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Аннотация. Исследовали состояние яичников у самок кеты, которых в течение 
двух недель на разных этапах эмбрионально-личиночного развития выдерживали при 
пониженной температуре воды. Перемещение зародышей и личинок из воды с температу-
рой 10,0–12,0 оС в воду с температурой 1,3–1,8 оС приводило у подопытных рыб во всех 
вариантах к замедлению как соматического роста, так и развития фонда половых клеток. 
Впоследствии дефицит массы тела и массы яичников у подопытных рыб компенсирован 
не был. При этом относительное уменьшение массы половых желез произошло только 
за счет их соматической составляющей, в среднесрочной перспективе не затронув фонд 
половых клеток. Уже через 50 сут после окончания воздействия состояние яичников у 
контрольных и подопытных рыб не различалось независимо от того, при каком исходном 
состоянии гонад зародышей и личинок выдерживали при пониженной температуре.
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Abstract. The state of gonads is examined for juvenile chum salmon exposed for two 
weeks at low water temperature, for different stages of their embryonic-larval development. 
The transfer of the embryos and larvae from the water with temperature of 10.0–12.0 оC to the 
water with temperature of 1.3–1.8 оC slowed both somatic growth of the fish and development 
of their germ cells in all cases. The deficit in body weight and ovarian weight of experimental 
fish was not compensated later. However, the gonad weight was decreased in the somatic 
component and did not affect the fund of germ cells, in the medium term. The state of ovaries 
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did not differ between the control and experimental groups of fish 50 days after the end of 
exposure, regardless of the initial condition of gonads in the experiment.
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Введение
В настоящее время в биотехнику воспроизводства тихоокеанских лососей внедрена 

и активно используется техника отолитного маркирования, которая позволяет выявлять 
производителей заводского происхождения на любом расстоянии от рыбоводных пред-
приятий [Urawa et al., 2003; Мякишев и др., 2019] и открывает новые возможности для 
исследования рыб. Вместе с тем распространению техники отолитного маркирования 
мешает сложившееся у большинства специалистов убеждение в том, что температурные 
манипуляции, в результате которых на отолитах зародышей формируется метка, имеют 
отсроченные негативные последствия для выживания и развития молоди. В результате 
в Сахалинской области, где в России выращивают около 90 % молоди тихоокеанских 
лососей [Леман и др., 2015], в настоящее время массово и регулярно рыбоводную про-
дукцию маркируют только на федеральных заводах, находящихся в управлении Саха-
линского филиала Главрыбвода. На заводах частной формы собственности, которых в 
области абсолютное большинство, а также на федеральных заводах, взятых в аренду 
частными рыбопромысловыми компаниями, молодь либо не маркируют, либо делают 
это разово для решения конкретных задач, например получения сертификата MSC.

В частности, у специалистов вызывает сомнение безопасность искусственно соз-
данных перепадов температур для развития яичников, особенно с учетом того, что темп 
роста ооцитов у молоди лососевых рыб прямо связан с возрастом полового созревания 
производителей [Иевлева, 1985; Мурза, Христофоров, 1991; Коломыцев и др., 2018].

С учетом появившихся сомнений цель нашей работы — экспериментальный ана-
лиз влияния пониженной температуры воды на ход развития ооцитов у молоди кеты 
при различном исходном состоянии половых желез.

Материалы и методы
Зародышей кеты Oncorhynchus keta Walbaum на этапе пигментации глазных 

бокалов в возрасте 32 сут (275,1 градусо-дня) перевезли с Березняковского рыбовод-
ного завода Сахалинской области в лабораторию ихтиологии СПбГУ и разместили 
в инкубационной системе с оборотным водоснабжением, где содержали при темпе-
ратуре воды от 9,9 до 12,0 оС. В ходе проведения эксперимента кету шестью парти-
ями по 150 особей при различном исходном состоянии гонад перемещали в другую 
проточную систему, где выдерживали в течение двух недель при температуре воды от 
1,3 до 1,8 оС (рис. 1). Рыб из одной системы в другую переносили при естественном 
остывании (нагреве) воды примерно в течение 30 мин. После окончания воздействия 
в последнем опыте рыб всех партий разместили в пластиковых бассейнах установки 
замкнутого водоснабжения объемом сначала 150, а по мере роста рыб — 500 л, где при 
температуре от 17,8 до 18,2 оС выращивали до возраста 112 сут. Молодь перевели на 
внешнее питание с возраста 62 сут. Рыб кормили гранулированным кормом производ-
ства «Биомар», который задавали 5–6 раз в день в объеме 1,5 % от массы тела в сутки.

