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Исследовали структуру фонда ооцитов периода превителлогенеза у самок радужной форели в воз-
расте 10 и 20 мес. Установили, что процентное соотношение ооцитов разных размерных групп 
у одновозрастных самок существенно различается и не зависит от длины и массы рыб. Измене-
ния процентного соотношения клеток разных размерных групп были обусловлены многократными 
циклами пополнения числа этих клеток за счёт перешедших к превителлогенезу ооцитов периода 
ранней профазы мейоза и следующей за этим структурной перестройки всего их фонда. Моменты 
перехода из фонда мейоцитов в фонд превителлогенных ооцитов, а также из отдельных размерных 
групп превителлогенных ооцитов в последующие размерные группы не определяются размерами 
рыб, а связаны с фазой доминирования ооцитов той или иной размерной группы. С этими много-
кратными «волнами» в структуре фонда ооцитов связано общее увеличение их числа. В возрасте 
с 10 до 20 мес число ооцитов периода превителлогенеза у самок радужной форели увеличилось в 9 
раз, в среднем с 25,8 до 239,5 тыс.
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Введение

Важное место в становлении и функцио-
нировании репродуктивной системы рыб за-
нимают процессы формирования, пополнения 
и расходования фонда ооцитов периода преви-
теллогенеза, особенности закладки которого 
определяют многие параметры репродуктив-
ного потенциала [Персов, 1975], такие как ве-
личина абсолютной плодовитости и порцион-
ность нереста [Иванков и др., 1996; Anwand, 
1998; Дубинина, Золотов, 2015], возраст по-
лового созревания [Иевлева, 1985; Подушка, 

1999; Paull et al., 2008 и др.]. Вместе с тем ис-
следовательские задачи авторов большинства 
работ позволяли им рассматривать рыб одного 
возраста или вида, контрольного или подопыт-
ного варианта, а также общего места отлова 
как единую группу, усредняя данные [Иван-
ков и др., 1996; Demska-Zakes et al., 1998; 
Coward, Bromage, 1999; Uribe, Grier, 2011; 
Селюков и др., 2012; Маренков и др., 2013; 
Шуман, 2015]. Это делали и при исследова-
нии оогенеза радужной форели в связи с ана-
лизом разных вопросов [Van den Hurk, Slof, 
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1981; Lebrun et al., 1982; Захарова, 1984; 
Zelennikov, 1997; Зеленников, 1999; 2003; 
Кузнецов и др., 1997; Чмилевский, 2000; 
Зеленников, Голод, 2019]. При этом весьма 
различное состояние фонда превителлогенных 
ооцитов, обнаруженное нами у одновозраст-
ных особей, позволило предположить, что эти 
различия связаны с особенностями пополне-
ния и структуризации фонда ооцитов периода 
превителлогенеза. Такое предположение об-
условило актуальность и цель настоящей ра-
боты — ​на примере радужной форели изучить 
объём, структуру и динамику фонда ооцитов 
периода превителлогенеза. Следует особо от-
метить, что процессы становления последнего 
никогда не были темой специального исследо-
вания, а сама проблема остаётся наименее из-
ученной в репродуктивной биологии рыб.

Материалы и методы

Работу проводили на радужной форе-
ли Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 1792) в 
возрасте 10 и 20 мес., которая была выраще-
на в Федеральном Селекционно-Генетическом 
Центре Рыбоводства «Ропша» (Ленинград-
ская обл.) при обычном для этого предприятия 
сезонном понижении температуры с 15–16 °C 
в июле до 4–5 °C в декабре.

