода в морскую среду ооциты у самок вступают в пери-
од вителлогенеза [Пахомова, Хлевная, 1986; Городовская, Сушкевич, 2015] и затем в 
течение всего периода нагула в море идет накопление в ооцитах трофического ком-
понента. При этом наиболее существенно размеры ооцитов и, соответственно, объем 
и масса гонад увеличиваются в процессе нерестовой миграции [Иевлева, 1968]. В 
экспериментальных условиях темп оогенеза можно ускорить, например, оказывая на 
рыб гормональное воздействие [Funk et al., 1973].

При биохимическом исследовании развивающихся ооцитов, с одной стороны, не 
удалось выявить индивидуальную вариабельность икринок из разных частей яичника 
по массе и по уровню активности внутриклеточных протеиназ [Лысенко и др., 2017], 
а с другой стороны, была установлена разнокачественность по липидному статусу 
икры в разных частях яичника [Нефедова и др., 2018]. Не исключено, что именно раз-
нокачественностью на биохимическом уровне и объясняется тот факт, что ооциты в 
каждой из частей гонады не одновременно теряют свою жизнеспособность, появляются 
выборочно в разных частях яичников, а наиболее массово — в краниально-каудальном 
направлении. При этом абортивные изменения в гонадах можно стимулировать, создав 
сравнительно неблагоприятные условия при содержании рыб [Микулина, 2007].

Выращивание горбуши за пределами естественного ареала — на европейском 
Севере России, в пресноводном бассейне Великих озер, в морских садках или усло-
виях полевых и лабораторных экспериментов — позволило выявить ряд адаптаций 
для реализации короткого жизненного цикла, а также потенциально возможное изме-
нение продолжительности жизни. Так, с одной стороны, у горбуши, которая не может 
провести в море дополнительный год, в бассейне Белого моря показана способность 
переходить к периоду созревания до окончания процесса накопления желтка [Сакун, 
1965], что способствовало уменьшению размеров икринок дефинитивного состояния 
с 5,5−8,3 мм в Сахалинской области до 5,0−7,0 мм в новом ареале [Галкина, 1965]. Как 
адаптацию для реализации короткого жизненного цикла горбуши следует рассмотреть 
и данные лабораторного эксперимента, в ходе которого личинок горбуши выдерживали 
в условиях сублетальной кислотности воды. Токсическое воздействие привело к гибели 
до половины подопытных рыб, способствовало сокращению числа половых клеток, 
но не оказало влияния на темп роста ооцитов [Зеленников и др., 2007].

С другой стороны, в экспериментальных условиях половое развитие самок может 
растягиваться до 3,2 года, а сами особи живут в течение всего этого периода [Анохина, 
1999]. Более длительный период жизни и половое созревание в возрасте 3 лет у части 
особей наблюдали и при исключении морского периода в онтогенезе горбуши, напри-
мер, после ее интродукции в бассейн великих американских озер [Wagner, Stauffer, 
1980; Bagdovitz et al., 1986].

Формирование плодовитости
Величина абсолютной плодовитости — самый изученный показатель в репродук-

тивной биологии рыб. Этому способствует не только относительная легкость определе-
ния плодовитости, но и важность этого показателя для характеристики половозрелых 
самок и их репродуктивного потенциала. В настоящее время определение плодовитости 
входит в перечень обязательных показателей при проведении биологических анализов 
производителей.
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У самок горбуши, как и у всех других представителей моноцикличных лосо-
севых, величина абсолютной плодовитости тесно связана с численностью старшей 
генерации ооцитов, обособившейся на завершающем этапе речного развития молоди. 
Увеличение численности этой генерации в ходе интродукции горбуши на Европейском 
Севере России повлекло за собой и увеличение величины абсолютной плодовитости 
[Персов, 1963]. Причем произошло это как в ходе первого, относительно неудачного 
этапа вселения [Персов и др., 1983], когда икру донорской популяции завозили с заво-
дов Сахалина, так и после второго успешного этапа [Гордеева и др., 2015; Зеленников, 
2022], когда икру завозили из Магаданской области.

Величина абсолютной плодовитости у горбуши в большинстве случаев варьирует 
в диапазоне от 627 до 3203 ооцитов [Кузнецов, 1928; Кагановский, 1949; Енютина, 
1954; Дарда, 1968; Иванков, 1968; Иванков, Андреев, 1969; Heard, 1991; Кириллова 
и др., 2018; Каев, 2022; и др.] и тесно связана с длиной самок [Костарев, 1965; Каев, 
Каева, 1986]. И конечно, есть примеры аномально низких значений плодовитости у 
особей при их внешне нормальном состоянии, чему могла предшествовать, например, 
низкая величина фонда ооцитов у единичных самок перед их выходом в морскую среду 
[Зеленников, Федоров, 2005].