Зародышей и личинок фиксировали в жидкости Буэна в начале и в конце периода 
воздействия в каждом из опытов, а также всех рыб в возрасте 112 сут (рис. 1). В про-
цессе гистологической обработки, проведенной по стандартной методике [Микодина 
и др., 2009], от каждой особи готовили по 80−100 серийных поперечных срезов обеих 
гонад, которые окрашивали железным гематоксилином по Гейденгайну. Для оценки 
состояния яичников у каждой самки на трех срезах обеих гонад, взятых с промежут-
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ком в 10 срезов, определяли площадь их поперечного сечения, подсчитывали число 
половых клеток всех периодов развития и измеряли большой и малый диаметр 10 
наиболее крупных ооцитов в каждом из яичников (за диаметр ооцита принимали их 
полусумму). Всего гистологически обработали и исследовали гонады у 365 особей. 
При статистическом анализе достоверность различий средних показателей выявляли 
при уровне p < 0,05 и определяли с использованием критерия Манна-Уитни.

Результаты и их обсуждение
Во всех вариантах опыта после перемещения зародышей и личинок кеты в воду 

с пониженной температурой их рост практически прекращался. После завершения 
воздействия в каждом из шести вариантов опыта темп роста рыб восстанавливался, 
однако дефицит массы тела, возникший в ходе воздействия, компенсирован не был. 
Отставание в массе тела зависело от возраста рыб. Меньше всего от контрольных рыб 
по массе тела отличались подопытные рыбы в опыте 1, которых выдерживали при 
пониженной температуре в период эмбрионального развития. В остальных вариантах 
масса подопытных мальков различалась достоверно (см. таблицу).

Состояние яичников у молоди кеты в возрасте 112 сут после содержания  
при пониженной температуре в разном возрасте (над чертой — M ± m, под чертой — lim)

State of ovaries in juvenile chum salmon at age of 112 days for the fish exposed at low temperature 
in different ages (M ± m in numerator, lim in denominator)

Вариант Число 
рыб

Масса  
рыб,  

г

Длина по 
Смитту (L), 

мм

Масса 
гонад,  

мг

Площадь
среза гонад,

×10–3 мм2

Кол-во ооцитов 
превител-

логенеза, шт.

Диаметр
ооцитов,

мкм
Конт-
роль 26 3,16 ± 0,17

1,60–4,69
68,8 ± 1,4

53–80
6,1 ± 0,2
4,5–9,0

57,90 ± 2,95
31,5–90,0

11,8 ± 0,5
6,5–18,0

106,9 ± 1,8
91,2–127,8

Опыт 1 10 2,60 ± 0,28
1,45–4,40

66,1 ± 2,0
53–77

5,3 ± 0,4
4,0–8,0

49,50 ± 3,11
33,5–65,0

12,7 ± 1,1
8,0–19,0

108,6 ± 2,2
99,0–119,4

Опыт 2 19 2,24 ± 0,14*
1,15–3,25

65,0 ± 1,2
57–73

5,6 ± 0,2
4,0–7,5

56,70 ± 4,52
22,5–104,0

13,9 ± 0,9*
9,0–23,5

111,8 ± 1,7
97,5–122,4

Опыт 3 9 1,94 ± 0,12*
1,56–2,67

61,2 ± 1,1*
58–67

4,6 ± 0,2*
4,0–5,5

39,60 ± 2,97*
29,5–52,0

11,9 ± 1,3
8,0–18,0

110,4 ± 2,3
101,4–124,2

Опыт 4 19 1,93 ± 0,09*
1,49–2,90

61,3 ± 0,8*
56–72

3,9 ± 0,2*
2,5–5,0

39,0 ± 2,24*
22,5–57,5

13,5 ± 0,7
9,0–20,0

100,6 ± 2,4*
76,2–114,6

Опыт 5 18 1,98 ± 0,15*
1,17–3,00

61,3 ± 1,3*
52–70

4,3 ± 0,3*
3,0–7,5

43,20 ± 1,97*
28,0–57,5

11,9 ± 0,5
8,0–17,0

107,2 ± 2,6
87,0–130,8

Опыт 6 19 2,02 ± 0,15*
0,84–3,19

59,0 ± 1,2*
49–68

4,2 ± 0,2*
2,5–6,0

39,60 ± 2,52*
19,5–66,5

11,2 ± 0,6
5,5–15,0

101,6 ± 2,3
84,0–121,2

* Различия с контролем достоверны (p < 0,05).