Яичники всех рыб фиксировали в жидкости 
Буэна, обрабатывали гистологически по стан-
дартной методике [Микодина и др., 2009], 
а полученные серийные срезы окрашивали же-
лезным гематоксилином по Гейденгайну. Пре-
вителлогенные ооциты различных размерных 
групп подсчитывали на нескольких срезах обе-
их гонад, отстоящих друг от друга настолько, 
чтобы даже самые крупные ооциты не могли 
быть просчитаны повторно. Анализировали 
столько поперечных срезов, чтобы общее чи-
сло подсчитанных клеток для каждого яичника 
было более 200. Количество ооцитов каждой 
группы в объёме среза гонад толщиной, рав-
ного диаметру самого крупного ооцита, рассчи-
тывали по формуле, предложенной О. Ф. Са-
кун [Беляев и др., 2004]:

	 N n
D
Di i

i

= max ,

где: Ni — ​число ооцитов i-группы в объёме 
среза; ni — ​число ооцитов той же группы, уч-

тённых на поверхности среза; Di — ​средний 
диаметр этих ооцитов, а Dmax — ​диаметр оо-
цитов старшей генерации. На основании этих 
расчётных данных определяли процентное 
соотношение ооцитов различных размерных 
групп. Сравнивая разные методы подсчёта оо-
цитов [Федоров, Кузнецов, 2014], в том чи-
сле с применением конфокального микроскопа 
с использованием лазера [Шуман, 2015], мы 
пришли к выводу, что подсчёт на гистологиче-
ских препаратах, позволит более точно опре-
делить число ооцитов в том случае, когда диа-
метр клеток не превышает 200 мкм, а их фонд 
надо разделить на несколько размерных групп.

Общее число ооцитов подсчитывали в наве-
ске яичника массой 5–10 мг. Перед подсчётом, 
чтобы снизить прочность соединительноткан-
ной теки овариальных фолликулов и стромаль-
ной ткани гонад, навески на 5–7 сут помеща-
ли в 0,1 %-ный раствор пепсина в 0,2 %-ном 
растворе соляной кислоты при температуре 
37 °C. Измерив по 20 самых крупных ооцитов 
с помощью стереоскопического микроскопа на 
тотальном препарате и обычного микроскопа 
на гистологическом срезе той же гонады, вы-
числяли их средние диаметры. Затем подсчи-
тывали все ооциты старшей размерной группы 
в навеске. Зная относительную численность 
ооцитов этой размерной группы, подсчитан-
ную на срезах, определяли общее число преви-
теллогенных ооцитов и число ооцитов разных 
размерных групп в навеске, после чего произ-
водили пересчёт на общий вес гонад, опреде-
лив таким образом и объём всего резервного 
фонда, и число ооцитов в отдельных размер-
ных группах. Достоверность различия средних 
величин оценивали по t-критерию Стьюдента.

Результаты

В возрасте 10 мес. исследовали 25 самок 
длиной от 153 до 203 мм и массой от 38 до 
97 г. В яичниках присутствовали превителло-
генные ооциты диаметром от 20 до 200 мкм. 
(рисунок), которые в целях последующего 
анализа были разделены на пять размерных 
групп с одинаковым диапазоном диаметров 
клеток: I группа — ​20–55 (в  среднем 37,5 
мкм), II — ​56–91 (73,5 мкм), III — ​92–127 
(109,5 мкм), IV  — ​128–163 (145,5 мкм), 
V — ​164–199 (181,5 мкм). Относительная 
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численность ооцитов одних и тех же размер-
ных групп у разных рыб сильно варьировала.

Поскольку взятые для анализа самки раз-
личались по массе и длине, возникло пред-
положение, что у более крупных рыб яични-
ки могли быть более развитыми, о чем могло 
свидетельствовать увеличение доли клеток III, 
IV и V размерных групп. Для проверки этого 
предположения из общей выборки формально 
были отобраны две группы рыб: 12 самых мел-
ких и 12 самых крупных особей, длина и мас-
са которых в среднем достоверно (р<0,01) 
различались. Как свидетельствуют получен-
ные данные, число ооцитов разных размерных 
групп у мелких и крупных самок было практи-
чески одинаковым (таблица).