В литературе есть сведения о том, что величина плодовитости меньше у горбуши 
раннего хода по сравнению с горбушей позднего хода [Иванков, 1967], у горбуши 
линии нечетных лет по сравнению с горбушей четных лет [Кириллова и др., 2018], у 
горбуши неурожайных поколений по сравнению с горбушей урожайных поколений 
[Грачев, 1971]. Не отрицая сделанные авторами выводы, мы полагаем, что такие за-
кономерности могут быть выявлены только по итогам длинных рядов наблюдений и 
данных за 5–10 лет может оказаться недостаточно. Например, в работе, где приведены 
сведения по горбуше о. Итуруп за 55 лет (с 1967 по 2021 г.), средняя плодовитость в 
разные годы варьировала от 1200 до 1743 икринок [Каев, 2022]. При этом не удалось 
обнаружить каких-либо различий между горбушей четных и нечетных линий, а также 
связи между величиной плодовитости и численностью производителей. Отметим 
также, что уже в первых обобщающих работах, посвященных биологии горбуши или 
закономерностям формирования плодовитости, была показана значительная вариа-
бельность плодовитости горбуши в разные годы. В результате при увеличении ряда 
данных оказывалось, что показатели плодовитости горбуши из весьма отдаленных 
регионов — западный Сахалин, бассейн Амура, Камчатка — в среднем оказываются 
сходными [Двинин, 1952; Иоганзен, 1955].

Заключение
Тихоокеанский лосось горбуша является уникальным среди лососевых рыб 

ювенильным протогиническим гермафродитом, когда половые железы генетических 
самцов первоначально развиваются как функциональные яичники. Инверсия первичных 
яичников в семенники у них предопределяется задолго до проявления этого процесса 
на цитологическом уровне, однако практически реализуется не раньше, чем в гонадах 
будущих самцов появятся ооциты периода превителлогенеза. Впрочем, полноценного 
перехода ооцитов к превителлогенному росту не происходит, о чем свидетельствует тот 
факт, что, в отличие от обычных самок, в фолликулярных оболочках ооцитов у будущих 
самцов не формируются стероидсекреторные клетки [Мосягина, Зеленников, 2019]. 
Инъекция эстрадиола на любом этапе инверсии пола предотвращает этот процесс, 
стимулирует развитие половых и стероидсекреторных клеток [Мосягина, Зеленников, 
2012] и определяет развитие обычных яичников.

Жизненный цикл горбуши предопределяет практически тотальное половое со-
зревание как самок, так и самцов в возрасте 1+. Половое созревание самцов в возрас-
те 0+ является уникально редким и предположительно определяется гипервысокой 
гонадотропной активностью отдельных особей. Обнаружение самок и самцов в 
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возрасте 2+ определяется стерильностью таких особей или выраженной атрофией их 
половых желез. Впрочем, в экспериментальных условиях можно добиться не только 
более раннего полового созревания, но и более продолжительной жизни при замедлен-
ном развитии половых клеток либо при их массовой дегенерации [Персов и др., 1967].

Накопленные в литературе данные свидетельствуют о том, что в условиях мор-
ских садков можно вырастить горбушу и добиться ее полового созревания [Анохина, 
Мигаловский, 1999]. Однако при этом сравнительно небольшая масса производителей 
горбуши еще более уменьшается [Персов и др., 1967]. Гибридизация горбуши для сти-
мулирования эффекта гетерозиса, которая применялась ранее [Камышная, 1963; Hikita, 
Yokohira, 1964; Kobayashi 1964], при современном представлении о взаимодействии 
человека и природных популяций рыб является недопустимой, хотя горбуша и в есте-
ственных условиях может создавать гибриды с близкородственными видами, например 
с кетой [Бурлаков, Иванков, 1991] или симой [Цыгир, Романов, 1993]. При триплоидии, 
широко используемой в форелеводстве [Павлов и др., 2013], у горбуши появлялись толь-
ко самцы и интерсексуальные особи [Артамонова и др., 2018]. С учетом этих данных 
наиболее адекватным в хозяйственном плане представляется эксплуатация промыслом 
в первую очередь природных популяций, которые перед этим необходимо поддерживать 
в благоприятном состоянии, например обеспечивая достаточное заполнение природ-
ных нерестилищ. Примером этому может послужить развитие рыбохозяйственного 
комплекса на о. Итуруп, где строительство многочисленных заводов направлено на 
воспроизводство молоди кеты, тогда как численность заводской молоди горбуши не 
увеличивается [Зеленников, Мякишев, 2023], а по сравнению с советским периодом даже 
сокращается. При этом уделяется повышенное внимание качественному заполнению 
естественных нерестилищ, а промысел, помимо заводской продукции, эксплуатирует 
и находящуюся в благоприятном состоянии природную популяцию горбуши.
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