Рис. 1. Схема опытов, в ходе которых зародышей и личинок кеты выдерживали при тем-
пературе 9,9–12,0 оС (пунктир) и 1,3–1,8 оС (сплошная линия). Цифрами указан возраст рыб, 
сут, до (с минусом) и после пика вылупления в начале и конце периода воздействия, а также в 
момент фиксации рыб

Fig. 1. Scheme of the experiments with exposure of chum salmon embryos and larvae at the 
temperature of 1.3–1.8°C in the experimental group (solid line) and 9.9–12.0 °C in the control group 
(dotted line). The numbers indicate the age of fish (days) before (with minus) and after the hatching 
at the beginning and end of the exposure period and in the time of sampling
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За 9 сут до массового вылупления половые клетки у всех зародышей были пред-
ставлены только гониями в количестве 1–3 на поперечный срез (рис. 2, А). Вскоре 
после вылупления у молоди кеты произошла дифференцировка пола и уже в возрасте 
10 сут, помимо гониев, в яичниках присутствовали ооциты периода ранней профазы 
мейоза (мейоциты), преимущественно в состоянии зиготены (рис. 2, Б). К возрасту 25 
сут при общем увеличении числа мейоцитов появились ооциты в состоянии пахитены 
(рис. 2, В), а к возрасту 37 сут — ооциты начала периода превителлогенеза (рис. 2, Г). 
В дальнейшем доля мейоцитов уменьшалась, а доля ооцитов периода превителлогенеза 
на срезах увеличивалась с формированием их единственной генерации (рис. 3, А, Б). 
Отметим, что состояние половых желез у рыб в каждом возрасте было сходным; при 
появлении ооцитов периодов ранней профазы мейоза и превителлогенеза эти клетки 
присутствовали в гонадах всех изученных рыб. Таким образом, в момент начала воз-
действия в вариантах 1 и 2 в гонадах зародышей кеты присутствовали только гонии; 
в вариантах 3 и 4 старшую генерацию половых клеток составляли ооциты периода 
ранней профазы мейоза, а в вариантах 5 и 6 — ооциты периода превителлогенеза.

Рис. 2. Состояние яичников у зародышей кеты за 9 сут до вылупления (А) и у личинок 
в возрасте 10 (Б), 25 (В) и 37 сут (Г) после вылупления при выращивании в лаборатории при 
температуре от 10 до 12 оС. Пояснения в тексте. Масштаб: 20 мкм

Fig. 2. State of ovaries in embryos of chum salmon 9 days before hatching (A), and in the lar-
vae at the age of 10 (Б), 25 (В) and 37 days (Г) after hatching for the fish reared in laboratory at the 
temperature of 10–12 оC. Scale bar: 20 µm. See detailed explanation in the text
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Рис. 3. Состояние яичников у личинок и мальков кеты в возрасте 42 (А), 62 (Б) и 112 сут 
(В, Г) после вылупления при выращивании в лаборатории при температуре от 10 до 12 оС. 
Можно видеть многочисленные ооциты периодов ранней профазы мейоза и превителлогенеза. 
Пояснения в тексте. Масштаб: А, Б, Г = 20 мкм; В = 50 мкм

Fig. 3. State of ovaries in larvae and fry of chum salmon at the age of 42 (A), 62 (Б) and 112 
days (В, Г) after hatching for the fish reared in laboratory at the temperature of 10–12 оC. Numerous 
oocytes in the early phases of meiosis and previtellogenesis can be seen. Scale bar: A, Б, Г = 20 µm; 
B = 50 µm. See detailed explanation in the text

В момент окончания воздействия состояние гонад у рыб в каждом опыте было 
практически таким же, как и в его начале. Так, в возрасте 10 сут у рыб контрольного 
варианта в яичниках уже присутствовали ооциты периода ранней профазы мейоза. В 
отличие от этого, у подопытных рыб в варианте 2 как в начале воздействия в возрас-
те 1 сут, так и в его конце в возрасте 14 сут фонд половых клеток составляли только 
гонии. В возрасте 37 сут у рыб контрольного варианта в яичниках уже присутствовали 
ооциты начала периода превителлогенеза, а у рыб в варианте 4 в возрасте 42 сут — 
по-прежнему только мейоциты.
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В возрасте 112 сут в яичниках всех контрольных и подопытных самок уже была 
сформирована старшая и единственная функциональная генерация половых клеток, 
состоящая из сходных по размеру ооцитов периода превителлогенеза (рис. 3, В). При 
этом у всех особей еще продолжалось размножение гониев и их дальнейшее развитие 
с инициированием новых мейотических циклов (рис. 3, Г), так как это происходит у 
самок всех видов тихоокеанских лососей при длительной задержке в пресной воде 
[Зеленников, 2019].