Детальный анализ относительной числен-
ности ооцитов периода превителлогенеза у всех 

исследованных самок позволил выявить ха-
рактерные особенности в структуре их фонда 
и на основании этих наблюдений представить 
картину клеточных перестроек в ходе преви-
теллогенеза у радужной форели. Так, у 11 ис-
следованных рыб в яичниках были наиболее 
многочисленными ооциты первой размерной 
группы (53,6 %), тогда, как численность оо-
цитов каждой следующей группы последова-
тельно, в 2–3 раза, уменьшалась (таблица). 
Показательно, что такую структуру фонда 
превителлогенных ооцитов отмечали как у мел-
ких, так и у более крупных рыб. У вторых рыб 
была существенно выше (р<0,01) доля ооци-
тов II размерной группы. Ясно, что её попол-
нение могло произойти только за счет ооцитов 
I группы, однако прирост численности ооцитов 
II группы составил в среднем 14,4 %, а дефи-

Таблица. Соотношение числа превителлогенных ооцитов разных размерных групп у радужной форели

№  Длина 
рыб, мм

Масса 
рыб, г

Число 
рыб

Относительное число ооцитов различных размерных групп, %

I
20–55*

II
56–91

III
92–127

IV
128–163

V
164–199

VI
200–235

VII
236–325

VIII
326–415

Возраст 10 мес. Группы мелких и крупных особей

Мел-
кие 172,0±2,3 55,4±2,0 12 44,5±3,7 27,9±2,2 19,2±2,9 7,5±1,9 0,9±0,6 - - -

Круп-
ные 192,0±2,6 78,3±3,4 13 46,8±2,3 28,1±1,7 18,3±2,0 6,5±1,0 0,3±0,1 - - -

Возраст 10–12 мес. Варианты в структуре фонда ооцитов

1 182,4±3,7 66,0±4,0 11 53,6±1,1 26,0±1,4 14,6±0,9 5,6±1,1 0,2±0,04 - - -

2 183,3±8,4 67,7±11,7 3 47,6±1,7 39,3±0,9** 8,6±0,9 4,2±1,2 0,4±0,1 - - -

3 177,3±5,7 62,0±5,9 6 37,8±3,5 29,0±0,9 27,5±2,8 5,6±0,8 0,2±0,1 - - -

4 185 67 1 16,1 56,8 26,6 0,4 0,1 - - -

5 188,7±7,6 74,7±11,2 3 38,1±1,7 25,9±1,6 22,9±0,3 12,6±0,8 0,5±0,3 - - -

6 178 81 1 26,2 16,7 28,0 22,0 7,1 - - -

Возраст 20 мес. Группы мелких и крупных особей

Мел-
кие 286,3±4,2 448,3±42,9 6 30,1±4,2 15,4±2,4 15,8±1,4 15,9±2,2 12,0±1,8 6,2±0,8 4,3±1,3 0,3±0,1

Круп-
ные 320,2±4,4 612,3±32,0 7 33,9±6,0 24,4±4,8 14,8±3,1 11,3±1,5 7,8±2,6 3,2±0,7 4,4±1,0 0,2±0,1

Возраст 20 мес. Варианты в структуре фонда ооцитов

1 298,6±9,9 506,0±57,4 5 41,5±4,6 20,2±1,2 14,3±1,5 9,8±1,4 7,0±1,9 3,9±1,0 3,0±0,4 0,3±0,1

2 331,0±1,0 682,5±30,5 2 23,1±6,4 36,8±1,6 14,3±0,5 13,0±3,7 6,8±1,7 1,9±0,6 3,7±2,5 0,2±0,1

3 318 615 1 20,8 25,4 28,6 11,6 5,0 3,4 5,1 0,1

4 296,0±3,0 546,0±50,0 2 17,2±6,0 16,7±1,2 19,9±0,1 21,8±1,2 14,0±1,7 6,6±0,1 4,1±1,7 0,2±0,1

5 287,3±8,7 403,3±53,8 3 35,1±3,7 6,5±1,0 10,4±2,3 16,2±2,2 16,6±2,8 7,6±0,8 7,1±2,6 0,4±0,3

* Диаметр ооцитов каждой из размерных групп, мкм.
** -Полужирным шрифтом во всех случаях выделено достоверное увеличение по сравнению со значением для 1‑й группы.
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цит в I группе — ​только 5,9 %. Такое несоот-
ветствие можно объяснить только одним — ​
одновременным пополнением состава первой 
группы в связи с вступлением части ооцитов 
ранней профазы мейоза в период превителло-
генеза.

Третий вариант структуры фонда преви-
теллогенных ооцитов отличался значительным 
(р<0,01) увеличением доли клеток III размер-
ной группы. Тенденция — ​перехода ооцитов 
из I во II размерную группу — ​особенно чётко 
проявилась в следующем, четвёртом, вариан-
те, в котором доля клеток I группы опустилась 
до предельно низкого уровня (16,1 %), тогда 
как доля ооцитов II группы была наиболее вы-
сокой (56,8 %). При этом значительно выше 
была и доля ооцитов III размерной группы. 
В следующем, пятом, варианте относительная 
численность клеток самой младшей размерной 
группы оказывается увеличенной до 38,1 %. 
Но при этом, по сравнению с первым вариан-
том, существенно выше оказывается доля оо-
цитов не только III (р<0,01), но и IV группы 

(р<0,05). В шестом варианте за счёт сокра-
щения доли клеток двух первых групп реально 
выше, чем в первом варианте, оказалась отно-
сительная численность III, IV и V размерных 
групп. Очевидно, что в данном случае не было 
существенного пополнения контингентов оо-
цитов I и II групп из фонда мейоцитов, но был 
переход из этих групп в группы более крупных 
ооцитов.

Полученные данные позволили проследить 
весь цикл перехода превителлогенных ооци-
тов от I до V размерной группы, на протяже-
нии которого отмечены признаки, по меньшей 
мере, двухразового пополнения фонда ооцитов 
периода превителлогенеза за счёт ооцитов пе-
риода ранней профазы мейоза. При достиже-
нии относительной численности ооцитов двух 
первых размерных групп до 55–57 % следовал 
переход части клеток в следующую размерную 
группу. Такие вариации относительной доли 
ооцитов в каждой из групп свидетельствует 
о прерывистой неравномерности пополнения 
фонда ооцитов в период превителлогенеза. 

Рис. Общий вид ооцитов периода превителлогенеза разных размерных групп у самок форели в возрасте 12 мес 
(шкала = 0,1 мм)
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В противном случае структура фонда ооцитов 
оставалась бы относительно стабильной, на-
пример, как в первом из рассмотренных вари-
антов.

Общая численность ооцитов у рыб в возра-
сте 10 мес, определённая у 20 самок, в сред-
нем составила 25,71±3,01 и варьировала от 
4,53 до 76,72 тыс. Чтобы выяснить, как со-
относятся эти величины с размерами рыб, 
все исследованные особи были поделены на 
две равные группы. В одну из них включи-
ли 10 самых мелких особей, длиной от 153 до 
180 мм (в среднем 173,0±2,3 мм.) и массой 
от 38 до 62 г. (55,0±2,0 г.), а в другую  — ​
10 наиболее крупных самок длиной от 181 до 
203 мм. (190,0±2,7 мм.) и массой от 65 до 
97 г. (75,5± 3,7 г.), Суммарная численность 
всех превителлогенных ооцитов у рыб пер-
вой группы варьировала в пределах от 4,53 
до 78,72  тыс. (27,85±7,38  тыс.), а у са-
мок второй группы — ​от 5,35 до 71,59 тыс. 
(24,10±7,08  тыс.). Мы видим, что в конце 
первого года жизни у форели нет выраженной 
связи между объёмом резервного фонда ооци-
тов и размерно-весовыми показателями самок.

В возрасте 20 мес исследовали 13 рыб 
длиной от 272 до 330 мм. и массой от 298 до 
713 г. Помимо пяти размерных групп ооци-
тов, выделенных в гонадах ранее, у самок фо-
рели в этом возрасте были обнаружены более 
крупные клетки. Они составили дополнитель-
но ещё три размерные группы: VI — ​диаме-
тром 200–235 мкм. (в среднем 217,5), VII — ​
236–325 мкм. (280,5) и VIII  — ​326–415 
мкм. (370,5). Часть клеток VII и все клетки 
VIII группы — ​были представлены ооцитами 
в состоянии вакуолизации цитоплазмы.

Выявляя зависимость структуры фонда оо-
цитов от размеров самок, мы разделили подо-
пытных рыб на две группы мелких и крупных 
особей (соответственно до — ​и более 300 мм). 
В среднем длина и масса самок двух групп су-
щественно (p<0,01) различались. При этом 
число ооцитов разных размерных групп оказа-
лось сходным (таблица).