При сравнении состояния яичников у контрольных и подопытных рыб было 
установлено, что масса гонад у последних во всех опытах была меньше. При этом 
в четырех вариантах, где на молодь оказывали воздействие в более позднем возрас-
те, различия оказались достоверными (см. таблицу). Достоверному уменьшению 
массы яичников соответствовало и уменьшение их площади на поперечных срезах. 
Вместе с тем состояние фонда половых клеток у контрольных и подопытных рыб 
оказалось практически одинаковым. Число ооцитов периода превителлогенеза, в 
среднем приходящихся на один поперечный срез, у рыб разных вариантов не раз-
личалось, а у подопытных самок за исключением варианта 6 было даже больше, чем 
у контрольных особей. У самок во всех вариантах был сходным и диаметр ооцитов 
периода превителлогенеза (см. таблицу), что свидетельствовало о сходном темпе 
роста этих клеток.

Обсуждая полученные данные, в первую очередь отметим, что кета, обладая 
выраженным хомингом и являясь самым рентабельным объектом разведения для 
пастбищного воспроизводства в роду тихоокеанских лососей [Хованский, 2006], 
оказывается и одним из самых изучаемых видов рыб. Однако, несмотря на широкую 
научную востребованность, данных об использовании молоди кеты в качестве модель-
ного объекта для лабораторных исследований найти не удалось, по крайней мере при 
изучении репродуктивной биологии. Учитывая это обстоятельство, при планировании 
экспериментов опирались не только на собственные предварительные данные [Зелен-
ников, 2021] и разноплановые данные по исследованию оогенеза кеты при различных 
условиях [Robertson, 1953; Лукина и др., 1988; Коломыцев и др., 2018], но главным 
образом на сведения об экспериментальном исследовании оогенеза у молоди других 
видов тихоокеанских лососей [Nakamura et al., 1974; Feist et al., 1990; Estay et al., 1998]. 
В результате удалось весьма точно выполнить поставленную задачу, оказать сходное 
термическое воздействие на рыб, имеющих половые клетки в трех разных периодах 
развития — гонии, ооциты периода ранней профазы мейоза и ооциты периода пре-
вителлогенеза.

Восстановление темпа роста у подопытных рыб после окончания воздействия 
ожидалось, поскольку было показано ранее в опытах с разными факторами, причем 
как после [Чмилевский, 2017], так и во время воздействия [Tam et al., 1986]. С учетом 
ранее полученных данных [Зеленников, 2021] ожидалось и то, что дефицит массы тела 
у подопытных рыб, образовавшийся после окончания воздействия, не будет компенси-
рован. Анализируя последствия термического воздействия на развитие яичников, мы 
можем видеть два разнонаправленных эффекта. С одной стороны, у подопытных рыб 
выявили достоверное уменьшение размеров яичников. Однако произошло это только 
за счет соматической составляющей гонад и, по всей видимости, как следствие относи-
тельного уменьшения массы самих рыб. С другой стороны, состояние фонда ооцитов 
у контрольных и подопытных рыб оказалось практически одинаковым, независимо от 
того, при каком исходном состоянии яичников у молоди кеты оказывали воздействие.

В свою очередь отметим, что при формировании отолитной метки рыбоводы 
создают для зародышей и личинок перепад температуры в 3,5 оС. В нашем случае 
перемещение рыб из одного инкубатора в другой и обратно осуществлялось с пере-
падом температуры около 10 оС в течение примерно 30 мин, и такое воздействие уже 
в среднесрочной перспективе не привело к изменению в состоянии фонда половых 
клеток. Впрочем, при современном уровне развития воспроизводительной системы эти 
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данные, соответствующие давно сформулированным тезисам о надежности функцио-
нирования воспроизводительной системы у рыб [Персов, 1972], также нельзя считать 
неожиданными. Так, в проведенной ранее экспериментальной работе сублетальное 
кислотное воздействие не повлияло на темп роста ооцитов у молоди горбуши, даже 
несмотря на то, что за время опыта привело к гибели 48,7 % мальков [Зеленников и др., 
2007]. То, что внешнее воздействие, оказанное на зародышей и молодь рыб, может в 
среднесрочной и отдаленной перспективе не привести у них к нарушению в развитии 
фонда ооцитов, ранее было показано и на других видах рыб [Чмилевский, 2017].

Заключение
По совокупности полученных данных мы можем заключить, что выдерживание 

зародышей и личинок при пониженной температуре привело к замедлению темпа их 
роста и уменьшению массы яичников. Впоследствии темп роста у подопытных рыб 
восстановился, но дефицит массы тела, возникший в период термического воздействия, 
компенсирован не был. Не был компенсирован и дефицит массы яичников. Вместе с тем 
пониженная температура воды, замедлив развитие половых клеток непосредственно 
в период воздействия, не оказала видимого влияния на оогенез впоследствии — ни на 
формирование фонда половых клеток, ни на темп роста ооцитов старшей генерации.
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