Анализ фонда превителлогенных ооцитов 
также позволил выявить несколько вариантов 
его структуры. Так у пяти самок преобладали 
ооциты I размерной группы, а доля клеток ка-
ждой последующей группы была меньше, чем 

предыдущей. У других рыб преобладали клет-
ки II размерной группы (второй вариант) или 
III группы (третий вариант), III, IV и V групп 
(четвёртый вариант)  и, наконец, IV, V, VI 
и VII групп (пятый вариант) (таблица). Таким 
образом, как и у рыб в возрасте 10 мес, у этих, 
более старших, рыб изменение фонда преви-
теллогенных ооцитов так же представляло со-
бой своего рода «волну». Очевидно, что у рыб 
с первого по пятый варианты доминирующей 
оказывалась группа ооцитов более крупного 
размера. При этом обращает на себя внима-
ние следующий факт. Доля ооцитов I размер-
ной группы была наибольшей у особей первого 
варианта. У рыб второго, третьего и четвёрто-
го вариантов она последовательно снижалась. 
И, наконец, у рыб пятого варианта доля ооци-
тов I размерной группы вновь оказалась значи-
тельной. Но именно у этих рыб в сумме была 
самой большой доля ооцитов старших размер-
ных групп (таблица). Таким образом, по мере 
того, как часть ооцитов переходила из одной 
размерной группы в другую, а доля ооцитов са-
мого начала периода превителлогенеза снижа-
лась, происходило её пополнение за счёт фонда 
ооцитов периода ранней профазы мейоза.

Общая численность ооцитов, определённая 
у пяти рыб, варьировала от 89,7 до 487,0 тыс. 
и в среднем составила 239,5 тыс. Таким обра-
зом объём фонда превителлогенных ооцитов 
у самок форели в возрасте 20 мес был в сред-
нем в 9,5 раза больше, чем у самок в возрасте 
10 мес.

Обсуждение

Обсуждая полученные факты, отметим, что 
нам не известны литературные данные о вол-
новой динамике формирования фонда ооцитов 
периода превителлогенеза у рыб. Объективной 
трудностью при исследовании этих ооцитов яв-
ляется его структурная неразделенность, хотя 
попытки систематизировать ооциты периода 
превителлогенеза делали неоднократно. Наи-
более известной является периодизация, осно-
ванная на наличии и форме темно окрашенных 
элементов циркум-нуклеарного комплекса 
в цитоплазме ооцитов [Персов, 1975; Мурза, 
Христофоров, 1991; Кузнецов и др., 1997], 
которая для отдельных видов (групп), обита-
ющих при пониженной температуре, например, 
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для тресковых, по-прежнему используется 
[Журавлева и др., 2005]. Однако, поскольку 
эти элементы являются свидетельством низкой 
синтетической активности ооцитов [Кондра-
тьев, 1977], а их проявление в цитоплазме за-
висит от температуры воды, подразделение на 
ступени не нашло широкого применения в на-
учной литературе. При этом в англоязычной 
литературе, где привителлогенные ооциты рас-
сматриваются как единая группа [Upadhyay et 
al., 1978; Lebrun et al., 1982; Tam et al., 1986; 
Wallace, Selman, 1990; Campbell et al., 2004] 
их подразделение на ступени не употребля-
лось совсем. И поскольку превителлогенные 
ооциты, относящиеся, в том числе, и к одной 
ступени [Кузнецов и др., 1997], могут весьма 
существенно различаться по размерам, един-
ственным надёжным критерием исследования 
динамики их фонда является подразделение 
этих клеток на размерные группы [Upadhyay 
et al., 1978] и подсчёт их числа [Lebrun et al., 
1982; Зеленников, 1996; Zelennikov, 1997]. 
Применённый в данной работе подход с под-
счётом числа клеток, во‑первых, в объёме 
яичника, во‑вторых, с формальным подра-
зделением ооцитов по размерам и позволило 
выявить волновой характер формирования их 
фонда. При этом общее число ооцитов пери-
ода превителлогенеза у самок варьировало 
в широких пределах, например, в возрасте 10 
мес в 17 раз. Можно полагать, что инициа-
ция новых мейотических циклов и вступление 
мейоцитов в превителлогенез у одних особей 
осуществляется более интенсивно, чем у дру-
гих. Не исключено, что у рыб с более высокой 
интенсивностью пополнения резервного фон-
да ооцитов будет и более высокая абсолютная 
плодовитость.

В практическом плане понимание волновой 
динамики формирования фонда ооцитов помо-
жет проведению исследований сравнительно-
го плана. Например, в литературе накоплено 
много сведений о развитии яичников у рыб, 
подвергнутых какому-либо экспериментально-
му воздействию, где авторы вынуждены были 
использовать сравнительно небольшое число 
рыб, в 2–5 экз. [Чмилевский, 1982; 1985]. 
Исходя из полученных данных, мы считаем, 
что состояние гонад конкретных особей может 
различаться, но при этом отражать не уровень 

развития половых желёз, а всего лишь опреде-
лённую фазу в развитии фонда ооцитов. В свя-
зи с этим можно полагать, что только выборка 
определённого размера, например, у радуж-
ной форели не менее 10 экз., позволяет более 
достоверно решить вопрос о том у рыб какой 
группы гонады имеют более высокий уровень 
развития. При работе с другими рыбами объём 
выборки, вероятно, может быть другим. Одна-
ко можно полагать, что для всех полициклич-
ных рыб в той или иной степени может быть 
присущ волновой характер пополнения фонда 
ооцитов периода превителлогенеза.

Заключение

По совокупности полученных данных и вы-
сказанных соображений мы можем заклю-
чить, что у самок радужной форели в возрасте 
10 и 20 мес отмечены значительные различия 
процентного соотношения ооцитов периода 
превителлогенеза разного размера. У одно-
возрастных рыб эти различия не были связа-
ны с длиной и массой самок, а также общей 
численностью превителлогенных ооцитов, 
а были обусловлены многократными циклами 
пополнения пула этих клеток за счёт перешед-
ших к превителлогенезу ооцитов ранней про-
фазы мейоза и следующей за этим структурной 
перестройки всего резервного фонда. Мож-
но полагать, что моменты перехода из фонда 
мейоцитов в фонд превителлогенных ооцитов, 
а также из отдельных размерных групп преви-
теллогенных ооцитов в последующие размер-
ные группы не определяются размерами рыб, 
а связаны с фазой доминирования ооцитов той 
или иной размерной группы. Представляется 
очевидным, что именно с этими многократ-
ными «волнами» в структуре фонда ооцитов 
и связано общее -кратное увеличение их числа 
в возрасте от 10 до 20 мес.
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Peculiarities of previtellogenic oocytes pool structure 
and volume establishing in rainbow trout

О. V. Zelennikov, Yu. K. Kuznetsov, K. E. Fedorov

St-Petersburg State University (FSBEI HE «PSbSU»), St-Petersburg

The structure of the previtellogenic oocyte pool was studied in rainbow trout at the age of 10 and 20 
months. It was shown that percentage of oocytes of different size groups in the females of the same age 
differs significantly and does not depend on length and mass of the fishes. The meiotic oocytes entered 
previtellogenesis in multiple cycles that was followed by the structural change of the whole their pool. The 
moments of transition from the fund of meiotic oocytes to the fund of previtellogenic oocytes, as well as from 
individual size groups of previtellogenic oocytes into subsequent size groups are not determined by the size 
of the fish, but are related to the dominance phase of the oocytes of one or another size group. With these 
multiple “waves” in the structure of the oocyte stock, a general increase in their number is associated. As a 
result the percentage of oocytes in different size groups changed. At the age of 10–20 months the number of 
previtellogenic oocytes in rainbow trout females increased 9 times, at average from 25,8 to 239,5 thousand.

Keywords: rainbow trout Oncorhynchus mykiss, oogenesis, previtellogenesis, oocyte pool.
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Table captions

Table. The ratio of the previtelogenic oocytes number of different size groups in rainbow trout

Figure captions

Fig. General view of the previtellogenic oocytes dimensional groups of female trout at the age of 12 months. Scale bar 
0.1 mm.


